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В обзоре приведено описание морфологии слуховых органов комаров – антенн и джонстоновых органов. 
Рассмотрены пространственные и частотные характеристики слуховых рецепторов в составе джонсто-
новых органов. Обсуждены принципы функционирования механизмов механотрансдукции в рецепто-
рах. Приведены результаты исследования специфики восприятия комарами акустических сигналов при 
действии на их слуховую систему вибрации от машущих крыльев. Проанализирована роль акустической 
коммуникации в репродуктивном поведении комаров.
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ВВЕДЕНИЕ

Кровососущие комары (Culicidae, Diptera) – 
эволюционно очень древние животные. Есть 
основания полагать, что эта группа насекомых 
сформировалась уже в юрском периоде (Borkent, 
Grimaldi, 2004). На современном этапе научный 
интерес ко  всем аспектам биологии комаров 
определяется, в первую очередь, значением этих 
насекомых в качестве переносчиков опасных для 
человека заболеваний (Федорова и др., 2004; Ва-
сильева и др., 2019). Например, в последние годы, 
по-видимому, вследствие климатических измене-
ний, в южных регионах России наблюдается рас-
пространение видов комаров, представляющих 
серьезную эпидемиологическую опасность (Фе-
дорова и др., 2017, 2018).

Для комаров характерно брачное поведение, 
основанное на одновременном излучении и вос-
приятии акустических сигналов в процессе по-
иска и  сближения с  половым партнером. Слу-
ховая система самцов при этом последовательно 
решает задачи акустического обнаружения про-
летающей самки, ее локализации в пространстве 
и, возможно, определения видовой принадлеж-
ности. Такая модель поведения характерна для 
многих двукрылых, в том числе для представи-
телей семейств Сulicidae (Roth, 1948; Charlwood, 
Jones, 1979) и Chironomidae (Römer, 1970; Ogawa, 

Sato, 1993). В связи с этим наибольший интерес 
исследователей был обращен к изучению возмож-
ностей самцов комаров селектировать сигналы 
конспецифических самок.

Есть также основания полагать, что в задачи 
слуховой системы комаров, помимо обеспечения 
внутривидовой коммуникации, входит акусти-
ческое обнаружение потенциальных объектов 
нападения по  шуму движения или вокализа-
ции (Borkent, Belton, 2006; Bartlett-Healy et  al., 
2008; Menda et al., 2019; Лапшин, Воронцов, 2023; 
Lapshin, Vorontsov, 2023b).

Использование комарами слуховой инфор-
мации в  процессе поиска объектов нападения 
может дать им дополнительное преимущество, 
так как, в отличие от обоняния или зрения, вос-
приятие низкочастотных акустических сигналов 
на небольших дистанциях практически не зави-
сит от направления ветра и наличия экранирую-
щей растительности.

АНТЕННЫ И ДЖОНСТОНОВЫ ОРГАНЫ

Восприятие звуковых колебаний у  комаров 
осуществляется парными придатками на  го-
лове – антеннами (рис. 1) (Johnston, 1855; Roth, 
1948; Tischner, Schief, 1955; Belton, 1974). Вызван-
ные звуковыми волнами вибрации жгутика (фла-
геллума) антенн передаются многочисленным 
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сенсиллам джонстоновых органов (ДО) и затем 
преобразуются в  переменные электрические 
потенциалы (Tischner, 1953; Belton, 1974). Дис-
тальные сегменты антенн несут пучки волосков, 
придающие антеннам самцов характерный пу-
шистый вид (рис. 1а). Такое опушение способ-
ствует увеличению эффективности антенн в ка-
честве приемников колебаний воздуха. У самок 
опушение менее выражено (рис. 1б).

Джонстонов орган, содержащий большое ко-
личество механорецепторов (25 000 – у самцов 
и 7500 – у самок; Boo, Richards 1975а, b) распо-
ложен в основании антенны (педицеллуме). Ре-
цепторы морфологически объединены по  два 
или три в отдельные сенсиллы, натянутые между 
стенкой капсулы педицеллума и кутикулярными 
отростками третьего членика антенны – микро
аподемами (Risler, Schmidt, 1967; Clements, 1999).

Система микроаподем числом около 70 внутри 
капсулы ДО напоминает каркас перевернутого 
зонтика (рис. 2). При действии на антенну звуко-
вых волн колебания воздуха вызывают вибрации 
антенны. Эти вибрации через основание жгути-
ка и базальную пластинку передаются микроа-
подемам и вызывают механическую деформацию 
прикрепленных к ним сенсилл. Механорецепто-
ры в составе сенсилл при этом генерируют потен-
циалы (рис. 3), с некоторыми искажениями пе-
редающие форму акустической волны (Lapshin, 

Vorontsov, 2017). Далее потенциалы по аксонам 
в составе антеннального нерва поступают в цен-
тры обработки акустической информации.

Джонстоновы органы совместно с антеннами 
обладают подвижностью относительно головы 
комара и тем самым определяют пространствен-
ное положение антенн. Особенно широк диапа-
зон угловых регулировок у самок комаров: до 110° 
между антеннами и  20–60° в  вертикальной 
плоскости (угловые данные ориентации антенн 
были определены у летавших комаров; Lapshin, 
Vorontsov, 2023a).

Так как физические характеристики антенн 
непосредственно влияют на  чувствительность 
и частотные свойства слуховой системы в целом, 
в ряде работ были проведены подробные иссле-
дования механических реакций антенн на аку-
стическую стимуляцию. Измерения с помощью 
лазерного виброметра показали, что антенны 
комаров можно представить как резонансные 
системы с определенной добротностью (Göpfert 
et al., 1999). У самок комаров Culex pipiens pipiens L. 
резонансная частота антенн Ff = 307 ± 8 Гц и до-
бротность по уровню 3 дБ Q3 = 1.38, у самцов Fm = 
= 330 Гц, Q3 = 1.92 (Warren et al., 2009). Частотные 
характеристики антенн у комаров разных видов 
могут различаться. Например, у  самцов Culex 
quinquefasciatus Say частота резонанса антенн Fm = 
= 382 Гц, т.е. выше, чем у Cx. p. pipiens (330 Гц).

Рис. 1. Фотографии антенн и джонстоновых органов: а – самца, б – самки.
Обозначения: ант – антенна, до – джонстонов орган.
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Резонансные частоты антеннальных волосков 
у самцов соответствуют диапазону 2600–3100 Гц, 
то есть существенно выше биологически значи-
мого для комаров частотного диапазона (Göp-
fert et al., 1999), поэтому влияние их резонансов 
на  результирующие характеристики слуховой 
системы комаров несущественно.

Непосредственное измерение параметров дви-
жения микроаподем и электрофизиологической 
активности механорецепторов ДО затруднено из-
за прочной кутикулярной оболочки педицеллу-
ма – ее частичное разрушение неизбежно должно 
приводить к нарушению функционирования ДО. 
По этой причине бóльшая часть представлений 

о работе механизмов преобразования звуковой 
информации в электрические потенциалы у ко-
маров получена либо на основании результатов 
математического моделирования, либо по ана-
логии со сходными системами других животных.

Основной объем данных о  частотной изби-
рательности ДО  ранее был получен на  основе 
анализа “микрофонного” потенциала, который 
можно зарегистрировать с  помощью металли-
ческого электрода, введенного в  полость ДО 
(Tischner, 1953; Тамарина и др., 1980; Cator et al., 
2009). На основании таких измерений был сде-
лан вывод, что частотную характеристику слухо-
вой системы определяют резонансные свойства 
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Рис. 2. Схема джонстонова органа (по Hart et al., 2011 с изменениями).

(à) (á)

1 ñ 10 ìÂ 10 ìñ 2 ìÂ

Рис. 3. Активность в аксоне антеннального нерва: момент перехода от внеклеточной регистрации к внутриклеточной  
(а, верхняя осциллограмма) на фоне действия тональных стимулирующих посылок (а, нижняя осциллограмма). Моменту 
перехода соответствует отрицательный скачок потенциала. Ответ на акустическую стимуляцию, зарегистрированный в ак-
соне слухового рецептора при внутриклеточном отведении (б, верхняя осциллограмма). Частота стимула 320 Гц, амплитуда 
50 дБ SPVL (б, нижняя осциллограмма).
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антенн и собственная настройка слуховых рецеп-
торов джонстонова органа (Göpfert et al., 1999).

Однако последующие микроэлектродные из-
мерения индивидуальных характеристик ней-
ронов ДО показали, что рецепторы настроены 
на разные частоты, в том числе и за пределами 
диапазона изменчивости конспецифических сиг-
налов (Lapshin, Vorontsov, 2013, 2017, 2021, 2023a).

Один из наиболее фундаментальных сдвигов 
в представлениях о работе слуховой системы ко-
маров заключался в признании влияния нели-
нейности различной природы в процессах пре-
образования механических колебаний антенны 
в электрические потенциалы (Warren et al., 2009; 
Лапшин, 2012а, 2012б; Lapshin, 2012, 2013).

Тим Цимер и  соавторы при исследовании 
геометрической модели деформации рецепто-
ров в процессе синусоидального качания прок-
симальной части антенны и  системы микроа-
подем показали, что уже на  уровне механики 
возникают нелинейные искажения, причем при 
определенных условиях эти искажения настоль-
ко значимые, что вторая гармоника становится 
по  амплитуде выше, чем первая (Ziemer et  al., 
2022). Однако эта модель была построена исходя 
из предположения о геометрически жесткой кон-
струкции микроаподем, т.е. без учета влияния 
упругой деформации при отклонении жгутика 
антенны от положения равновесия. В частности, 
при учете изгибной деформации микроаподем 
можно ожидать, что основное смещение будет 
распространяться от основания антенны вдоль 
сечения микроаподем, а не поперек.

Джонстонов орган комара считается самым 
чувствительным приёмником механических ко-
лебаний у членистоногих животных: ДО самца 
реагирует на  синусоидальные движения кон-
чиков жгутиков антенн с  амплитудой всего 
7 нм относительно положения покоя. При длине 
жгутика около 3.3 мм эквивалентное угловое от-
клонение составляет порядка 2 ⋅ 10-6 рад. Такие 
отклонения соответствуют смещению вершины 
Эйфелевой башни не более чем на 0.7 мм (Göpfert, 
Robert, 2000).

СТРОЕНИЕ СЛУХОВЫХ СЕНСИЛЛ 
ДЖОНСТОНОВА ОРГАНА

Сенсиллы ДО разделяют на четыре типа: A, B, 
C, D (Boo, Richards, 1975a).

Сенсиллы типа А составляет более 97% от об-
щего числа и занимают большую часть объема 
ДО. Тип B  представлен 200–230 сенсиллами, 
расположенными дистально в  верхней части 
капсулы ДО; тип С представлен двумя клетками, 
расположенными центрально под основанием 
антеннального жгутика; тип D представлен оди-
ночным рецептором, расположенным под фла-
геллярным фланцем.

Сенсилла типа А состоит из двух морфологи-
чески сходных биполярных рецепторных кле-
ток, двух вспомогательных клеток (обкладочной 
и шапочковой) и двух экстрацеллюлярных струк-
тур – длинной трубчатой шапочки и так назы-
ваемой кутикулярной оболочки (рис. 4). Аксоны 
рецепторных клеток диаметром обычно около 

Àêñîí

ßäðî
ðåöåïòîðíîé

êëåòêè
ßäðî

îáêëàäî÷íîé
êëåòêè Øàïî÷êîâàÿ

êëåòêà

Ðåñíè÷êà

Øàïî÷êà

Ìèêðîàïîäåìà

Рис 4. Схема строения сенсиллы типа А джонстонова органа самца комара (рисунок по Boo, Richards, 1975a, с изм.).
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1 мкм включены в антеннальный нерв. В ден-
дрите рецептора концевая часть представлена 
девятидублетной реснитчатой структурой. Рес-
ничные структуры проходят через удлиненное 
внеклеточное пространство и  заканчиваются 
в шапочке. Перед шапочкой в реснитчатой струк-
туре наблюдается расширение. Концевые нити 
шапочек прикреплены к кутикулярным зубцам 
на микроаподемах.

Тип B отличается от типа A тем, что содержит 
три рецепторных клетки, две из которых морфо-
логически аналогичны клеткам в сенсилле типа 
A, а третья не имеет обычного реснитчатого стро-
ения, эта часть преобразована в пакет из множе-
ства микротрубочек.

Сенсиллы C и D включают по две рецептор-
ные клетки и отличаются от типов A и B тем, что 
шапочковая клетка прикрепляет сенсорные ней-
роны к эпидермису под базальной пластинкой 
(Yack, 2004). Типы C и D, скорее всего, выполня-
ют проприоцептивную функцию.

ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ СЛУХОВЫХ 
РЕЦЕПТОРОВ КОМАРОВ. ОБЕСПЕЧЕНИЕ 

ДИНАМИЧЕСКОГО ДИАПАЗОНА

Регистрируемые пороговые характеристики 
рецептора зависят от механической настройки 
антенны, диаграммы направленности и  соб-
ственной частотной настройки рецептора, по-
этому измерение индивидуальных порогов не-
обходимо проводить после предварительного 
определения оптимальной частоты и наилучшего 
направления для исследуемой клетки.

По-видимому, вследствие особенностей дей-
ствия адаптационных механизмов в  слуховой 
системе комаров при измерении порогов наблю-
дается гистерезис: порог, измеренный при посте-
пенном повышении уровня стимула, как прави-
ло, выше порога, измеренного при уменьшении 
уровня до подпороговых значений. С учетом это-
го обстоятельства измерения порогов надо про-
водить однотипно, например при постепенном 
увеличении уровня стимуляции от подпороговых 
значений (Lapshin, Vorontsov, 2013).

Частота основного резонанса антенны самца 
Cx. p. pipiens равна 328 Гц (Warren et al., 2009). Са-
мые низкие пороги 22–27 дБ SPVL (Sound Parti-
cle Velocity Level) были зафиксированы у самцов 
этого вида в диапазоне от 185 до 205 Гц (Lapshin, 
Vorontsov, 2019), тогда как рецепторы, настро-
енные на  более высокие частоты, оказались 
в среднем менее чувствительными (Lapshin, Vo-
rontsov, 2021). Из факта несоответствия частот-
ных оптимумов антенны и  рецепторов можно 
сделать вывод, что результирующая настройка 

ДО в основном определяется свойствами сенсор-
ных клеток, а не механикой антенны.

 В процессе сближения самца с самкой уро-
вень звука на входе его слуховой системы возрас-
тает во много раз (Robert, Göpfert, 2002), поэтому 
на заключительных этапах сближения наиболее 
чувствительные рецепторы могут испытывать пе-
регрузки. Путь решения этой проблемы известен 
для слуховых систем других насекомых, в част-
ности ночных чешуекрылых (Roeder, Treat, 1957) 
или дрозофил (Clemens et al., 2018): слуховые си-
стемы этих насекомых содержат рецепторы с раз-
личной чувствительностью, в комплексе пере-
крывающие потребный динамический диапазон.

В ходе тестирования комаров в электрофизио
логических экспериментах также были обнару-
жены клетки более высокими порогами по срав-
нению с наиболее чувствительными нейронами 
(Lapshin, Vorontsov, 2019, 2021). Следует отметить, 
что при внеклеточной регистрации рецепторных 
ответов от антеннального нерва в большинстве 
случаев основной вклад в суммарный потенциал 
вносят наиболее чувствительные широкополос-
ные рецепторы. Их активность маскирует реак-
ции менее чувствительных клеток, поэтому по-
следние бывает трудно обнаружить обычными 
электрофизиологическими методами. Это обсто-
ятельство в итоге искажает статистику распреде-
ления характеристик исследованных рецепторов 
ДО.

АКТИВНОЕ УСИЛЕНИЕ  
В  ДЕНДРИТЕ РЕЦЕПТОРА

В начале текущего века у комаров были об-
наружены спонтанные колебания антенн в от-
сутствии внешнего звука. Антенны самок ви-
брировали на  частоте приблизительно 250  Гц, 
а у самцов – около 430 Гц, причем эти колебания 
можно было индуцировать фармакологически 
(Göpfert, Robert, 2001). Возникновение автоном-
ных вибраций в отсутствие внешней акустиче-
ской стимуляции, широко известно у позвоноч-
ных как спонтанная отоакустическая эмиссия, 
которую можно соотнести с самопроизвольной 
вибрацией антенн у комаров.

Подвижность волосковых клеток, действу-
ющих по  принципу положительной обратной 
связи, усиливает механические резонансы, тем 
самым обеспечивает высокую чувствительность 
и частотную избирательность.

Для доказательства существования актив-
ного механизма в  слуховой системе комаров 
Toxorkimckites brevipalpis Theobald была проведена 
экспериментальная проверка из четырех пунктов: 
1) исследование метаболической уязвимости, 
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выраженное в снижении чувствительности и сдви-
ге частотной настройки рецепторов; 2) проявле-
ние механической нелинейности, которая также 
должна быть метаболически уязвима; 3) действие 
гипоксии на механическую реакцию и 4) наблю-
дение автономных вибраций в отсутствие внеш-
ней акустической стимуляции. В этих опытах од-
новременно измеряли с помощью сканирующего 
лазерного доплеровского виброметра механиче-
скую вибрацию антенны и миниатюрным диф-
ференциальным микрофоном измеряли скорость 
колебаний частиц воздуха, действовавших на ан-
тенну (Göpfert, Robert, 2001).

В ходе экспериментов был обнаружен эффект 
нелинейности механического отклика антен-
ны. Нелинейность была выражена в увеличении 
эффективности антенны в  качестве приемни-
ка в области действия наиболее слабых звуков. 
У мертвых комаров эффект нелинейности пропа-
дал. Спектральный пик, соответствующий спон-
танной вибрации антенны, после смерти насеко-
мого также падал по амплитуде, в то время как 
реакции на других частотах оставалась некоторое 
время неизменными.

По аналогии со слуховыми системами позво-
ночных ожидалось, что в реакциях антенн кома-
ров гипоксия будет вызывать обратимое подав
ление нелинейности (Manley et  al.,1988; Köppl, 
Мanley, 1993). Однако у самцов комаров эффект 
оказался иным. Пик максимальной чувстви-
тельности при гипоксии обратимо сдвигался 
примерно на 100 Гц в сторону более низких ча-
стот, увеличивался по амплитуде и обострялся. 
У самок гипоксия подавляла вибрации антенн. 
Причины этих эффектов остались невыяснен-
ными. По мнению авторов, вызванные гипокси-
ей вибрации антенн самцов возбуждались эндо-
генным генератором (Göpfert, Robert, 2001). Тем 
не менее по другим признакам (метаболически 
зависимые спонтанные вибрации, нелинейные 
реакции на слабые внешние воздействия) можно 
было принять гипотезу о влиянии активных ме-
ханизмов на процессы механотрансдукции в ре-
цепторах ДО комаров.

Björn Nadrowski с  соавторами опубликовал 
теоретическую статью, посвященную влиянию 
теплового шума на работу динамических систем, 
функционирующих вблизи бифуркации Хопфа 
(критической точки, в которой при изменении 
тех или иных параметров меняется устойчивость 
системы и  возникают периодические колеба-
ния). Работа, в первую очередь, была посвяще-
на активным процессам в слуховых волосковых 
клетках позвоночных. Однако авторы указывают, 
что свойства системы, работающей в области ко-
лебательной неустойчивости типа бифуркации 

Хопфа, характерны для любой динамической си-
стемы, находящейся на грани устойчивости. Та-
кая универсальность не позволяет точно опреде-
лить конкретный микроскопический механизм, 
лежащий в основе активного процесса усиления 
(Nadrowski et al., 2004).

В основе активного механизма усиления, ос-
нованного на действии внутренней положитель-
ной обратной связи (рис. 5а), предполагается на-
личие системы механочувствительных ионных 
каналов, открывающихся под воздействием де-
формации мембраны, неких двигателей, в своем 
активном состоянии дополнительно повыша-
ющих вероятность активации каналов, и поло-
жительной обратной связи между механочув-
ствительной мембраной и двигателем, например, 
посредством выхода ионов Ca2+ при открывании 
каналов (рис. 5б). За счет действия положитель-
ной обратной связи в  системе растет усиление 
и  частотная избирательность (рис.  5в). Усилие 
от двигателя должно передаваться также ретро-
градно в сторону антенны и вызывать ее механи-
ческую вибрацию. Такой эффект, действительно, 
наблюдается при измерении механических коле-
баний антенн комаров.

В активных системах определяющим оказа-
лось влияние шумовых флуктуаций, возникаю-
щих, в частности, из-за броуновского движения 
молекул жидкости и стохастического закрытия 
каналов трансдукции. Шум размывает различие 
между активными колебаниями и случайными 
флуктуациями и, таким образом, скрывает би-
фуркацию между колебательным и неосцилля-
торным состояниями.

Отсутствие случайных флуктуаций в окрест-
ностях рабочей точки на линии бифуркаций Хоп-
фа привело бы к нарастанию до бесконечности 
чувствительности системы и ее частотной изби-
рательности. Очевидно, что активный механизм 
очень критичен к  положению рабочей точки, 
в  которой сохраняется наиболее высокая чув-
ствительность. Пока не ясно, какими механиз-
мами саморегуляции достигается стабилизация 
режима рецепторов, особенно если учесть, что 
комары воспринимают звук в полете.

Основными кандидатами на роль источника 
эндогенных колебаний рассматриваются рес-
нички дендритов сенсорных нейронов ДО (Göp-
fert, Robert, 2001). Большая часть доказательств 
в поддержку этой гипотезы была получена в ре-
зультате измерений антенного приемника дро-
зофилы, ДО которых имеет сходную с комарами 
организацию. В этих опытах было показано, что 
генерация спонтанных вибраций происходит 
вследствие активного нелинейного процесса, 
связанного с  ресничками слуховых нейронов 
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(Göpfert, Robert, 2003; Göpfert et al., 2005; Nadrows-
ki et al., 2008).

На молекулярном уровне основной двигатель 
в системе положительной обратной связи – это 
белковый комплекс динеин–тубулин (Warren 
et al., 2010). В такой системе спонтанные вибра-
ции генерируются из-за взаимодействия между 
кинетикой активации каналов преобразователя 
и адаптационным мотором на основе белкового 
комплекса динеин–тубулин. 

Необходимо также отметить, что цикличе-
ское движение является естественным для этого 
комплекса. Как показали эксперименты in vitro, 
присутствия микротрубочек было достаточно 
для активации колебательного движения дине-
ин-АТФазы (Kamimura, Kamiya, 1989; Shingyoji 
et al. 1998). По существу, динеин-тубулиновая си-
стема аналогична миозиновому адаптационному 

мотору волосковых клеток позвоночных (Kernan, 
Zuker, 1995).

Основные принципы конструкции и специ-
фические белки динеин-тубулинового мотора, 
который приводит в  действие жгутики и  рес-
нички эукариот, сохранялись на  протяжении 
всей эволюции жизни Земли от  водорослей 
до человека. В связи с этим отдельные моменты 
управления и регуляции активных механизмов 
можно изучать на других организмах. В частно-
сти, на  хламидомонадах (Chlamydomonas) была 
исследована подвижность ресничек и жгутиков 
в зависимости от изменений концентрации вну-
трифлагеллярного кальция. Авторы на основа-
нии результатов своих экспериментов показали, 
в частности, что кальциевая регуляция подвиж-
ности жгутиков включает управление скольже-
нием микротрубочек (Gokhale et al., 2009).
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Рис. 5. Положительная обратная связь:
а – обобщенная блок-схема системы, охваченной петлей положительной обратной связи, формула коэффициента передачи 
такой системы приведена на рисунке справа от блок-схемы. Основной канал системы с исходным коэффициентом переда-
чи K0 > 1, сигнал с его выхода через блок положительной обратной связи с коэффициентом передачи B < 1 суммируется (+) 
с входным сигналом системы. При приближении произведения K0∙B → 1 Kос → ∞. Этот режим соответствует переходу системы 
в состояние автовозбуждения;
б – упрощенная схема модуля механотрансдукции, состоящего из одного ионного канала, адаптационного молекулярного 
двигателя и упругого элемента (рисунок по Nadrowski et al., 2008 с изменениями); положительная обратная связь обеспечи-
вается за счет высвобождения ионов кальция при растяжении рецепторной мембраны;
в – изменения формы кривой настройки частотно-избирательного элемента при действии положительной обратной свя-
зи: увеличение усиления на оптимальной частоте, обострение настройки (т.е. увеличение добротности) и сдвиг частоты 
оптимума.
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ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ ЯВЛЕНИЯ  
В АНТЕННАЛЬНОМ НЕРВЕ И  АКСОНАХ 
РЕЦЕПТОРОВ ДЖОНСТОНОВА ОРГАНА

При электрическом контакте микроэлек-
трода с  поверхностью кутикулы в  основании 
ДО на фоне акустической стимуляции регистри-
руется периодический ответ, сильно обогащен-
ный высшими гармониками. Такой тип реакции 
по спектральным параметрам близок к микро-
фонному потенциалу, который можно зареги-
стрировать металлическим электродом в полости 
ДО (Тамарина и др., 1980). После прокола элек-
тродом кутикулы и в процессе его дальнейшего 
погружения в направлении антеннального нерва 
ответный сигнал возрастает по амплитуде и при-
обретает характерную форму с отрицательными 
выбросами (экстраклеточное отведение).

Основные особенности такой активности – 
большой уровень второй гармоники в  спектре 
и фазовая синхронизация с синусоидальным за-
полнением стимула. Вторая гармоника в ответе 
иногда настольно превышает по амплитуде пер-
вую, что создается впечатление удвоения часто-
ты. Быстрые колебания, как правило, наблюда-
ются в сумме с медленной отрицательной волной, 
по длительности превосходящей длительность 
стимулирующей посылки (Lapshin, Vorontsov, 
2017; Воронцов, Лапшин 2023; Vorontsov, Lapshin, 
2024).

При очень медленном смещении микроэлект-
рода иногда наблюдался переход от внеклеточно-
го типа отведения к внутриклеточному, который 
начинался с отрицательного скачка потенциала 
с амплитудой порядка 20 мВ (рис. 3а). Форма от-
ветных потенциалов после такого перехода рез-
ко изменялась за счет увеличения уровня первой 
гармоники (рис. 3б), одновременно в несколько 
раз возрастала амплитуда ответа (Лапшин, 2012; 
Lapshin, 2012; Lapshin, Vorontsov, 2017). Таким об-
разом, в аксонах слуховых рецепторов информа-
ция об акустических сигналах передается в ана-
логовом виде, а не в форме спайков.

Для объяснения эффекта удвоения частоты 
в условиях внеклеточной регистрации электри-
ческих ответов рецепторов ДО была выдвинута 
гипотеза, объясняющая эффект присутстви-
ем в  составе рецепторного комплекса ДО  кле-
ток, реагирующих не  только на  растяжение, 
но и на сжатие, т.е. реагирующих на один и тот 
же стимул взаимно противофазно (Warren et al., 
2010). Эта гипотеза получила подтверждение 
в  процессе исследования рецепторов ДО  с  по-
мощью методики включения слуховой систе-
мы комаров во внешний контур положительной 
обратной связи. При этом в  качестве стимула, 
управляющего динамиками, использовался 

сигнал, зарегистрированный микроэлектродом 
в антеннальном нерве. При наличии в контуре 
частотно-избирательного рецептора возникала 
генерация на частоте, близкой к его настройке 
(Lapshin, Vorontsov, 2013, 2017, 2019, 2023a). 

Поскольку такой метод возбуждения актив-
ности рецептора чувствителен к суммарному фа-
зовому сдвигу в цепи обратной связи, при ее ин-
версии следовало ожидать перехода к  режиму 
локального подавления шумов (т.е. к режиму от-
рицательной обратной связи) в том же частотном 
диапазоне, где до инверсии наблюдалась генера-
ция (рис. 6).

Описанная картина оказалась справедливой 
для тех случаев, когда в цепи обратной связи на-
блюдалась активность только одного рецептора. 
Однако наиболее часто возникала ситуация, при 
которой в одном и том же отведении одновре-
менно присутствовала активность двух рецепто-
ров. При инверсии обратной связи помимо зоны 
торможения одновременно возникала генерация 
на другой частоте.

Таким образом, можно было сделать вывод, 
что оба исследуемых рецептора противофазно 
реагировали на один и тот же стимул. В связи 
с этим логично вспомнить, что наиболее мно-
гочисленные сенсиллы А джонстоновых органов 
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Рис. 6. Спектры электрической активности в антеннальном 
нерве на фоне действия обратной связи в канале акустиче-
ской стимуляции: а – автовозбуждение на частоте 154 Гц 
в режиме положительной обратной связи; б – локальное по-
давление шумов при инверсии фазы сигнала обратной связи 
(т.е. при действии отрицательной обратной связи) на частоте, 
где ранее наблюдалось автовозбуждение. Самка Aedes excru-
cians, рисунок по (Lapshin, Vorontsov, 2013) с изменениями.
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комаров как раз включают два морфологически 
сходных механорецептора (Boo, Richards, 1975a, 
1975b).

СПОНТАННАЯ ГЕНЕРАЦИЯ

Работа рецепторного комплекса ДО в области 
малых сигналов базируется на принципе актив-
ного усиления. В свою очередь, механизм актив-
ного усиления включает локальную положитель-
ную обратную связь в механизме трансдукции. 
При использовании положительной обратной 
связи всегда существует вероятность того, что 
ее уровень достигнет критического значения, при 
котором система переходит в режим непрерывной 
высокоамплитудной генерации, которая сопро-
вождается механической вибрацией молекуляр-
ных двигателей механорецепторов.

Подобная смена режима может возникнуть 
в  результате действия нейромодуляторов, на-
пример октопамина (Воронцов, Лапшин, 2023; 
Vorontsov, Lapshin, 2024), либо в условиях гипо
ксии (Göpfert, Robert, 2001. Было высказано пред-
положение, что спонтанная генерация контроли-
руются и подавляется эфферентной иннервацией 
слуховой системы, причем при блокировании 
эфферентной передачи снимается подавление 
генерации (Su et al., 2018).

Эта гипотеза объясняет, в частности, специфи-
ческое действие гипоксии на динамику вибрации 
антенн комаров (Göpfert, Robert, 2001). Анализ ма-
тематической модели системы активного воспри-
ятия, учитывающей влияние инерционного звена, 
каким является антенна насекомого совместно 
со структурами ДО, показал, что частотный оп-
тимум всей системы в  целом должен сдвигать-
ся в область более низких частот при снижении 
интенсивности стимуляции (Nadrowski, Göpfert, 
2009). Соответственно, при увеличении ампли-
туды сигнала частота собственной настройки ре-
цепторов будет возрастать. Этот вывод согласуется 
с экспериментальными наблюдениями, в которых 
спонтанная генерация, возникавшая в ДО кома-
ров, как правило, была локализована выше по ча-
стоте по сравнению с тем диапазоном, в котором 
следовало ожидать значение первой гармоники 
звука полета конспецифической самки.

Спонтанные колебания проявляются в виде 
механической вибрации антенны (отклоне-
нии антенны до  400 нм; Göpfert, Robert, 2001) 
и в виде синхронных с механической вибрацией 
колебаний потенциала, регистрируемых в  ак-
сонах антеннального нерва (Lapshin, Vorontsov, 
2017). Вместе с тем оптимумы чувствительности 
большинства слуховых рецепторов ДО располо-
жены на  более низких частотах по  сравнению 

с частотой спонтанной вибрации антенны, поэ-
тому их активация на частоте спонтанных коле-
баний маловероятна.

Фармакологически индуцированные и спон-
танно возникающие колебания выглядят сход-
ным образом при регистрации механической 
вибрации антенны и при регистрации электриче-
ской активности в слуховом нерве на фоне сохра-
нения чувствительности к внешним акустиче-
ским сигналам. Это позволяет предположить, что 
спонтанная генерация, возникающая в ДО кома-
ров, представляют собой функционально значи-
мое явление, а не патологическое состояние слу-
ховой системы (Su et al., 2018).

Частотный диапазон колебаний, регистриру-
емых электродом в антеннальном нерве у самцов 
Сx. р. pipiens (400–560 Гц, в среднем 470 Гц), ана-
логичен диапазону изменчивости основного тона 
полета самцов в той же популяции, из которой 
были отобраны комары для исследования: 460–
530 Гц (в среднем 500 Гц; Лапшин, 2012а). С уче-
том того, что полетная вибрация способствует 
улучшению слуховой чувствительности (Лапшин, 
2011, 2012а; Lapshin, 2012), было высказано пред-
положение, что у покоящегося комара спонтанно 
активные нейроны ДО замещают влияние полет-
ной вибрации и позволяют сохранить, хотя бы ча-
стично, преимущества двухчастотной обработки 
акустического сигнала (Lapshin, Vorontsov, 2017).

Сообщалось, что в одних случаях генерация 
может быть подавлена внешними акустическими 
сигналами (Robert, Göpfert, 2002) или фиксацией 
антенны, тогда как в других опытах наблюдалась 
устойчивость генерации на фоне акустической 
стимуляции (Lapshin, Vorontsov, 2019). Такое раз-
деление по  устойчивости к  внешнему воздей-
ствию можно объяснить степенью влияния адап-
тации на разные группы генерирующих клеток.

Внешняя акустическая стимуляция через 
эфферентные связи вызывает активацию адап-
тационных механизмов. Прекращение генера-
ции происходит из-за снижения эффективности 
положительной обратной связи или из-за  об-
щего снижения чувствительности механизма 
трансдукции. В то же время клетки, генерация 
которых не зависит от акустической стимуляции, 
скорее всего, не регулируются адаптационными 
механизмами. Кроме того, реснички и  жгути-
ки в рецепторах ДО комаров могут независимо 
поддерживать как двигательные, так и сенсор-
ные функции, а иногда и параллельно друг другу 
(Warren et al., 2010). За счет подобного разделения 
также возможна реализация механизмов генера-
ции спонтанных колебаний с разной степенью 
зависимости от внешних факторов.
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ДИАГРАММЫ НАПРАВЛЕННОСТИ 
АНТЕННЫ И РЕЦЕПТОРОВ ДЖОНСТОНОВА 

ОРГАНА

Для целенаправленного сближения с самкой 
самец должен обладать системой пространствен-
ной локализации источника акустических волн. 
В условиях острой конкуренции самцов комаров 
за самок на все звенья этой системы в процессе 
эволюции действовал отбор в сторону увеличе-
ния ее точности и быстродействия. Радиальное 
расположение механочувствительных сенсилл 
в  капсуле джонстонова органа (Boo, Richards, 
1975а, 1975б) предполагает возможность одномо-
ментного определения направления прихода зву-
ка к соответствующей антенне.

Механическая деформация рецепторов в про-
цессе восприятия звука наиболее выражена 
в плоскости качания антенны. По мере углового 
рассогласования пространственных оптимумов 
рецепторов и плоскости качания антенны выход-
ные сигналы рецепторов будут уменьшаться про-
порционально логарифму модуля косинуса угла 
рассогласования и стремиться к минимуму при 
приближении этого угла к 90 или 270° (т.е. в пло-
скости, перпендикулярной плоскости качания 
антенны).

Эти рассуждения справедливы для условия 
возбуждения первой гармоники в ответном сиг-
нале слухового рецептора. Относительно второй 
гармоники действуют иные принципы. В частно-
сти, в плоскости, перпендикулярной плоскости 
качания антенны, сенсиллы ДО будут претерпе-
вать растяжение дважды за один период синусо-
идального акустического стимула, т.е. отноше-
ние уровней второй и первой гармоник на этих 
ракурсах будет максимальным.

Диаграммы направленности слуховых рецеп-
торов у самцов и самок Cx. p. pipiens были опре-
делены двумя экспериментальными методами: 
измерением порогов автовозбуждения в контуре 
положительной обратной связи (рис. 7) и порогов 
реакций на оптимальной частоте исследуемого 
рецептора на фоне варьирования пространствен-
ного положения акустического вектора (Lapshin, 
Vorontsov, 2019, 2023a). Так как режим стимуля-
ции рецепторов ДО  в  контуре положительной 
обратной связи чувствителен к соотношению фаз 
акустического стимула и регистрируемого рецеп-
торного ответа, в процессе измерения диаграмм 
направленности появилась возможность разде-
лить активность рецепторов, противофазно реа-
гировавших на однотипное отклонение антенны 
комара.

Диаграмма направленности одиночно-
го рецептора при этом выглядит в  полярных 

координатах как асимметричный лепесток 
(рис. 7а). В противоположном направлении поло-
жительная обратная связь из-за инверсии поляр-
ности стимула преобразуется в отрицательную, 
и, следовательно, автогренерация в  рецепторе 
не возникает. При тестировании двух противо-
фазных рецепторов, активных в одном электро-
физиологическом отведении, формируются два 
лепестка, ориентированные в противоположных 
направлениях (рис. 7б).

В процессе стимуляции синусоидальным сиг-
налом диаграмма направленности получается 
всегда симметричной относительно центра ди-
аграммы и по форме напоминает цифру 8. Ши-
рина диаграмм направленности большинства ре-
цепторов ДО составляла порядка 120° по уровню 
–6 дБ от максимума.

Согласно более ранним наблюдениям (Belton, 
1967), самцы комаров не привлекаются акусти-
ческими сигналами, поступающими с больших 
расстояний, даже если эти сигналы содержат ча-
стоты, характерные для звуков полета конспеци-
фических самок. Наиболее доступный для мелких 
насекомых способ оценки расстояния до источни-
ка звука – это измерение его углового положения 
в процессе собственных смещений в пространстве 
(параллактическая оценка расстояния).

В  безветренную погоду самцы совершают 
в пределах роя зигзагообразные движения. Ана-
лизируя степень параллактического смещения 
звуковых источников, они, по-видимому, могут 
определять дальность до  них. В  таком случае 
внимание комаров в основном будет ограничено 
источниками звука на расстояниях, соизмери-
мыми с поперечным размером собственного роя.

Пространственная селективность реагиро-
вания на  сигналы способствует стабилизации 
положения роя на местности и повышению по-
мехоустойчивости канала связи между самка-
ми и самцами. Однако решение задачи текущей 
триангуляции накладывает жесткие требования 
на точность и быстродействие системы угловой 
локализации источников акустических сигналов. 
Этим, в частности, можно объяснить кажущую-
ся избыточной сложность строения ДО комаров 
(Lapshin, Vorontsov, 2019).

ЧАСТОТНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 
РЕЦЕПТОРОВ

Из анализа суммарных “микрофонных” по-
тенциалов следовало, что комары чувствитель-
ны к низкочастотным тонам, по крайней мере, 
до 20 Гц (пороги порядка 60 дБ SPVL) и нечув-
ствительны к тонам выше 500 Гц (Warren et al., 
2009). В  поведенческих опытах также было 
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показано, что самцы и самки комаров активно 
реагируют на звуки полета друг друга, изменяя 
частоту взмахов крыльев (Gibson, Russell, 2006; 
Cator et al., 2009; Warren et al., 2009; Pennetier et al., 
2010; Aldersley et al., 2016).

Такая подстройка требует участия механизмов 
частотного анализа воспринимаемых сигналов 
как у самцов, так и у самок даже в тех случаях, 
когда они обнаруживают не сами исходные сиг-
налы, а только продукты искажений, возникаю-
щие в результате смешивания на уровне ДО тонов 
полета самцов и самок (Warren et al., 2009; Arthur 
et. al., 2010; Pennetier et al., 2010; Simões et al., 2016).

Способность комаров к частотному анализу 
стала очевидной после обнаружения у  самцов 
Aedes diantaeus H. D. K. реакции избегания в от-
вет на тональную стимуляцию в диапазоне ча-
стот 140–200  Гц (отрицательный фонотаксис), 
в  то  время как выше по  частоте (220–320  Гц) 
эти же  комары демонстрировали выраженный 

положительный фонотаксис (Лапшин, Воронцов, 
2018; Lapshin, Vorontsov, 2018).

При тестировании слуховых интернейронов 
головных ганглиев самцов Cx. p. pipiens было об-
наружено, что нейронный комплекс слуховой 
системы образует, как минимум, две функцио-
нальные подсистемы: широкополосную и узко-
настроенную (Лапшин, 2011). Последние харак-
теризовались полосой реагирования порядка 
30 Гц по уровню +10 дБ от минимума аудиограм-
мы при средней частоте оптимумов 200 Гц (экви-
валентная добротность Q10 = 200 : 30 = 6.7). Эти 
результаты позволили предположить, что рецеп-
торы ДО по своим частотным параметрам пред-
ставляют собой гетерогенную группу.

Впоследствии гипотеза была подтверждена 
с  помощью методики стимуляции ДО  в  кон-
туре положительной обратной связи. Было по-
казано, что слуховые органы самцов комаров 
включают примерно восемь групп рецепторов, 
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Рис. 7. Диаграммы направленности слуховых рецепторов левого ДО cамок Culex pipiens pipiens, измеренные в процессе стиму-
ляции в контуре обратной связи: а – диаграмма направленности одиночного рецептора, состоящая из одного униполярного 
лепестка (частота автовозбуждения 112 Гц); б – диаграммы двух рецепторов (частоты настройки 104 Гц и 77 Гц), активность 
которых одновременно была зарегистрирована в одной и той же области антеннального нерва. Рецепторы в этой паре реа-
гировали в противофазе на акустическую стимуляцию, в режиме автовозбуждения их диаграммы направлены в противо-
положные стороны.
На врезке с изображением комара (вид сзади) показано нулевое положение и направление положительного отсчета угловой 
координаты j. По радиусу диаграмм отложена относительная чувствительность (величина, обратная порогу автовозбужде-
ния). Рисунок по (Lapshin, Vorontsov, 2023) с изменениями.
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различающихся по частотной настройке (рис. 8). 
Диапазон восприятия всего рецепторного ком-
плекса самцов составляет 80–470  Гц, однако 
бóльшая часть рецепторов настроена в диапазоне 
частот 190–270 Гц (Lapshin, Vorontsov, 2017).

В  последующих опытах на  представителях 
Aedes communis De Geer удалось измерить частот-
но-пороговые характеристики отдельных рецеп-
торов ДО (Lapshin, Vorontsov, 2021). Было под-
тверждено, что слуховые рецепторы образуют 
две функциональные группы, различающиеся 

по форме частотных характеристик и минималь-
ным порогам: узкополосные (добротность Q6 = 
6−11 или Q10 = 4−7.6) с оптимумами в диапазоне 
180−350 Гц; рис. 9) и широкополосные. По-види-
мому, широкополосные рецепторы за счет высо-
кой акустической чувствительности и широты 
частотного охвата обеспечивают обнаружение 
потенциально значимых сигналов, тогда как 
на узкополосных рецепторах осуществляется по-
следующий частотный анализ, необходимый для 
идентификации воспринимаемых сигналов.

Экспериментальные данные о частотной на-
стройке рецепторов ДО вошли в противоречие 
с результатами, полученными ранее (Cator et al., 
2009). Эти исследователи зарегистрировали мед-
ленные гиперполяризационные потенциалы 
в  ДО  комаров Aedes aegypti  L. при предъявле-
нии тональных посылок с частотой заполнения 
1.2  кГц. Однако неоднократные последующие 
попытки обнаружить ответы рецепторов ДО при 
действии столь высоких частот не дали положи-
тельных результатов (Лапшин, 2012а; Lapshin, 
2012).

Реакции ДО  на  высокочастотные звуки ли-
митируются двумя факторами: прогрессирую-
щим падением механической чувствительности 
антенн к  внешним сигналам с  ростом часто-
ты выше резонанса антеннального комплекса 
(Göpfert et al., 1999) и неспособностью рецепто-
ров ДО при стационарном состоянии насекомого 
реагировать на колебания с частотой выше 500 Гц 
(Warren et al., 2009).

Можно было бы допустить, что наблюдаемые 
различия определяются принадлежностью изу
ченных комаров к двум разным родам, однако 
возможно и другое объяснение: медленные по-
тенциалы формируются в  головных ганглиях 
в ответ на информацию о внешних звуках, посту-
пающую от альтернативных сенсорных каналов, 
например от волосковых сенсилл, локализован-
ных на теле насекомого и не входящих в состав 
джонстоновых органов. Функционирование во-
лосковых сенсилл не лимитируется частотными 
свойствами антенны, поэтому такие элемен-
ты могут сохранять высокую чувствительность 
в широком диапазоне частот (Shimozawa, Kanou, 
1984).

ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ ОКРУЖАЮЩЕЙ 
СРЕДЫ НА  ЧАСТОТУ ОПТИМУМОВ 

СЛУХОВЫХ РЕЦЕПТОРОВ

В общем случае у насекомых возможна эндо-
генная терморегуляция, однако эффективность 
такой регуляции существенно зависит от размера 
насекомого и уровня его метаболизма. Например, 
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Рис. 8. Гистограмма распределения частот автовозбуждения 
(характеристических частот) слуховых рецепторов ДО сам-
цов комаров Culex pipiens pipiens. По вертикальной оси – ко-
личество зарегистрированных рецепторов с характеристи-
ческими частотами в пределах одного бина шириной 5 Гц. 
Горизонтальной скобкой со знаком ♀ указан диапазон из-
менчивости основных тонов полета конспецифических 
самок. Серым цветом закрашены пики, объединяющие 
данные по рецепторам, которые реагировали противофаз-
но по отношению к основной массе тестированных клеток. 
Рисунок по (Lapshin, Vorontsov, 2017) с изменениями.
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Рис. 9. Семейство аудиограмм узкополосных слуховых ре-
цепторов. Данные электрофизиологических экспериментов 
с  самцами Aedes communis. Цифрами при каждой кривой 
указано соответствующее значение добротности по уровню 
+6 дБ от порогового минимума (Q6). Рисунок по (Lapshin, 
Vorontsov, 2019) с изменениями.
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ночные бабочки-совки (Noctuidae) способны под-
держивать внутреннюю температуру тела за счет 
большой мышечной нагрузкой во время полета 
(Bartholomew, Heinrich, 1973). У мелких насеко-
мых, таких как кровососущие комары (Culicinae) 
или комары-звонцы (Chironomidae), возможность 
эндогенной терморегуляции практически отсут-
ствует. Это выражается, в частности, в сильной 
зависимости частоты взмахов крыльями от тем-
пературы (Sotavalta, 1947; Römer, 1970).

Поскольку звуки полета у комаров использу-
ются в качестве коммуникационных сигналов, 
логично было бы  предположить, что частоты 
взмахов крыльями и настройки слуховых ней-
ронов самцов и  самок согласованно изменя-
ются в  зависимости от  температуры (Lapshin, 
Vorontsov, 2021).

Температурная зависимость биофизических 
характеристик крылового аппарата и слуховых 
рецепторов комаров была определена экспери-
ментальным путем в  процессе измерения ча-
стотно-пороговых характеристик роившихся 
в природе самцов комаров Ae. communis и парал-
лельной регистрацией суммарного акустического 
сигнала от того же роя (Lapshin, Vorontsov, 2021). 
Для последующего сопоставления результатов, 
полученных при разных температурах воздуха, 
был определен коэффициент пропорционально-
сти k  = 0.02 C−1 в формуле

Ft2 = Ft(1 − k|Δt|),

где |Δt| – абсолютное значение разности темпе-
ратур между температурой t2  в  градусах Цель-
сия, к которой приводят данные, и температурой 
t в момент пороговых измерений на частоте Ft при 
условии, что t  > t2. Для нормализации данных 
от более низких температур к более высоким ис-
пользовалась обратная формула: Ft2 = Ft/(1 − k|Δt|).

Эти формулы позволяют привести к единым 
условиям экспериментальные данные, полу-
ченные при разных температурах окружающего 
воздуха.

ЭФФЕРЕНТНАЯ И  ГУМОРАЛЬНАЯ 
РЕГУЛЯЦИЯ

Несколько десятилетий назад у комаров была 
обнаружена система эфферентной регуляции 
ДО (Andrés et al., 2016). Показано, что ДО полу-
чает октопаминергическую, серотонинергиче-
скую (Xu et al., 2022) и другие виды эфферентной 
иннервации.

Октопамин (ОА) модулирует слуховые харак-
теристики самцов комаров в  суточном ритме, 
и этот процесс коррелирует с периодом их роения 

(Georgiades et al., 2022). У комаров Ае. aegypti для 
рецепторов октопамина AaOAβ2-R  характерна 
выраженная экспрессия в антеннах и роструме 
у взрослых самцов (Finetti et al., 2023).

Торакальная инъекция OA вызывала увеличе-
ние жесткости жгутика антенны и, следователь-
но, увеличение частоты его механической на-
стройки (Andrés et al., 2016, Georgiades et al., 2022). 
Последующее введение антагониста ОА-рецепто-
ров фентоламина индуцировало почти полный 
возврат механики антенны к ее исходному состо-
янию, демонстрируя специфичность воздействия 
ОА на функцию слуха. Примечательно, что после 
введения ОА  частота спонтанных осцилляций 
не изменялась.

В  обзоре данных о  слуховой эфферентной 
системы комаров (Loh et al., 2023) авторы обоб-
щили эффекты различных нейротрансмиттеров, 
включая ОА, серотонин и гамма-аминомасляную 
кислоту. Все нейротрансмиттеры, которые влия-
ли на слух, вызывали увеличение частоты меха-
нической настройки антенн.

Существует еще одна возможная цель октопа-
минергической модуляции: частотная настройка 
рецепторов, на которую ОА мог бы влиять неза-
висимо. Торакальная инъекция OA самцам ко-
маров приводила к сдвигу аудиограмм слуховых 
рецепторов в сторону более высоких частот при-
мерно на половину октавы (рис. 10; Воронцов, 
Лапшин, 2023; Vorontsov, Lapshin, 2024).

Математическое моделирование показало, что 
обнаруженный эффект нельзя объяснить только 
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Рис. 10. Частотная перестройка слуховой системы самцов 
комаров Culex pipiens pipiens после инъекции в гемолимфу 
насекомого октопамина. Рисунок по (Воронцов, Лапшин, 
2023; Vorontsov, Lapshin, 2024) с изменениями.
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увеличением частоты механической настройки 
антенн. В то же время анализ показал, что сдвиг 
кривых настройки рецепторов в сторону более 
высоких частот включал синергические эффекты 
ОА на механические свойства антенны и на изби-
рательные свойства слуховых рецепторов ДО.

ВЛИЯНИЕ ПОЛЕТНОЙ ВИБРАЦИИ 
НА  СЛУХОВОЕ ВОСПРИЯТИЕ КОМАРОВ

Рецепторные системы животных являются 
нелинейными элементами, и ДО комаров в этом 
смысле не составляет исключения (Jackson, Rob-
ert, 2006; Ziemer et al., 2022). Процессы, разви-
вающиеся в нелинейных системах под воздей-
ствием сильной вибрации, подчиняются хорошо 
известным физическим закономерностям.

В  общем случае в  результате нелинейного 
преобразования суммы двух периодических сиг-
налов с частотами F1 и F2 формируется ряд комби-
национных гармоник с частотами |тF1 ± nF2|, где 
т и п − целые числа (Харкевич, 1962). Под не-
линейностью понимается отклонение от прямой 
пропорциональности между внешним воздей-
ствием на исследуемый элемент и его откликом 
на это воздействие. В частности, амплитуда отве-
тов рецепторов ДО с увеличением интенсивности 
раздражения растет нелинейно и имеет характер, 
близкий к логарифмическому.

Влияние нелинейности становится особенно 
значимым при действии на антенны летящего ко-
мара акустической вибрации, вызванной работой 
собственного крылового аппарата. Как показали 
электрофизиологические исследования, в отве-
тах рецепторов ДО самцов комаров на фоне ими-
тации условий полета формируются комбинаци-
онные гармоники, действие которых вызывает 
специфическую активность как слуховых рецеп-
торов (Jackson, Robert, 2006; Warren et al., 2009; 
Gibson et al., 2010; Лапшин, 2012а, 2012б; Lapshin, 
2012, 2013), так и интернейронов (Лапшин, 2011).

Восприятие внешних сигналов на уровне ре-
цепторов ДО в условиях имитации полета харак-
теризуется четырьмя основными особенностями: 
1) амплитудной модуляцией ответов рецепторов, 
параметры которой зависят от соотношения ча-
стот тестового (внешнего) стимула и имитатора 
полета; 2) снижением слуховых порогов в сред-
нем на 7 дБ по сравнению с результатами изме-
рений, выполненными в стационарных условиях; 
3) возникновением дополнительной зоны аку-
стической чувствительности в диапазоне выше 
частоты имитации полета (зеркальный канал); 
4) наличием в  ДО  рецепторов, невосприимчи-
вых к  условиям имитации полета. Несмотря 
на то, что первые три эффекта из перечисленных 

представляют разные стороны одного процесса, 
их можно рассматривать по отдельности в кон-
тексте основных задач слуховой системы самцов 
комаров − акустического обнаружения, про-
странственной локализации и, возможно, видо-
вой идентификации летящей самки.

Амплитудная модуляция
Американские исследователи (Cator et  al., 

2009) на  основании регистрации “медленных 
потенциалов” в ДО и наблюдений эффектов аку-
стического взаимодействия самцов и самок кома-
ров Ae. aegypti сделали вывод, что при сближении 
особей происходит взаимная настройка частоты 
взмахов крыльями. Авторы считают, что такая 
настройка возможна путем совмещения второй 
гармоники сигнала, излучаемого самцом, и тре-
тьей гармоники самки (отношение соответству-
ющих частот взмахов 3:2).

В условиях полета при нестрогом соотноше-
нии частот взмахов (≈ 3:2) при взаимодействии 
комбинационных гармоник в ответах рецепто-
ров ДО  возникают амплитудные биения, при-
чем весьма значительные по амплитуде (Warren 
et al., 2009; Лапшин, 2012а). Такие биения вполне 
могут выступать в качестве сигналов рассогласо-
вания в процессе подстройки частоты взмахов 
самца к тону полета самки. Способность к вос-
приятию амплитудных биений фактически от-
крывает путь к  альтернативному частотному 
анализу входных сигналов, вернее, к оценке сте-
пени их рассогласования с ритмом собственного 
полета.

Следует отметить, что точное согласование 
частот собственных взмахов и внешнего сигнала 
с использованием эффекта амплитудных биений 
невозможно, так как в этом случае частота бие-
ний будет стремиться к нулю. Даже если рецеп-
торный аппарат комара способен воспринимать 
колебания с частотой в несколько герц, последу-
ющий анализ потребовал бы недопустимо мно-
го времени (пропорционально периоду биений), 
поэтому в  реальной обстановке согласование, 
скорее всего, осуществляется с некоторой рас-
стройкой по частоте, при которой еще возможен 
эффективный анализ низкочастотных биений 
в высших отделах слуховой системы комаров.

Аналогичный эффект амплитудных биений 
возникает, когда частота крыловых взмахов сам-
ца в  два раза выше частоты воспринимаемого 
сигнала (октавное соотношение сигналов или 
2:1). Существуют также и другие соотношения, 
при небольшой расстройке которых в ответах ре-
цепторов могут возникнуть заметные амплитуд-
ные биения.
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Таким образом, критерий настройки с  ис-
пользованием эффекта амплитудных биений 
не  дает однозначности в  оценке частоты вос-
принимаемого сигнала. Снижение неопреде-
ленности, по-видимому, обеспечивается за счет 
характерной модуляции частоты взмахов кры-
льев у  самцов (Simões et  al., 2016) в  сочетании 
с избирательностью рецепторов ДО и последую-
щей обработкой слуховой информации на уровне 
интернейронов.

При взаимной подстройке ритмов по биениям 
автоматически обеспечивается температурная 
инвариантность канала акустической связи меж-
ду самцами и самками. Это преимущество будет 
сохраняться при условии пропорционального из-
менения частоты взмахов самцов и самок на фоне 
изменений температуры окружающего воздуха.

Удивление вызывают обнаруженные фак-
ты невосприимчивости некоторых рецепторов 
ДО к действию имитации полета (Лапшин, 2012а; 
Lapshin, 2012). Именно эту особенность можно 
рассматривать как биологическое приспособле-
ние, причем механизмы обеспечения подобной 
невосприимчивости пока совершенно непонят-
ны. В то же время на основании самого факта су-
ществования подобных нейронов можно сделать 

вывод, что вклад механической части восприни-
мающего звук аппарата (в первую очередь антенн) 
в нелинейные преобразования мал по сравнению 
с рецепторами ДО.

Формирование комбинационных гармоник 
возможно также при восприятии сигналов других 
самцов в рое. Если частоты взмахов двух самцов 
различаются, то на выходе рецепторов ДО так-
же возникнут характерные биения. Подобное 
акустическое взаимодействие теоретически по-
зволяет поддерживать определенную плотность 
комаров в рое.

Снижение порогов реакций рецепторов 
ДО  в  условиях имитации полета

Общий принцип влияния имитации условий 
полета на восприятие внешних сигналов − это 
порождение дополнительных составляющих 
(комбинационных гармоник), которые попада-
ют в  область максимальной чувствительности 
рецепторов ДО (рис.  11). Энергия комбинаци-
онных гармоник определяется характером не-
линейности, энергией тестового (внешнего) 
сигнала и, что особенно важно, энергией стиму-
ла-имитатора полета. В результате “перекачки” 
части энергии к комбинационным гармоникам 
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Рис. 11. Частотный спектр электрической активности, зарегистрированной в антеннальном нерве самца Aedes communis 
в ответ на синусоидальную стимуляцию (200 Гц) на фоне имитации полета (частота 433 Гц). На спектре присутствуют пики 
первой (200 Гц) и второй гармоник (400 Гц), составляющих ответ рецепторов непосредственно на синусоидальный стимул, 
433 Гц и 866 Гц − первая и вторая гармоники, соответствующие частоте имитации полета. Помимо этих пиков в спек-
тре присутствуют комбинационные гармоники 433 – 200 = 233 (Гц) и 433 + 200 = 633 (Гц), причем разностная гармоника 
233 Гц на 7 дБ больше по амплитуде в сравнении с ответом на синусоидальный стимул (гармоника 200 Гц). Если бы препарат 
стимулировали синусоидальным сигналом с частотой 633 Гц (т.е. в области зеркального канала) на фоне имитации полета, 
то разностная комбинационная гармоника 633 – 433 = 200 (Гц) сформировалась в области максимальной чувствительности 
слуховых рецепторов. Рисунок по (Lapshin, Vorontsov, 2021) с изменениями.
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от крылового аппарата во время реального поле-
та или в процессе имитации полета амплитуда 
комбинационных гармоник может превышать 
отклик на  исходный тестовый сигнал (Харке-
вич, 1962). При взаимодействии этих составляю-
щих размах биений в несколько раз превышает 
амплитуду каждой из гармоник, что приводит 
к снижению результирующих порогов. У самцов 
Cx p. pipiens такое снижение порогов составляло 
в среднем 7 дБ, т.е. более чем в два раза (Лапшин, 
2012а; Lapshin, 2012).

Зеркальный канал восприятия
Выше обсуждались случаи, когда частота кры-

ловых взмахов или частота имитации полета была 
выше частоты внешнего (тестового) сигнала. Од-
нако возможно состояние, когда частота внешне-
го сигнала больше частоты полета. При условии, 
что частоты результирующих комбинационных 
гармоник совпадают с областью максимальной 
чувствительности ДО, следует ожидать, что выше 
частоты полета будет наблюдаться дополнитель-
ная область акустического восприятия.

Такой эффект действительно был продемон-
стрирован сначала в  электрофизиологических 
экспериментах (рис.  12а; Лапшин, 2012а; Lap-
shin, 2012), а затем при регистрации двигательных 
реакций на звук роившихся комаров (рис. 12б; 
Lapshin, Vorontsov, 2021). В  радиофизике ана-
логичное явление давно известно, и  дополни-
тельная область повышенной чувствительности 
у комаров по аналогии со сложившейся термино-
логией получила название “зеркальный канал”.

У комаров Cx. p. pipiens выявлено соответствие 
положения порогового минимума в зеркальном 
канале самцов значению второй гармоники звука 
полета самок. У самок в аналогичную область по-
падает первая гармоника звука полёта конспеци-
фических самцов (Лапшин, 2012б; Lapshin, 2013). 
Участие высших гармоник звука полета в акусти-
ческой коммуникации комаров может оказаться 
значимым, так как излучение от комаров на удво-
енной или утроенной частоте более эффективно 
по сравнению с излучением первой гармоникой 
(Лепендин, 1978). Кроме того, положение ми-
нимума зеркального канала зависит от частоты 
взмахов воспринимающего звук насекомого. Эта 
особенность открывает дополнительные возмож-
ности для подстройки характеристик слуховой 
системы к воспринимаемому сигналу.

Следует также учитывать то обстоятельство, 
что по мере сближения особей требования к ка-
честву амплитудно-частотного согласования ка-
нала связи снижаются из-за резкого увеличения 
уровня сигнала от летящей самки. В то же время 
на выходе рецепторов ДО возрастает амплитуда 
комбинационных составляющих и тем самым об-
легчается взаимная частотная настройка в паре.

Можно также предположить, что в качестве 
признака конспецифичности самки учитыва-
ется динамика изменения частоты ее крыловых 
взмахов в процессе сближения с самцом по схе-
ме, предложенной Cator et al. (2009). Самка мо-
жет в определенной степени выбирать партнера, 
меняя тон полета для облегчения встречи с кон-
кретным самцом или повышать частоту взмахов, 
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Рис. 12. Аудиограммы, построенные по данным электрофизиологических (а) и поведенческих экспериментов (б). Положение 
зеркального канала (в области 600 Гц) указано стрелками. На графики наложены спектры звука полета конспецифических 
самок (♀) и самцов (♂). а: результаты тестирования самцов Culex pipiens pipiens в стационарных условиях и на фоне имита-
ции полета (Лапшин, 2012а; Lapshin, 2012); б: результаты стимуляции роя самцов Aedes communis в естественных условиях 
(Lapshin, Vorontsov, 2021). В диапазоне 350–500 Гц не было зарегистрировано поведенческих реакций на стимулы с уровнем 
90 дБ SPL и менее.
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если она хочет уклониться от встречи (например, 
в ситуациях, когда она уже оплодотворена).

ЦЕНТРАЛЬНЫЕ ПРОЕКЦИИ НЕЙРОНОВ 
ДЖОНСТОНОВА ОРГАНА

В  дейтоцеребруме выявлен специфический 
и крупный центр в виде многодольчатой струк-
туры, получающий входную информацию от ДО 
(центр JOC). Кроме того, внутри клубочкового 
массива дейтоцеребрума были обнаружены ней-
роны, обеспечивающие возможную цепь обрат-
ной связи с антеннальными рецепторами (Ignell, 
2005).

Детальное определение угловых параметров 
воздушного потока или источника звука может 
быть выполнено сенсиллами ДО типа А (McIver, 
1982; Clements, 1999).

Прослеживание афферентов сенсилл А  по-
казало, что паттерны их ветвления внутри JOC 
связаны с соматотопической организацией вдоль 
медиально-латеральной оси. Кроме того, внутри 
антеннального нерва описан специфический 
нейропиль, содержащий бутоноподобные ветвле-
ния рецепторных нейронов.

Все исследованные нейроны типа B проеци-
ровались в область дорсопроксимальной части 
JOC, состоящую из двух долей. Нейроны, проис-
ходящие из медиальной и латеральной половины 
ДО, проецировались в латеральную и медиаль-
ную область JOC соответственно; анатомиче-
ские данные также позволили предположить, что 
ветви этих афферентов представляют собой не-
прерывную область, отражающую перифериче-
скую соматотопическую организацию внутри 
латеральной и медиальной частей ДО. Имеющи-
еся данные указывают на то, что специфические 
области афферентов типа В внутри парных JOC 
могут дифференциально активироваться в зави-
симости от происхождения стимула, так что они 
будут находятся либо в противофазе, либо в фа-
зовой суперпозиции (Wishart et al., 1962; Clements, 
1999).

Сенсилла типа D  содержит единственный 
нейрон, который проецируется в определенную 
область внутри JOC перед отправкой парных ак-
сонов в ипси- и контралатеральный вентролате-
ральный протоцеребрум, где он заканчивается; 
терминальные области перекрываются с областя-
ми других механосенсорных нейронов первич-
ного и вторичного порядка. Эта область в про-
тоцеребруме, по-видимому, представляет собой 
важный центр обработки механосенсорной ин-
формации, и тот факт, что первичные афференты 
непосредственно образуют синапсы внутри этой 

области, подчеркивает важность информации, 
поступающей по этим каналам.

Двигательная  
и  механосенсорная система антенн

Считается, что у  насекомых, находящихся 
на фиксированном субстрате, динамический по-
ток воздуха оценивается по отклонению механо-
сенсоров антенн относительно субстрата. Такое 
измерение потока воздуха может быть нарушено 
локомоторной активностью самого насекомого, 
которая также будет стимулировать механоре-
цепторы. Для того, чтобы процесс обнаружения 
и  измерения потока работал эффективно, не-
обходимо, чтобы организм был способен отли-
чать поток воздуха, возникающий вследствие 
собственного движения, от потока, вызванного 
внешними причинами.

В этих случаях визуальная обратная связь мо-
жет стать более надежным источником, посколь-
ку движение можно соотнести с  фиксирован-
ными точками в окружающей среде, например 
с рельефом местности.

Дендритные поля протоцеребральных механо-
сенсорных афферентов и интернейронов второ-
го порядка перекрываются с таковыми у антен-
нальных мотонейронов и интернейронов других 
сенсорных модальностей, например зрительных 
интернейронов. Такое перекрытие указывает 
на наличие мультимодальной конвергенции и до-
пускает, что эти области являются важными цен-
трами мультимодальной обработки информации.

Кроме того, иннервация LAL (Lateral Accessory 
Lobe) интернейронами AMMC (Antennal Motor 
and Mechanosensory Center) подчеркивает жиз-
ненно важную потребность в быстрой и точной 
настройке конечного выходного сигнала, пере-
даваемого нисходящими нейронами, к премотор-
ным центрам в грудных ганглиях, которые в ко-
нечном счете контролируют полетное поведение 
насекомого. Таким образом, структурные данные 
подчеркивают сложную механосенсорную систе-
му комаров и важность сенсорных сигналов в ре-
гуляции поведения этих насекомых (Ignell, 2005).

ИЗМЕРЕНИЕ АКУСТИЧЕСКОЙ 
ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ САМЦОВ КОМАРОВ 
В  ЕСТЕСТВЕННЫХ УСЛОВИЯХ ОБИТАНИЯ

Роившиеся в природе комары Ae. communis де-
монстрировали удивительно высокую слуховую 
чувствительность: самый низкий зарегистриро-
ванный порог в этих опытах был равен 19 дБ УЗД 
(уровень звукового давления), а в среднем порог 
реакции составлял 26 дБ УЗД (Lapshin, Vorontsov, 
2021). Это на  5  дБ  ниже порогового значения 
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31 дБ УЗД, ранее показанного для комаров Ae. 
aegypti в  звукоизолированной камере (Menda 
et al., 2019), но близко к результатам, получен-
ным в электрофизиологических экспериментах 
на самцах Cx. p. pipiens: 22–27 дБ УЗД (Лапшин, 
Воронцов, 2019).

На интервалах между сеансами стимуляции 
средняя скорость комаров в рое составляла поряд-
ка 0.5 м/с. В качестве критерия реакции на аку-
стический стимул было принят эффект увеличе-
ния на 20% средней скорости полета комаров в рое 
в течение 1 с от начала действия акустического 
стимула (Lapshin, Vorontsov, 2021). Такое ускоре-
ние полета может иметь адаптивное значение, по-
скольку при более высокой скорости увеличивает-
ся расстояние вдоль траектории, необходимое для 
оценки направления и дальности до источника 
звука методом триангуляции (Belton, 1974).

Реальная слуховая чувствительность роящих-
ся в природе комаров ограничена конвективны-
ми шумами приземного слоя воздуха. Согласно 
данным измерений в природе уровень таких шу-
мов (Кажан и др., 2015) соизмерим со значени-
ями поведенческих порогов у комаров (Lapshin, 
Vorontsov, 2021). Частично это подтверждается 
результатами тестирования комаров Anopheles 
coluzzii C. W., роившихся в условиях лаборатор-
ного эксперимента, т.е. в обстановке, менее шум-
ной по  сравнению с  природными условиями. 
Диапазон измеренных в этой работе порогов 13–
20 дБ УЗД (Feugere et al., 2022) оказался примерно 
на 6 дБ ниже по сравнению с данными тестиро-
вания комаров в природе.

Частотный оптимум самцов Ae. commu-
nis (около 200  Гц) не  соответствовал среднему 
тону взмахов крыльев конспецифических самок 
(229  Гц), активных рядом с  исследуемым роем 
самцов. Причины такого рассогласования пока 
не выяснены. Возможно, что неоплодотворенная 
самка, влетая в рой самцов, на некоторое время 
снижает частоту взмахов и, тем самым, повыша-
ет свою акустическую “заметность” для самцов 
в рое. В то же время у самцов, отловленных в тех 
же роях, в ходе электрофизиологических экспе-
риментов была обнаружена популяция широко-
полосных нейронов, настроенных на тон полета 
конспецифических самок.

ХАРАКТЕРИСТИКИ СЛУХОВОЙ СИСТЕМЫ 
САМОК КОМАРОВ

Морфологически антенны и  джонстоновы 
органы у самцов и самок устроены сходным об-
разом, но количество слуховых рецепторов у са-
мок примерно в два раза меньше, и их антенны 

не  имеют такого обильного опушения, как 
у самцов.

Согласно современным представлениям, 
основная функция слуха самцов комаров со-
стоит в том, чтобы обнаружить в пространстве 
конспецифическую самку и идентифицировать 
ее по звуку полета. Естественно, слух самок ко-
маров первоначально также исследовали в кон-
тексте участия в  репродуктивном поведении. 
Было обнаружено, что в  процессе взаимного 
сближения самцы и самки комаров меняют ча-
стоту взмахов крыльями. Проявление такого вза-
имодействия внешне выглядело как подстройка 
фундаментальных частот биений крыльями к це-
лочисленному соотношению (Cator et al., 2009; 
Warren et  al., 2009; Gibson et  al., 2010; Pennetier 
et al., 2010; Aldersley et al., 2016; Simões et al., 2016). 
Естественно, что реализация подобной функции 
подразумевает способность самок комаров к ча-
стотному анализу акустических сигналов.

Однако в последнее время появились сведе-
ния, указывающие на  возможность использо-
вания самками слуха в процессе акустического 
обнаружения объектов для нападения (Borkent, 
Belton, 2006; Bartlett-Healy et  al., 2008; Menda 
et al., 2019). В отличие от обоняния, восприятие 
акустических сигналов практически не  зави-
сит от направления ветра. Кроме того, в усло-
виях густых зарослей и/или сумеречное время 
пеленгация животного по  шуму его движения 
или вокализации дает очевидные преимущества 
в дальности обнаружения по сравнению со зре-
нием. В связи с этим одной из функций слуховой 
системы самок комаров может быть акустическое 
обнаружение потенциальных прокормителей.

Частотная настройка слуховых  
рецепторов самок

Распределение характеристических частот 
(частотных оптимумов) рецепторов ДО  самок 
комаров смещено в  низкочастотную область 
и представлено двумя широкими, частично пере-
крывающимися пиками (рис. 13). Их положение 
несколько отличается у представителей разных 
видов комаров: у самок Cx. p.pipiens пики распо-
ложены в областях 80 и 120 Гц (Lapshin, Vorontsov, 
2023a), Ae. еxcrucians – 65 и 110 Гц (Лапшин, Во-
ронцов 2023; Lapshin, Vorontsov, 2023b).

Как и в слуховой системе самцов ДО самок ко-
маров содержат набор узкополосных рецепторов, 
распределенных по всему частотному диапазону 
слухового восприятия (рис. 14). Аналогично си-
стеме самцов минимальные пороги узкополос-
ных рецепторов самок оказались в целом выше, 
чем у большинства зарегистрированных широ-
кополосных рецепторов. Из-за  такой разницы 
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в  чувствительности узкополосные рецепторы 
регистрировались редко, т.к. их ответы маски-
ровались активностью более чувствительных 
клеток. Однако в  нескольких опытах удалось 
непосредственно измерить индивидуальные ча-
стотно-пороговые характеристики узкополосных 
рецепторов и, тем самым, оценить их  доброт-
ность, которая варьировала у разных нейронов 
от 4 до 27 по уровню +6 дБ от основного мини-
мума (Lapshin, Vorontsov, 2021).

У самок комаров были также зарегистрирова-
ны рецепторы, наиболее чувствительные к часто-
там 50 Гц и ниже. На фоне действия полетной ви-
брации у части этих клеток пороги существенно 
снижались, в среднем, на 26 дБ при 40 Гц (Лап-
шин, 2012б; Lapshin, 2013).

После введения октопамина в гемолимфу са-
мок пороги слуховых рецепторов в области частот 
ниже 80 Гц возрастали в среднем на 11 дБ (рис. 15), 
причем выше 100 Гц чувствительность сохраня-
лась на прежнем уровне (Воронцов, Лапшин, 2023; 
Vorontsov, Lapshin, 2024). Причиной такого сниже-
ния чувствительности к низким частотам может 
быть избирательное торможение октопамином 
низкочастотных слуховых рецепторов.

Если предположить, что октопамин ини-
циирует настройку слуховой системы комара 
на брачное поведение в рое, то потеря чувстви-
тельности к низкочастотным звукам может быть 
оправдана тем, что система фокусируется на аку-
стическом взаимодействии с самцами, при одно-
временной фильтрации сигналов, несуществен-
ных в данном контексте. В другой поведенческой 
ситуации самки комаров могут использовать низ-
кочастотный диапазон для поиска прокормите-
лей, поскольку подобные звуки меньше затухают 
в атмосфере и лучше распространяются по земле 
и в растительности.

Диаграммы направленности слуховой системы 
самок комаров

Большинство рецепторов ДО, реагировавших 
на звук, было ориентировано в двух из четырех 
квадрантов (I и III для левого ДО; рис. 16). Мак-
симумы диаграмм направленности рецепторов 
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Рис. 13. Гистограмма распределения частот автовозбуж-
дения (характеристических частот) слуховых рецепторов 
ДО  самок комаров Culex pipiens pipiens. По  вертикальной 
оси – количество зарегистрированных рецепторов с харак-
теристическими частотами в пределах одного бина шириной 
5 Гц (Lapshin, Vorontsov, 2013).
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Рис. 14. Примеры аудиограмм узкополосных слуховых ре-
цепторов самок Culex pipiens pipiens. Цифрами при каждой 
кривой указано значение добротности Q6. Рисунок по (Lap-
shin, Vorontsov, 2023) с изменениями.
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Рис. 15. Возрастание акустических порогов в диапазоне ча-
стот ниже 90 Гц после инъекции октопамина самкам кома-
ров Culex pipiens pipiens (Воронцов, Лапшин, 2023; Vorontsov, 
Lapshin, 2024).
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контралатерального (правого) ДО оказались про-
странственно распределены зеркально относи-
тельно левого ДО. Вместе с тем в каждом ДО были 
обнаружены также рецепторы, ориентированные 
в двух других квадрантах (II и IV для левого ДО). 
Учитывая трехмерную геометрию антенн комаров, 
можно предположить для таких клеток функцию 
дублирования рецепторов контрлатерального ДО 
(Lapshin, Vorontsov, 2023a). Повышенную концен-
трацию слуховых рецепторов и их более высокую 
чувствительность в определенных секторах ДО ло-
гично связать с информационной значимостью 
для комаров определенных направлений.

Пространственная диаграмма направленно-
сти рецептора ДО определяется плоской диаграм-
мой самого рецептора с центром, совпадающим 
с осью антенны, и диаграммы направленности 
антенны, имеющей форму тора. Результирующая 
диаграмма рецептора состоит из двух симметрич-
но расположенных сфероидов (рис. 17).

Анализ математической модели показал, что 
наклон антенн самок относительно горизонталь-
ной плоскости согласован со значением угла меж-
ду антеннами и пространственной ориентацией 
наиболее чувствительных слуховых рецепторов. 
Результирующие 3D  диаграммы направленно-
сти таких рецепторов с учетом влияния антенн 
ориентированы в пространстве таким образом, 
чтобы в дорсо-вентральном направлении фор-
мировалась зона перекрытия, в которой правая 
и левая системы одновременно могут восприни-
мать источник звука (см. рис. 17).

Такая геометрия зон чувствительности опре-
деляет возможность сравнительного анализа ин-
формации от правой и левой систем и, тем самым, 
разделять источники, находящиеся на  разном 
ракурсе относительно комара. Изменяя угловое 
положение своих антенн, комар может регулиро-
вать направленность слуха в зависимости от по-
веденческого контекста, причем увеличение угла 
между антеннами приводит к расширению зоны 
взаимного перекрытия симметричных групп ре-
цепторов (Lapshin, Vorontsov, 2023a).

Многочисленная группа рецепторов ДО самок 
комаров ориентирована также во фронтальной 
плоскости (j ≈ 90° и j ≈ 270°). При разведении 
антенн диаграммы направленности этой группы 
смещаются вперед, образуя еще одну зону повы-
шенной чувствительности в курсовом направле-
нии непосредственно перед комаром.
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Рис. 16. Распределение параметров пространственной ори-
ентации (угол j) и минимальных порогов (Th, дБ) рецеп-
торов левого ДО самок Culex pipiens pipiens, представленное 
в полярных координатах (Lapshin, Vorontsov, 2023). По ради-
усу диаграммы отложены значения порогов в соотношении 
“ниже порог – больше радиус” (мера слуховой чувствитель-
ности). Каждая пара диаметрально расположенных закра-
шенных кружков соответствует результатам тестирования 
одного рецептора (такое представление данных следует 
из симметрично-биполярной диаграммы направленности 
рецепторов при восприятии синусоидальных сигналов). 
Следует отметить, что сенсорные нейроны левого ДО в боль-
шинстве оказались ориентированными в I и III квадрантах 
(0–90 и 180–270°), среднее значение угловой ориентации 
наиболее чувствительных рецепторов в  этих квадрантах 
j = 53° (обозначено на рисунке вектором). Внизу на врезке 
приведена гистограмма распределения слуховых порогов 
рецепторов ДО самок.

R1 R1

L1 L1

2ξ

2ξ = 55
o

2ξ = 73.9
o

Рис. 17. Пространственная модель системы диаграмм на-
правленности двух симметричных групп рецепторов левого 
(L1) и правого (R1) ДО (вид сверху), ориентированных под 
углом j = 53°. Аналогичные по форме симметричные обла-
сти диаграмм L2 и R2 не показаны для упрощения рисунка 
(Lapshin, Vorontsov, 2023).
Активная зона сравнения сигналов от рецепторов правого 
и левого ДО изображена серым цветом в области пересе-
чения диаграмм. Ширина этой зоны определяется углом 
2ξ между антеннами комара (вставка на рисунке слева): при 
увеличении угла 2ξ возрастает также взаимное перекрытие 
зон перед насекомым. На рисунке приведены результаты мо-
делирования зон пересечения для двух типичных значений 
угла между антеннами (55 и 73.9°).
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Из-за симметрии диаграмм направленности 
рецепторов относительно антенны существу-
ет неопределенность в локализации источника 
звука в двух противоположных ракурсах. Ранее 
Питер Белтон отметил, что волны от точечного 
источника, расположенного под углом 40° и бо-
лее к плоскости антенн, отклонит обе антенны 
синфазно, в  то  время как волны от  источник 
звука, локализованного непосредственно перед 
антеннами, будут отклонять обе антенны про-
тивофазно (Belton, 1974). Вполне возможно, что 
для снижения неопределенности в оценке поло-
жения источника звука в мозге комара осущест-
вляется комбинированный анализ амплитудных 
и фазовых соотношений сигналов, поступающих 
от правого и левого ДО.

Поскольку ДО  морфологически выглядит 
осесимметричным, возник вопрос, на  какие 
функции ориентированы большинство сенсор-
ных нейронов, локализованных во II и IV квад
рантах (для левого ДО), т.е. тех клеток, которые 
в экспериментах не отвечали на акустическую 
стимуляцию.

Исследования на дрозофилах показали, что 
не все нейроны ДО этих насекомых обеспечива-
ют слуховую функцию: около половины рецепто-
ров реагировали на вибрации антенн, тогда как 
другие клетки активировались при отклонениях 
антенн, вызванных гравитацией и ветром (Ka-
mikouchi et al., 2009; Yorozu et al., 2009; Matsuo, 
Kamikouchi, 2013). Возможно, что функциональ-
ное распределение нейронов ДО комаров органи-
зовано аналогичным образом.

Роль слуха в  процессе поиска прокормителей
Основываясь на результатах своих исследова-

ний, Г. Менда с соавт. (Menda et al., 2019) пред-
положили, что самок комаров Ae. aegypti могут 
привлекать звуки, сходные по  спектру с  чело-
веческой речью. Сопоставление частот оптиму-
мов слуховых рецепторов самок комаров Aedes 
excrucians Walker, вида, обычного для лесных 
биотопов средней полосы России, с  данными 
о  спектральном составе типичных человече-
ских голосов (Fitch, Holbrook, 1970) показало, что 
низкочастотная часть спектра голоса мужчины 
в значительной части перекрывается диапазоном 
максимальной слуховой чувствительности са-
мок комаров. Женский голос частично выходит 
за пределы этого диапазона. Однако на частотах 
порядка 200 Гц, соответствующих середине ди-
апазона первых гармоник женских голосов, чет-
верть исследованных рецепторов ДО реагировали 
на стимулы с уровнями, характерными для нор-
мальной разговорной речи.

Таким образом, можно сделать вывод, что го-
лоса людей доступны самкам комаров для вос-
приятия и частотного анализа и потенциально 
могут служить дополнительными ориентира-
ми в процессах поиска и нападения кровососов 
на человека (Лапшин, Воронцов, 2023; Lapshin, 
Vorontsov, 2023b).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Слуховое восприятие у кровососущих комаров 
обеспечивается сложной функциональной систе-
мой, достигшей высокой степени совершенства. 
Несколько тысяч рецепторов в каждом из двух 
слуховых органов комаров – это для насекомых 
очень высокая избыточность (Belton, 1974). Ги-
пертрофированное развитие рецепторной систе-
мы самцов (15 000 нейронов в каждом ДО) мож-
но объяснить отбором в процессе конкурентной 
борьбы самцов за самок, но для сложного стро-
ения слуховой системы самок такое объяснение 
уже не  подходит, поскольку чувствительность 
у них сохраняются и после оплодотворения.

В естественных условиях акустическое пове-
дение самок сложное и весьма изменчивое, что 
затрудняет однозначную интерпретацию резуль-
татов акустического тестирования. По-видимо-
му, необходимость выполнения тех или иных 
поведенческих программ в рамках гонотрофи-
ческого цикла определяет комплекс параметров 
слуховой системы самок комаров.

По  теме реализации слуховой чувствитель-
ности у комаров осталось еще неразрешенным 
существенное противоречие. Как уже было от-
мечено, самцы при восприятии звука в  полете 
демонстрируют очень низкие пороги реакций. 
В абсолютном выражении порог 20 дБ УЗД со-
ответствует значению колебательной скорости 
воздуха около 0.5 μ/с. В  то  же  время средняя 
скорость полета комаров в рое порядка 0.5 м/с 
(Lapshin, Vorontsov, 2021), причем летящие кома-
ры непрерывно маневрируют.

Таким образом, скорость набегающего по-
тока воздуха, непосредственно действующего 
на антенны комаров, в миллион раз превышает 
их слуховые пороги. Пока остаются непоняты-
ми принципы обработки слуховой информации, 
обеспечивающие столь высокую помехозащи-
щенность слухового канала у этих насекомых.
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This review comprehensively explores the morphology of  the mosquito auditory organs  – antennae and 
Johnston’s organs. Spatial and frequency characteristics of auditory sensory neurons within Johnston’s organs 
are discussed, as well as the mechanisms of mechanotransduction in these neurons. The review presents findings 
from studies investigating the aspects of mosquito perception of acoustic signals when their auditory system 
is subjected to vibrations generated by flapping wings. Additionally, the review discusses the significance of acoustic 
communication in the reproductive behavior of mosquitoes.

Keywords: Culicidae, Aedes, Culex, mosquito, frequency tuning, acoustic stimulation, directional diagram, hearing 
mechanisms, mating behavior, acoustic detection of hosts
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Вошедшие в наш обиход практики демонстрации пользователям различных статических и видео- 
изображений с помощью цифровых, процессорно-управляемых, чаще всего самосветящихся устройств 
(компьютерных мониторов, экранов смартфонов, планшетов и т. п.) подстегнули развитие различных 
методов улучшения восприятия таких изображений путём их компьютерной предобработки. Это каса-
ется и методов предварительной обработки изображений, демонстрируемых пользователям с различ-
ными аномалиями рефракции глаз (например, миопия или астигматизм) в ситуациях, когда они не во-
оружены очками или иными корректирующими устройствами. За более чем 20 лет исследователями 
были опубликованы десятки работ, посвященных этой задаче, называемой задачей предкомпенсации. 
На наш взгляд, пришло время осмыслить развитие научной мысли в данном направлении и подсветить 
наиболее важные вехи в осознании проблем, стоящих на пути к достижению “идеальной” предкомпен-
сации, и в подходах к их успешному решению. Этому посвящена первая часть данного обзора. Во второй 
же его части мы фокусируемся на современном состоянии исследований в заявленной области, выделя-
ем проблемы, не решённые до сих пор, и пытаемся уловить тенденции дальнейшего развития методов 
предкомпенсации изображений, уделяя максимальное внимание нейросетевым подходам.

Ключевые слова: предкомпенсация изображения, винеровская фильтрация, рефракционная аномалия 
глаза, тоновое отображение, нейронная сеть, деконволюция изображения
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ВВЕДЕНИЕ

Большинство пользователей компьютеров, 
имеющих такие аномалии рефракции, как мио-
пия (близорукость), гиперметропия (дальнозор-
кость) и/или астигматизм, сталкиваются с ухуд-
шения четкости изображения, особенно если эти 
аномалии не корректируются очками или кон-
тактными линзами.

Такая ситуация может возникнуть, например, 
при использовании некоторых гарнитур вир-
туальной реальности, в которых нет места для 
стандартных очков, что может создать трудности 
для пользователей с  аномалиями рефракции. 
Такие гарнитуры, как правило, имеют системы 

коррекции, регулирующие положение линз от-
носительно экрана, но они не всегда могут пол-
ностью компенсировать проблему, например, 
в случае астигматизма: этот вид аномалий требу-
ет более сложной оптической системы.

Довольно часто пользователи с незначитель-
ными аномалиями рефракции вообще не  но-
сят очки или контактные линзы, что приводит 
к  дискомфорту при использовании смартфо-
нов и  других устройств, оснащенных экрана-
ми, на которых воспроизводятся изображения. 
За счет рефракционных аномалий чёткость вос-
принимаемого изображения снижается, вплоть 
до невозможности распознать некоторые части 
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изображения, особенно содержащие важные 
мелкие детали.

В  отличие от  объектов окружающего мира, 
а  также напечатанных на  бумаге, на  экранах 
есть техническая возможность показывать из-
мененное изображение, которое будет лучше 
распознаваться пользователями с аномалиями 
рефракции.

Исследователи рассматривают человеческий 
глаз как систему формирования изображения, 
аналогичную любой другой оптической системе, 
состоящей из линз. Идеальная оптическая систе-
ма формирует идеальное изображение, то есть 
все лучи, вышедшие из  одной точки объекта, 
фокусируются в одной точке на сетчатке. Однако 
никакая реальная оптическая система не являет-
ся идеальной, то есть лучи из одной точки объ-
екта оказываются сфокусированными не в одну 
точку, а в пятно некоторого размера, что приво-
дит к потере резкости, контраста, появлению ар-
тефактов. Эти негативные явления проявляются 
тем сильнее, чем выше значения величин, харак-
теризующих рефракционные аномалии оптиче-
ской системы.

Изображение на сетчатке глаза называют ре-
тинальным. Для рассматриваемого круга задач 
ретинальное изображение можно представить 
в виде двумерного массива точек различной яр-
кости, при этом каждая из точек объекта, рассма-
триваемого глазом, проецируется на ретинальное 
изображение как некоторое пятно.

Рефракционные аномалии глаза принято 
описывать функцией рассеяния точки (ФРТ, англ. 
point spread function, PSF), представляющей собой 
двумерное отображение на сетчатке глаза рассма-
триваемого точечного объекта. Оптометрический 
рецепт (рецепт на очки), содержит достаточно ин-
формации, чтобы рассчитать ФРТ человеческого 
глаза в той же степени, в какой очки компенси-
руют рефракционные аномалии. Однако более 
высокой точности можно добиться с помощью 
специального обследования на аберрометре (см., 
напр., Яблоков и др., 2005), поскольку аберрометр 
оценивает большее число параметров ФРТ.

Название прибора отсылает нас к  понятию 
аберрации как конкретного вида рефракцион-
ной аномалии. К аберрациям низшего порядка 
(в смысле их пространственного масштаба) от-
носят дефокусировку (в  быту ее  называют бли-
зорукостью или дальнозоркостью) и  астигма-
тизм. Такие аберрации, как, например, кома или 
трилистник, относятся к  аберрациям высшего 
порядка: их пространственная структура имеет 
мелкомасштабные осцилляции. Для их выявле-
ния и требуются такие специальные приборы, 
как аберрометры (аберроскопы).

С помощью функции рассеяния точки (ФРТ) 
можно удобно рассчитывать ретинальное изобра-
жение любого рассматриваемого объекта, не обя-
зательно точечного. Для этого двумерный массив 
яркостей, описывающий этот объект, подверга-
ется математической операции свёртки с ФРТ. 

В  процессе выполнения свёртки яркость 
каждого пикселя выходного изображения су-
щественно зависит не только от яркости соот-
ветствующего пикселя входного изображения, 
но и от яркости пикселей, соседствующих с ним. 
Чем шире ФРТ, тем больше пикселей влияют 
на итоговую яркость, а ширина ФРТ, в свою оче-
редь, определяется силой проявления рефракци-
онных аномалий. В большинстве случаев свёртка 
с  ФРТ приводит к  тому, что ретинальное изо-
бражение оказывается размытым по сравнению 
с входным.

Деконволюцией называется обращение свёрт-
ки, восстанавливающее исходное изображение 
из  размытого изображения или изображения 
низкого качества. Если ФРТ известна, задача 
восстановления изображения называется зада-
чей неслепой деконволюции, если ФРТ неизвестна, 
то говорят о слепой деконволюции. Многие методы 
слепой деконволюции заключаются в начальной 
оценке ФРТ из каких-либо соображений и ите-
рационном применении неслепой деконволюции 
с параллельным улучшением оценки ФРТ.

Задача предкомпенсации изображений – это за-
дача так преобразовать исходное изображение, 
что на сетчатке человеческого глаза с рефракци-
онными аномалиями изображение становится 
близким к исходному.

Схема на рис. 1 иллюстрирует суть предком-
пенсации. Здесь прямое преобразование – это пре-
образование изображения зрительной системой 
человека, описываемое с помощью ФРТ, а обрат-
ное преобразование – это преобразование, обрат-
ное ФРТ, т.е. компенсирующее размытие изобра-
жения глазом человека и создающее из исходного 
изображения так называемое предкомпенсирован-
ное изображение. В результате последовательного 
применения этих двух преобразований воспри-
нимаемое наблюдателем изображение становит-
ся ближе к исходному, по сравнению со случаем, 
когда вместо обратного преобразования приме-
няется тождественное.

На  рисунке 2  показано несколько изобра-
жений, иллюстрирующих как работает пред-
компенсация. Симулированные ретинальные 
изображения (в, г) моделируют зрительное вос-
приятие миопического наблюдателя, смотря-
щего на изображения а и б. Обратите внимание 
на  то, что предкомпенсированное изображе-
ние (рис.  2б) само по  себе выглядит довольно 
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странно, но становится намного ближе к исход-
ному изображению после того, как размывается 
в глазу наблюдателя (рис. 2г).

Основная проблема задачи предкомпенса-
ции связана с тем, что её точного решения, во-
обще говоря, не существует: например, для того, 
чтобы на  сетчатке сформировалось идеальное 
изображение некоторого предмета или сцены, 
некоторые пиксели предкомпенсированного изо-
бражения, предъявляемого наблюдателю, долж-
ны иметь яркость, существенно превышающую 
максимальную яркость дисплея, а  некоторые 
другие пиксели должны иметь отрицательную 
яркость, что физически невозможно. В результате 
реальная предкомпенсация всегда не идеальна, 
что проявляется прежде всего в низкой контраст-
ности воспринимаемого человеком изображения, 
а также в присутствующих в нем артефактах.

В  этой работе мы  приведём обзор научных 
подходов к  улучшению качества изображения 
для людей с аномалиями рефракции. В первых 
работах этого ряда решалась задача повышения 
разборчивости текста для людей с аномалиями 
рефракции, затем исследователи искали подходы 
к улучшению более сложных, но все еще моно-
хромных изображений, в более поздних работах 
рассматривались и цветные изображения. При 

этом развивалась тенденция перехода от непер-
сонализированных методов (то есть таких, в ко-
торых предъявляемое пользователю изображение 
не зависит от параметров его зрительной систе-
мы) к  персонализированным. Несколько лет 
назад стали ожидаемо появляться работы, в ко-
торых задача предкомпенсации решается нейро-
сетевыми методами.

ПРЕДЫСТОРИЯ И  РАЗВИТИЕ МЕТОДОВ 
ПРЕДКОМПЕНСАЦИИ ИЗОБРАЖЕНИЙ

Первые попытки использования предобра-
ботки текста для улучшения его распознавания 
слабовидящими предпринимались ещё в 1980‑е 
годы и были адресованы слабовидящим людям, 
зрительные аномалии которых не корректиру-
ются очками. К таким патологиям относятся ка-
таракта, центральная скотома (часто сопровож
дающая возрастную макулодистрофию) и другие 
патологии центрального зрения, часто обна-
руживаемые у пожилых пациентов с жалобами 
на зрение. Известно, что при центральной ското-
ме для фокусировки зрения начинают использо-
ваться альтернативные участки сетчатки (Tarita-
Nistor et al., 2023), однако центральным вопросом 
предкомпенсации является корректировка про-
блем оптики глаза, а не сетчатки.

Пели и др. (Peli, Lim, 1982; Peli, Peli, 1984) ис-
кали методы повышения контраста изображения, 
которые сохраняли бы яркость каждого пикселя 
в диапазоне, доступном для отображения. Они 
предложили алгоритм адаптивного улучшения 
изображений, основанный на знании функции 
контрастной чувствительности человека и подбо-
ре соответствующих Фурье-фильтров (в смысле 
пространственной, а не временнóй частоты).

Функция контрастной чувствительности 
(англ. CSF) – это функция, отображающая зави-
симость контрастной чувствительности зритель-
ной системы человека от пространственной ча-
стоты. Контрастная чувствительность описывает 

Рис. 2. Пример предварительной компенсации изображения: а) исходное изображение; б) предкомпенсированное изобра-
жение; в) исходное изображение на сетчатке при миопии глаза (симуляция); г) предкомпенсированное изображение на сет-
чатке миопического глаза (симуляция).
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Рис. 1. Концепция предкомпенсации изображений для лю-
дей с аномалиями рефракции глаза.
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способность зрительной системы различать 
яркие и тусклые компоненты статического изо-
бражения (например, ахроматическую разницу 
яркости между соседними областями на изобра-
жении) и является одной из наиболее фундамен-
тальных функций зрительной системы человека.

Фурье-компоненты с  низкими простран-
ственными частотами задают крупные детали 
на рассматриваемом изображении, а с высоки-
ми  – мелкие. Идея этого алгоритма заключа-
ется в  локальном усилении высокочастотных 
компонент изображения и смещении локальной 
яркости к среднему уровню (что приводит к ос-
лаблению низкочастотных компонент). Первое 
позволяет улучшить видимость мелких деталей, 
второе расширяет динамический диапазон для 
визуализации этих деталей. Метод применялся 
к черно-белым изображениям (например, в газе-
тах) с целью улучшить распознавание лиц и дру-
гих важных фрагментов изображения. В рабо-
тах Пели, Лоутон и др. (Peli, Peli, 1984; Peli et al., 
1991; Peli et al., 1994; Lawton, 1988; Lawton, 1989; 
Lawton, 1992) было показано, что пространствен-
ная фильтрация (Фурье-фильтрация) улучшает 
распознавание лиц, а также восприятие деталей 
на изображениях и видео.

Лоутон изучала влияние пространственной 
фильтрации, а именно усиления средних и высо-
ких пространственных частот, на распознавание 
текста. Она использовала частично персонализи-
рованные фильтры и обнаружила, что усиление 
некоторых пространственных частот позволяет 
распознавать более мелкий текст.

Исследование Пели и др. (Peli et al., 1994) по-
казало, что слабовидящие, участвующие в иссле-
довании, при настройке параметров алгоритма 
предобработки изображений для улучшения рас-
познавания лиц имеют тенденцию выбирать схо-
жие полосы пространственных частот и уровни 
их усиления, т.е. разные испытуемые выбирают 
схожие пространственные фильтры, что обосно-
вывало применение в этой задаче неперсонали-
зированных методов.

В работе Файна и Пели (Fine, Peli, 1995) ав-
торы решили применить алгоритм адаптивного 
улучшения изображений (Peli, Lim, 1982) к тек-
сту и измерить скорость чтения испытуемыми 
текста, представленного в виде бегущей строки. 
Поскольку в предыдущих исследованиях испы-
туемые выбирали улучшения с  помощью схо-
жих пространственных частот, от персонализа-
ции решили отказаться. Исследователи пришли 
к выводу, что адаптивное улучшение высококон-
трастного текста (с помощью пространственной 
фильтрации) приводит к увеличению скорости 

чтения лишь некоторыми испытуемыми со сла-
бым зрением.

Возможно, положительный эффект частич-
но связан с повышенной яркостью улучшенных 
букв (авторы адресуют этот вопрос в будущее). 
К  сожалению, скорость чтения улучшенного 
текста невозможно предсказать ни  по  остроте 
зрения, ни по скорости чтения исходного тек-
ста: некоторые испытуемые читают улучшенный 
текст существенно быстрее, некоторые  – нет. 
Достоверной закономерности в этих результатах 
выявить не удалось.

Начиная с работы Алонсо и Баррето (Alonso, 
Barreto, 2003) подход к  улучшению изображе-
ний для лиц с  плохим зрением меняется: дан-
ные авторы перенесли фокус внимания с группы 
людей, зрение которых не может быть скомпен-
сировано с помощью оптики (правильно подо-
бранных линз), на людей с аномалиями именно 
рефракции, то есть с миопией, гиперметропией 
или астигматизмом. Дело в том, что таких людей 
очень много (по оценке (Holden et al., 2016) лица 
с миопией составляют 22,9% населения планеты), 
но далеко не все они (по разным причинам) но-
сят очки или контактные линзы. Более того, для 
людей с нарушениями рефракции задача улуч-
шения качества воспринимаемого изображения 
имеет гораздо более строгую постановку, чем для 
пациентов, страдающих катарактой: становится 
возможным рассмотреть глаз миопического (или 
гиперметропического) человека как оптическую 
систему, характеризующуюся определенной 
функцией размытия точки (ФРТ). В этой же ра-
боте впервые использован термин “предкомпен-
сация” применительно к  обсуждаемому кругу 
задач, хотя и без чёткого его определения.

Ранее мы  уже дали следующее определение 
предкомпенсации изображения: преобразова-
ние исходного изображения такое, что на  сет-
чатке человеческого глаза с  рефракционными 
аномалиями изображение становится близким 
к  исходному. По  сравнению с  показом исход-
ного изображения наблюдателю, обладающему 
неидеальным зрением и вследствие этого неспо-
собному воспринять изображение во  всей его 
полноте, такое преобразование изображения чи-
сто программными средствами, без изменения 
физических характеристик дисплея, позволяет 
приблизить восприятие изображения наблюда-
телем к восприятию наблюдателя с идеальным 
зрением. Заметим, что под данное определение 
подпадают как персонализированные, так и не-
персонализированные методы.

Авторы пионерской работы по предкомпен-
сации (Alonso, Barreto, 2003) пишут, что появ-
ление таких приборов, как аберрометры (также 
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называемых анализаторами волнового фронта) 
сделало технически возможным измерение ФРТ 
для каждого глаза с целью компенсации глазных 
аберраций, включая аберрации высших поряд-
ков, которые не компенсируются стандартными 
очками или контактными линзами.

Авторы используют свёрточную модель фор-
мирования изображения на сетчатке (Goodman, 
1968; Thibos, 2000).

r x y t x y h x y, , * ,( )= ( ) ( ),

где r(x, y)  – изображение на  сетчатке, t(x, y)  – 
предъявленное изображение, h(x, y) – ФРТ кон-
кретного глаза. Тогда если показать на  экране 
предварительно исправленное изображение

p x y t x y h x y, , * ,( ) = ( ) ( )−1 ,

пользователь своим неидеальным глазом увидит 
исходное изображение. Авторы рассматривают 
эту задачу как в некотором смысле эквивалент-
ную задаче обратной фильтрации/деконволюции.

В  общем случае обратная функция h–1(x, y) 
не существует, поэтому приходится пользоваться 
регуляризацией, приводящей к известной фор-
муле винеровской фильтрации:
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где P f fx y,( ), H f fx y,( ) и  T f fx y,( )  – Фурье- 
образы функций p(x, y), h(x, y) и  t(x, y), 
а K – константа-регуляризатор.

В обсуждаемой работе метод предкомпенса-
ции тестировали на здоровых людях, используя 
в качестве имитатора нарушения рефракции рас-
сеивающую линзу с оптической силой –6 дптр 
и предкомпенсируя на предъявляемом изобра-
жении влияние этой линзы.

В качестве тестового изображения была вы-
брана стандартная буквенная таблица для про-
верки зрения, а в качестве метрики успеха ис-
пользовали оценку остроты зрения, сравнивая 
способность здоровых людей распознавать буквы 
сквозь линзу с оптической силой –6 диоптрий 
при предъявлении исходных и предкомпенсиро-
ванных изображений.

Авторы установили, что предкомпенса-
ция обеспечивает частичное восстановление 
остроты зрения: исходное зрение испытуемых 
0.2 по шкале logMAR, зрение сквозь линзу без 
предкомпенсации 1.4  logMAR (самые большие 
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Рис. 3. Основная проблема предкомпенсации:
а) исходный сигнал; б) воспринимаемый сигнал (свертка исходного сигнала и ФРТ); в) оптимальная предкомпенсация 
исходного сигнала. Красные пунктирные линии обозначают диапазон яркости, который может отображаться на мониторе.
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буквы в таблице для проверки зрения с расстоя-
ния 2 м распознаются неправильно), c предком-
пенсацией 0.6 logMAR. Хотя метод тестировали 
на аберрациях, вызванных простой сферической 
линзой, теоретически сам метод подходит и для 
коррекции сложных нарушений зрения, вызван-
ных в т. ч. аберрациями высших порядков (таки-
ми как сферическая аберрация, кома и др.).

В 2005 году Алонсо и др. (Alonso et al., 2005a; 
2005b) развивают предложенный в предыдущей 
работе метод предкомпенсации изображений. 
В частности, они впервые сформулировали ос-
новную проблему, не позволяющую добиваться 

идеального восприятия подобных изображений 
наблюдателями. Дело в том, что предкомпенсиро-
ванное изображение должно иметь значительно 
более высокий динамический диапазон по срав-
нению с  исходным изображением; настолько 
высокий, что существуют проблемы с  отобра-
жением таких изображений. Например, у опти-
мально рассчитанного предкомпенсированного 
изображения некоторые пиксели должны иметь 
яркость, превышающую максимальную яркость 
монитора, а другие пиксели должны иметь отри-
цательную яркость, недостижимую на мониторе 
даже теоретически. Это иллюстрирует рис. 3. Для 
простоты здесь выбран одномерный сигнал, ко-
торый можно воспринимать, как одну строку не-
коего изображения с контрастной “ступенькой” 
по яркости. Из рис. 3,в видно, что оптимальное 
предкомпенсированное изображение не может 
быть показано на дисплее.

Задача предъявления изображений расширен-
ного яркостного диапазона на дисплеях и других 
носителях с  более узким диапазоном известна 
в современной обработке изображений как зада-
ча тонового отображения (tone mapping). В алго-
ритмах предкомпенсации, основанных на декон-
волюции, приходится решать, в том числе, эту 
задачу. К  сожалению, задача тонового отобра-
жения некорректна, и при ее решении исполь-
зуются приближенные методы, что приводит 
к  искажению воспринимаемого изображения 
по сравнению с исходным. В частности, преобра-
зование требуемого для деконволюции диапазона 
яркостей к доступному диапазону яркостей для 
отображения на мониторе линейной функцией 
приводит к потере контраста (рис. 4г), а при по-
пытках усиления контраста возникают низкоча-
стотные артефакты (рис. 5б).

В  классическом фильтре Винера для регу-
ляризации используется параметр K. В  работе 
(Alonso et al., 2005b) с целью уменьшения низко-
частотных артефактов предлагается улучшенный 
фильтр Винера, в котором параметр регуляриза-
ции K становится функцией пространственных 
частот в Фурье-пространстве (рис. 6). Впрочем, 
из того, что авторы никак не продемонстрирова-
ли в работе те преимущества, которые даёт дан-
ный подход, можно сделать вывод о том, что эти 
преимущества невелики.

В этой же работе для повышения контраста 
воспринимаемого предкомпенсированного изо-
бражения авторы предлагают следующий подход 
к проблеме тонового отображения:

1.  Отделить букву от фона. Предкомпенсиро-
вать только букву, а фон оставить исходным.

2.  Осуществить комбинацию линейно-
го и  нелинейного преобразования яркости 

(à) (á)

(â) (ã)

Рис. 4. Потеря контраста при предкомпенсации (Alonso et al., 
2005b): а) исходное изображение; б) исходное изображение 
на  сетчатке глаза (симуляция); в) предкомпенсирован-
ное изображение; г) предкомпенсированное изображение 
на сетчатке глаза (симуляция).

(à) (á)

Рис. 5. Пример низкочастотных артефактов, возникающих 
при попытке увеличения контраста предкомпенсированно-
го изображения (Alonso et al., 2005b): а) рассчитанное пред-
компенсированное изображение; б) смоделированное рети-
нальное изображение.
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предкомпенсированного изображения. Линей-
ным преобразованием обеспечить сохранение 
средней яркости изображения, нелинейным  – 
преобразовать области с низкой яркостью (авто-
ры назвали свой подход односторонним преобразо-
ванием контраста).

Впрочем, эти ухищрения не слишком помог-
ли авторам избавиться от ореолов вокруг букв 
(рис. 7).

В следующей работе (Alonso et al., 2008) авторы 
ищут методы ослабления артефактов типа “рябь”, 
появляющихся в результате усиления контраста. 
Для решения этой проблемы они предложили 
на исходном изображении детектировать грани-
цы и применять предкомпенсацию только в при-
легающих к ним областях.

К сожалению, авторы тестировали свой ме-
тод исключительно на бинарных изображениях. 
Помимо текстовых символов, они рассматрива-
ли пиктограммы, то  есть изображения, упро-
щенные до визуальной схемы (примером могут 
служить “иконки” в  пользовательских интер-
фейсах). Пиктограммы, как и символы текста, 
имеют четкие границы, и это существенно для 
метода. Однако фотореалистичные полноцвет-
ные изображения не обладают таким свойством, 
поэтому с учетом того, что актуальность приме-
нения предкомпенсации в 2010‑е годы стали свя-
зывать с очками виртуальной реальности, в ко-
торых демонстрируются сложные многобитные 
изображения, дальнейшего развития эта работа 
не получила.

Следующий существенный шаг в  развитии 
персонализированного подхода был сделан в 2011 
году. Хуанг и др. (Huang et al., 2011) предложили 
динамическую предкомпенсацию изображений, 
учитывающую размер зрачка глаза человека в ре-
альном времени. Суть метода заключалась в том, 
что предкомпенсированное изображение дина-
мически обновлялось на основе одновременно-
го измерения размера зрачка наблюдателя. Эта 
идея вытекает из  двух хорошо известных фак-
тов: рефракционные аномалии проявляют себя 
тем сильнее, чем шире открыт зрачок, а диаметр 
зрачка даже в условиях покоя испытывает у лю-
дей значительные флуктуации (Fernández, 2012).

Авторы демонстрируют, что, если учитывать 
текущий (а не средний во времени) размер зрач-
ка, качество предкомпенсации заметно улуч-
шается, что иллюстрирует рис. 8. Работа Хуанг 
и др. (Huang et al., 2011) интересна тем, что авто-
ры моделировали миопию человеческого глаза 
с помощью расфокусированной камеры. Рис. 8г 
(крайний правый столбец) соответствует ситу-
ации, когда в расчете предкомпенсированного 
изображения используется тот же самый размер 
зрачка, который выставлен в камере (его роль вы-
полняет диафрагма объектива камеры). Рис. 8б, 
в (два центральных столбца) соответствуют си-
туации, когда диафрагма объектива больше или 
меньше того значения, которое использовалось 
в расчете предкомпенсированного изображения. 
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Рис. 6. Параметр регуляризации K  улучшенного филь-
тра Винера как функция пространственных частот в Фу-
рье-пространстве (Alonso et al., 2005b). Здесь fs обозначает 
частоту дискретизации изображения. В точке (0, 0) K = 0.

(à) (á)

(â)

Рис. 7. Пример применения “одностороннего преобразова-
ния контраста” к предкомпенсированному изображению 
(Alonso et  al., 2005b): a) предкомпенсированное изобра-
жение после применения улучшенного фильтра Винера; 
б) предкомпенсированное изображение после односторон-
него усиления контраста; в) смоделированное отображение; 
б) на сетчатке глаза.
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Чем темнее картинка, тем сильнее прикрыта диа-
фрагма. Метод для пересчета ФРТ в зависимости 
от размера зрачка был предложен Кэмпбеллом 
в работе (Campbell, 2003).

Подход, связанный с моделированием миопии 
или гиперметропии человеческого глаза с помо-
щью расфокусированной камеры, может помочь 
частично автоматизировать процедуру тестиро-
вания различных алгоритмов предкомпенсации, 
но только для сферических ошибок рефракции. 
Моделирование даже астигматизма уже вызывает 
серьезные технические проблемы, не говоря уже 
о более сложных аномалиях.

В  работах (Huang et  al., 2012b; 2012c) иссле-
дуется эффективность метода динамической 
предкомпенсации на людях. Испытуемым пред-
лагается распознавать на экране бинарные (со-
держащие всего два цвета: белый и  черный) 
пиктограммы, после чего исследователи сравни-
вают количество правильно распознанных пик-
тограмм в случае динамической и статической 
предкомпенсации. В их исследовании динами-
ческая предкомпенсация позволила повысить 
частоту правильных ответов примерно в 1,5 раза 
по сравнению со статической. При этом, как по-
казал опрос испытуемых, основную проблему 

в распознавании пиктограмм представляет низ-
кий контраст воспринимаемого предкомпенси-
рованного изображения.

Пожалуй, именно в  работах этого периода 
была в полной мере осознана основная проблема 
предкомпенсации изображений для пользовате-
лей с аномалиями рефракции. Согласно Хуангу 
и его соавторам, человеческий глаз с рефракци-
онными аберрациями ведет себя как фильтр низ-
ких частот, ослабляя высокочастотные компо-
ненты пространственного спектра наблюдаемых 
объектов, что приводит к размытию их деталей, 
особенно мелких. Предкомпенсация, напротив, 
действует как фильтр высоких частот, предвари-
тельно (на исходном изображении) увеличивая 
амплитуду высокочастотных гармоник, которые 
будут затем ослаблены глазом. Это увеличение 
неизбежно приводит к  тому, что на  идеально 
предкомпенсированном изображении должны 
быть области с яркостью, значительно превыша-
ющей максимальную яркость исходного изобра-
жения, а также области с яркостью, значительно 
меньшей, чем исходная минимальная яркость. 
В случае, когда исходное изображение высоко-
контрастно, это создает проблемы. И если уве-
личение максимальной яркости теоретически 
возможно за  счет разработки всё более ярких 

(à) (á) (â) (ã)

Рис. 8. Иллюстрация процесса предкомпенсации изображений, снятых расфокусированной камерой, с учетом изменений 
параметров диафрагмы (Huang et al.,2011): а) исходные изображения, снятые расфокусированной камерой; б) предкомпен-
сированные изображения, снятые расфокусированной камерой; в) предкомпенсированные изображения, снятые расфо-
кусированной камерой после уменьшения диафрагмы, но без изменений параметров предкомпенсации; г) изображения, 
предкомпенсированные с параметрами, согласованными с изменившимися параметрами диафрагмы.
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экранов, то отображение отрицательной яркости 
невыполнимо даже теоретически.

В  итоге приходится подвергать идеальное 
предкомпенсированное изображение линейно-
му или нелинейному тоновому отображению 
(преобразованию шкалы яркости), что, с одной 
стороны, делает возможной его демонстрацию 
на компьютерном мониторе, но, с другой – иска-
жает объекты на изображении, причём тем более 
существенно, чем сильнее пришлось модифици-
ровать шкалу. 

Следует заметить, что даже сдвиг шкалы яр-
кости является тоновым отображением, причем 
если линейное уменьшение яркости в отсутствие 
более ярких участков сцены компенсируется 
зрительной системой человека (воспринимаясь 
как изменение освещенности сцены при ее неиз-
менности), то превращение черного в серое вос-
принимается как наблюдение сцены через завесу 
тумана. То есть сдвиг шкалы может приводить 
к существенному ухудшению воспринимаемого 
качества изображения. Такое отображение сохра-
няет почти все его детали (кроме самых мелких, 
которые вообще не могут передаваться неидеаль-
ной оптической системой глаза), но существенно 
понижают контраст этих деталей, вплоть до пол-
ной нечитаемости.

В работе (Huang et al., 2012d) Хуанг и др. пред-
ложили увеличивать контраст методом обрезания 
гистограммы яркостей: у предкомпенсированно-
го изображения перед сдвигом и масштабирова-
нием в диапазон [0, 255] (доступный для пока-
за на мониторе диапазон яркостей) обрезаются 
0,1% экстремальных значений яркостей. Авторы 
статьи рассчитывают, что эффект расширения 

диапазона яркости при предкомпенсации затра-
гивает совсем небольшую площадь. В  случае, 
если изображение содержит умеренное число 
границ (и не содержит высококонтрастных тек-
стур), это позволяет сузить диапазон яркостей и, 
следовательно, повысить контрастность воспри-
нимаемого изображения (рис. 9).

Мохаммадпур и  др. (Mohammadpour et  al., 
2012) также работали над повышением контраста 
воспринимаемых предкомпенсированных изо-
бражений и предложили метод размытия пери-
ферии изображения с  целью повышения кон-
траста в центральной части изображения. Авторы 
сначала использовали улучшенный фильтр Ви-
нера, как и в работах ранее, а затем размывали 
периферию предкомпенсированного изображе-
ния с помощью гауссова фильтра.

На изображениях, представленных в статье, 
пиксели с минимальной и максимальной ярко-
стью находятся на краях изображения, поэтому 
размытие периферии позволяет уменьшить диа-
пазон яркостей предкомпенсированного изобра-
жения. По всей видимости, авторы наблюдали 
краевые эффекты, возникающие при использо-
вании винеровского фильтра. Опираясь на субъ-
ективный анализ симуляций воспринимаемых 
предкомпенсированных изображений, авторы 
утверждают, что в результате периферия такого 
изображения размывается, зато в центральной 
его части контраст существенно повышается. 
В своих симуляциях авторы использовали ФРТ, 
отвечающие восьми типам аберраций, в т. ч. выс-
ших порядков: комы и трилистника.

В  2014 году Цзи и  др. (Ji  et  al., 2014) прове-
ли первое серьезное исследование тонового 

(à) (á) (â) (ã) (ä) (å) (æ) (ç)

Рис. 9. Иллюстрация различных методов предкомпенсации изображений, снятых с разной степенью расфокусировки ка-
меры (Huang et al., 2012d): а) исходные изображения, снятые хорошо сфокусированной камерой; б) исходные изображения, 
снятые камерой с дефокусировкой в –5 дптр; в) предкомпенсированные изображения без улучшения контраста; г) предком-
пенсированные изображения (в), снятые расфокусированной камерой; д) предкомпенсированные изображения, получен-
ные с помощью выравнивания гистограммы; e) предкомпенсированные изображения, полученные с помощью обрезания 
гистограммы; ж) предкомпенсированные изображения (д), снятые расфокусированной камерой; з) предкомпенсированные 
изображения (e), снятые расфокусированной камерой.
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отображения в качестве постпроцессинга вине-
ровской фильтрации в задаче предкомпенсации 
изображений. Основное внимание в исследова-
нии было уделено анализу влияния характери-
стик тонового отображения на  контрастность 
и появление артефактов типа “звон” на предком-
пенсированных изображениях. Более того, это 
была первая работа, в которой предкомпенсация 
аномалий рефракции была опробована на цвет-
ных изображениях.

Одним из ключевых нововведений данной ра-
боты является разработка новых метрик для ко-
личественной оценки контраста изображений, 
на которых присутствует эффект “звона”. Эффект 
“звона” – это полужаргонный термин, которым 
часто описывают ложное оконтуривание, или 
осцилляции Гиббса. Авторы предложили метод 
определения “эквивалентного изображения без 
звона”, соответствующего гистограмме яркости 
исходного изображения, и использовали его кон-
траст в качестве меры для сравнения различных 
функций тонового отображения.

Для нахождения функции тонового отобра-
жения, которая обеспечивает желаемый кон-
траст при контролируемом уровне “звона”, ис-
следователи использовали кривые Безье. Задача 
была сформулирована как оптимизация целе-
вой функции, включающей параметры, отвеча-
ющие за “звон” и контраст. Для минимизации 
этой функции применялся алгоритм Левенбер-
га–Марквардта, что позволяло варьировать ве-
совые коэффициенты так, чтобы находить опти-
мальный баланс между контрастом и “звоном”. 
К сожалению, авторы уделили мало внимания 
экспериментам на людях, при том что привели 
убедительные доказательства работоспособно-
сти их метода, протестировав его на проекторе 
с дефокусировкой.

Вообще стоит отметить, что работы по пред-
компенсации дефокусировки проектора появи-
лись раньше работ по предкомпенсации рефрак-
ционных аномалий человеческих глаз. Поэтому 
многие подходы, такие как, например, винеров-
ская фильтрация, как бы переоткрывались зано-
во в новой, по постановке, задаче. В частности, 
Цзи с соавторами (Ji et al., 2014) сравнили каче-
ство получаемых ими изображений с результата-
ми гораздо более ранней работы по предкомпен-
сации дефокусировки проектора (Zhang, Nayar, 
2006) и получили близкий результат.

В  отличие от  упомянутых предшественни-
ков, которые сначала решали задачу деконволю-
ции (большинство – посредством винеровской 
фильтрации), а затем использовали какой-либо 
алгоритм приведения предкомпенсированно-
го изображения к диапазону яркостей, который 

может отобразить монитор, Монтальто и соавто-
ры (Montalto et al., 2015) предлагают сразу решать 
задачу ограниченной деконволюции, т.е. при ре-
шении задачи деконволюции ограничивают зна-
чения яркости пикселей выходного изображения 
диапазоном [0,1] (в  некоторой относительной 
шкале).

Задачу ограниченной деконволюции авторы 
решают как оптимизационную, причём в каче-
стве регуляризатора используют полную вариа-
цию предкомпенсированного изображения для 
повышения его контраста и уменьшения арте-
фактов. Кроме того, пользователям была пред-
ложена шкала, позволяющая выбирать параметр 
ограничения шкалы яркости. При малых значе-
ниях потери контраста малы, а артефакты типа 
“звон” явно выражены, при больших же – наобо-
рот. Пользователи отдали предпочтение изобра-
жениям с небольшой потерей контраста.

Для объективного измерения уровня кон-
траста Монтальто и соавторы используют коэф-
фициент контрастности Майкельсона и сравни-
вают по контрастности свой чисто программный 
метод с подходом Хуанга и др. (Huang et al., 2012a), 
использующих сложные технические средства – 
двухслойные дисплеи, достигая при этом срав-
нимого качества. Авторы валидировали свои ре-
зультаты на здоровых людях, используя очковые 
линзы оптической силой –2.75 дптр, а тестовые 
изображения выбирали из общедоступного кор-
пуса данных USC-SIPI Image Database.

Ключевые аспекты подхода Монтальто и др. 
заключаются в следующем:

1.  Решается задача минимизации функциона-
ла, при этом винеровская фильтрация не исполь-
зуется, а применяется градиентный спуск, вну-
три которого варьируют яркость всех пикселей 
оптимизируемого изображения.

2.  Функционал состоит из трёх частей: первая 
штрафует расхождение между эталонным изо-
бражением и симуляцией ретинального предком-
пенсированного изображения, вторая является 
регуляризатором, а третья обеспечивает ограни-
чение значений яркости пикселей предкомпен-
сированного изображения: все яркости должны 
находиться в допустимом диапазоне [0, 1].

3.  В качестве штрафующей части функциона-
ла используется расстояние, вычисляемое по ме-
трике L2, а в качестве регуляризатора использу-
ется полная вариация предкомпенсированного 
изображения.

4.  В итоге алгоритм Монтальто и др. не требует 
дальнейшего применения тонового отображения.

Математически, подход Монтальто и др. свод
ится к решению следующей задачи оптимизации:
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где θ  – относительный вес регуляризации. 
С  помощью этого параметра авторы предлага-
ют контролировать компромисс между подав
лением артефактов и  увеличением контраста 
на  воспринимаемых предкомпенсированных 
изображениях.

В 2018 году Сюй и Ли (Xu, Li, 2018), приняв 
метод Монтальто за текущий мировой уровень, 
предложили его улучшить в  смысле произво-
дительности вычислений. Дело в том, что регу-
ляризация с использованием полной вариации 
(Montalto et al., 2015) не позволяет решить задачу 
оптимизации аналитически (как это делает ви-
неровская фильтрация), что приводит к необхо-
димости использовать итерационный процесс 
градиентного спуска. В качестве регуляризатора, 
вместо полной вариации предкомпенсированно-
го изображения, Сюй и Ли предложили исполь-
зовать гиперлапласовское априорное распреде-
ление, характерное для градиентов изображений 
(Krishnan, Fergus, 2009). Предложенная ими ре-
гуляризация позволила получить аналитическое 
решение задачи оптимизации и, соответственно, 
избежать итераций градиентного спуска.

Учитывая достигнутое таким образом ускоре-
ние оптимизации при вычислении предкомпен-
сированного изображения, авторы предложили 
внедрить эту технологию в  очки виртуальной 
реальности для проигрывания видео. К сожале-
нию, они не сообщили ничего относительно того, 
как при этом предлагается учесть неизбежные 
изменения размера зрачка в процессе просмотра 

видео, особенно в результате резких изменений 
средней яркости кадра. Как мы уже упоминали, 
ширина ФРТ глаза прямо пропорциональна те-
кущему размеру зрачка.

Метод вычисления предкомпенсированно-
го изображения p(x,y) описывает следующая 
формула:
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Здесь λ  – весовой коэффициент; Fj  – Фу-
рье-образы фильтров первого порядка fj (в дан-
ном случае f1 = [1 − 1] и f2 = [1 − 1]T ); ∗ – опера-
ция комплексного сопряжения; а F−1 – обратное 
преобразование Фурье.

В  2018 году Йе  и  соавторы (Ye  et  al., 2018), 
продолжили исследование (Ji et al., 2014) и пред-
ложили метод, который учитывает визуальную 
значимость (saliency) различных областей изо-
бражения и отдает приоритет сохранению кон-
траста в наиболее значимых областях, допуская 
при этом большую размытость в менее важных 
частях. Помимо этого, ученые описали в работе, 
как использовать S-образную кривую тонового 
отображения для достижения желаемого уровня 
контраста при минимизации “звона”. Это проил-
люстрировано на рис. 10, из которого видно, что 
параметры тонового отображения существенно 
влияют на ретинальную проекцию предкомпен-
сированного изображения, позволяя настраи-
вать баланс между его контрастом и чёткостью 
и тем самым добиваться, например, читаемости 

(à) (á) (â) (ã)

Рис. 10. Иллюстрация использования S-образной кривой тонового отображения для предкомпенсации изображений с раз-
личными параметрами, а также их симуляции в условиях расфокусировки (Ye et al., 2018): a) S-образная кривая тонового 
отображения; б) исходное изображение (сверху) и симуляция его расфокусированной проекции на сетчатке (снизу); в) и г) 
предкомпенсированные изображения, полученные с различными параметрами S-функции (сверху) и симуляции их рас-
фокусированных проекций на сетчатке (снизу). τ используется для регулировки формы кривых Безье, которые формируют 
S-образную функцию.
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некоторого текста. Также авторы провели обшир-
ную оценку, включая пользовательское исследо-
вание, где сравнивали свой улучшенный метод 
с исходным и показали предпочтения пользова-
телей в сторону нового метода.

В 2021 году к задаче предкомпенсации обрати-
лась никогда прежде ей не занимавшаяся груп-
па во главе с Джамбо (Jumbo et al., 2021). Их ста-
тья написана нечетко, что затрудняет ее анализ, 
а  также игнорирует проблемы, поставленные 
в  работах более ранних исследователей, хотя 
формально и содержит ссылки на них. Так, ав-
торы вообще не обсуждают ключевую проблему 
предкомпенсации: принципиальную необходи-
мость тонового отображения, приводящего мате-
матически рассчитанное предкомпенсированное 
изображение к диапазону возможных значений 
яркости на мониторе. Возможно, они пользова-
лись библиотеками визуализации, осуществля-
ющими автоматическое контрастирование или 
обрезание шкалы. К сожалению, иллюстрации 
(а никаких других данных в работе не представ-
лено) не  позволяют сделать однозначный вы-
вод и оценить вклад авторов в развитие методов 
предкомпенсации.

СОСТОЯНИЕ И ПЕРСПЕКТИВЫ 
НЕЙРОСЕТЕВОЙ ПРЕДКОМПЕНСАЦИИ 

ИЗОБРАЖЕНИЙ

Итак, почти 20  лет персонализированные 
методы предкомпенсации развивались в ключе 
классических алгоритмов и методов оптимиза-
ции. А недавно в литературе стали появляться 
и нейросетевые методы предкомпенсации, впро-
чем, их  число пока невелико. Но, судя по  тен-
денциям в  компьютерном зрении и  цифровой 
обработке изображений в целом, переход к ней-
росетевым методам  – закономерный процесс, 
и  дальнейшее развитие методов предкомпен-
сации будет идти в  парадигме искусственного 
интеллекта.

В связи с этим интересно обратить внимание 
на смежную область – деконволюцию изображе-
ний, где переход к нейросетевым методам прошел 
несколько раньше. Как уже упоминалось, зада-
чи деконволюции и предкомпенсации отлича-
ются математической постановкой, однако они 
не различаются по типу входных (изображение 
и искажающая ФРТ) и выходных (изображение) 
данных. Это позволяет надеяться, что при реше-
нии этих двух задач могут быть использованы 
одинаковые или хотя бы близкородственные ней-
росетевые архитектуры.

Прежде чем переходить к собственно нейросе-
тевым моделям неслепой деконволюции, коротко 

пройдемся по основным вехам в истории разви-
тия классических методов решения этой задачи.

В 1949 году Норберт Винер опубликовал свою 
монографию “Интерполяция, экстраполяция 
и сглаживание стационарных временных рядов” 
(Wiener, 1949), в  которой изложил общую тео-
рию оптимальной линейной фильтрации, одним 
из частных результатов которой стал прямой ме-
тод решения задачи деконволюции, получивший 
впоследствии название винеровской фильтрации. 

Следующей важной точкой стало появление 
метода неслепой деконволюции Ричардсона–
Люси  – итерационного метода, предложенно-
го независимо двумя авторами в начале 1970-х 
(Richardson, 1972; Lucy, 1974). Наконец, в  1995 
году в этой задаче было предложено использо-
вание регуляризации полной вариации (Vogel, 
Oman, 1995).

Нейросетевые технологии начали применять 
в задаче деконволюции в 2010–2020-х годах. Так, 
в 2013 году было предложено использовать шу-
моподавляющую нейросеть в качестве постобра-
ботчика результатов классического неслепого 
метода (Schuler et al., 2013), а уже в 2014 году была 
предложена нейросетевая архитектура, решаю-
щая задачу от начала и до конца (Xu et al., 2014). 
В последующих работах, вышедших в двадцатые 
годы, исследователи стремились достичь более 
высокой точности деконволюции, а также пред-
лагали архитектуры, пригодные для более широ-
кого класса задач восстановления изображений, 
в том числе – задачи повышения разрешения.

В  этих исследованиях можно выделить два 
интересных направления. Первое из них касает-
ся совершенствования методов регуляризации. 
Так, в работе (Cascarano et al., 2021) используется 
предложенный ранее метод глубокой априорной 
модели изображения (Deep Image Prior, DIP) со-
вместно с регуляризацией полной вариации.

Второе направление, представленное гораздо 
шире, касается использования итерационных 
нейросетевых методов. Исследователи, предла-
гающие глубокие итерационные методы, как 
правило, опираются на тот или иной классиче-
ский алгоритм и строят обобщающую его архи-
тектуру. В работе Гонга с соавторами (Gong et al., 
2020) предлагается рекуррентная сеть градиент-
ного спуска (Recurrent Gradient Descent Network, 
RGDN), применяемая затем к задаче деконволю-
ции, поставленной как оптимизационная.

В работе Агарвала с соавторами (Agarwal et al., 
2020), вышедшей в том же году, предлагается ме-
тод глубокого развертывания алгоритма Ричард-
сона–Люси (Deep Unfolded Richardson–Lucy, 
Deep-URL), прямо обобщающий классический 
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алгоритм деконволюции (впрочем, следует заме-
тить, что в работе (Agarwal et al., 2020) решается 
задача слепой деконволюции, хотя исходный ал-
горитм создавался в предположении об извест-
ной ФРТ). В качестве общего подхода к постро-
ению итерационных нейросетевых архитектур 
несколько лет используется глубокое разверты-
вание (Deep Unfolding) (Zhang et al., 2020; Mou 
et al., 2022).

В исследовании (Chaganova et al., 2024) среди 
всех нейросетевых методов неслепой деконволю-
ции были выделены три работы, определяющие 
современное состояние науки в  этой области. 
Приведем здесь их краткое описание.

USRNet (Zhang et al., 2020). Модель изначаль-
но была разработана для повышения разрешения 
одиночного изображения, но она пригодна и для 
решения задачи неслепой деконволюции.

Архитектура модели включает три модуля:
●  модуль оценки гиперпараметров  – трех-

слойная полносвязная сеть, принимающая 
на вход значение уровня шума и коэффициент 
уменьшения размерности. Параметры, опре-
деленные этим модулем, передаются на  вход 
остальным двум;

●  модуль восстановления изображения не со-
держит обучаемых параметров и имеет аналити-
ческую форму, использующую преобразование 
Фурье;

●  модуль шумоподавления – нейронная сеть 
архитектуры ResUNet, которая помимо оценки 
восстановленного изображения принимает также 
на вход оценку уровня шума.

Последние два модуля, согласно подходу глу-
бокого развертывания, применяются к изображе-
нию неоднократно, чередуясь при этом.

В качестве функции потерь используется ме-
трика L1. Модель обучена восстанавливать как 
размытие в результате движения, так и гауссово 
размытие изображений.

DWDN (Dong et al., 2020). Основная идея глу-
бокой винеровской деконволюционной сети 
(Deep Wiener Deconvolution Network, DWDN) – 
объединить классический фильтр Винера с обу-
чаемой нейросетевой моделью.

Модель DWDN состоит из трех модулей:
●  модуль извлечения локальных признаков – 

cверточная нейронная сеть;
●  модуль фильтрации – классический фильтр 

Винера, применяющийся к выходу сверточной 
сети;

●  модуль реконструкции – сверточный авто-
энкодер, восстанавливающий изображение в виде 
пирамиды разномасштабных изображений.

При обучении DWDN используется взвешен-
ная сумма потерь L1 над пирамидой масштабов. 
Разные веса соответствуют изображениям, ре-
конструированным в разных масштабах. Авторы 
рассчитывают, что в результате обучения про-
странственно распределенные признаки, извле-
ченные сверточной сетью, будут содержать боль-
ше полезной информации, чем интенсивность 
пикселей исходного изображения, но при этом 
образуют схожую пространственно-частотную 
картину. Модель обучена восстанавливать изо-
бражения, размытые из-за движения.

KerUnc (Nan, Ji, 2020). Нейросетевая модель 
KerUnc разрабатывалась с  целью повышения 
устойчивости к шуму и ошибкам в оценках ФРТ. 
Авторы модифицировали классическую задачу 
деконволюции изображения в оптимизационной 
постановке, явно введя величину ошибки и доба-
вив соответствующие операторы регуляризации.

Модель KerUnc состоит из трех модулей:
●  модуль восстановления изображения не со-

держит обучаемых параметров и имеет аналити-
ческую форму, использующую преобразование 
Фурье;

●  модуль оценки ошибки  – модификация 
нейросети UNet с двумя входами (dual-path UNet);

●  модуль оценки шума – комбинация свер-
точной сети и набора вейвлет-фильтров верхних 
частот.

Модель применяется к  изображению неод-
нократно, следуя подходу градиентного спуска. 
В  качестве функции потерь при обучении ис-
пользуется взвешенная сумма MSE между вос-
становленным и  истинным изображениями 
на протяжении всех итераций. Модель обучена 
восстанавливать изображения, размытые из-
за движения. Устойчивость модели к ошибкам 
в  оценках ФРТ обеспечивается методикой по-
строения обучающего набора данных. При обу-
чении, наряду с истинными, используются иска-
женные ФРТ (не вполне соответствующие ядру 
размытия изображения).

В работе (Chaganova et  al., 2024) эти методы 
подробно сравнивают в различных сценариях. 
Показано, что в отсутствие графических уско-
рителей использование любой из  указанных 
нейросетевых архитектур вряд ли оправдано, по-
скольку фильтр Винера несопоставимо произво-
дительнее и при этом обеспечивает приемлемую 
точность. Отмечается также, что нейросетевые 
архитектуры дают ощутимый прирост точности 
относительного винеровской фильтрации только 
в присутствии шума. Можно, конечно, заметить, 
что наличие дробового шума в задаче деконволю-
ции практически неизбежно. Но нас интересует 
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задача предкомпенсации, где входное изобра-
жение считается идеальным, а  дробовой шум 
на сетчатке содержательно не влияет на поста-
новку, и в таком контексте данный вывод весьма 
интересен.

Наконец, отмечается, что модели KerUnc 
и DWDN показывают значительную (в том числе 
по отношению к фильтру Винера) устойчивость 
к ошибкам в оценке ФРТ. Подобная устойчивость 
весьма желательна при решении задачи деконво-
люции, поскольку позволила бы нивелировать 
изменения расстояния между глазом и экраном, 
а также вариации радиуса зрачка. Но, к сожале-
нию, нет достаточных оснований считать, что 
в двух рассматриваемых задачах поведение моде-
лей будет схожим.

Дело в том, что в задаче деконволюции вход-
ное изображение содержит информацию об ис-
тинной ФРТ (именно поэтому возможна слепая 
деконволюция), а в задаче предкомпенсации – 
нет. Впрочем, обучение с искаженной ФРТ (что 
предлагается для модели KerUnc) возможно и при 
решении задачи предкомпенсации и  должно 
приводить к решению, “неплохому в среднем” 
на множестве ожидаемых ФРТ.

Рассмотрим теперь статьи, в которых предла-
гаются нейросетевые модели для решения задачи 
предкомпенсации глазных аберраций. На сегод-
ня известно всего две такие работы.

В работе Танаки и Ковано (Tanaka, Kawano, 
2021) предложен метод предкомпенсации на базе 
сверточной нейронной сети архитектуры VDSR, 
первоначально разработанной для решения зада-
чи повышения разрешения изображения. Вход-
ными данными для нейросетевой модели служат 
оригинальные изображения, а также ожидаемая 
ФРТ глаза.

Авторы утверждают, что их метод позволяет 
корректировать различные типы изображений 
при помощи одной обученной модели без суще-
ственной потери контраста. Однако для тексто-
вых изображений качество коррекции оказалось 
ниже, что может быть обусловлено отсутствием 
или малым представительством подобных изо-
бражений в обучающей выборке. Кроме того, все 
исследование в обсуждаемой работе проводится 
всего на трех вариантах ФРТ, что несколько сни-
жает ценность исследования, поскольку вопрос 
об универсальности метода по отношению к раз-
личным ФРТ остается открытым.

В 2023 году Гюзель и соавторы предложили 
нейросетевой метод ChromaCorrect (Güzel et al., 
2023) предкомпенсации изображений в  шлеме 
виртуальной реальности. В  своей работе они 
опираются на  метод градиентного спуска для 

оптимизации предкопенсированного изображе-
ния, а в ФРТ учитывают структуру отдельных 
пикселей. В  качестве средства ускорения они 
предлагают аппроксимацию данного метода 
сверточной нейронной сетью архитектуры UNet. 
Авторы сравнивают эффективность своего ме-
тода с традиционными алгоритмами, используя 
разнообразные метрики качества изображений, 
такие как PSNR, SSIM и FLIP.

Заметно, что развитие нейросетевых методов 
в двух обсуждаемых задачах движется в схожих 
направлениях. За основу берутся как прямые, так 
и итерационные классические алгоритмы, а ре-
зультаты их работы или сама последовательность 
их действий аппроксимируются либо нейросе-
тевыми моделями известных архитектур, либо 
нейросетями, составленными из ранее известных 
модулей. Довольно часто архитектуры заимству-
ются из хорошо проработанной ранее области по-
вышения разрешения изображений.

При всем сходстве область нейросетевой пред-
компенсации выглядит существенно отстающей 
в развитии от области нейросетевой деконволю-
ции. Можно сделать предположение как мини-
мум об  одной причине такого положения дел. 
Задача деконволюции в отсутствии шума и нулей 
в спектре ФРТ может быть решена сколь угодно 
точно, а в реалистичных сценариях – с откло-
нениями, несоразмерно малыми по сравнению 
с нормой идеального изображения. Напротив, 
физические ограничения в задаче предкомпенса-
ции приводят к тому, что ищется решение, наи-
лучшее среди прочих, но все рано существенно 
отличное от идеального. Это означает, что вопрос 
метрики, по которой производится оптимизация 
(а  соответственно, и  вопрос функции потерь) 
является в  первой задаче малосущественным, 
а во второй – ключевым.

Действительно, все метрики (в математиче-
ском смысле) достигают нуля одновременно, при 
решении, строго совпадающем с  идеальным, 
поэтому их различия проявляются существен-
но только для решений, далеких от идеального. 
Поэтому успешность нейросетевого метода пред-
компенсации зависит не только от выбранной ар-
хитектуры и использованного набора обучающих 
данных, но и от оптимизируемой метрики.

Рассмотрим теперь, какие метрики и способы 
оценки качества уже применяются в задаче пред-
компенсации. В работах Лоутон (Lawton, 1992), 
а также Файна и Пели (Fine, Peli, 1995) в качестве 
метрики используется скорость чтения текста. 
Такой подход требует длительных экспериментов 
с испытуемыми и вряд ли может быть полезен для 
обучения нейросетей. Алонсо и Баррето (Alonso, 
Barreto, 2003) в качестве метрики использовали 



	 РАЗВИТИЕ МЕТОДОВ ПРЕДВАРИТЕЛЬНОЙ ОБРАБОТКИ ИЗОБРАЖЕНИЙ...	 45

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ     ТОМ 38     № 3     2024

оценку остроты зрения (LogMar) при просмо-
тре оригинальных и  предкомпенсированных 
изображений, что также требует исследований 
на людях.

Работа Хуанга и др. (Huang et al., 2012d) харак-
терна тем, что в ней миопический человеческий 
глаз моделируется с помощью расфокусирован-
ной камеры. Это может помочь частично автома-
тизировать процедуру тестирования различных 
алгоритмов предкомпенсации, но  только для 
единственного типа рефракционных аномалий, 
а именно дефокусировки (которая выражается 
симптомами миопии или гиперметропии). Мо-
делирование даже астигматизма таким способом 
уже вызывает серьезные технические проблемы, 
не говоря о более сложных аномалиях.

Работа Йе с соавторами (Ye et al., 2018) инте-
ресна тем, что в ней, по-видимому впервые, ме-
тоды предкомпенсации сравниваются по метри-
ке качества SSIM, что не требует исследований 
на  людях. Изображения для сравнения в  этой 
работе взяты из общедоступного набора данных 
BSDS500 database, а  вот параметры глаз “вир-
туальных испытуемых” были сгенерированы 
способом, который, к сожалению, не приведен 
в статье.

Аль-Казир и  соавторы (Alkzir et  al., 2023) 
предложили новый корпус данных SCA-2023 для 
сравнительной оценки различных методов пред-
компенсации изображений. Корпус SCA-2023 
состоит из двух частей: категоризированные эта-
лонные изображения (тексты, пиктограммы и ре-
альные изображения) и характерные ФРТ челове-
ческих глаз, моделирующие различные степени 
и типы рефракционных аномалий. Авторы вос-
произвели три известных алгоритма предком-
пенсации изображений и оценили их с помощью 
пяти метрик: 1-NRMSE, 1-STRESS, CORR, SSIM 
и  MS-SSIM. Ученые подчеркивают, что выбор 
подходящей метрики оценки качества предком-
пенсированных изображений требует дополни-
тельных исследований, включая эксперименты 
с участием людей.

Исследование, представленное в статье (Alkzir 
et  al., 2024), направлено на выявление метрик, 
наиболее точно коррелирующих с человеческим 
восприятием качества предкомпенсированных 
изображений. В ходе изыскания был использо-
ван уже упомянутый корпус данных SCA-2023. 
Авторы выбрали подмножество из 18 исходных 
изображений и 3 варианта ФРТ, а также 5 вари-
антов предкомпенсации с различным соотноше-
нием контрастности и точности воспроизведения 
деталей. Эти изображения были представлены 
24 участникам эксперимента для парного срав-
нения, в результате чего было собрано более 2000 

оценок. Эти результаты сопоставляли с результа-
тами популярных метрик качества изображений, 
таких как NRMSE, SSIM и др.

Исследование показало, что большинство 
из этих метрик неадекватно отражают человече-
ское восприятие в рассматриваемой задаче, что 
подчеркивает необходимость дальнейших иссле-
дований в данной области. Основным результа-
том работы стало выявление коэффициента кор-
реляции (CORR) как наиболее соответствующей 
метрики для оценки качества предкомпенсиро-
ванных изображений в рассмотренном диапазоне 
параметров предкомпенсации. На основе полу-
ченных данных авторы предложили методологию 
для оптимизации предкомпенсации изображе-
ний, показывая, как правильный выбор метрик 
может улучшить качество восприятия.

Реализация визуально различных вариантов 
предкомпенсации в работе (Alkzir et al., 2024) обе-
спечивается применением глобального тонового 
отображения (global tone mapping) к результатам 
винеровской фильтрации. Авторы использова-
ли S-образную функцию, изменение параметров 
которой позволяет плавно регулировать вид ре-
зультата между высококонтрастными изображе-
ниями, но с наличием артефактов, и низкокон-
трастными, но с хорошей детализацией. Такой 
подход позволяет (при использовании метрики, 
адекватно моделирующей человеческое воспри-
ятие) оптимально балансировать упомянутые 
эффекты. Но для достижения результатов, суще-
ственно превосходящих по качеству уже извест-
ные решения, глобального тонового отображе-
ния, по-видимому, недостаточно.

Следует заметить, что основной мотивацией 
развития методов тонового отображения явля-
ется актуальная для практики некорректно по-
ставленная задача оптимального отображения 
изображений на  устройствах с  динамическим 
диапазоном яркостей, недостаточным для точ-
ного воспроизведения. Эта задача имеет оче-
видную связь с главной проблемой предкомпен-
сации, но  описание соответствующей области 
очевидно выходит за рамки данного обзора. Здесь 
же упомянем, что современные методы тонового 
отображения являются не  глобальными, а  ло-
кальными (при таком отображении объекты ис-
ходно одной яркости могут визуализироваться 
как имеющие разную, поскольку разные участки 
преобразуются с разными параметрами). Счи-
тается, что локальный подход позволяет суще-
ственно повысить воспринимаемый контраст 
выходного изображения. Современные методы 
локального тонового отображения являются, как 
правило, нейросетевыми, а их обучение ведется 
в том числе с помощью метрик, моделирующих 
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человеческое восприятие. Использование упомя-
нутых методов выглядит логичным дальнейшим 
развитием методов предкомпенсации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Из изложенного следует, что задача предком-
пенсации по-прежнему актуальна. Её практиче-
ская значимость связана с тем, что число людей 
с  небольшими рефракционными аномалиями 
продолжает расти, и многие из них не хотят но-
сить очки или линзы для коррекции зрения. Из-
вестно множество методов предкомпенсации, 
однако ни один из них не может претендовать 
на то, чтобы называться оптимальным, посколь-
ку поставленная задача не имеет точного реше-
ния, а проблема качественного сравнения этих 
методов до сих пор не решена в полной мере.

Вполне вероятно, что дальнейшее развитие 
области будет идти путями, аналогичными прой-
денным в области неслепой деконволюции. Тогда 
будут развиваться нейросетевые подходы, опи-
рающиеся на известные аналитические решения 
(в частности, на винеровскую фильтрацию). Впро-
чем, для достижения на этом пути значительных 
успехов потребуется решить проблему выбора (или 
построения) метрики, адекватно моделирующей 
человеческие предпочтения по отношению к кон-
трастности, разборчивости и детализации изобра-
жений. Вероятно, потребуется также увеличение 
объемов и разнообразия открытых корпусов дан-
ных, в том числе аннотированных через предпо-
чтения реальных испытуемых.

Если же касаться не методических, а алгорит-
мических аспектов, то наиболее перспективным 
и при этом практически не исследованным явля-
ется подход с использованием локального тоно-
вого отображения. Этот подход, по крайней мере 
в теории, позволит перейти от балансирования 
между контрастностью и детализацией к реше-
ниям, в которых оба требуемых свойства будут 
проявлены в большей мере.
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SOFTWARE COMPENSATION OF  ANOMAL REFRACTION  
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1 HSE University, 20 Myasnitskaya Ulitsa, Moscow, 101000, Russia
2 Institute for Information Transmission Problems, RAS, Bolshoy Karetny per., 19, build. 1, Moscow, 127051, Russia

3 Federal Research Center “Computer Science and Control” of the Russian Academy of Sciences. Prospekt 60 let Oktyabrya, Moscow, 
117312, Russia

4 Smart Engines Service LLC, 117312, Moscow, Russia
# E-mail: nafekzir@gmail.com

In recent decades, the practice of demonstrating various static and video images to users using digital, processor-
controlled, most often self-luminous devices (computer monitors, smartphone and tablet screens, etc.) has 
spurred the development of various methods to improve the perception of such images by means of computerized 
image preprocessing. This also applies to methods of preprocessing images shown to users with various refractive 
anomalies of the eye(s) (e.g., myopia or astigmatism) in situations where they are not armed with glasses or other 
corrective devices. Over the past 20+ years, researchers have published dozens of papers on this task, referred 
to as the precompensation task. In our opinion, the time has come to reflect on the development of scientific 
thought in this direction and to highlight the most important milestones in realizing the problems on the way 
to achieving “ideal” precompensation and in approaches to their successful solution. This is the focus of the first 
part of this review. In the second part, we focus on the current state of research in the stated area, highlight the 
problems not solved so far, and try to catch the trends of further development of image precompensation methods, 
paying maximum attention to neural network approaches.

Keywords: Image precompensation, Wiener filtering, refractive error, tone mapping, neural network, image 
deconvolution
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ВВЕДЕНИЕ

Феномен бинауральных биений известен уже 
более ста лет. Он возникает в условиях дихотиче-
ской подачи звуковых сигналов и состоит в пери-
одических изменениях громкости или в цикли-
ческом движении звукового образа от одного уха 
к другому. Если подать на два уха тональные сиг-
налы с небольшим отличием по частоте, то у слу-
шателя возникает иллюзия тона промежуточной 
частоты и пульсирующей громкости, причем ча-
стота пульсаций равна разности частот предъяв-
ляемых основных тонов.

В  общем случае бинауральные биения воз-
никают в области низких частот основного тона 
(около 1000  Гц  или ниже) при разнице частот 
обоих тонов не более 35 Гц (Licklider et al., 1950). 
При уменьшении межушной разности частот 
до  3  Гц  и  ниже возникает новое ощущение  – 
слитный звуковой образ движется от одного уха 
к другому и обратно, создавая иллюзию цикли-
ческого движения по азимуту. Это явление полу-
чило название вращающихся тонов. Важно, что 
периодические изменения стимула отсутствуют 
в предъявляемых на каждое из ушей сигналах. 

Воспринимаемые биения возникают исключи-
тельно за счет бинауральной интеграции, причем 
их частотный диапазон (ниже 35 Гц) лежит в ос-
новном за пределами чувствительности челове-
ческого слуха, но совпадает с диапазоном основ-
ных колебаний нейрональной активности мозга 
(дельта-, тета-, альфа-, бета- и гамма-ритмы).

В классических работах на эту тему эффекты 
биений создавали посредством динамических из-
менений бинауральных характеристик звуковых 
сигналов, задаваемых межушными различиями 
по фазе ΔP (Perrott, Nelson, 1969; Perrott, Musicant, 
1977), по времени ΔT (Blauert, 1972; Grantham, 
Wightman, 1978), по интенсивности ΔI (Blauert, 
1972, Grantham, 1984) или межушной корреляции 
сигналов (Grantham, 1982). Бинауральные биения 
воспринимаются как циклические перемещения 
звукового образа только при небольших различи-
ях между частотами двух тонов, порядка 1–3 Гц 
(Perrott, Musicant, 1977).

Большинство работ по исследованию бинау-
ральных биений были выполнены на тональных 
стимулах. Однако реальная акустическая среда 
содержит преимущественно сложные сигна-
лы с широким спектром частот. Бинауральные 
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биения широкополосных сигналов также были 
описаны в нескольких психофизических рабо-
тах (напр., Grantham, Wightman, 1978; McFadden, 
Pasanen, 1975; Saberi, 1995; Bernstein, Trahiotis, 
1996; Akeroyd, 2010).

В частности, в работе Akeroyd (2010) цикли-
ческое движение широкополосного сигнала со
здавалось посредством частотного сдвига каждо-
го компонента Фурье-спектра исходного шума. 
Было обнаружено более отчетливое восприятие 
перемещения шумового сигнала, чем в случае то-
нальных сигналов. Следует отметить, что в мето-
дическом отношении эти работы были ограни-
чены только задачами различения, и  вопросы 
величины углового смещения звукового образа, 
длины воспринимаемых траекторий или скоро-
сти циклического движения стимула в них не за-
трагивались. Настоящее исследование нацелено 
на восполнение этого пробела.

В контексте изучения инерционных свойств 
бинаурального слуха необходимо различать по-
нятия частоты биений и скорости циклического 
перемещения звукового образа. Частота биений – 
это количество циклов в секунду, показывающее, 
сколько раз в течение секунды звуковой образ 
возвращается к  одному и  тому же  положению. 
В пределах одного цикла звуковой образ может 
перемещаться быстрее или медленнее, в зависи-
мости от  паттерна изменений межушных раз-
личий. Паттерн теоретически может быть задан 
либо линейной, либо нелинейной (в том числе 
классической синусоидальной) или ступенча-
той функцией времени. Настоящая работа пред-
полагает использование плавного движения, 
создаваемого за  счет линейных изменений ΔT, 
и мгновенного перемещения звукового образа, 
создаваемого за счет ступенчатых изменений ΔT.

 С учетом инерционности бинауральной ин-
теграции (binaural sluggishness), обработка дви-
жущихся звуковых стимулов в слуховой системе 
может рассматриваться в рамках концепции ин-
тегратора утечки (leaky integrator: Carlile, Leung, 
2016). Эта концепция описывает сглаживающую 
функцию бинауральной системы и предполага-
ет, что ее отклик на слуховое событие основан 
на  временной интеграции информации, полу-
чаемой от  обоих ушей (Kollmeier, Gilkey, 1990; 
Culling, Summerfield, 1998; Bernstein et al., 2001). 
Сглаживающее действие интегратора утечки 
приводит к тому, что при малой длительности 
звуковых сигналов (до 200 мс) психофизическое 
различение плавного и мгновенного смещения 
становится возможным только при больших 
значениях ΔT (600–800 мкс) (Shestopalova et al., 
2012), соответствующих перемещению стимула 
на  большие угловые расстояния, а  вызванные 

потенциалы на мгновенное перемещение и бы-
строе движение стимула весьма схожи структур-
но и  топографически (Getzmann, Lewald, 2012; 
Shestopalova et al., 2021). 

Таким образом, мгновенное перемещение 
адекватно моделирует движение с очень высо-
кой скоростью, и  эти два паттерна изменений 
ΔT  можно рассматривать как качественно по-
добные для бинаурального слуха. Применение 
разных паттернов ΔT в нашем эксперименте по-
зволит исследовать взаимосвязанные эффекты – 
скорость перемещения между крайними точка-
ми и длительность нахождения в них, моделируя 
плавное и мгновенное циклическое перемеще-
ние звукового образа при одной и той же частоте 
биений.

Задачи данной работы состояли в том, чтобы 
1) показать возможность получения эффекта би-
ений шумового сигнала в форме циклического 
движения, траектории которого расположены 
в разных областях акустического пространства; 
2) исследовать зависимость размаха биений от по-
ложения в пространстве и от паттерна цикличе-
ского движения. Мы предполагали, что вслед-
ствие усреднения динамической бинауральной 
информации в непрерывном сигнале восприни-
маемая длина траектории (размах биений) плав-
ного движения может быть меньше, чем в случае 
мгновенного перемещения.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ

Этические нормы. Все исследования прове-
дены в  соответствии с  принципами биомеди-
цинской этики, сформулированными в  Хель-
синкской декларации 1964 г. и ее последующих 
обновлениях, и  одобрены комиссией по  этике 
Института физиологии им. И.П. Павлова РАН 
(протокол № 22-05). Каждый участник иссле-
дования предоставил добровольное письмен-
ное информированное согласие, подписанное 
им после разъяснения ему потенциальных рисков 
и преимуществ, а также характера предстоящего 
исследования.

Условия эксперимента и испытуемые. В экспе-
риментах приняли участие 22 праворуких испы-
туемых в возрасте от 18 до 45 лет с нормальным 
слухом (по  данным тональной аудиометрии) 
и  без истории неврологических заболеваний 
(по  отчетам испытуемых). Группа включала 
в себя 12 мужчин и 10 женщин, средний возраст 
27±7 лет; 17 слушателей были наивными, а пятеро 
имели опыт участия в слуховых экспериментах.

Во время экспериментов испытуемые распо-
лагались в кресле внутри экранированной зву-
коизолированной камеры, и им дихотическим 
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способом предъявлялись звуковые сигналы. Экс-
перимент проводился за 3-4 визита испытуемого. 
В течение опыта по просьбе испытуемых им пре-
доставлялись перерывы для отдыха.

Стимуляция. Создание эффекта циклического 
движения широкополосных стимулов предъяв-
ляет определенные требования к звуковым сиг-
налам. Поскольку бинауральные биения возни-
кают только при использовании низкочастотных 
сигналов (Mills, 1960; Альтман, 2011), простран-
ственные эффекты в нашем эксперименте созда-
вались при помощи циклического изменения 
ΔT с частотой 1 Гц. Следует обратить внимание, 
что хотя сигнал возвращается в исходную точку 
один раз в  секунду, фактически каждый цикл 
движения содержит по  два слуховых события, 
соответствующих поворотам в двух крайних точ-
ках траектории – исходной и максимально уда-
лённой от неё.

Стимулы содержали начальный и конечный 
стационарные участки и участок циклического 
движения между ними (рис.  1, вверху). На  на-
чальном и конечном участке величина ΔТ при-
нимала одно из постоянных значений ±800 мкс, 
±400 мкс или 0 мкс в разных стимулах. Движение 
каждого стимула начиналось в месте расположе-
ния начального стационарного фрагмента, до-
стигало максимального удаления от него – точ-
ки поворота, в которой величина ΔТ отличалась 
от исходной на 800  мкс. Затем стимул возвра-
щался к началу, цикл повторялся несколько раз, 
и завершался стационарным фрагментом там же, 
где начинался. Для того, чтобы оценить влия-
ние положения стационарных участков на вос-
принимаемую длину траекторий, были созданы 
три пары траекторий (табл.  1): левосторонние 
ЛЦ и ЦЛ, центральные ЛП и ПЛ, правосторон-
ние ПЦ и ЦП. В каждой паре траектории разли-
чались только по положению начальной/конеч-
ной точки и точки поворота.

Исходным сигналом служил отрезок белого 
шума, синтезированного с частотой дискрети-
зации 96 кГц и фильтрованного в полосе 100–
1300 Гц. На его основе созданы следующие виды 
дихотических стимулов:

1)	 стимулы, моделирующие плавное цикли-
ческое движение по азимуту (см. рис. 1, вверху). 
Эти стимулы состояли из трех фрагментов, сле-
дующих друг за  другом без пауз: двух стацио-
нарных участков в  начале и  в  конце сигнала, 
и участка движения между ними. Длительность 
начального и конечного участков с постоянной 
величиной ΔТ составляла 500 мс. Интенсивность 
сигнала на начальном участке плавно нарастала, 
а на конечном участке плавно спадала по косину-
соидальному закону в течение всех 500 мс, чтобы 

уменьшить влияние реакции на включение и вы-
ключение сигнала. В  средней части стимула 
интенсивность была постоянной, а  величина 
ΔТ изменялась линейно на 800  мкс (относитель-
но ΔТ начального участка) за 500 мс, а затем воз-
вращалась к исходному значению за следующие 
500  мс (рис.  1, внизу). Такой цикл изменений 
ΔТ с периодом 1000 мс повторялся 8 раз. Полная 
длительность стимула составила 9000  мс. Тем 
самым моделировалось циклическое плавное 
движение по дуге азимута между двумя фикси-
рованными положениями. Смена направления 
движения на  противоположное происходила 
каждые 500  мс. Данный сигнал обозначается 
в дальнейшем как “линейный”;

2)	 стимулы, моделирующие циклическое 
мгновенное смещение звукового образа (рис. 1, 
вверху). В этом случае, в средней части сигнала 
величина ΔТ изменялась мгновенно на 800 мкс 
(относительно ΔТ  начального участка) и  оста-
валась постоянной в  течение 500  мс, а  затем 
мгновенно возвращалась к исходному значению 
и снова оставалась постоянной в течение 500 мс. 
Величина ΔТ  начального и  конечного участка 
принимала те же постоянные значения ±800 мкс, 
±400 мкс или 0 мкс, как и в случае плавного дви-
жения. Полный цикл также длился 1000 мс и по-
вторялся 8 раз. В этом сигнале положение зву-
кового образа скачкообразно менялось каждые 
500 мс между двумя крайними точками. Началь-
ный и конечный стационарные участки полно-
стью соответствовали условиям, описанным для 
первого типа сигнала. Полная длительность сти-
мула составила 9000 мс. Такой сигнал обознача-
ется в дальнейшем как “ступенчатый”;

3)	 в  качестве реперов каждому испытуе-
мому предъявлялись стимулы, моделирующие 
неподвижные звуковые образы, расположенные 
в разных точках левой и правой полусферы субъ-
ективного акустического пространства. Межуш-
ная задержка в этих стимулах принимала зна-
чения ±800 мкс, ±600 мкс, ±400 мкс, ±200 мкс 
и 0 мкс. Стимулы с ΔТ = ±600  мкс и ±200  мкс, 
не  соответствовавшие крайним значениям 
ΔТ  стимулов с циклическим движением, были 
введены в  серию для того, чтобы у  слушателя 
не создавалось ощущение ограниченного набора 
возможных положений, которое можно запом-
нить и затем воспроизводить при последующей 
оценке положения движущихся стимулов. От-
веты на дополнительные неподвижные стимулы 
не брали в анализ. Длительность одного непод-
вижного стимула составляла 2000 мс, включая 
фронты нарастания и спада по 500 мс, сглажен-
ные косинусоидальной функцией. При каждом 
из предъявлений реперного стимула он повто-
рялся по три раза с интервалами 1000 мс. После 
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этого регистрировали ответ испытуемого о по-
ложении звукового образа. Общая длительность 
эпохи стимуляции от  начала первого стимула 
до конца последнего составила 8000 мс.

Сигналы преобразовывались в  аналоговую 
форму при помощи многоканальной звуковой 
карты Gina24 (Echo Audio, США) и предъявля-
лись дихотически с помощью звукоизлучателей 
Etymotic ER-2 (Etymotic Research Inc., США). Зву-
ководы излучателей фиксировались в слуховых 
проходах с помощью ушных вкладышей, кото-
рые обеспечивали подавление внешних шумов 
на 30 дБ. Неравномерность амплитудно-частот-
ных характеристик звукоизлучателей в диапазоне 
0.1–10 кГц составляла ±3 дБ.

Процедура эксперимента. На предварительном 
этапе каждого эксперимента у всех испытуемых 
измеряли монауральные пороги слышимости 
с  использованием шумовых посылок полосой 
100–1300 Гц и длительностью 700 мс. Разница по-
рогов левого и правого уха не превышала 10 дБ. 
Далее устанавливали уровень интенсивности 
50 дБ над порогом на обоих каналах, диотиче-
ски предъявляли идентичные шумовые посылки 
и проводили центрирование звукового образа. 

Процедура центрирования состояла в том, что 
испытуемый сообщал нажатием клавиш на кла-
виатуре, ощущал ли он при равной интенсивно-
сти в правом и левом каналах положение звука 
как “центральное” (звуковой образ расположен 
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Рис. 1. Изменения величины межушной задержки в бинауральных звуковых стимулах, моделирующих плавное и ступенча-
тое циклическое движение. Вверху: временная структура стимулов в пределах одной пробы. По горизонтали – время (мс), 
по вертикали – величина межушной задержки (ΔТ, мкс). Разные начальные значения ΔТ определяют разные положения тра-
екторий циклического движения в субъективном слуховом пространстве. Внизу: схема дихотической стимуляции в одном 
цикле линейного паттерна (от 0 мкс до 800 мкс и обратно к 0 мкс). На схемах головы условно изображено последовательное 
изменение положения звукового образа в соответствии с изменениями ΔТ.
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по  средней линии головы) или правее/левее 
центра. В  зависимости от  отчётов испытуемо-
го, интенсивность корректировали в  преде-
лах 1–3 дБ таким образом, чтобы стимул занял 
центральное положение. В дальнейшем интен-
сивность сигналов устанавливалась на  уровне 
50 дБ над скорректированным порогом слыши-
мости испытуемого.

Во  время эксперимента звуковые стимулы 
были сгруппированы в серии. Тип серии опреде-
лялся паттерном стимула (линейный, ступенча-
тый, репер). Испытуемый получал инструкцию 
прослушать каждый стимул от начала до конца, 
а затем указать при помощи графического план-
шета Genius G-pen 450 положение крайних точек, 
между которыми перемещался звуковой образ, 
или положение неподвижного репера в контроль-
ных сериях. Для этого на рабочей поверхности 
планшета была изображена дуга, на которую ис-
пытуемый должен был спроецировать восприни-
маемое положение звуковых сигналов.

Межстимульный интервал не был фиксиро-
ван и подбирался индивидуально, как удобный 
для работы слушателя промежуток между его 
ответом и подачей следующего стимула. В ходе 
одной серии стимулы каждого вида повторя-
лись по 8 раз в псевдослучайном порядке, а ка-
ждая серия в полной программе исследования 
предъявлялась 3 раза. Таким образом, каждый 
из  видов стимулов (движущихся и  неподвиж-
ных) предъявлялся испытуемому 24 раза. Чере-
дование серий рандомизировали индивидуально 
и по всей группе испытуемых. Длительность се-
рии – 12–15 минут, в зависимости от темпа рабо-
ты испытуемого.

Анализ данных. Воспринимаемое угловое по-
ложение концов траекторий движущихся сти-
мулов регистрировали в градусах относительно 
средней линии головы, а затем вычисляли длину 
воспринимаемых траекторий. Аналогично вы-
числяли расстояния между воспринимаемыми 
положениями неподвижных реперных стимулов 
с ΔТ = ±800  мкс и 0 мкс, а также между положе-
ниями стимулов с ΔТ = –400 мкс и 400 мкс. Затем 
для каждого типа стимулов полученные значения 
усредняли по данным каждого испытуемого от-
дельно, а также по всей группе в целом. 

После исключения случайных ошибок каж
дое индивидуальное значение соответствовало 
усреднению 20–24 измерений. Измеренные вели-
чины подвергали 2-факторному дисперсионному 
анализу (repeated measures ANOVA, rmANOVA) 
с факторами Паттерн (репер, линейный, ступен-
чатый) и Положение (ЦЛ, ЦП, ПЦ, ЛЦ, ПЛ, ЛП). 
При парных сравнениях по фактору Положение 
использовали поправку Шидака, а для фактора 

Паттерн – поправку Бонферрони. Все сравнения 
проводили с уровнем значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Все слушатели уверенно определяли положе-
ние концов траекторий как быстрого, так и мед-
ленного движения. Воспринимаемые положе-
ния реперов и траекторий движения приведены 
на рис. 2.

Статистические сравнения при помощи 
rmANOVA (Паттерн (репер, линейный, ступенча-
тый) × Положение (ЦЛ, ЦП, ПЦ, ЛЦ, ПЛ, ЛП)) 
подтвердили высокую значимость обоих факто-
ров (Паттерн: F(1.69, 35.45) = 69.18, p < 0.001, η2 = 
0.77; Положение: (F(1.73, 36.42) = 102.34, p < 0.001, 
η2 = 0.83) и их взаимодействия (F(4.69, 98.47) = 
11.73, p < 0.001, η2 = 0.36).

Результаты попарных сравнений приведены 
на рис. 3. Сравнения по фактору Паттерн показа-
ли, что для всех положений траектория плавного 
движения была значимо короче, чем ступенчато-
го движения и чем расстояние между неподвиж-
ными реперами (p < 0.001), при отсутствии других 
различий (p > 0.05). Длина латеральных траекто-
рий составила в среднем 54±3 град для плавного 
движения, 71±3 град для ступенчатого движения, 
а расстояние между реперами – 70±2 град. Длина 
центральных траекторий  – 72±4 град для плав-
ного движения и 99±5 град для ступенчатого, при 
расстоянии между реперами 109±4 град. Кроме 
того, для положения ПЛ траектория ступенча-
того движения также была меньше расстояния 
между реперами (p < 0.05). 

Согласно сравнениям по  фактору Поло-
жение, для всех типов сигналов траектории 
ПЛ и ЛП не отличались друг от друга (p > 0.05), 
но были длиннее остальных (p < 0.001), при от-
сутствии других различий (p > 0.05). Таким обра-
зом, анализ показал отсутствие различий внутри 
пар траекторий ЦЛ и ЛЦ, ЦП и ПЦ, ПЛ и ЛП 
(p > 0.05). Это равносильно отсутствию влияния 
положения стационарного участка на длину ле-
восторонних, правосторонних и  центральных 
траекторий.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В условиях циклического движения интерна-
лизованных шумовых сигналов впервые иссле-
довали влияние паттерна движения и простран-
ственного положения траекторий на их длину. 
Согласно полученным данным, как плавное, 
так и  ступенчатое движение создавало четкий 
эффект бинауральных биений у всех слушате-
лей. Разные паттерны изменений ΔТ позволили 
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Рис. 2. Воспринимаемое угловое положение траекторий движущихся стимулов и  неподвижных реперных стимулов. 
Дуги соответствуют траекториям движущихся стимулов. Черные точки и пунктирные линии соответствуют положению 
реперных стимулов. Квадратами на дугах отмечено положение стационарного участка в стимуле. На схемах слева показа-
ны две пары латеральных траекторий – левосторонние (ЛЦ и ЦЛ) и правосторонние (ПЦ и ЦП), на схемах справа – пара 
центральных траекторий (ПЛ и ЛП).
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Рис. 3. Угловое расстояние меж ду неподвижными реперами и  длины траекторий цик лического движения. 
Горизонтальные линии – достоверные различия при попарных сравнениях (p < 0.001). Вертикальными черточками обозна-
чена стандартная ошибка среднего. По вертикали – угловые расстояния в градусах, по горизонтали – тип стимула.
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впервые получить и измерить траектории бие-
ний, расположенные в разных частях субъектив-
ного акустического пространства.

Влияние пространственного положения на дли-
ну траекторий. Для обоих паттернов движения 
центральные траектории оказались длиннее 
латеральных. Важно отметить, что расстояние 
между неподвижными реперами с ΔТ = –400 мкс 
и  400  мкс также оказалось больше, чем между 
стимулами с ΔТ = ±800 мкс и 0 мкс, хотя разни-
ца между крайними величинами ΔТ была оди-
накова и равна 800 мкс. Следовательно, причина 
различий в длинах центральных и латеральных 
траекторий не связана с движением. Вероятно, 
различия в длинах обусловлены нелинейностью 
связи между ΔТ и воспринимаемым положением 
стимула, особенно характерной для латеральных 
областей.

 S-образные кривые латерализации стимулов 
с ΔТ были приведены в классической работе Бла-
уэрта (1979) и в более современном исследовании 
Dingle et al. (2013). Зависимости воспринимаемого 
положения конечной точки траектории при пе-
ремещении коротких стимулов от центра к пери-
ферии описаны в работе Петропавловской и др. 
(2011). По данным последних авторов, при ΔТ = 
±400  мкс неподвижный звуковой образ был сме-
щен почти на 60 град азимута, а дальнейшее уве-
личение ΔТ с шагом 100 мкс позволило достичь 
смещения всего в 70 град при ΔТ = ± 800  мкс, 
причем при ΔТ = ±600, ±700 и ±800 мкс положе-
ния неподвижных звуковых образов достоверно 
не различались.

Очевидно, в  рамках настоящего экспери-
мента траектории движущихся стимулов с ΔТ = 
±400 мкс перекрывали линейную область кривых 
латерализации, где одинаковым приращениям 
ΔТ соответствуют одинаковые приращения ази-
мута, а лево- и правосторонние траектории вы-
ходили за  пределы линейной области. Макси-
мальная латерализация на периферии составляла 
не более 70 град, как и в работе Петропавловской 
и др. (2011), и поэтому латеральные траектории 
воспринимались как более короткие по сравне-
нию с центральными.

По всей видимости, нелинейная зависимость 
воспринимаемого положения от  ΔТ  являлась 
определяющим свойством локализации, дей-
ствовавшим в равной степени на неподвижные 
стимулы и на траектории циклического движе-
ния. С учетом этого, при ограниченном диапазо-
не возможных ΔТ для создания биений с макси-
мальным размахом следует выбирать траектории 
в центральном секторе акустического простран-
ства, пересекающие среднюю линию головы.

Влияние положения стационарного фрагмен-
та на длину траекторий. Стимулы каждой пары 
(ЛП  и  ПЛ, ЛЦ  и  ЦЛ, ПЦ  и  ЦП) различались 
между собой только положением стационарного 
фрагмента. Влияние стационарного фрагмента 
на восприятие последующего за ним движения 
целесообразно рассматривать с  точки зрения 
избирательной пространственной адаптации 
(Getzmann, Lewald, 2011).

Известно, что длительное воздействие адапти-
рующего стимула приводит к снижению чувстви-
тельности нейронов, специфичных к его призна-
кам (Barlow and Hill, 1963; Movshon, Lennie, 1979; 
Maffei et al., 1973; Barlow, 1990). Тем самым изби-
рательная адаптация (т.е. адаптация к определен-
ным признакам стимула) приводит к смещению 
паттернов последующих ответов популяции ней-
ронов по направлению от паттернов активации, 
исходно вызываемых адаптером (Clifford et  al., 
2000; Gutschalk et al., 2008).

Продолжительность воздействия адаптиру-
ющего стимула может варьировать в  широких 
пределах, от нескольких секунд до сотен милли-
секунд (Getzmann, Lewald, 2011; Андреева, 2015; 
Шестопалова и др., 2023). Применительно к про-
странственному слуху избирательная адаптация 
на  уровне восприятия чаще всего проявляет-
ся как смещение воспринимаемого положения 
целевого стимула по направлению от адаптера 
(Salminen et al., 2012 (обзор); Carlile et al., 2001; 
Dingle et al., 2012, 2013; Шестопалова и др., 2023). 
В парадигме отсроченного движения начальный 
стационарный фрагмент стимула можно рассмат
ривать как неподвижный адаптер, а  реакцию 
на начало движения – как результат освобожде-
ния от избирательной адаптации и вовлечения 
в ответ новых групп нейронов (Getzmann, Lewald, 
2011).

Предположительно центральный и латераль-
ные стационарные фрагменты могли оказы-
вать разное влияние на воспринимаемую дли-
ну траектории. Расширение воспринимаемой 
траектории в сторону от центрального адаптера 
(по  сравнению с  гипотетической траекторией 
без адаптации) ограничено пределом макси-
мальной латерализации в области уха. Возмож-
ное расширение от латерального адаптера, при 
движении от периферии к центру, могло пересе-
кать среднюю линию и распространяться вплоть 
до предела максимальной латерализации с про-
тивоположной стороны, поэтому траектории 
ЛЦ и ПЦ могли бы быть длиннее, чем ЦЛ и ЦП. 
Однако, различий между ними не обнаружено. 
Следовательно, влияние центрального и  лате-
ральных стационарных фрагментов на  размах 
биений было одинаковым.
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Влияние паттерна движения на длину траек-
торий. Согласно литературным данным (обзоры 
Garcia-Argibay et al., 2018; Basu, Banerjee, 2022), 
при изучении влияния бинауральных биений 
на память, внимание и психофизиологические 
состояния человека, биения принято характери-
зовать исключительно их частотным диапазоном, 
по аналогии с частотами ритмов мозга. Главным 
образом используются тета-, альфа-, бета- и гам-
ма-полосы. При частотах от тета-полосы и выше 
бинауральные биения воспринимаются как 
пульсация, а не как циклическое движение. В це-
лом, данных о влиянии скорости циклического 
движения на восприятие пространственных при-
знаков звука в литературе нет.

С  точки зрения пространственного слуха 
принципиально важно, что скорость цикли-
ческого движения не обязательно связана с ча-
стотой биений, то  есть с  количеством циклов 
в секунду. В нашей работе разные скорости ре-
ализованы при одной и той же частоте биений 
(1 Гц), исключительно за счет паттерна межуш-
ных различий. Проведенный нами эксперимент 
показал, что длина траектории, определявшая 
размах биений в  субъективном пространстве, 
сильно зависела от паттерна изменений межуш-
ной задержки ΔТ, которым соответствуют разные 
скорости воспринимаемого движения.

Траектории медленного (плавного) движения 
были значимо короче, чем быстрого (ступенчато-
го) движения и чем расстояние между соответ-
ствующими неподвижными реперами. Эта зако-
номерность справедлива как для центральных, 
так и для латеральных траекторий. Длина траек-
торий ступенчатого движения совпадала с рас-
стоянием между неподвижными стимулами. Это 
значит, что усреднение бинауральной информа-
ции интегратором утечки не приводит к сокра-
щению размаха биений, созданных посредством 
ступенчатой функции ΔТ, по сравнению с рассто-
янием между неподвижными стимулами.

 Описанные результаты кардинально отлича-
ются от результатов недавней работы, в которой 
участок поступательного (нециклического) дви-
жения, создаваемого за счет межушных различий 
по интенсивности ΔI, был заключен между двумя 
стационарными фрагментами (Саликова и др., 
2023). По  данным этой работы, скорость сти-
мула не влияла на воспринимаемое положение 
траекторий движения. Можно предположить, 
что в цитированном исследовании скорость по-
ступательного движения в  среднем фрагменте 
не была значимым фактором из-за того, что на-
чальный и конечный стационарные фрагменты 
были расположены на разных сторонах траекто-
рии, и именно они определяли локализацию дви-
жущихся сигналов в целом. Кроме того, в этой 
работе скорости моделировали как два разных 
наклона линейного изменения ΔI, что давало 
меньшую разницу между скоростями движения, 
чем в нашем эксперименте с плавным и мгновен-
ным смещением.

Принципиальным отличием настоящего ис-
следования является использование цикличе-
ского движения. Это позволило расположить 
стационарные фрагменты в начале и конце сти-
мула таким образом, что они совпадали по про-
странственным признакам, а  воспринимаемое 
положение другого края траектории полностью 
определялось паттерном изменений ΔТ в точке 
поворота. Если изменение ΔТ в стимуле происхо-
дило бесконечно быстро, то в следующий интер-
вал времени, соответствующий половине перио-
да бинаурального биения, ΔТ было постоянным. 
Если ширина временного окна интеграции была 
меньше этого интервала, усреднение бинаураль-
ной информации интегратором утечки не приво-
дило к сокращению размаха биений. И наоборот, 
если изменение ΔТ занимало весь полупериод би-
ений, то нахождению в точке поворота соответ-
ствовал значительно меньший интервал времени. 
В таком случае уменьшение длины воспринимае-
мой траектории может объясняться усреднением 

Таблица 1. Условные обозначения и расчетные положения траекторий движения дихотических 
звуковых стимулов

Код стимула ΔТ начальная и конечная, мкс ΔТ в точке поворота, мкс Расчетная траектория движения

ЛЦ –800 0 Слева к центру и обратно

ЦЛ 0 –800 От центра влево и обратно

ЛП –400 +400 Слева направо и обратно

ПЛ +400 –400 Справа налево и обратно

ЦП 0 +800 От центра вправо и обратно

ПЦ +800 0 Справа к центру и обратно
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бинауральной информации, предшествующей 
моменту поворота и следующей сразу после него.

Таким образом, при циклическом движении, 
длящемся 8  с, влияние положения начального 
и конечного стационарных фрагментов на вос-
принимаемую длину траектории движущегося 
стимула оказывается сведено к минимуму, а зна-
чимым фактором становится паттерн изменений 
ΔТ. В основе эффекта паттерна лежат механизмы 
временной интеграции бинауральных призна-
ков. Очевидно, что временная интеграция дает 
разные результаты при линейном изменении ΔТ, 
моделирующем медленное движение, и при сту-
пенчатом изменении, т.е. при мгновенном пере-
ключении между участками с постоянными ΔТ, 
моделирующем быстрое движение. Эти аспекты 
слуховой обработки циклического движения тре-
буют более подробного анализа на основе данных 
не только о длинах траекторий, но и о восприни-
маемом положении начальных/конечных точек 
и точек поворота.

ВЫВОДЫ:

– использование шумовых стимулов как с ли-
нейным, так и скачкообразным паттерном межуш-
ных различий позволяет получить выраженный эф-
фект бинауральных биений в форме циклического 
движения;

– траектории циклического движения могут рас-
полагаться в разных частях субъективного простран-
ства, в зависимости от диапазона значений межушной 
задержки;

– размах биений зависит от диапазона измене-
ний межушных задержек. В центральном секторе 
субъективного слухового пространства размах бие-
ний больше, чем с левой или с правой стороны при 
тех же пределах изменения ΔT;

– при фиксированной частоте биений их размах 
зависит от паттерна изменений межушных задержек. 
При линейном паттерне воспринимаемые траекто-
рии были короче, чем при ступенчатом.
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Binaural beats are a phenomenon that occurs during dichotic stimulation due to binaural integration. It takes the 
form of cyclic movement of the sound image in the listener’s acoustic space when the beat frequency range is below 
3 Hz. Our subjects used the inserted earphones to listen to the stimuli that created a sense of sound movement due 
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to changes in the interaural time difference (ITD). We used three types of dichotic stimuli which simulated smooth 
azimuthal cyclic movement and cyclic abrupt shifts. The ITD changes determined central or lateral positions 
of movement trajectories. The results confirm that both types of movement created the effect of binaural beats. The 
range of beats depended on the spatial position of the trajectory: in the frontal sector of acoustic space, the range 
of beats was greater than on the left or right. The perceived trajectories of smooth motion were shorter than the 
trajectories of abrupt shift. The influence of spatial position on the perceived trajectory length is interpreted from 
the standpoint of nonlinear features of lateralization. It is suggested that the effect of ITD pattern on the perceived 
trajectory length is mediated by temporal integration mechanisms of binaural hearing.

Keywords: binaural beat, spatial hearing, binaural integration, interaural time difference
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Статья посвящена описанию и анализу компьютерной модели, которая была создана Д. С. Лебедевым 
для демонстрации возможности положительного влияния фиксационных микросаккадических движе-
ний глаза на восприятие мелких стимулов. Модель основана на предположении о том, что в процессе 
фиксации взора на рассматриваемом тестовом стимуле осуществляется суммация в мозгу нескольких 
“нейронных изображений” этого стимула, возникающих в результате микросаккад. Серии суммируе-
мых “нейронных изображений” соответствуют последовательности смещенных позиций оптического 
изображения на сетчатке. Для точного наложения “нейронных изображений” друг на друга в модель 
введен механизм компенсации фиксационных саккадических микросдвигов, идентичный механизму, 
обеспечивающему константность пространственного восприятия в случае макросаккад, т.е. при пово-
ротах глаз для осмотра больших объектов или сцен. Автор модели оценивал возможность улучшения 
качества видимых образов за счёт увеличения отношения сигнал/шум, которое может быть достигнуто 
при использовании реалистичных пространственно-временных параметров тестовых изображений, 
нейронного шума и микродвижений глаз, выбранных на основе анализа литературы. Результаты расчёта 
модели, полученные для использованных конкретных параметров сетчатки и движений глаз, показали, 
что рассмотренный механизм суммации с компенсацией саккадических сдвигов может прогрессивно 
улучшать качество видимых тестовых стимулов при увеличении числа суммируемых нейронных изо-
бражений примерно до семи-восьми, после чего позитивный эффект практически не увеличивается. 
В статье на материале записей движений глаз в соответствующих экспериментах обсуждается степень 
реалистичности данной модели.

Ключевые слова: зрительное восприятие, фовеальное зрение, фиксационная микросаккада, моделиро-
вание, процесс зрения, айтрекинг
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ВВЕДЕНИЕ

С первых попыток исследования и регистра-
ции движений глаз стало ясно, что процесс зре-
ния состоит из фаз фиксации взора на неболь-
ших фрагментах рассматриваемой сцены (зонах 
внимания) и быстрых перемещений взора (скач-
ков – саккад) от одной зоны внимания к другой. 
Любопытные детали истории соответствующих 
исследований отмечены в обзорной статье Нико-
ласа Вейда (Wade, 2015), который описал вклад 
в эти исследования многих учёных, более извест-
ных благодаря своим достижениям в других об-
ластях – Эразма Дарвина, Игнаца Трокслера, Яна 
Пуркинье, Чарльза Уитстона, Джорджа Стретто-
на, Чарльза Джадда и других.

Однако только благодаря повышению точно-
сти регистрации удалось описать характер фик-
сационных микродвижений глаз, не  выводя-
щих направление взора за пределы фовеальной 
зоны. Согласно современным представлениям, 
фиксационные микродвижения глаз включают 
медленный дрейф (с  типичными скоростями 
от нескольких единиц до нескольких десятков 
угловых минут в  секунду), высокочастотный 
тремор (с  амплитудой 20–40  угл.  с  и  частот-
ным спектром, простирающимся выше 150 Гц) 
и быстрые малоамплитудные скачки – микро-
саккады, относительно параметров которых 
в  литературе приводятся существенно разли-
чающиеся сведения из-за  сильного влияния 
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условий эксперимента на результаты, а также из-
за несовпадения критериев проведения границы 
между микро- и макросаккадами в непрерывных 
функциях распределения получаемых значений. 
В частности, для максимальной амплитуды ми-
кросаккад приводят значения и 20–30 ,́ и 1.5o, 
и даже 2o, коррелирующие с размерами фовео-
лы и фовеа, за пределы которых микросаккады 
не должны выводить взгляд по мнению разных 
авторов. Эта ситуация обсуждается во множестве 
статей и обзоров по фиксационным движениям 
глаз, из которых для начала достаточно указать 
лишь сравнительно недавние (Rolfs, 2009; Kowler, 
2011; Rucci, Poletti, 2015; Poletti, Rucci, 2016).

Все фигурирующие в  публикациях цифры 
по фиксационным движениям глаз следует рас-
сматривать только как ориентировочные, так 
как консенсуса относительно критериев и наи-
более адекватных условий измерений пока до-
стичь не удалось, Кроме того, есть мнение, что 
существующая современная аппаратура для бес-
контактной записи движений глаз пока не может 
обеспечить то  качество регистрации, которое 
необходимо для получения достоверных точных 
показателей (Holmqvist, Blignaut, 2020).

Изучение роли движений глаз в  процессе 
зрения – одно из самых интригующих и актив-
но развивающихся направлений исследования 
зрительного восприятия, причем такие работы 
важны не только в научном, но и в клиническом 
плане – для диагностики зрительной, глазодви-
гательной и неврологической патологии.

Первый пик концептуальных работ этого 
направления пришелся на 60–70‑е годы ХХ в., 
когда макродвижения глаз обсуждались, глав-
ным образом, в аспекте организации просмотра 
всех информативных участков зрительной сце-
ны, а микродвижения глаз рассматривались как 
средство предотвращения угасания неподвиж-
ных сетчаточных изображений в контексте тео-
рий образования и заполнения так называемого 
пустого поля. Согласно наиболее радикальной 
концепции А.Л.  Ярбуса, получившей широкое 
признание (но  не  достоверное подтверждение), 
никакие неподвижные изображения рассмат
риваемых объектов на  сетчатке глаза не  могут 
восприниматься человеком как видимые обра-
зы: если оптическое изображение зрительного 
стимула (тест-объекта) искусственно стабили-
зируют относительно сетчатки, его видимый 
образ в  считанные секунды (или даже за  доли 
секунды) замещается бесструктурным пустым 
полем, не зависящим от оптических параметров 
стимуляции.

В середине 60-х годов прошлого века эта кон-
цепция и  лежащие в  её  основе оригинальные 

эксперименты были подробно изложены в моно-
графии А.Л. Ярбуса (Ярбус, 1965), вскоре переве-
денной на английский язык (Yarbus, 1967). Такая 
идеология была порождена влиянием бурно раз-
вивавшейся в те годы теории информации, одно 
из основополагающих утверждений которой со-
стоит в том, что постоянный сигнал не несет ни-
какой информации. Соответственно, в преломле-
нии к зрительной системе, делалось заключение, 
что сетчатка должна передавать в  мозг только 
сигналы об изменениях внешнего воздействия, 
а в мозгу на основе разностных сигналов должно 
происходить “восстановление” полных исходных 
сетчаточных изображений и затем – формирова-
ние видимых образов тех внешних объектов, ко-
торые на сетчатке отображены.

Большое число исследований было посвя-
щено механизмам образования пустого поля, 
получения разностных сигналов, и “восстанов-
ления” внешних стимулов, породивших данное 
сетчаточное изображение. Экспериментальные 
и теоретические работы по исследованию меха-
низмов образования и заполнения пустого поля 
проводились не только в лаборатории, где ста-
вил свои эксперименты А.Л. Ярбус (Бонгард, Го-
лубцов, 1970; Лосев, Шура-Бура, 1981; и другие), 
но и во многих зарубежных лабораториях: в Ве-
ликобритании, Голландии, США, Турции и дру-
гих странах (примеры: Riggs et al, 1953; Ditchburn 
et  al., 1959; Gerrits, Vendrik, 1970; Arend, 1973; 
Ditchburn, 1973; Kelly, 1979; Tulunay-Keesey, 1960, 
1982). Однако вопреки обоснованным ожидани-
ям, однозначных и перспективных результатов 
такие работы не дали. Отчасти это связано с тем, 
что при постановке экспериментов исследователи 
не до конца понимали принципиальные трудно-
сти установления связи между результатами, по-
лучаемыми в создаваемых ими искусственных 
условиях зрительного восприятия, и  феноме-
нами, наблюдаемыми в естественных условиях 
функционирования зрительной системы. Рас-
хождения между экспериментальными пара-
дигмами и  реальными задачами, для решения 
которых “предназначена” зрительная система, 
осложняют интерпретацию результатов лабора-
торных опытов в  терминах реальных свойств 
и нейронных механизмов зрительной системы.

Впоследствии было показано, что утвержде-
ния Ярбуса справедливы лишь в определённых 
условиях зрения: угасание и пропадание види-
мых образов c  быстрым образованием пустого 
поля наблюдается при стабилизации сетчаточ-
ных изображений только в случаях небольших 
стимулов малой интенсивности при их моноку-
лярном предъявлении.
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Постепенно становилось очевидным, что часто 
отмечаемое экспериментаторами несоответствие 
наблюдаемых феноменов предсказаниям теории 
Ярбуса далеко не всегда можно объяснить недо-
статочно хорошей стабилизацией, как это пыта-
лись делать на этапе увлечения данной теорией. 
Было признано, что при большой интенсивности 
стабилизированных на сетчатке изображений ви-
димые образы не пропадают, а в промежуточном 
диапазоне интенсивностей флуктуируют, то ис-
чезая, то вновь появляясь – либо целиком, либо 
по частям (Ditchburn et al., 1959; Ditchburn, 1973; 
Wade, 1978).

Такие флуктуации видимых образов были 
описаны во многих работах. Более того, обнару-
жилось, что начиная с относительно небольших 
уровней светового воздействия, в бинокулярных 
условиях стабилизации парных зрительных стиму-
лов пустое поле совсем не образуется за время экс-
перимента (десятки минут) даже в случае одно-
родной засветки сетчатки (ganzfeld-стимуляции) 
(Рожкова и др., 1982; Rozhkova et al., 1982аб).

Не останавливаясь на других опубликованных 
данных, не  согласующихся с  предсказаниями 
о невозможности видеть неподвижный окружаю-
щий мир неподвижным глазом, упомянем только 
сравнительно недавнюю работу (Whitham et al., 
2011), в которой описано отсутствие угасания ви-
димого образа окружения при полном параличе.

Критический анализ явлений, наблюдающих-
ся при стабилизации сетчаточных изображений 
с разными параметрами в различных условиях 
эксперимента, привел к заключению, что описы-
ваемые Ярбусом феномены не могут быть интер-
претированы единообразно: они объясняются целым 
комплексом разнородных факторов. Исчезновение 
и  флуктуации видимых образов определяют-
ся несколькими механизмами, действующими 
на разных уровнях переработки сигналов в зри-
тельной системе человека  – от  рецепторного 
до когнитивного (Рожкова и др., 1982; Rozhkova, 
Nikolaev, 2015). Из-за беспрерывных движений 
глаз, имеющих место в  естественных услови-
ях зрительного восприятия даже при попытках 
строго фиксировать взгляд на одной точке объ-
екта внешнего мира, проекции рассматриваемого 
окружения на сетчатку беспрерывно смещаются. 
В естественных условиях зрения стабилизиро-
ванными на сетчатке могут быть только “изобра-
жения” объектов, движущихся вместе с глазом – 
таких, как ветвящиеся по поверхности сетчатки 
и мешающие видеть внешний мир кровеносные 
сосуды, которые зрительная система человека ис-
кусно исключает из видимой картины.

В  последующие годы подход к  выяснению 
роли движений глаз в процессе зрения у многих 

исследователей изменился: основное внимание 
переключилось на выяснение и моделирование 
перцептивных функций. Учитывая огромный 
объём существующей по  этому вопросу лите-
ратуры, мы  не  будем останавливаться на  роли 
тремора и дрейфа, ограничившись итогами ис-
следования саккад. Из  отечественных ученых 
саккадические движения глаз наиболее активно 
исследовал В.А. Филин, считавший, что за боль-
шую часть всех непроизвольных саккад любой 
амплитуды ответствен единый мозговой меха-
низм (Филин, 2002).

Не вызывающая ни у кого сомнения наиболее 
явная функция макросаккад состоит в переводе 
взора (внимания, направления зрительной оси) 
в различные участки поля зрения для последо-
вательного рассматривания различных деталей 
и объектов протяженной зрительной сцены при 
помощи небольшой зоны наилучшего видения 
(фовеа) в центре сетчатки. Управление такими 
движениями может осуществляться как произ-
вольно, так и непроизвольно.

При совершении каждой саккады зритель-
ная система должна делать перекартирование 
(remapping) в мозговых отделах для обеспечения 
константности пространственного восприятия, 
т. е. инвариантности воспринимаемой картины 
по отношению к движениям глаз (феномен “сто-
яния кадра”: при переводе взора окружающая 
сцена не прыгает, как, например, это происходит 
при резких движениях видеокамеры, а остается 
неподвижной для воспринимающего наблюдате-
ля). Такое перекартирование проводится путем 
учета амплитуды и направления скачков глаз, так 
что информация о каждом неподвижном объек-
те сцены, поступающая в мозг в разные моменты 
с разных участков сетчатки из-за скачков глаз, 
после соответствующих преобразований моз-
говыми механизмами попадает в пространстве 
воспринимаемых образов в одно и то же место 
видимой картины.

В  связи с  указанным перекартированием, 
много исследований было посвящено эффекту 
так называемого саккадического подавления – 
отсутствию видимых ощущений от быстро меня-
ющейся на сетчатке картины при перемещении 
взора во время саккад как таковых. В видимом 
образе стационарного окружения соответствую-
щих переходных “мимолётных” изменений нет, 
присутствует лишь суммарная неподвижная кар-
тина, соответствующая информации, поступаю-
щей в фазах фиксации взора.

Возможное участие фиксационных микро-
саккад в обеспечении константности простран-
ственного восприятия из-за  микромасштаба 
изучать проблематично, но есть исследования, 
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демонстрирующие, что микросаккады могут 
быть индикаторами скрытого перемещения вни-
мания (Hafed, Clark, 2002; Engbert, Kliegl, 2003; 
Engbert, 2006).

При выяснении перцептивной роли фиксаци-
онных микросаккад в процессе зрения основной 
целью был ответ на вопрос об их влиянии на ка-
чество видимых образов, определяющее обнару-
жение, различение, опознание рассматриваемых 
объектов. Проводились как работы теоретиче-
ского плана с математическим анализом и моде-
лированием реакций фовеальных фоторецепто-
ров во время микросаккад (Donner, Hemila, 2007), 
так и прямые измерения влияния наличия/от-
сутствия микросаккад на остроту зрения (Rucci, 
2006, 2008; Rucci, Poletti, 2015; Ratnam et al., 2017; 
Intoy, Rucci, 2020).

Естественно предполагать, что суммирование 
соответствующих “нейронных изображений” 
одного и того же объекта, полученных на разных 
участках сетчатки при помощи разных кластеров 
фоторецепторов, может играть существенную 
роль в  повышении разрешающей способности 
и контрастной чувствительности. Дело в том, что 
в каждый момент времени даже однотипные фо-
торецепторы сетчатки могут сильно отличаться 
друг от друга по своей чувствительности (в част-
ности, из-за  различия в  локальных уровнях 
адаптации, определяемых различиями преды-
дущих внешних оптических воздействий на раз-
ные точки сетчаточной поверхности). В  связи 
с этим электрическое “изображение”, формиру-
ющееся на уровне выходных сигналов фоторе-
цепторов, может быть сильно “зашумлено” даже 
в случае идеального оптического изображения. 
(Напомним, что в  технике устранением про-
блем, связанных с  разной чувствительностью 
фотосенсоров, – элементов, составляющих све-
точувствительную поверхность, которая вос-
принимает/воспроизводит оптические изобра-
жения – занимаются уже давно, и она актуальна 
даже для смартфонов (Басова, 2022)).

Кроме того, в последующих мозговых отделах 
зрительной системы, где перерабатываются сиг-
налы, поступающие из сетчатки, к этим сигна-
лам могут добавляться нейронные шумы другого 
происхождения. В таких случаях, как показы-
вает теория и практика приема слабых сигналов 
на фоне шума, наложение нескольких изображе-
ний одного и того же объекта на разном шумовом 
фоне может значительно повысить отношение 
сигнал/шум, подобно другим вариантам метода 
накопления, используемым в технике для обна-
ружения слабых сигналов в присутствии помех 
(Харкевич, 1965).

В  течение ряда лет Д.С. Лебедев, имевший 
большой опыт работы с  радиосигналами и  те-
левизионными изображениями, анализировал 
структуру сетчатки человеческого глаза и прин-
ципы переработки изображений в  зритель-
ной системе человека, создавая математиче-
ские и компьютерные модели работы сетчатки 
и центральных механизмов зрительного воспри-
ятия (Лебедев, Бызов, 1998; Лебедев, 2003; 2015; 
Lebedev et al., 1998; 2009; Lebedev, Marshak, 2007; 
и др.). Параллельно он участвовал в соответству-
ющих экспериментальных нейрофизиологиче-
ских, психофизических и офтальмологических 
исследованиях своих коллег, что обеспечивало 
возможность проверки и  совершенствования 
разрабатываемых моделей. Разные модели были 
доведены до  разных уровней проверки их  ре-
алистичности и  использования на  практике. 
К настоящему времени наибольшее применение 
в офтальмологической практике нашли резуль-
таты работ по созданию тестовых изображений 
для оценки остроты зрения (Лебедев и др., 2012; 
Рожкова и др., 2014; Терехин и др., 2015; Rozhkova 
et al., 2017).

Одной из моделей, которой Д. С. Лебедев по-
святил немало времени, была модель улучше-
ния качества видимых образов за счёт суммации 
последовательности нейронных изображений, 
создающихся в  зрительной системе при нали-
чии фиксационных микросаккад. Автором были 
получены наглядные конкретные результаты, од-
нако проверки модели в психофизиологических 
экспериментах проведено не было.

Cтатья посвящена обсуждению реалистично-
сти, достоинств и недостатков модели Д.С. Лебе-
дева. В статье приводятся фрагменты авторского 
текста Д.С. Лебедева с изложением его взглядов 
и  результатов его работы с  краткими поясне-
ниями. При обсуждении модели учтены более 
поздние публикации и  изложены результаты, 
полученные соавторами в соответствующих экс-
периментах с регистрацией фиксационных дви-
жений глаз.

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ Д.С. ЛЕБЕДЕВА

Общее описание идеи
В серии своих работ, посвященных модели-

рованию механизмов зрительного восприятия 
человека, Д.С. Лебедев опирался на общеприня-
тую среди специалистов такого профиля схему 
переработки информации в зрительной систе-
ме, включающую следующие основные блоки: 
(1) оптический аппарат глаза, (2) фоторецептор-
ный аппарат сетчатки, на которой формирует-
ся оптическое изображение рассматриваемого 
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объекта и которая преобразует оптические сиг-
налы в электрические, создавая дискретное по-
точечное описание объекта; (3) комплекс ней-
ронных мозговых механизмов низшего уровня, 
переводящих это поточечное описание в форму 
“нейронного изображения” и (4) комплекс мозго-
вых механизмов высшего уровня, использующих 
сопутствующую информацию из глазодвигатель-
ной и других вспомогательных систем, а также 
информацию, хранящуюся в памяти.

Учитывая невероятную сложность процесса 
зрительного восприятия и неполноту имеющих-
ся сведений практически о всех аспектах струк-
турно-функциональной организации зритель-
ной системы, легко понять, что на данном этапе 
развития науки о зрении моделировать можно 
только отдельные частные механизмы и функ-
ции, в отношении которых получено достаточно 
много количественной информации.

Дополнительные трудности создаёт разно-
родность требующейся информации. Каждому 
исследователю зрительных механизмов инфор-
мацию для создаваемой модели приходится до-
бывать, анализируя большое количество литера-
туры из разных областей науки о зрении: оптики 
глаза, морфологии, нейрофизиологии, психофи-
зики, неврологии, офтальмологии и др.

В основе модели, созданной Д.С. Лебедевым 
для демонстрации возможной роли микросаккад 
в улучшении качества видимых образов, лежит 
идея Роберта Дитчбёрна, высказанная им в кни-
ге Eye-movements and visual perception (Ditchburn, 
1973). Дитчбёрн выдвинул гипотезу о том, что при 
рассматривании неподвижных объектов в зри-
тельной системе человека может осуществляться 
временнóе суммирование сигналов, соответству-
ющих нескольким сетчаточным изображениям 
объекта, сменяющим друг друга вследствие фик-
сационных саккадических сдвигов зрительной 
оси. 

От  других микродвижений глаз  – дрейфа 
и  тремора  – микросаккады отличаются своей 
дискретностью и малой длительностью. Каждая 
микросаккада приводит к быстрому перескоку 
проецируемого изображения объекта на новое 
место сетчатки, в результате чего за время фикса-
ции от одного и того же объекта в мозг поступа-
ют не вполне идентичные сигналы из нескольких 
локусов. Согласно гипотезе Дитчбёрна, с помо-
щью некоторой нейронной сети в мозгу проис-
ходит компенсация сдвигов этих изображений 
(посредством переключения соединений между 
нейронами), и на некотором уровне обработки 
зрительных сигналов разные “нейронные изо-
бражения” объекта совмещаются друг с другом.

Дитчбёрн предположил, что использование 
микродвижений глаз с  последующей компен-
сацией сдвигов сетчаточных изображений по-
зволяет при анализе этих изображений снизить 
негативное влияние дефектов, обусловленных 
нерегулярностью мозаики фовеальных колбо-
чек и зазорами между их светочувствительными 
элементами. Поскольку такие дефекты приводят 
к искажению поступающих сигналов, их влияние 
можно представить как специфическую помеху, 
или шум, затрудняющий восприятие. Имея опыт 
работы с такого рода шумами в системах связи, 
Д.С. Лебедев решил создать модель, которая по-
зволила бы оценить возможность действия меха-
низма компенсации сдвигов и суммации нейрон-
ных изображений в зрительной системе человека. 
При создании модели была проанализирована 
и использована имеющаяся в литературе инфор-
мация о передаточной функции оптики глаза, 
о пространственно-временных характеристиках 
рецепторного аппарата, центральных механиз-
мах зрения и движениях глаз человека и прима-
тов. Если в публикациях по зрительной системе 
человека нужной информации не было, исполь-
зовалась информация, полученная на приматах. 
Критерием отбора такой информации была де-
тальность и надёжность сведений, содержащих-
ся в исходной публикации, и схожесть с данными 
по человеку.

Выбирая параметры моделируемой сетчатки, 
Д.С. Лебедев остановился на публикации (Roor-
da et al., 2001), взяв оттуда сведения по фрагменту 
фовеальной мозаики обезьяны (рис. 1), которая 
(как и у человека) содержит колбочковые фото-
рецепторы трёх типов: длинноволновые (L, long-
wave), средневолновые (M, middle-wave) и  ко-
ротковолновые (S, short-wave). Этот фрагмент 
сетчатки относится к  фовеа обезьяны Macaca 
fascicularis, но не к самой центральной её части 
(фовеоле), которая обеспечивает наибольшую 
остроту зрения и в которой синечувствительные 
колбочки отсутствуют). Изложения оснований 
для выбора именно этого фрагмента в  текстах 
Д.С. Лебедева мы не нашли.

Временнóе суммирование изображений, по-
падающих из-за скачков глаз в разные моменты 
времени на разные участки сетчатки и совмеща-
ющихся друг с другом (на более высоком уров-
не обработки) в результате перекартирования, 
может решить проблему формирования ахрома-
тических сигналов тонкого пространственного 
зрения: нейронный сигнал, соответствующий 
данному участку наблюдаемой сцены, формиру-
ется на основе нескольких разных наборов кол-
бочек, имеющихся в  разных задействованных 
участках сетчатки.
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В  исследовании Д.С. Лебедева целью ком-
пьютерного моделирования была демонстрация 
возможности положительного влияния микро-
саккад на  различимость околопороговых зри-
тельных стимулов, т.е. улучшения контрастности 
и резкости формирующихся изображений, веду-
щего к повышению остроты зрения.

За основу была взята разработанная ранее ком-
пьютерная модель центральной сетчатки, которая 
позволяет вычислять установившуюся реакцию 
около 1000 ганглиозных клеток на  любой сти-
мул (Лебедев, 2003). Модель была дополнена про-
граммным блоком, с помощью которого можно 
было имитировать естественные движения опти-
ческих изображений рассматриваемых стимулов 
по сетчатке и совмещать их нейронные изображе-
ния, соответствующие серии саккад. (Были раз-
работаны программы для имитации перемещения 
изображений по сетчатке, обусловленного движе-
ниями глаз, и для совмещения последовательно-
сти “нейронных изображений”, соответствующих 
сдвинутым сетчаточным проекциям.)

Важной особенностью разработанной ком-
пьютерной модели центральной сетчатки было 

то, что она максимально учитывала имеющу-
юся на момент разработки информацию об об-
щей структуре сетчатки и известных свойствах 
ее элементов.

Модель механизма суммации нейронных 
изображений с  использованием компенсации 

микросаккад
В  модели Д.С. Лебедева выходные сигналы 

ганглиозных клеток через коммутатор соединя-
ются с гипотетическими нейронами “зрительной 
коры”. Д.С. Лебедев не конкретизировал анато-
мические структуры (кроме сетчатки), в которых 
осуществляются описываемые им в модели опера-
ции по обеспечению константности. В модели эти 
структуры носят название “константный экран”. 
На мозаику модельных колбочек “проецирова-
ли” тестовые стимулы – оптотипы в виде знаков 
Снеллена (“кувыркающихся” Е), – часто исполь-
зуемые в офтальмологии для проверки остроты 
зрения. Затем имитировали саккадические сдвиги 
сетчаточного изображения этих оптотипов. Вели-
чины сдвигов по осям Х и Y выбирались в диапа-
зоне, соответствующем амплитудам микросаккад.  
Команда на  сдвиг сопровождалась командой 
на коммутатор, который переключал связи ган-
глиозных клеток с нейронами константного экра-
на таким образом, чтобы “изображение” на кон-
стантном экране оставалось неподвижным.

На монитор компьютера выводили изображе-
ния знаков, полученные в результате суммации 
варьируемого числа по-разному сдвинутых и за-
тем совмещённых “нейронных изображений”. 
Изменения дискретной структуры изображе-
ний при передаче сигналов из сетчатки в мозг 
не  учитывались, поскольку необходимая для 
этого информация о  параметрах и  свойствах 
гипотетического константного экрана, на  ко-
тором осуществляется моделируемая операция, 
отсутствует.

На выходе ганглиозных клеток сетчатки дис-
кретность нейронного изображения считалась 
соответствующей уровню фоторецепторов, так 
как в моделируемой области соотношение чис-
ла фоторецепторов и ганглиозных клеток 1:1, т.е. 
каждый рецептор передает свой сигнал отдель-
ной ганглиозной клетке.

Оптико-физиологические данные, 
использованные при расчёте

Оптическая система глаза ограничивает раз-
решающую способность зрительной системы 
человека пространственными частотами близ-
кими к  60  цикл/град. При прохождении све-
тового потока, несущего изображение, через 

Рис. 1. Схематическое изображение фрагмента реальной 
мозаики колбочек из сетчатки обезьяны Macaca fascicularis. 
Рисунок сделан по данным статьи (Roorda et al., 2001). В мо-
дели механизма суммации нейронных изображений исполь-
зовали список координат и спектральных типов 904 колбо-
чек реального фрагмента сетчатки. Фрагмент расположен 
на расстоянии 1.5 угл. град. от центра фовеа. Его размер – 
36×36 угл. мин (0.125×0.125 мм). Плотность колбочек – около 
70 000 на мм2; среднее расстояние между ними приблизи-
тельно равно 1.2 угл. мин (4 мкм). 
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оптику глаза, контраст составляющих про-
странственно-частотного спектра изображения 
с частотами 55–60 период/угл. град. снижается 
в 10 раз, а составляющие с пространственными 
частотами выше 70-75 период/угл. град. вообще 
не воспроизводятся.

Если за  наивысшую пространственную ча-
стоту, пропускаемую оптикой глаза, принять 
Fc = 60 цикл/град., то, согласно теореме Котель-
никова, минимальный интервал между отсчёта-
ми при дискретизации оптического изображения 
на сетчатке глаза (соответствующий двум отсчётам 
на волну) может достигать 1/2Fc угл. град = 0.5 угл. 
мин. Фокусное расстояние стандартного глаза 
принято примерно равным 17 мм. Следовательно, 
наименьшее расстояние между отсчетами состав-
ляет около 2.5 мкм, что примерно соответствует 
расстоянию между колбочками в центре сетчатки 
человека. В модели Д.С. Лебедева использованы 
именно эти ориентировочные данные, но у раз-
ных людей значения плотности фовеальных фото-
рецепторов могут различаться весьма значительно 
(Сurcio et al.,1990), что может сказываться на ре-
зультатах экспериментальной проверки модели.

ТЕСТИРОВАНИЕ МОДЕЛИ: 
КОМПЬЮТЕРНЫЙ ЭКСПЕРИМЕНТ

Результаты компьютерного эксперимента
Результаты расчёта Д.С. Лебедевым изображе-

ний на выходе описанной выше модели при раз-
ном числе суммированных нейронных изобра-
жений, полученных после N саккад, приведены 
на рис. 2. Для расчета была использована мозаика 
рецепторов, показанная ранее на рис. 1.

Светлота точечных пятен, условно представ-
ляющих мозаику выходных элементов модели, 
соответствует нормированной величине их реак-
ций. В каждом квадрате рисунка изображения со-
ответствуют предъявлению четырёх тест-объек-
тов (“кувыркающихся” Е), показанных на рис. 2а. 
Ниже, на рис 2б–г, показаны выходные изобра-
жения для случаев N = 1; N = 7 и N = 25 соответ-
ственно. В случае 2б микросаккады отсутствуют, 
имеется только одна реализация сетчаточной 
проекции стимула; в случае 2в  смоделировано 
7  микросаккад и  суммировано 7  реализаций; 
в случае 2г смоделировано 25 микросаккад, по-
родивших 25 реализаций.

Как видно из рис. 2, тестовые стимулы, кото-
рые совершенно неразличимы на нейронном изо-
бражении в случае одиночной реализации, стано-
вятся хорошо различимыми при моделировании 
семи микросаккад. При увеличении числа ми-
кросаккад от семи до двадцати пяти добавочный 
эффект суммации, безусловно, есть, но он менее 

Рис. 2. Результаты расчёта Д.С. Лебедевым изображений 
тестовых стимулов, полученных на выходе его модели при 
учёте разного числа фиксационных микросаккад N, при-
водящих к  сдвигам оптического изображения стимула 
на сетчатке. В каждом квадрате рисунка изображения соот-
ветствуют предъявлению четырёх тест-объектов (“кувырка-
ющихся” Е), показанных на рис. 2а. Далее на рис 2б–г пока-
заны нейронные изображения на выходе модели для N = 1; 
N = 7 и N = 25 соответственно.
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заметен, а поскольку с увеличением числа саккад 
время суммации увеличивается, можно заклю-
чить, что целесообразность столь большого числа 
фиксационных микросаккад сомнительна хотя 
бы из-за снижения скорости переработки инфор-
мации и требующейся слишком большой продол-
жительности фаз фиксации взора.

Обсуждение результатов моделирования
На модельном уровне возможная связь нали-

чия микросаккад с улучшением различимости 
тестовых стимулов и повышением разрешающей 
способности кажется весьма правдоподобной. 
Однако относительно самого механизма влия-
ния микросаккад на разрешающую способность 
остается немало вопросов.

К сожалению, публикаций, посвященных мо-
делированию перцептивной роли микросаккад, 
мало. Одно из заслуживающих внимания исклю-
чений составляет основательная работа финских 
авторов (Donner, Hemila, 2007). В этой публика-
ции при помощи математического расчёта проде-
монстрирована возможная положительная роль 
микросаккад, не связанная с суммацией накла-
дывающихся изображений. В  её  основе лежит 
идея повышения четкости контуров сетчаточного 
изображения на уровне фоторецепторов за счет 
перевода пространственной структуры стимулов 
в более четкую временную структуру фоторецеп-
торных реакций при подходящих движениях глаз. 
Авторы утверждают, что микросаккады могут су-
щественно улучшать чувствительность к грани-
цам, и что более интересно – улучшать разрешение 
двух близко расположенных линий за счет того, 
что при движении с  подходящими скоростями 
тонкая пространственная структура сетчаточного 
изображения переводится в коррелирующую с ней 
временную структуру реакций колбочек и гангли-
озных клеток, которую легче анализировать.

Как и модель Д.С. Лебедева, эта модель име-
ет свои недостатки и ограничения. По мнению 
самих авторов, наиболее проблематичным явля-
ется удачный выбор формы и временной шкалы 
колбочковых реакций для естественных условий 
наблюдения.

Дальнейшие исследования должны оценить 
степень соответствия обеих моделей реально-
сти и прояснить перспективность их уточнения 
и усложнения.

ПРОВЕРКА МОДЕЛИ В  ОПЫТАХ 
С  РЕГИСТРАЦИЕЙ ДВИЖЕНИЙ ГЛАЗ

Поскольку в  литературе недостаточно ин-
формации о  числе микросаккад, наблюдаю-
щихся в фазах фиксации взора при восприятии 

околопороговых стимулов, для которых повыше-
ние качества нейронных изображений актуально, 
нами были проведены две серии экспериментов 
с регистрацией движений глаз в соответствую-
щих условиях.

Методика экспериментов
В  экспериментах была использована уста-

новка для записи движений глаз фирмы SMI 
(SensoMotoric Instruments GmbH) Hi-Speed 1250, 
основанная на инфракрасном освещении и ком-
пьютерной обработке изображений глаз в реаль-
ном масштабе времени. Записи движений глаз 
проводили с частотой 500 кадров в секунду в би-
нокулярном и  монокулярном режимах работы 
установки. Положение головы испытуемого фик-
сировали при помощи подбородника и лобного 
упора. Каждый эксперимент начинали с проце-
дуры калибровки установки. Для анализа данных 
использовали программу BeGaze. Записи движе-
ний глаз получали в форме графиков смещения 
зрительной оси по x- и y-координатам в зависи-
мости от времени с шагом 2 мс.

Организация исследования соответствова-
ла принципам биомедицинской этики, пред-
ставленным в Хельсинкской декларации 1964 г. 
и  ее  последующих обновлениях (Declaration 
of Helsinki, 2013). Участие в исследованиях было 
добровольным. От совершеннолетних испытуе-
мых было получено информированное согласие 
на проведение процедуры измерений. Родители 
(законные представители) несовершеннолетних 
были проинформированы о проводившемся ис-
следовании и дали письменное согласие на уча-
стие в нем детей.

В  первой серии экспериментов бинокулярно 
регистрировали движения глаз в процессе узна-
вания слов, предъявляемых на экране монитора. 
Слова состояли из пяти мелких букв, равномер-
но распределенных по  горизонтальной строке 
на экране шириной 52.5 см. Во всех случаях вы-
сота каждой буквы составляла 5 пикселей, а ин-
тервал между буквами – 120 пикселей. Монитор 
располагался на расстоянии 50 см от глаз испыту-
емого. В этих условиях видимые угловые размеры 
одного пикселя в центре экрана составляли 2 угл. 
мин, а с удалением от центра постепенно умень-
шались из-за  увеличения расстояния до  глаза 
и изменения наклона зрительной оси по отноше-
нию к плоскости экрана дисплея.

В исследовании участвовали 32 испытуемых 
в возрасте от 7 до 28 лет (средний возраст 14.3 лет, 
23 чел. женского пола и 9 чел. мужского пола).

Зрительная задача состояла в  однократном 
просматривании слева направо предъявляемого 
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для узнавания слова с последующим его назы-
ванием с  целью контроля экспериментатором 
качества выполнения задания по правильности/
ошибочности ответа.

Во второй серии экспериментов использова-
ли монокулярный режим регистрации движе-
ния правого глаза при бинокулярном воспри-
ятии пороговых и  околопороговых тестовых 
знаков (оптотипов), расположенных построчно 
в оптометрической таблице. Таблица содержала 
10  строк оптотипов разного размера, соответ-
ствующих уровням остроты зрения в диапазоне 
от 0.1 до 1.0 по десятичной шкале с шагом 0.1. 
и  была предназначена для проверки остроты 
зрения на  расстоянии наблюдения 1.0  м. Оп-
тотипами служили “кувыркающиеся” Е, изо-
браженные в четырех ориентациях (с соедини-
тельной полосой вверху, внизу, справа, слева) 
и приблизительно равномерно распределённые 
по строкам. Число тестовых знаков в строках ва-
рьировало: в верхней строке было 5 самых круп-
ных оптотипов, в последующих – 7, 8, 8, 8, 9, 9, 9, 
10 и 10 оптотипов уменьшающегося размера соот-
ветственно. Таблица была распечатана с высоким 
разрешением (1200 точек на дюйм) на белой бу-
маге формата А4, ее располагали вплотную к ка-
либровочному экрану на расстоянии 1.0 м от глаз 
испытуемого.

В эксперименте участвовали 8 человек в воз-
расте от 20 до 77 лет (средний возраст 45.2 лет, 
7  чел. женского пола и  1  чел. мужского пола). 
Перед исследованием у испытуемых определя-
ли бинокулярную остроту зрения при помощи 
описанной таблицы. Пороговым значением счи-
тали уровень остроты зрения для соответствую-
щей строки с наименьшими знаками, которые 
испытуемый смог узнать, не допустив ни одной 
ошибки.

Зрительная задача состояла в последователь-
ном рассматривании оптотипов слева направо 
в каждой строке, не задерживая взгляд на стиму-
ле после его узнавания. Полная программа тести-
рования включала регистрацию движений пра-
вого глаза испытуемого при восприятии десяти 
строк таблицы. Калибровка установки и запись 
движений глаз испытуемого проводились для ка-
ждой строки таблицы отдельно.

Результаты первой серии экспериментов
Типичные записи движений обоих глаз ис-

пытуемых при однократном просматривании 
букв слева направо и узнавании предъявляемого 
слова, представлены на рис. 3. Это данные реги-
страции движений глаз трех испытуемых школь-
ного возраста. Желтые горизонтальные линии 
на рисунке указывают положение центров букв 

(Х-координаты) на  экране монитора. Макро-
скачки от буквы к букве и фазы фиксации взора 
на каждой из букв хорошо выделяются на запи-
сях. На протяжении этих фаз видны небольшие 
плавные смещения глаз по горизонтали и верти-
кали. Согласно полученным данным, характер-
ным для фазы фиксации одной буквы было на-
личие одной-двух микросаккад. Во многих фазах 
фиксации букв микросаккады отсутствовали. 
В единичных случаях их число достигало трех.

По данным, полученным на всех испытуемых, 
продолжительность фиксации одной буквы нахо-
дилась в диапазоне от 150 до 900 мс. Гистограмма 
значений продолжительности фиксаций для за-
дачи опознания мелких букв в условиях экспери-
мента приведена на рис. 4. Типичные значения 
длительности фиксаций составляли 250–350 мс, 
что согласуется с  приводимыми в  литературе 
данными (Филин, 2002; Rolfs, 2009).

Результаты второй серии экспериментов
Записи движений глаз в монокулярном режи-

ме регистрации при восприятии крупных и око-
лопороговых стимулов в целом хорошо согласу-
ются с записями, полученными в первой серии 
экспериментов. На рис. 5. для примера приве-
дены типичные записи движений правого глаза 
трех испытуемых при последовательном рассмат
ривании знаков одной из строк таблицы. Стрел-
ками отмечены микросаккады.

На рис. 5а показана запись восприятия деся-
ти оптотипов, расположенных на строке, соот-
ветствующей остроте зрения 0.9  в  десятичных 
единицах; измеренное значение остроты зрения 
данного испытуемого равно 1.0. Рис. 5б – это за-
пись восприятия восьми оптотипов, расположен-
ных на строке, соответствующей остроте зрения 
0.4; измеренное значение остроты зрения дан-
ного испытуемого равно 0.8. На рис. 5в – запись 
восприятия восьми символов, расположенных 
на строке, соответствующей остроте зрения 0.3; 
измеренное значение остроты зрения данного ис-
пытуемого равно 0.9.

Анализ полученных в этой серии эксперимен-
тов записей движений правого глаза показыва-
ет, что в фазах фиксации взора при восприятии 
околопороговых стимулов, как и в первой серии, 
лишь в некоторых случаях наблюдаются 1-2 ми-
кросаккады, а для многих знаков узнавание про-
исходит без микросаккад, в условиях стабильной 
фиксации.

Явного изменения числа микросак кад 
при рассматривании одного знака с  перехо-
дом от  крупных оптотипов к  мелким замече-
но не было. На рис. 6 для одного испытуемого 
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Рис. 3. Записи движений обоих глаз трех испытуемых при последовательном просмотре пяти букв околопорогового размера 
(а – исп. М., 7.10 лет; б – исп. Д., 17.0 лет; в – исп. З., 9.0 лет).
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(Н.В. с остротой зрения 0.8) приведены данные 
полного эксперимента, включающего просмотр 
почти всех строк таблицы от  самой верхней 
до уровня 0.9, превышающего измеренное значе-
ние остроты зрения данного испытуемого. Для 
удобства анализа записи движений глаза нало-
жены на изображение таблицы (контраст знаков 
таблицы снижен) и удалена запись восприятия 
оптотипов на строке, соответствующей остроте 
зрения 0.5, чтобы сделать более наглядной раз-
ницу между паттернами движений глаз в случае 
крупных (4 верхних строки) и мелких (4 нижних 
строки) оптотипов.

Анализируя представленные на рис. 6 запи-
си, можно видеть, что при фиксации крупных 
знаков области фиксационных движений были 
по площади меньше, чем при фиксации мелких 
знаков. С уменьшением размера оптотипов, вре-
мя их просмотра заметно увеличивалось, чем от-
части может объясняться увеличение площадей, 
покрытых траекториями движений глаз в про-
цессе фиксации отдельных тестовых знаков. 
Кроме того, это увеличение может быть связано 
с увеличением амплитуды микродвижений глаз 
в условиях затрудненного узнавания.

В итоге общего анализа результатов двух се-
рий экспериментов с  регистрацией движений 
глаз при восприятии пороговых и околопорого-
вых стимулов было установлено, что у  школь-
ников и  взрослых во  многих фазах фиксации 
мелких тестовых знаков для их узнавания ми-
кросаккады отсутствуют, а если присутствуют, 
то обычно в количестве одной-двух микросаккад 
на фиксацию, изредка – трёх. Больше трёх ми-
кросаккад в фазах фиксации взора на отдельном 

тестовом стимуле в проведённых экспериментах 
не встречалось. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Несмотря на то, что фиксационные микросак-
кады изучаются уже много десятилетий, относи-
тельно их функций ещё не сложилось единого 
мнения, и представления об их назначении пре-
терпевают со временем радикальные изменения.

Одной из первых функций, приписываемых 
микросаккадам, была коррекционная функция, 
выражающаяся в быстром устранении ошибок 
фиксации, возникающих в  результате фикса-
ционного дрейфа – постоянно присутствующих 
случайных медленных и плавных “блужданий” 
взора в окрестности рассматриваемой точки. Со-
гласно выдвинутой естественной гипотезе, при 
значительном удалении зрительной оси от на-
правления на эту точку, мозг подавал на мыш-
цы глаза команду скачком вернуться к нужному 
направлению (Cornsweet, 1956). Еще одна часто 
приписываемая микросаккадам гипотетическая 
функция  – борьба с  перцептивным угасанием 
видимого образа при стабилизации (обездвижи-
вании) сетчаточного изображения объекта, ко-
торое имеет место во время длительной точной 
фиксации (Ярбус, 1965; Ditchburn et al., 1959; Yar-
bus, 1967).

Постепенно стали доминировать гипотезы 
о позитивной роли микросаккад в зрительном 
анализе рассматриваемых сцен и начали появ-
ляться подтверждения такой роли. Например, 
Вестхаймер в своих работах показал положитель-
ное влияние микросаккад на стереоскопическую 
гиперостроту зрения (Westheimer, 1979), а Дитч-
бёрн – на различение низкоконтрастных стиму-
лов по цветовому тону (Ditchburn, 1980). Как уже 
упоминалось выше, именно Дитчбёрн в  своей 
книге (Ditchburn, 1973) высказал гипотезу о воз-
можности улучшения качества формирующихся 
зрительных образов путем увеличения отноше-
ния сигнал/шум на  основе “саккадического” 
суммационного механизма. Эта гипотеза опира-
лась на предположение о возможности компен-
сации саккадических сдвигов сетчаточных изо-
бражений и суммации серии соответствующих 
накладывающихся нейронных изображений, 
получаемых в результате нескольких фиксацион-
ных микросаккад, для создания нейронного об-
раза более высокого качества, обеспечивающего 
лучшее распознавание.

Модель, основанная на гипотезе Дитчбёрна, 
была реализована Д.С. Лебедевым и успешно про-
шла этап вычислительного компьютерного экс-
перимента. Действительно, при учете реальных 

Рис. 4. Распределение значений длительности фиксации от-
дельных букв, построенное по всем данным, полученным 
в первой серии экспериментов. По оси ординат отложено 
суммарное число фиксаций, длительность которых попа-
дала в данный интервал, для всей выборки испытуемых. 
На оси абсцисс указаны значения длительности фиксаций 
в середине интервалов, выбранных для анализа с шагом 
50 мс.
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Рис. 5. Записи движений правого глаза трех испытуемых при последовательном рассматривании знаков на одной из строк 
таблицы для оценки остроты зрения (а – исп. Т.Б., строка 0.9; б – исп. Н.В., строка 0.4; в – исп. О.Б., строка 0.3).
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особенностей строения сетчатки, реалистичных 
значений шумов на  уровне рецепторных реак-
ций и параметров микросаккад было показано, 
что суммация нескольких “нейронных изображе-
ний” тест-объекта на некотором гипотетическом 
константном экране после компенсации сак-
кадических сдвигов оптического изображения 
на сетчатке может значительно улучшить каче-
ство формируемого образа.

На сегодня во многих смартфонах реализована 
близкая технология: используя несколько объек-
тивов, производители суммируют изображения 
с нескольких камер, например, для получения 
более контрастного изображения и  снижения 
уровня шумов при съемке в плохо освещенном 
помещении (замещая использование длительной 
выдержки, которая не позволяет снимать быстро 
движущиеся объекты).

Однако очевидно, что проверка адекватно-
сти моделей, подобных модели Д.С. Лебедева, 
в  экспериментах на  зрительной системе чело-
века – очень сложная задача со многими неиз-
вестными. Прежде всего ясно, что не приходится 
ожидать точного количественного соответствия 
между результатами компьютерного моделиро-
вания некоторого гипотетического зрительного 
механизма на основе фрагментарных сведений 
общего характера и результатами, полученными 

в психофизиологических экспериментах с реги-
страцией успешности узнавания стимулов и дви-
жений глаз человека в конкретных условиях зри-
тельного восприятия.

Напомним, что по  замыслу автора, модель 
должна была создаваться на основе реалистич-
ных количественных данных о структуре и функ-
циональных характеристиках составляющих 
её элементов. Всем исследователям зрительной 
системы очевидно, что это – несбыточная меч-
та, ведь в нужном объёме таких данных никогда 
не бывает. Модель была создана на основе реаль-
но имевшихся и доступных для использования 
неполных и разнокачественных сведений о зри-
тельной системе, взятых из публикаций разных 
авторов и не только по человеку.

Автор модели нашел, что заметное улучше-
ние качества видимых образов достигается при 
7-8 микросаккадах. Однако представленные в ра-
боте эксперименты с регистрацией движений глаз 
испытуемых показали, что во многих случаях для 
узнавания тестового знака даже околопорогового 
размера достаточно одной фиксации, без микро-
саккад или с одной-двумя микросаккадами.

В ряде работ и вовсе было показано, что для 
некоторых высокоточных зрительных задач 
характерно подавление микросаккад (Winter-
son, Collewijn, 1976; Kowler, Steinman, 1977; 1979; 
Bridgeman, Palca, 1980). (Правда, в упоминавших-
ся нами ранее статьях по стереоостроте и гипе-
ростроте зрения есть и противоположные сви-
детельства). Однако нужно ли использовать для 
суммации именно микросаккады? Возможно, 
аналогичную роль могут в некоторой степени вы-
полнять дрейф или даже тремор. К тому же фигу-
рирующее у автора “целесообразное” количество 
микросаккад (7-8) может не быть необходимым 
для распознавания, поскольку зрительная си-
стема человека не всегда нуждается в узнавании 
всех мельчайших деталей: например, в  случае 
тестирования с  оптотипами в  виде “кувырка-
ющихся” Е испытуемому требуется узнать знак 
из четырех возможных вариантов, и зачастую это 
можно сделать даже если тонкие детали изобра-
жения не видны (в англоязычной литературе это 
называется остротой узнавания, recognition acu-
ity, в отличие от остроты разрешения, resolution 
acuity).

При узнавании букв также не требуется иде-
ального различения мелких деталей: во-первых, 
букв также существует ограниченное число; 
во-вторых, многие буквы имеют сильно отлич-
ные от остальных элементы, что еще более упро-
щает узнавание по общему контуру, а не по мел-
ким деталям; в-третьих, при узнавании слова 
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Рис. 6. Траектории движений глаз одного из испытуемых 
(Н.В.), наложенные на изображение рассматриваемой таб
лицы с оптотипами (на иллюстрации контраст знаков таб
лицы специально снижен).
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некоторые буквы и вовсе не требуют узнавания, 
если испытуемый уже узнал само слово.

Для дополнительного тестирования дан-
ной модели было бы  интересно провести экс-
перимент, при котором испытуемый должен 
был бы рассматривать малознакомые стимулы 
с большим числом вариантов ответа и большим 
числом мелких деталей, например, такими сти-
мулами могли бы  быть иероглифы для людей, 
незнакомых с  иероглифическим письмом. Та-
кой эксперимент помог бы в будущем уточнить 
и расширить наше представление о возможности 
использования микросаккад для улучшения ка-
чества воспринимаемого изображения.

Анализ результатов моделирования (см. рис. 2) 
показывает, что суммация нейронных изобра-
жений, помимо потенциального повышения 
разрешающей способности зрительной системы 
в обмен на увеличение времени анализа, дает зна-
чительное улучшение видимого контраста. Ана-
логичное применение суммация имеет и в техни-
ческих зрительных системах. Поэтому еще одним 
ограничением проведенных нами экспериментов 
на  испытуемых можно считать использование 
только одного уровня контраста (использовал-
ся высокий контраст: черные символы на белом 
фоне). Вероятно, перспективным направлени-
ем дальнейшего исследования моделей сумма-
ции можно назвать проведение экспериментов 
на низкоконтрастных стимулах.

В рассматриваемой модели есть еще немало 
дискуссионных моментов, на  которых можно 
было бы остановиться, но обсуждение этих мо-
ментов не входило в задачу данной работы. Эта 
работа была предпринята нами в  связи с  на-
блюдающейся в последнее время новой волной 
интереса к  выяснению роли фиксационных 
микродвижений глаз в процессе зрения с исполь-
зованием экспериментальных парадигм, подра-
зумевающих регистрацию микродвижений глаз 
в естественных условиях наблюдения тестовых 
стимулов.

В проведённых нами экспериментах не было 
обнаружено явных признаков того, что при изме-
рении остроты зрения с использованием опреде-
ленного вида оптотипов (“кувыркающихся” Е), 
число генерируемых фиксационных микросак-
кад меняется в зависимости от степени трудности 
узнавания тестовых стимулов (размера оптоти-
пов) для того, чтобы способствовать облегчению 
их различения.

Таким образом, в своем исходном виде модель 
не получила подтверждения в наших экспери-
ментах на испытуемых. Это может объясняться 
следующими обстоятельствами: (1) отсутстви-
ем механизма, соответствующего обсуждаемой 

модели, в зрительной системе человека; (2) не-
удачным выбором параметров модели по  ли-
тературным источникам; (3) неадекватностью 
экспериментальной парадигмы и  выбранных 
тестовых стимулов; (4) неудачными условиями 
проведения эксперимента. Все эти возможности 
нужно учитывать при планировании следующих 
экспериментов.

Сама идея суммации нейронных изображений 
выглядит реалистичной и в будущем может про-
лить свет на функции фиксационных микродви-
жений глаз, исследования которых и по сей день 
остаются одной из самых актуальных областей 
в зрительной науке. К сожалению, такие исследо-
вания затрудняет не только сложность общей ор-
ганизации зрительной системы человека, но и су-
щественнейшая индивидуальная вариабельность 
функционирования и взаимодействия зритель-
ных и  глазодвигательных механизмов в  одних 
и тех же условиях эксперимента (Филин, 2002; 
Martinez-Conde et  al., 2004; Otero-Millan et  al., 
2008; Cherici et al., 2012). Для иллюстрации этой 
вариабельности касательно микродвижений глаз 
на рис. 7 показаны разные типы фиксационных 
движений глаз, полученные в условиях фиксации 
точечного стимула несколькими испытуемыми.

Разнообразие паттернов микросаккадических 
движений глаз, частоты их появления и характе-
ра их наложения на медленный дрейф зрительной 

Рис. 7. Типы саккадических движений глаз пяти испы-
туемых при фиксации неподвижной точки. Калибровка: 
по амплитуде 1°, по времени 1 с. (цит. по [Филин, 2002, с. 27], 
с изм.).
1 – Все микросаккады сдвоены, средняя частота 2.4/с; ам-
плитуда 0.3-0.5o; дрейф слабый. 2 – Почти все микросак-
кады сдвоены; средняя частота 3.6/с, амплитуда варьирует 
в  диапазоне 0.1–0.6°; дрейф сильный. 3  – Половина ми-
кросаккад – сдвоенные, средняя частота 1.2/с, амплитуда 
варьирует в диапазоне 0.3–0.6°; дрейф сильный. 4 – Ми-
кросаккады возникают редко (на записи их всего 5 за 10 с); 
амплитуда 0.3–0.4°; дрейф сильный. 5  – Микросаккады 
возникают редко, но группами (по 3–5 штук) с интервалами 
в несколько секунд; дрейф слабый.
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оси, зарегистрированное в  случае простейшей 
зрительной задачи, позволяет понять, насколько 
сложно найти оптимальную парадигму и дизайн 
для проведения удачного проверочного экспери-
мента и получить однозначные выводы.

Подводя итог анализа модели Д.С. Лебедева 
и  проведенных экспериментов, можно сделать 
вывод, что для оценки предполагаемой и про-
демонстрированной в  модельных эксперимен-
тах возможной роли микросаккад в повышении 
пространственной разрешающей способности 
всё ещё необходима прямая экспериментальная 
проверка. До настоящего времени не появилось 
публикаций, в которых данная проблема была 
бы проработана конкретно и последовательно, 
а постановка экспериментов давала бы возмож-
ность получить необходимые количественные 
данные.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В компьютерном эксперименте разработан-
ная Д.С. Лебедевым модель улучшения качества 
видимых образов за  счёт микросаккад проде-
монстрировала принципиальную возможность 
успешной работы при реалистичных параметрах 
её компонентов, выбранных на основании ана-
лиза публикаций с количественными данными, 
содержащих результаты морфологических, ней-
рофизиологических и психофизических исследо-
ваний зрительной системы.

Как и прочие модели частных, но многоком-
понентных механизмов, вычленяемых из слож-
нейшей многоуровневой и гетерархической схе-
мы функционирования зрительной системы 
человека, модель не может претендовать на точ-
ное подтверждение её предсказаний в результа-
тах экспериментов на человеке, так как (в конеч-
ном счёте) эти результаты обычно определяются 
суммарным итогом работы многих параллельно 
работающих и взаимодействующих механизмов, 
вклад которых не всегда можно предусмотреть, 
исключить или учесть.

В экспериментах с регистрацией фиксацион-
ных микродвижений глаз человека, проведенных 
соавторами для проверки реалистичности мо-
дели Д.С. Лебедева, не было обнаружено явных 
комплексов микросаккад, свидетельствующих 
о  функционировании гипотетических меха-
низмов компенсации сдвигов сетчаточных изо-
бражений и  суммации нескольких нейронных 
изображений. Модель предсказывает заметный 
положительный эффект при наличии семи-вось-
ми микросаккад, а в условиях проведенных экс-
периментов число микросаккад в  фазах фик-
сации взора на  отдельном тестовом стимуле 

не превышало трёх. Более того, в большинстве 
фаз фиксации микросаккады совсем отсутство-
вали, а характерным было наличие одной-двух 
микросаккад на фиксацию.

Однако проведенных экспериментов явно 
недостаточно для окончательного заключения 
о  реалистичности модели. Указанные расхож-
дения между результатами расчётов и экспери-
ментальными данными могут объясняться как 
не вполне удачным выбором параметров модели, 
так и не вполне подходящими условиями экспе-
риментов или недостатками использованной тех-
ники айтрекинга. Полученные в представленных 
экспериментах результаты и сделанные наблю-
дения полезны в том отношении, что позволяют 
надеяться на возможность улучшения парадигм 
и дизайна экспериментов для получения более 
однозначных и детальных выводов.
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TO IMPROVE A QUALITY OF VISIBLE IMAGES  

IN THE FOVEAL ZONE
D. S. Lebedevа, A. V. Belokopytova, G. I. Rozhkovaa,#,

N. N. Vasilyevaa, M. A. Grachevaa

a Institute for Information Transmission Problems (Kharkevich Institute), Russian Academy of Sciences,  
127051, Moscow, B. Karetny per., 19, Build. 1, Russia

# E-mail: gir@iitp.ru

The article is devoted to the description and analysis of a computer model that was created by D. S. Lebedev 
to demonstrate the possibility of a positive effect of fixation microsaccadic eye movements on the perception 
of small stimuli. The model is based on the assumption that in the process of fixing the gaze on the test stimulus, 
several “neural images” of this stimulus, resulting from microsaccades, are summed up in the brain. The series 
of summed neural images correspond to a sequence of shifted positions of the optical image of a stimulus on the 
retina. To accurately superimpose neural images on each other, a mechanism for compensating fixation saccadic 
microshifts is introduced into the model, identical to the mechanism that ensures the constancy of spatial percep-
tion in the case of macrosaccades, i.e. when turning the eyes to view large objects or scenes. The author of the model 
assessed the possibility of improving the quality of visible images by increasing the signal-to-noise ratio, which can 
be achieved using realistic spatiotemporal parameters of test images, neural noise and eye micromovements, select-
ed bу means of literature analysis. Results of model calculation obtained for the specific parameters of the retina 
and eye movements showed that the considered summation mechanism with compensation for saccadic shifts can 
progressively improve the quality of visible test stimuli when the number of summed neural images increases to ap-
proximately seven or eight, after which the positive effect practically does not increase. In this article, based on the 
material of recordings of eye movements in relevant experiments, the degree of realism of this model is discussed.
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Предложен методический аппарат для создания сенсорных измерительных систем мониторинга часто-
ты дыхания человека. Он включает метод оценки частоты дыхания на основе статистического анали-
за фотоплетизмографических сигналов (пульсовой волны человека), методику выбора приоритетных 
регионов для оценки частоты дыхания и критерий определения требуемого натяжения браслета при 
измерениях. Применение методики оценки частоты дыхания предполагает вычисление коррентропной 
спектральной плотности сигнала пульсовой волны. Отличительной особенностью методики являет-
ся применение алгоритма выбора приоритетной эмпирической моды разложения Гильберта–Хуанга, 
в наибольшей степени связанной с частотой дыхания. Экспериментальная проверка методики показала, 
что среднее значение абсолютной погрешности для 58.8% выборки вычисленных значений частоты ды-
хания не превысило 1 вдох/мин, а 95% доверительный интервал для средней абсолютной погрешности 
всей выборки составил [0.72–2.2] вдохов/мин.
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I. ВВЕДЕНИЕ

Частота дыхательных движений (ЧДД) – это 
динамический показатель вентиляции лёгких, 
который выражается как число циклов дыха-
тельных движений в единицу времени. Глубина, 
ритм и частота дыхательных движений регули-
руются корой головного мозга и  дыхательным 
центром. Проблемы эффективного контроля ча-
стоты дыхания постоянно находятся в поле зре-
ния зарубежных и отечественных ученых, о чем 
свидетельствует большое число публикаций, где 
предложено многообразие методов определения 
ЧДД и  проведен анализ проблем, влияющих 
на точность измерений.

В медицинской практике используется боль-
шое разнообразие методов и устройств измере-
ния частоты дыхания. В  настоящее время для 
практического определения частоты дыхания 
в основном применяются аппараты с датчика-
ми дыхания, которые крепятся к коже пациента. 

Недостатки их  применения связаны с  раздра-
жением кожи, воспалительными и  аллергиче-
скими реакциями, вызывающими дискомфорт 
у обследуемого.

Проблема поиска метода для эффектив-
ной оценки частоты дыхания сегодня является 
по прежнему актуальной, так как нужны более 
высокоточные приборы в сочетании с доступным 
соотношением цены и качества.

Наряду с подсчетом вручную и использовани-
ем грудных электродов для измерения частоты 
дыхания используются пульсометры и бескон-
тактные методы. Известно об  использовании 
в Европе пульсометра Masimo MightySat Rx (фир-
мы Masimo SET), в котором для вычисления ЧДД 
используется сигнал от венозной крови в отли-
чие от традиционной пульсоксиметрии, которая 
предполагает, что на участке, где проводится из-
мерение, пульсирует только артериальная кровь. 
Принцип работы прибора основан на обработке 
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плетизмограммы, отражающей изменения пуль-
совой волны в реальном времени. Отмечается, 
что этот прибор обеспечивает высокую точность 
измерений, но конкретные показатели точности 
не указаны.

Из  наиболее точных приборов следует от-
метить респираторный достаточно дорогой 
монитор частоты пульса и  частоты дыхания 
Capnostream-35 и портативный монитор пациен-
та Kernel KN601M, назначение которого состо-
ит в определении сатурации артериальной кро-
ви, частоты пульса на периферических сосудах 
и получения фотоплетизмографических сигна-
лов с точностью определения частоты дыхания 
±2 вдоха/мин (Tiara Medical, 2013).

Из бесконтактных методов известно исполь-
зование устройств (Гаранин и др., 2023) на осно-
ве видеомониторинга, тепловизионной камеры 
(тепловизора), допплеровского и ультрашироко-
волнового радаров, тензодатчиков. Наряду с пре-
имуществами этих устройств – точностью изме-
рений, возможностью длительного мониторинга, 
измерения частоты дыхания через одежду – из-
вестны и недостатки, связанные с зависимостью 
от  температуры окружающей среды, чувстви-
тельностью к окружающим предметам в кадре, 
освещенности, особенностями пациента и слож-
ностями обработки данных.

В ряде исследований подтверждается, что ча-
стота дыхания может быть достоверно определе-
на с помощью фотоплетизмографического сигна-
ла (ФПГ), отражающего наполнение капилляров 
кровью и состояние микроциркуляторного русла. 
В работе (Lázaro et al., 2011) представлен метод, 
основанный на вариабельности пульса и исполь-
зовании скорости и дисперсии пульсовой волны. 
Частота дыхания оценивалась по месту нахож-
дения наибольшего пика в скользящем среднем 
спектра мощности. Расчетная ошибка оценки 
частоты дыхания составляет 1,3±7,8%, а погреш-
ность оценки частоты дыхания достигает 6,7%.

Устойчивая мера отличия субъектов с  раз-
личной частотой дыхания предложена в (Garde 
et al., 2014), где алгоритм мониторинга основан 
на  обобщенной спектральной корренотропии, 
содержащей информацию о  статистической 
и временной структуре пульсовых волн. В рабо-
те (Shelley et al., 2006) изучается частотный спектр 
сигнала пульсового оксиметра, его изменение 
во времени. На основе изменения частоты, ин-
тенсивности и амплитуды, извлекаемых из ФПГ 
сигнала, предложен совместный частотно-вре-
менной анализ формы сигнала пульсового ок-
симетра, который используется для определения 
частоты дыхания пациентов, находящихся на ис-
кусственной вентиляции легких.

В статье (Johansson et al., 2003) показано, что 
применение нейронной сети (НС) позволяет по-
высить точность измерения частоты дыхания. 
Был использован простейший вариант НС, а сиг-
налы ФПГ в  эксперименте регистрировались 
со  лба у  15  здоровых людей. Из  этих сигналов 
были извлечены форма систолической волны, 
форма диастолической волны и амплитуда пуль-
са. Общий уровень ошибок измерения ЧДД при 
этом составлял 9.5–9.6%.

В исследовании (DeKorte et al., 2018) рассмо-
трен частотно-временной подход для определе-
ния мгновенной частоты дыхания (IRR). При 
этом на первом этапе реализовано частотно-вре-
менное преобразование, на основе вейвлет-ана-
лиза, для извлечения сигналов интенсивности, 
амплитуды и  частоты (синхросжатое преобра-
зование (SST)), на втором – преобразование SST 
применялось для каждого извлеченного сигнала 
вариации, вызванной дыханием, для оценки со-
ответствующей IRR, и на третьим этапе прово-
дился расчет окончательного значения IRR. Этот 
метод обеспечил наиболее точные оценки ампли-
туды и явился одним из лучших методов извлече-
ния информации о частоте дыхания из сигналов 
ФПГ. Однако его сложность реализации состоит 
в четырехкратном применении SST-преобразо-
вания, что увеличивает время получения оценки 
ЧДД.

В статье (Chang et al., 2018) представлен эф-
фективный подход к извлечению частоты дыха-
ния из ФПГ на запястье, основанный на спек-
тральном анализе Голо-Гильберта (Holo-Hilbert 
spectral analysis – HHSA)1.

В 2016 году Хуанг (Huang et al., 2016) предло-
жил спектральный анализ Голо-Гильберта для 
выявления совместной частотной и амплитуд-
ной модуляции. По сравнению с традиционным 
преобразованием Гильберта–Хуанга, который 
использует однослойный вариант эмпирической 
модовой декомпозиции (EMD) для учета изме-
нений внутри волновой частотной модуляции, 
HHSA использует вложенный подход EMD для 
организации межмасштабного умножения сиг-
налов амплитудной модуляции. HHSA позво-
ляет расширить возможности существующего 
спектрального анализа и создает полное спек-
тральное представление о нелинейных и неста-
ционарных данных со всеми возможными режи-
мами амплитудной и частотной модуляциями, 
как аддитивными, так и мультипликативными. 
Этот метод обеспечивает получение реализаций 
высокоразмерного спектра.

1   Префикс Holo в HHSA обозначает многомерное пред-
ставление как с аддитивными, так и с мультипликативными 
возможностями.
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В статье (Chang et al., 2018) отмечается высо-
кая точность метода, но  вместе с  тем указано 
на проблему использования HHSA, связанную 
с тяжелыми вычислениями при выполнении вло-
женного EMD. Его реализация для компактных 
и быстродействующих сенсорных устройств бу-
дет представлять значительные трудности и уве-
личивает стоимость устройств.

По  этой причине в  статье предложено для 
оценки частоты дыхания использовать преобра-
зование Гильберта–Хуанга (HHT), которое хо-
рошо описывает нелинейные и нестационарные 
характеристики сигнала, а  реализуемо проще, 
чем HHSA.

Вк лад этой статьи видится следующим 
образом:

•  в  дополнение к  модовой декомпозиции 
преобразования Гильберта–Хуанга разработан 
и добавлен алгоритм определения моды, которая 
в наибольшей степени связана с искомой часто-
той дыхания;

•  разработана методика выбора приоритет-
ных регионов для оценки частоты дыхания;

•  предложен критерий определения требуе-
мого натяжения браслета при измерениях.

Оставшаяся часть статьи построена следую-
щим образом: в разделе II представлена методика 
оценки частоты дыхания на основе HHT с выбо-
ром приоритетной моды, в разделе III представ-
лены результаты исследований, в разделе IV дает-
ся обсуждение результатов, в разделе V – выводы. 
В  приложении рассмотрены методика выбора 
приоритетных регионов для оценки частоты ды-
хания и критерий определения требуемого натя-
жения браслета при измерениях.

II. МЕТОДИКА ОЦЕНКИ ЧАСТОТЫ 
ДЫХАНИЯ НА ОСНОВЕ ПРЕОБРАЗОВАНИЯ 

ГИЛЬБЕРТА–ХУАНГА С ОПРЕДЕЛЕНИЕМ 
КОНТРОЛЬНОЙ МОДЫ

Методика предполагает:
•  предварительную цифровую обработку фо-

топлетизмографических сигналов, – фильтра-
цию и аппроксимацию;

•  модовую декомпозицию сигналов на основе 
преобразования Гильберта–Хуанга;

•  определение из набора вычисленных мод 
наиболее связанной с частотой дыхания.

•  вычисление функции коррентропии для 
указанной приоритетной (контрольной) моды;

•  вычисление спектральной плотности функ-
ции коррентропии для оценки частоты дыхания.

Необходимость в  выполнении фильтрации, 
как в случае других биологических сигналов (Ку-
бланов и др., 2020), связана с требованием умень-
шения воздействия шумов (артефактов и помех) 
на вычисляемые параметры сигналов. Наличие 
помех при обработке фотоплетизмографических 
сигналов является следствием влияния движе-
ний рукой, на которой закреплен датчик (в том 
числе плохого натяжения браслета с  датчиком 
на запястье), мышечных сокращений, измене-
ний температуры в помещении при измерениях, 
воздействия прямых солнечных лучей и яркого 
освещения.

На точность измерений могут оказывать вли-
яние принятые перед измерениями физические 
процедуры, прием лекарственных средств, ме-
тодические ошибки и погрешности измеритель-
ной аппаратуры. При устранении артефактов 
при цифровой обработке сигналов применя-
ются известные методы фильтрации (Рангай-
ян, 2007; Айфичер и  др., 2008). Интерполяция 
проводится путем повышения частоты дис-
кретизации сигнала, исходя из предположения 
об ограничении исходного спектра, а также для 
необходимости сопряжения и совместного ана-
лиза различных источников сигналов. Так как 
указанные статистические процедуры широко 
известны, они применительно к данной методике 
не рассматриваются.

Для повышения точности оценки частоты 
дыхания и  уменьшения влияния артефактов 
и помех при измерениях разработаны методика 
выбора приоритетных регионов для оценки ЧДД 
и  критерий определения допустимого натяже-
ния браслета при измерениях. Они рассмотрены 
в приложении.

Использование в  методике преобразования 
Гильберта–Хуанга (HHT) объясняется тем, что 
пульсовые сигналы содержат нелинейные или 
несинусоидальные характеристики, которые 
сложно выделить и  количественно оценить. 
Разложение на эмпирические моды предлагает 
потенциальное решение, разделяющих сигнал 
на набор эмпирических мод (IMF), которые до-
пускают физически интерпретируемое преобра-
зование Гильберта (Huang et al., 1998) и последу-
ющий анализ.

Преобразования Гильберта–Хуанга (Huang 
et al., 1998; Huang et al., 2003) является эффектив-
ным методом обработки нестационарных сиг-
налов. Оно позволяет выявить скрытые в шумах 
амплитудные и частотные модуляции, устранить 
перекрывающиеся колебания сигнала для увели-
чения значимости мгновенных частот и неравно-
мерность амплитуды, когда соседние по спектру 
колебания сильно отличаются друг от  друга. 
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В соответствии с этим преобразованием обработ-
ка данных проводится итеративным алгоритмом 
в два этапа.

На первом этапе исходные данные с помощью 
эмпирической модовой декомпозиции разла-
гаются в ряд отдельных компонентов (процесс 
“просеивания”), называемых эмпирическими 
модами (IMD) (Huang et al., 1998). Эмпирическая 
модовая декомпозиция (EMD) проводит разло-
жение сигнала на несколько модовых функций 
(IMF), которые раскрывают нестационарные 
и стационарные компоненты, а также фиксируют 
респираторные особенности.

Задача процесса “просеивания”, во временной 
области, состоит в изолировании самых быстрых 
колебаний во временном ряду путем итератив-
ного отсеивания более медленных. Медленные 
колебания удаляются путем вычитания среднего 
значения огибающей верхней и нижней амплиту-
ды сигнала до тех пор, пока среднее не станет до-
статочно близким к нулю. Этот изолированный 
компонент сигнала известен как эмпирическая 
мода; он вычитается из исходного сигнала, и про-
цесс просеивания повторяется для определения, 
следующей модовой функции, которая будет со-
держать более медленную составляющую. Этот 
процесс повторяется до тех пор, пока в сигнале 
останется только тренд.

Необходимо отметить преимущество преобра-
зования, состоящее в том, что разложение дан-
ных происходит по базису, который получается 
из самих данных, а не выбирается из заранее из-
вестного набора. После работы алгоритма EMD 
сигнал 𝑥(𝑡) может быть определен как

x t c t r t
i

n

i n

c

c
( ) = ( )+ ( )

=

−

∑
1

1

, 

где nc — общее количество IMF, c ti ( )− эмпириче-
ские моды, rnc

(t) – остаток разложения.
Критерий остановки процесса “просеивания” 

(Ш.Ч. Кан и др., 2010) может состоять в ограни-
чении нормированной величины L, которая вы-
числяется из двух последовательных результатов 
“просеивания”, при этом остаток 𝑟𝑛 становится 
монотонной функцией

L
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где ℎ1(k)(t)  – разность при “просеивании” 
на k-м шаге.

Далее методика предполагает применение 
к эмпирическим модам преобразования Гиль-
берта для сохранения временных локальных осо-
бенностей анализируемых временны`х рядов. Это 
позволяет оценить нестационарность сигнала 
за счет определения мгновенной частоты (Huang 
et al., 2009) и мгновенной амплитуды:

H c t
c t
t

di
i( )



 =

( )
−

−∞

∞

∫
1
π τ

τ.

Для аналитического сигнала 𝑧𝑖(𝑡) = 𝑐𝑖(𝑡) + 
+ 𝑗𝐻[𝑐𝑖(𝑡)] = 𝑎𝑖(𝑡)

( )i teθ , для заданного момента вре-
мени, мгновенная частота может быть определена 
в виде

f t
d t

dti
i( ) = ( )1

2π
θ

.

Следует заметить, что извлечение мгновен-
ных частот зависит не от свертки (как в модели 
Фурье), а от производных по времени. Мгновен-
ная частота представляет собой однозначную 
функция времени, – каждому заданному момен-
ту времени соответствует только одно значение 
мгновенной частоты.

Ключевым отличием от ранее известных вари-
антов применения преобразования Гильберта–
Хуанга и особенностью настоящей методики яв-
ляется использование разработанного алгоритма 
нахождения моды c tk ( ), которая наиболее связа-
на с частотой дыхания. Назовем эту моду кон-
трольной или приоритетной. Для ее определения 
должны быть вычислены мгновенные частоты 

f tk D
( ){ } , в диапазоне дыхания . , , .D ∈ …( )0 2 0 3  Гц, 

который свойственен взрослому человеку в покое 
(в том числе и во сне), что соответствует (12–18) 
вд./мин (Гуцол и  др., 2014). Контрольная мода 
является наиболее связанной с частотой дыха-
ния в  том смысле, что она обеспечивает бо`ль-
шую площадь под кривой плотности вероятно-
сти для соответствующих мгновенных частот  
в D‑диапазоне.

Оценим распределение плотности вероятно-
сти мгновенных частот f tk ( ), соответствующих 
контрольной моде. Для построения гистограм-
мы найдем границы частных непересекающих-
ся интервалов ∆ = −

−
f fk kj j 1

 мгновенных частот 

f f fk k kn1 2
, , , ,¼  удовлетворяющие следующему урав-

нению: ( ) ,j
jP f f
k

£ =  где ,   100
5
Nk N

ìïï= <íïïî
при , 

где N - объем выборки мгновенных частот.
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Далее вычислим частоту попадания множе-
ства мгновенных частот в каждый из интервалов. 
Тогда гистограмма определится в соответствии 
с известной классической процедурой:
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где s
n
Ni
i=
∆

− количество значений, попавших 
в i-й интервал,Fk - функция мгновенных частот, 
соответствующая контрольной моде c tk ( ).

Тогда площадь под кривой гистограммы в ди-
апазоне D частот дыхания имеет вид

S F a f b F ff k k
f a

f b

k kk

k

k

= ≤ ≤( ) = ( )
=

=

∑ ,

где a = 0 2. , b = 0 33. .
Для определения контрольной моды необхо-

димо вычислить функцию плотности вероят-
ности для каждой моды из всех найденных мод 
(обычно их 7–10). Контрольная мода определя-
ется путем сравнения площадей S f j

под кривой 
плотности вероятности, для всех мод в указан-
ном диапазоне частот. При этом контрольная 
мода определяется после вычисления площади 
S Sf fk j
= ( ){ }max , где j N= …1, , , N - общее ко-

личество рассматриваемых мод. Результат вы-
полнения этого процесса наглядно представлен 
в разделе III.

После нахождения контрольной моды вы-
числяется соответствующая ей  функция кор-
рентропной спектральной плотности (коррен-
тропия), по которой в дальнейшем вычисляется 
оценка частоты дыхания. Коррентропия содер-
жит информацию о временной структуре про-
цесса и его функции распределения.

Коррентропия вычисляется в виде формулы 
с учетом разложения в ряд Тейлора гауссова ядра 
𝑘(𝑥(𝑛), 𝑥(𝑛 − 𝑚)) и содержит все моменты четно-
го порядка случайной величины (𝑥(𝑛) − 𝑥(𝑛 − 𝑚)) 
(Weifeng et al., 2007; Santamaria et al., 2006):
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функция гауссова ядра, s − размер ядра, опре-
деляемый правилом плотности Сильвермана 
(Silverman. 1986; Herawati et al., 2017). Различные 
функции ядра дают различные спектральные 
разрешения, но так как ядра нелинейные, то они 
обеспечивают статистические оценки более высо-
кого порядка для информации о случайном про-
цессе. Если объем исходных данных мал, то раз-
мер ядра должен выбираться как компромисс 
между эффективностью оценки (малая диспер-
сия) и наличием выбросов. Необходимо задавать 
размер ядра в соответствии с сигналом ошибки 
каждой итерации (Weifeng et al., 2007; Silverman, 

1986), тогда σ σSM E
R N=
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.
,  где 

σE – мощность ошибки, а R – квартильный раз-

мах ошибки. Величина σSM изменятся в пределах 
1.8…3, что находится в окрестности ее наилуч-
ших значений (Weifeng et al., 2007).

Смысл использования в  методике ядерных 
оценок для вычисления функции коррентропии 
состоит в  том, что коррентропия с  ядром со-
держит полную информацию для однозначного 
нахождения квадратичной энтропии Реньи, ко-
торая определяет меру информации при откло-
нении (временного ряда) от равновесного состо-
яния во времени.

Для стационарного случайного процесса до-
пустимо записать оценку коррентропии в виде 
(Weifeng et al., 2007)
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Как указано ранее, частота дыхания опреде-
ляется в диапазоне частот (0.2–0.3) Гц по кор-
рентропии контрольной моды. Для этого вы-
числяется спектральная плотность функции 
коррентропии на основе представления дискрет-
ным преобразованием Фурье с корреляционным 
окном 𝑊(𝑚):

P f W m V m j fmTSp
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L
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2
1

2T
f

T
, L ≈ N/10.

III. РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

При проведении исследований использова-
лись следующие наборы фотоплетизмограмм:

•  выборка из 15 записей сигналов ФПГ с ча-
стотой дискретизации 50 Гц для здоровых лю-
дей, средний возраст которых 32 года. Измерения 
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амплитудных значений пульсовых волн выпол-
нено сенсором Biofy SFH7072. Для получения 
контрольных значений частоты давления ис-
пользован прибор Biopac MP100;

•  ограниченная выборка из баз данных (Real-
World PPG dataset, 2019; PPG-BP  Database, 2022; 
Elgendi et al., 2022). В первом наборе из них были 
сигналы ФПГ от 35 здоровых людей с частотой дис-
кретизации 50 Гц. Данные из базы PPG-BP запи-
сей данных содержали сигналы для 19 испытуемых 
и были записаны с помощью прибора Biopac RES.

Обработка сигналов ФПГ проводилась в соот-
ветствии с методикой, представленной в разде
ле II. Предварительный этап обработки сигналов 
для уменьшения влияния артефактов и помех, 
основан на известных методах цифровой обра-
ботки сигналов. Для улучшения разрешения во-
круг пика частоты дыхания, пики, соответству-
ющие частоте сердечных сокращений (ЧСС), 
отфильтровываются с использованием фильтра 
нижних частот в диапазоне (0.5–3) Гц. Сигна-
лы ФПГ сегментировались с помощью времен-
ных окон (Марпл.-мл., 1980), длительностью 
(7–10) с с перекрытием 50%. Оценка погрешно-
сти вычисления частоты проводится путем срав-
нения с контрольным значением частот дыхания.

В ходе проведения исследований проводился 
анализ сигналов, снятых с различных регионов, 
например, со лба испытуемого или с кисти руки. 
Определение наиболее приемлемого региона, ко-
торый обеспечивает сигнал с бо`льшей амплиту-
дой, было основано на использовании методики 
выбора приоритетных регионов для оценки ЧДД 
(см. приложение А).

Более точные результаты определения частоты 
дыхания получены при снятии пульсовой вол-
ны с кисти руки. Это обусловлено тем, что коле-
бания стенок сосудов, связанные с изменением 

их кровенаполнения в течение сердечного цикла, 
лучше всего ощущаются на крупных артериях: 
на запястье, висках, шее и с внутренней стороны 
локтевой ямки. Кроме того, перед проведением 
измерений проводилась настройка натяжения 
браслета с датчиком, согласно критерию, рассмо-
тренному в приложении B. Это позволило ком-
пенсировать главный источник погрешностей 
измерений.

В качестве примера оценки ЧДД рассмотрим 
результаты обработки ФПГ сигналов согласно 
методики раздела II. Аналогичный алгоритм об-
работки был применён и к другим сигналам ФПГ. 
На рис. 1, в качестве примера, показаны графики 
сигналов двух пульсовых волн, после предвари-
тельной обработки, снятых с кисти руки с помо-
щью сенсора Biofy SFH7072. Рассмотрим резуль-
таты обработки этих сигналов.

Результаты модовой декомпозиции разложе-
ния Гильберта–Хуанга для 1-й волны имеют вид, 
изображенный на рис. 2.

Рассмотрим процесс получения контрольной 
моды. Для этого необходимо вычислить мгновен-
ные частоты и соответствующие им гистограммы 
для оценки распределение плотности вероятно-
сти мгновенных частот.

На рис. 3 показаны графики плотностей веро-
ятности для двух пульсовых волн, в виде огибаю-
щих гистограмм мгновенных частот. Вычислены 
площади под кривыми плотностей вероятности, 
соответствующие всем модам в диапазоне D ча-
стот (0.2…0.3) Гц (на графиках показаны кривые 
только для трех мод, так как для других мод кри-
вые проходят в стороне от указанного диапазона 
частот дыхания). 

Из графиков видно, что для 1-й волны пло-
щадь Sk  под кривой, которая соответствует 
3-й моде (PSD[3]) в диапазоне частот дыхания, 
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Рис. 1. Графики двух пульсовых волн на  30  с  интервале 
(пунктиром показаны тренды пульсовых волн).
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Рис. 2. Моды (IMD) разложения Гильберта–Хуанга (вверху 
графика показана кривая пульсовой волны).
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больше, чем соответствующая площадь для 
2-й моды, и тем более чем для 4-й, что говорит 
о  том, что третья мода в  наибольшей степени 
связанна с частотой дыхания. По этим причи-
нам 3-я мода является контрольной и выбрана 
для проведения дальнейшего расчета частоты 
дыхания. Для второй пульсовой волны 4-я мода 
(PSD[4]) является контрольной, именно она 
определяет частоту дыхания.

После этого должна быть вычислена функ-
ция коррентропии, соответствующая контроль-
ной моде. В качестве примера, на рис. 4 показан 
график коррентропии для контрольной моды 
1-й волны.

Спектральная плотность функции коррен-
тропии вычисляется на  основе дискретного 
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Рис. 3. Графики плотностей вероятности для двух пульсовых волн, показаны 2-я, 3-я и 4-я моды с отмеченным диапазоном 
дыхания Sk , 3-й моде соответствует кривая, отмеченная синим цветом. Графики (a) соответствуют 1-й пульсовой волне, 
графики (b) – второй волне.
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Рис. 5. Графики спектров функции коррентропии двух пульсовых волн (слева спектр для 1-й волны, справа – для 2-й) с от-
меченным значением измеренной частоты дыхания (синим цветом показана кривая сглаженных значений, красным цветом 
закрашен диапазон частот дыхания D).
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Рис. 4. График коррентропии для контрольной моды 
1-й волны.
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преобразования Фурье. На рис. 5 показаны гра-
фики спектров для двух пульсовых волн, которые 
изображены на рис.1.

Как видно из  рис.  5, частота дыхания для 
первой пульсовой волны равна 0.205  Гц, что 
соответствует 12.30  вд./мин, а  для второй 
0.208  Гц  –12.48  вд./мин. Абсолютная погреш-
ность относительно контрольного значения ча-
стоты составила для первой волны 1.2 вд./мин, 
а для второй – 0.8 вд./мин.

В  ходе исследования проведена обработка 
большого набора пульсовых волн, соответству-
ющих мужчинам и женщинам с группировкой 
по возрастам. При этом получена величина сред-
него значения абсолютной погрешности2, кото-
рая для 58.8% всей обработанной выборки не пре-
вышало порога в 1 вд./мин., а 95% доверительный 
интервал для средней абсолютной погрешности 
всей выборки составил [0.72–2.2] вдохов/мин.

Проведен анализ влияния длительности ин-
тервала пульсовой волны на  точность вычис-
ления частоты дыхания, результаты сведены 
в табл. 1 на примере 2-й волны.

Таблица 1. Оценка точности вычисления частоты 
дыхания от длительности интервала обработки

№ 
Длитель-
ность ин-
тервала, с

Частоты 
дыхания, 

Гц

Частота 
дыха-
ния,  

вд./мин

Погреш-
ность от-

носительно 
интервала 

30 с,  
вд./мин

1 30 0.208 12.48 -
2 29 0.212 12.72 0.24
3 28 0.221 13.26 0.78
4 27 0.231 13.86 1.38
5 25 0.255 15.30 2.82

IV. ОБСУЖДЕНИЕ

Пульсовые сигналы могут быть зарегистри-
рованы только на  ограниченных интервалах 
и  являются нелинейными и  нестационарны-
ми. В связи с этим следует отметить значитель-
ные преимущества преобразования Гильбер-
та–Хуанга (HHT) для их обработки в сравнении 
с классическими спектральными методами, ос-
нованными на анализе Фурье. В этих условиях 
спектральный анализ Фурье имеет ограниченное 
применение.

2   Абсолютная погрешность – разность между вычислен-
ными значениями и контрольными значениями ЧДД, получе-
ны с использованием прибора Biopac MP100.  

Значимые преимущества HHT детально об-
суждены в статье (Huang et al., 1996). “Основны-
ми концептуальными нововведениями являются 
введение “собственных модовых функций”, ос-
нованных на локальных свойствах сигнала, что 
делает мгновенную частоту значимой; введение 
мгновенных частот для сложных наборов данных 
устраняет необходимость в побочных гармониках 
для представления нелинейных и нестационар-
ных сигналов”.

Помимо стационарности, спектральный ана-
лиз Фурье также требует линейности временных 
рядов. Применение этих методов в случае отхо-
да от  линейности и  стационарности приводит 
к ошибочным результатам – заблуждению в рас-
пределении энергии и  частот для нелинейных 
и нестационарных данных.

В  методе HHT декомпозиция является 
адаптивным и высокоэффективным процессом, 
это разложение применимо к нелинейным и не-
стационарным процессам. На основе преобразо-
вания Гильберта вычисляют мгновенные частоты 
как функции времени, что обеспечивает представ-
ление результатов в виде спектра Гильберта, как 
распределение энергии, частоты, времени.

Дополнение преобразования HHT предложен-
ной процедурой анализа распределения плотно-
сти вероятности мгновенных частот в области 
диапазона дыхания позволяет извлечь контроль-
ную моду, которая наиболее связана с искомой 
частотой дыхания и дает ее оценку.

Кроме того, процедуру оценки частоты ды-
хания усиливает применение коррентропной 
спектральной плотности, которая усиливает 
пики на частотах модуляции сигнала дыхания, 
в то время как для обычной спектральной плот-
ности они обычно размазаны. Коррентропия 
использует больше информации о  случайном 
процессе, чем обычная спектральная плотность, 
содержит информацию о статистиках более вы-
сокого порядка, что позволяет использовать 
ее в качестве меры для обнаружения нелинейных 
характеристик ФПГ-сигналов. Выбор оптималь-
ной функции ядра коррентропии задает ширину 
“окна” для лучшего спектрального разрешения.

Критичным параметром методики являет-
ся величина длительности интервала обработ-
ки пульсовой волны. Анализ результатов влия-
ния длительности интервала пульсовой волны 
на точность вычисления частоты дыхания по-
казывает, что длительность интервала обработ-
ки пульсовой волны не должна быть меньше пе-
риода колебания тренда пульсовой волны. Для 
информации, приведенной в табл. 1, величина 
периода составляла 30 с. Точность оценки мо-
жет быть улучшена при осреднении результатов 
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нескольких измерений частоты дыхания на раз-
личных интервалах пульсовой волны.

Выбора приоритетных регионов для оценки 
частоты дыхания основан на вычислении спек-
трального эксцесса. Известно, что сигнал, име-
ющий гауссово распределение имеет эксцесс, 
равный нулю в то время, как при наличии не-
стационарной составляющей в сигнале, эксцесс 
становится больше нуля. Достоинством исполь-
зования спектрального эксцесса являются его 
высокая чувствительность к изменению спектра 
сигнала под действием скрытых нестационарно-
стей. Спектральный эксцесс принимает бóльшие 
значения в полосе частот, где на интервале сигна-
ла присутствуют нестационарности и, равен нулю 
в полосе частот, где в спектре нестационарности 
отсутствуют. Однако следует учитывать: если из-
менения спектра становятся значительными, экс-
цесс может уменьшается. Чтобы этого избежать, 
рекомендуется вычислять среднеквадратическое 
значение эксцесса на  исследуемых интервалах 
и следить за изменениями этой величины.

Важным дополнением к  методике является 
использование критерия определения допусти-
мого натяжения браслета при измерениях. Кри-
терий основан на анализе пороговой статисти-
ки и сравнении значений корреляций Пирсона 
между волнами инфракрасного и красного излу-
чателей датчика биомониторинга. По результа-
там экспериментов найдены пороговые значения 
критерия и коэффициенты натяжения брасле-
та, которые позволяет регулировать положение 
браслета на руке перед проведением измерений 
и избежать сопутствующих погрешностей.

Проведенные исследования показали эффек-
тивность применения преобразования Гильбер-
та–Хуанга с  нахождением контрольной моды 
и  вычислением коррентропной спектральной 
плотности для определения частоты дыхания 
по нестационарным реализациям фотоплетиз-
мографических сигналов. В дальнейших иссле-
дованиях необходимо рассмотреть возможность 
получения из пульсовых волн других статисти-
ческих и динамических характеристик дыхания.

V. ВЫВОДЫ

В статье предложен методический аппарат для 
создания сенсорных измерительных систем мо-
ниторинга частоты дыхания человека. Он вклю-
чает методику оценки частоты дыхания на основе 
преобразования Гильберта–Хуанга с определе-
нием контрольной моды, методику выбора прио-
ритетных регионов для оценки частоты дыхания 
на основе вычисления функции спектрального 
эксцесса и  критерий определения требуемого 
натяжения браслета, основанный на  исполь-
зовании значений корреляции Пирсона между 

волнами инфракрасного и красного излучателей 
датчика биомониторинга.

Отличительной особенностью методики явля-
ется применение алгоритма анализа распределе-
ния плотности вероятности мгновенных частот 
в  области диапазона дыхания. По  результатам 
применения преобразования Гильберта–Хуанга 
показано как определять контрольную эмпири-
ческую моду, которая в наибольшей степени свя-
зана с искомой частотой дыхания и использовать 
ее для оценки частоты дыхания.

Экспериментальная проверка разработанной 
методики на большом объеме данных показала, 
что среднее значение абсолютной погрешности 
для 58.8% выборки не превышало порога в 1 вд./
мин, а 95% доверительный интервал для средней 
абсолютной погрешности всей выборки составил 
[0.72–2.2] вд./мин.

БЛАГОДАРНОСТИ

Автор выражает благодарность сотрудникам 
лаборатории Российского исследовательского 
центра LG Electronics Ltd. (г. Москва) за органи-
зацию и проведение измерений частоты дыхания.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Автор статьи подтвердил отсутствие конфлик-
та интересов, о котором необходимо сообщить.

ПРИЛОЖЕНИЯ

A.  Методика выбора приоритетных регионов 
для оценки ЧДД

В  статье для оценки частоты дыхания ис-
пользовалась пульсовая волна, снятая с кисти 
руки (рис. 1). Но для анализа ЧДД могут быть 
использованы волны, снятые не только с кисти, 
но и с других участков, например со лба пациен-
та. В этом случае должны быть определены реко-
мендации по выбору приоритетного региона для 
снятия пульсовой волны.

В  результате исследований этого вопроса 
предлагается выбирать приоритетные регионы 
на основе вычисления функции спектрального 
эксцесса (СЭ) (Nita, 2007). Он является норми-
рованным кумулянтом четвёртого порядка пре-
образования Фурье и используется для отобра-
жения отклонения от гауссовости спектральных 
составляющих сигнала. СЭ  позволяет обнару-
жить наличие в сигнале скрытых нестационар-
ностей и  указать, в  каких полосах частот они 
расположены. Идея предлагаемого метода состо-
ит в сравнении скрытых нестационарностей для 
нескольких пульсовых волн.
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Предлагается следующий алгоритм.
1.  Вычислить для каждой k-пульсовой волны 

значение несмещенной оценки СЭ (Nita, 2007; 
Vrabie, 2003):
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 – комплексные коэффици-

енты дискретного преобразования Фурье (ДПФ), 
xn{ } – дискретные значения пульсовой волны, 
wn{ } – набор из N действительных коэффициен-

тов временного окна n (Хеннинга или Хэмминга), 
при вычислении ДПФ, k N i M= − = …0 1 0,.., , , , ,
M  – общее число спектральных окон.

2.  Вычислить площади под кривой СЭ в диа-
пазоне частот дыхания (0.2–0.3) Гц.

3.  Вычислить значения площадей (п. 2) для 
всех пульсовых волн сессии. Найти регион с наи-
меньшими значениями площади. Этот регион 
и будет приоритетным для вычисления оценки 
частоты дыхания.

4.  При вычислении частоты дыхания при-
меняется усреднение по  перекрывающимся 
сегментам.

B. Критерий определения допустимого 
натяжения браслета при измерениях

Точность оценки частоты дыхания зависит 
от натяжения браслета на кисти руки. Влияние 
величины натяжения браслета исследовалось 
применительно к  двум задачам: оценки ЧДД 
и исследованию сатурации. Для анализа натя-
жения браслета предложено использовать значе-
ния корреляции Пирсона (Pir) между волнами 
IR и Red (инфракрасного и красного) излучате-
лей датчика биомониторинга, а также значения 
корреляции Пирсона между значениями сосед-
них 15  с  скользящих окон волн IR  и  Red (Pir1 
и Pir2). При этом критерий основан на оценке 
не превышения функциями корреляции поро-
гов, соответствующих допустимому натяжению 
браслета (в данном случае показаны пороги: 0.9, 
0.8, 0.8) на рис. 6.

В качестве критерия принято отношение сум-
мы значений функции Pir, которые расположены 
ниже порога (𝑃𝑖𝑟𝑛) к сумме значений, которые 
выше порога 𝑃𝑖𝑟𝑚 : 𝑃𝑖𝑟𝑠𝑢𝑚𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜 = 𝑃𝑖𝑟𝑛 / 𝑃𝑖𝑟𝑚.

На рис. 7 показаны графики коэффициента 
натяжения браслета и значения параметра кри-
терия R относительно вычисленных величин са-
турации S. Номера у точек от 1 до 4 на рис. 7а со-
ответствуют увеличению натяжения браслета, 
причем коэффициент натяжения обратно про-
порционален величине натяжения. Увеличению 
натяжения браслета соответствует возрастание 
значений сатурации.

Достоверные значения R соответствуют вы-
численному значению сатурации, которое равно 
референсному значению сатурации (Ref, %), для 
рассматриваемого варианта (на графике красная 
пунктирная линия). На рис. 7б показано пове-
дение функции 𝑃𝑖𝑟𝑠𝑢𝑚𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜. С увеличением натя-
жения браслета значения параметра критерия 
уменьшаются. Выброс точек 1 и 2, находящихся 
на рисунке в окружностях на рис. 7б, и соответ-
ствующие им Pirsum_ratio не соответствуют требуе-
мому натяжению браслета.
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Рис. 6. Графики функций корреляций Пирсона волн IR и Red (n – номер скользящего окна).
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Рис. 7. Графики коэффициента натяжения браслета и коэффициента корреляции относительно референсного значения 
(точка 1 соответствует слабому натяжению, точка 4 – сильному).

В данном случае порогом достоверных значе-
ний является величина 𝑃𝑖𝑟𝑠𝑢𝑚𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜 = 0.775 (рис. 7б). 
Таким образом, для определения допустимого 
натяжения браслета надо предварительно вы-
числить корреляции Пирсона для волн IR и Red 
и значения порогов.
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METHODOLOGICAL RECOMMENDATIONS  
FOR THE CREATION OF SENSOR MEASUREMENT SYSTEMS  

FOR RESPIRATORY RATE MONITORING BASED  
ON PHOTOPLETHYSMOGRAPHIC SIGNAL PROCESSING

P. B. Petrenko
Synergy Design Bureau, Signal Processing Center

108, Ligovsky Avenue, St. Petersburg, Russia
E-mail: prof.petrenko54@gmail.com

A methodical apparatus for creating sensor measurement systems for monitoring human respiration rate is proposed. 
It includes a method for estimating respiratory rate based on statistical analysis of photoplethysmographic signals 
(human pulse wave), a method for selecting priority regions for estimating respiratory rate, and a criterion for 
determining the required bracelet tension during measurements. The application of the respiratory rate estimation 
method involves calculating the Correntropy spectral density of the pulse wave signal. A distinctive feature of the 
method is the use of an algorithm for selecting the priority empirical mode of the Hilbert-Huang decomposition, 
which is most closely related to the respiratory rate. Experimental verification of the method showed that the mean 
value of the absolute error for 58.8% of the sample of calculated respiratory rate values did not exceed 1 breath/
min, and the 95% confidence interval for the mean absolute error of the entire sample was [0.72–2.2] breaths/min.

Keywords: photoplethysmogram pulse wave, respiratory motion frequency, optimal kernel Correntropy function, 
empirical Hilbert-Huang distribution, instantaneous Hilbert frequency, discrete Fourier transform
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