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Нейродегенеративные заболевания сетчатки, такие как возрастная макулярная дегенерация, глау-
кома, диабетическая ретинопатия остаются ведущими причинами слабовидения и слепоты в мире.
Зрительная реабилитация больных, слабовидящих вследствие нейродегенеративных заболеваний
сетчатки, требует решения проблем, связанных с нарушением структуры нейронных сетей и дефи-
цитом, обеспечиваемых этими сетями зрительных функций. Несмотря на определенные успехи в
применении инновационных методов терапии, актуальна разработка новых подходов к зрительной
реабилитации для повышения качества жизни слабовидящих пациентов. В зрительной реабилита-
ции широко применяют не только медикаментозные, но и разнообразные нефармакологические
стратегии терапии для защиты и восстановления структуры сетчатки и ее функции. Среди них от-
дельную нишу занимают технологии зрительной стимуляционной терапии (фототерапии), анализ
основных аспектов которых является задачей данного обзора. Вектор новых исследований в обла-
сти фототерапии направлен на разработку методов, способных максимизировать пластичность зри-
тельной системы для повышения эффективности ее защиты и восстановления при нейродегенера-
тивной патологии. В этой связи большой потенциал в зрительной реабилитации имеют новые тех-
нологии фрактальной фототерапии.

Ключевые слова: нейродегенеративные заболевания, связанные с возрастом заболевания сетчатки,
слабовидение, зрительная реабилитация, нейропластичность, фототерапия, фотобиомодуляция,
биоритмы, фрактальная динамика
DOI: 10.31857/S0235009223020075, EDN: QTGBIU

ВВЕДЕНИЕ
Нейродегенеративные заболевания централь-

ной нервной системы (ЦНС) нередко характе-
ризуются глазными симптомами, предшеству-
ющими клиническим проявлениям нейродеге-
неративных состояний. Связанные с возрастом
дегенеративные заболевания сетчатки, являющи-
еся ведущими причинами слепоты, такие как воз-
растная макулярная дегенерация (ВМД), глауко-
ма и диабетическая ретинопатия (ДР), характери-
зуются признаками вовлечения в патологический
процесс головного мозга и разделяют с мозгом
некоторые общие механизмы нейродегенерации.
Отсутствие эффективной лекарственной терапии
этих заболеваний делает особенно актуальным
совершенствование методов зрительной реаби-
литации (и нейрореабилитации) для улучшения
зрительных функций, от которых зависит повы-
шение качества жизни, физической самостоя-

тельности и социализации слабовидящих паци-
ентов.

При нейродегенеративных заболеваниях сет-
чатки и мозга для зрительной реабилитации ши-
роко используют не только лекарственные, но
также немедикаментозные способы нейропро-
текции и нейрореабилитации. Разрабатываются
методы терапии, основанные на внутренне
присущем мозгу свойстве пластичности – его
способности меняться при изменении входных
сигналов от внутренней или внешней среды. Эти
методы направлены на максимизацию пластич-
ности и стимулирование репаративных способ-
ностей головного мозга и сетчатки с целью вос-
становления поврежденных нейронных сетей или
построения новых путей для компенсации функ-
ционального и когнитивного дефицита. Среди
них отдельный интерес представляют технологии
зрительной сенсорной стимуляционной терапии,

УДК 617.7-001.15:615.831
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основные аспекты которых обсуждаются в дан-
ном обзоре.

РИТМИЧЕСКАЯ ЭКЗОГЕННАЯ 
СТИМУЛЯЦИЯ И УВЛЕЧЕНИЕ 

МОЗГОВЫХ ВОЛН
Известна высокая чувствительность головного

мозга к ритмическим воздействиям. Мозг улав-
ливает экзогенные ритмы окружающей среды и
искусственные ритмы, используемые в стимули-
рующей терапии, получая представления об
окружающей среде и адаптируясь к ней. После
первого описания Хансом Бергером электроэн-
цефалограммы (ЭЭГ) в 1929 г. (Berger, 1929), по-
следующие многочисленные исследования доку-
ментировали синхронизацию доминирующего
ритма электрической активности головного моз-
га с ритмом внешнего воздействия (Barlow, 1957;
1960; Lazarev et al., 2001; Huang, Charyton, 2008;
Tang et al., 2014; Zhang et al., 2016; Хараузов и др.,
2021). Влияние внешнего ритма на ЭЭГ связыва-
ют с феноменом “увлечения мозговых волн”
(Tang et al., 2014; Zhang et al., 2016; Srinivasan et al.,
2020). Воздействие светового ритма на ЭЭГ мо-
жет быть опосредовано первичным воздействием
света на фоторецепторы с последующим влияни-
ем на временную структуру и паттерн активности
нейронов на всем зрительном пути.

Ритмы активности мозга, нарушенные в опре-
деленных диапазонах, могут служить селектив-
ной мишенью стимуляционной терапии. Извест-
но, например, что клинические симптомы болез-
ни Паркинсона (БП) и поведенческие нарушения
связаны с изменением активности мозга в бета-
диапазоне (Heinrichs-Graham et al., 2014; Herz et al.,
2014). Изменения активности в альфа-диапазоне
отмечают после инсульта и черепно-мозговой
травмы (Westlake et al., 2012; Laaksonen et al., 2013).
При шизофрении ослабление рабочей памяти и
других когнитивных функций связано с аномаль-
ным ритмом осцилляций в гамма-диапазоне
(Shin et al., 2011; Uhlhaas et al., 2008). Гамма-ритм
в диапазоне 25–100 Гц имеет ключевое значение
для здоровой активности головного мозга и ко-
гнитивных функций, включая память (Babiloni
et al., 2004; Roux et al., 2012), зрительное восприя-
тие (Rodriguez et al. 1999), контроль зрительного
внимания (Baldauf, Desimone, 2014) и многое дру-
гое. У пациентов с болезнью Альцгеймера (БА)
мощность и частота гамма-ритма снижены по
сравнению с когнитивно здоровыми пожилыми
людьми (Koenig et al., 2005; Basar et al., 2016).

В технологиях неинвазивной стимуляции моз-
га ритмические режимы разделяют на две группы
(“прямой” и “косвенный” режимы), в зависимо-
сти от эффекта, оказываемого ими на ЭЭГ (Sieb-
ner et al., 2010). “Прямым” называют частотный
режим, соответствующий диапазону нарушенно-

го ритма ЭЭГ, который связан с прямой интерфе-
ренцией частоты стимуляции и частоты генерато-
ра (Zaehle et al., 2010; Thut et al., 2011; Pogosyan et al.,
2009). Примером “косвенного” режима является
непрерывная стимуляция тета-всплеска, которая
в ЭЭГ покоя усиливает активность в тэта-диапа-
зоне и снижает в бета-диапазоне (Thut et al., 2011).
Однако различные режимы магнитной и электри-
ческой транскраниальной стимуляции мозга не
относятся к полностью безопасным методам
стимулирующей терапии, что ограничивает их
применение определенными клиническими со-
стояниями. В то же время зрительные, слуховые,
комбинированные аудиовизуальные ритмы и
сенсорные стимулы других модальностей явля-
ются адекватными раздражителями для сенсор-
ных систем и при низких безопасных интенсив-
ностях легко увлекают колебательную активность
головного мозга. Прерывистую сенсорную сти-
муляцию применяют при заболеваниях и травма-
тических повреждениях головного мозга, в тера-
пии нарушений сна, депрессии, для улучшения
настроения и когнитивных функций (Siever, Col-
lura, 2017; Srinivasan et al., 2020; Pino, 2022).

Показано, что у пациентов с БА и у животных
моделей БА захват гамма-ритма при помощи эк-
зогенной ритмической сенсорной стимуляции
может эффективно ослаблять проявления БА
(Iaccarino et al., 2016; Martorell et al., 2019; Adaik-
kan et al., 2019). Фотостимуляция трансгенных
мышей с БА мелькающим светом с частотой 40 Гц
снижала уровень бета-амилоида (Aβ) и фосфори-
лированного тау-белка в мозге и улучшала когни-
тивные функции. Недавние клинические испы-
тания у пациентов с БА также показали, что фото-
стимуляция в гамма-диапазоне частот может
уменьшить потерю функциональной связности и
атрофию головного мозга, улучшить когнитив-
ные функции и некоторые патологические мар-
керы БА, и этот эффект зависим от параметров
стимуляции (McDermott et al., 2018; Traikapi, Kon-
stantinou, 2021; Lee et al., 2021; Park et al., 2022).

Известно, что низкочастотная сенсорная сти-
муляция оказывает физиологические эффекты в
диапазоне 3–30 Гц, причем низкоинтенсивные
прерывистые (организованные во времени) сен-
сорные стимулы способны усиливать терапевти-
ческие эффекты по сравнению с непрерывными
стимулами (цит. по Salansky et al., 1998). Низко-
интенсивная световая стимуляция может изме-
нять корковую активность и улучшать эпизоди-
ческую память, как у молодых, так и пожилых
взрослых при использовании определенных ча-
стот стимуляции. Мелькающие зрительные сти-
мулы с частотой 9.5–11.0 Гц модулировали корко-
вую активность и улучшали эпизодическую па-
мять и у молодых, и у пожилых лиц (Williams,
2001; Williams et al., 2006). Этот эффект чувствите-
лен к частоте стимуляции: у когнитивно здоровых
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пожилых людей достоверно улучшалось припо-
минание слов в отдаленные сроки после их запо-
минания только после предъявления вспышек с
частотой, близкой к 10.2 Гц, но эффект исчезал
при частоте ниже 9.0 и выше 11.0 Гц (Williams et al.,
2006).

В работах А.И. Федотчева, А.Т. Бондаря и со-
авторов отмечается, что низкоинтенсивные пре-
рывистые стимулы могут вызывать значительные
физиологические реакции, которые авторы свя-
зывают с неспецифическими механизмам адапта-
ции ЦНС и резонансным взаимодействием пара-
метров прерывистой стимуляции с собственными
ритмами мозга (цит. по Федотчев, 2001; Федот-
чев, Бондарь, Акоев, 2001). Показано, что при
низкой интенсивности ритмичные сенсорные
стимулы при определенных параметрах вызыва-
ют резонансную активацию доминирующих в со-
стоянии покоя спектральных компонент ЭЭГ,
собственного генератора альфа-ритма (Федотчев,
Бондарь, 1993; 1996; Федотчев, 2001; Федотчев,
Бондарь, Акоев, 2001), а при высокой интенсив-
ности стимулов – выраженную резонансную
реакцию для многих ритмов ЭЭГ. В обзорах (Фе-
дотчев, Бондарь, 1996; Salansky et al., 1998) резо-
нансные явления в системах организма и взаимо-
действие внешней стимуляции с эндогенными
ритмическими процессами рассматриваются как
факторы, имеющие решающее значение для опо-
средования терапевтических эффектов. Авторы
отмечают, что синхронизация параметров сен-
сорной стимуляции частотами, соответствующи-
ми ритмам собственных генераторов ЭЭГ, может
лежать в основе терапевтических эффектов при
сенсорной стимуляционной терапии. Описыва-
ются методы использования резонансной тера-
пии, основанные на биологической обратной
связи: сенсорной стимуляции, параметры кото-
рой модулируются по внутренним частотам ЭЭГ
и эндогенным ритмам организма (Salansky et al.,
1998).

Следует также отметить, что в критическом
обзоре (Guevara Erra et al., 2017), посвященном
нейральной синхронизации и нелинейной дина-
мике, обращается специальное внимание на
условность применяемых в нейробиологии тер-
минов. Например, понятие увлечения (уноса, за-
хвата) колебаний обычно ограничивают фазовой
синхронизацией, но не блокировкой частоты, хо-
тя синхронизация проявляется и в фазовой, и в
частотной синхронизации (Pikovsky et al., 2003).
Рамон Гевара Эрра и соавт. (Guevara Erra et al.,
2017) также подчеркивают, что увлечение можно
легко спутать с резонансом – откликом пассив-
ной системы на внешнее ритмическое воздей-
ствие и рекомендуют осторожнее использовать
этот термин нелинейной динамики в нейробио-
логии.

Несмотря на то что экзогенные ритмичные
сигналы любой модальности эффективно захва-
тывают определенные биоритмы организма, свет
относится к ключевым синхронизирующим сиг-
налам среды. Ритмичность функций организма и
регуляция эндогенных биологических ритмов иг-
рают важную роль в адаптации к окружающей
среде, влияют на заболеваемость, продолжитель-
ность жизни и когнитивные функции (обзор von
Gall, 2022). Клетки мозга и периферические клет-
ки демонстрируют циркадное колебательное по-
ведение, регулируемое молекулярным часовым
механизмом. Нарушения циркадной регуляции
ритмической активности головного мозга могут
быть одним из сопутствующих факторов патоге-
неза некоторых заболеваний, связанных с нару-
шением циркадианных ритмов (Hastings et al.,
2003). Многие молекулярные пути, участвующие
в нейродегенерации, находятся под циркадной
регуляцией, зависящей от супрахиазматического
ядра гипоталамуса (СХЯ) – основного циркадно-
го водителя ритма. Показано, что СХЯ претерпе-
вает высокопластические изменения на клеточ-
ном и сетевом уровнях при различных условиях
освещения (Porcu et al., 2018).

Нарушение передачи сигналов внутриклеточ-
ного часового механизма и центральной регуля-
ции ритма сна и бодрствования (и других биорит-
мов) обнаружено при старении и связанных с воз-
растом нейродегенеративных заболеваниях мозга
и сетчатки, включая БП и БА (Pantazopoulos et al.,
2018), шизофрению (Bonaconsa et al., 2013), глау-
кому и другие состояния (Jean-Louis et al., 2008).
Показана высокая чувствительность к световым
стимулам циркадной системы человека, переза-
грузка которой возможна даже при кратковре-
менном воздействии (в течение 15 с) очень корот-
кими, миллисекундными вспышками света
(Najjar, Zeitzer, 2016; Rahman et al., 2017; Kaladchi-
bachi, Fernandez, 2018). При повторном примене-
нии светостимуляции эффекты быстрых мелька-
ний сохраняются (Najjar, Zeitzer, 2016), поэтому
повторяющиеся световые воздействия увеличи-
вают вероятность индуцированных светом изме-
нений в головном мозге (Kaladchibachi, Fernan-
dez, 2018).

Важно отметить, что безопасность ритмичной
стимуляции периодическими импульсами для
мозга и сетчатки еще недостаточно изучена. Сла-
бый интерес к этой теме объясняется тем, что во
всех исследованиях применяются заведомо низ-
кие, безопасные для сетчатки мощности стиму-
лов, которые намного ниже предельно допусти-
мых для повреждения сетчатки уровней мощно-
сти. Исключением является широко изученная
тема по опасности прерывистой световой стиму-
ляции у фоточувствительных субъектов, у кото-
рых она вызывает пароксизмальную реакцию,
выявляемую на ЭЭГ (Verotti et al., 2005). У некото-
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рых пациентов судороги также возникают в ответ
на высококонтрастные изображения и полоски
(Wilkins et al., 2004). Мелькающие зрительные
стимулы вызывают пароксизмы у людей со свето-
чувствительной эпилепсией. Потенциальный
риск представляет прерывистое изменение пара-
метров зрительного стимула в диапазоне от 3 до
70 Гц при наибольшей вероятности судорог при
частоте стимула в диапазоне от 15 до 20 Гц
(Wilkins et al., 2010).

ФОТОТЕРАПИЯ В ОФТАЛЬМОЛОГИИ
Фототерапия имеет давние традиции в меди-

цине. Во многих странах Древнего Мира исполь-
зовали различные виды гелиотерапии (Ellinger,
1957; McDonagh, 2002; Ingold, 2015). Научно-тех-
нический проект по использованию электриче-
ских ламп в фотобиологических экспериментах и
клинических испытаниях начался в 19 веке после
новаторской работы Нильса Риберга Финсена,
который разработал первый искусственный ис-
точник света и считается основателем современ-
ной фототерапии (Finsen, 1899; Ingold, 2015). В
России светолечение в течение многих лет также
широко использовалось в различных областях
медицины (Gamaleya, 1977) и продолжает ис-
пользоваться в настоящее время. Исторический
экскурс в проблему фототерапии не входит в за-
дачи нашего исследования. Отметим только, что
в последнее десятилетие 20 века и первое десяти-
летие 21 века активно развивались новые устрой-
ства и технологии электростимуляции и фотости-
муляции для лечения заболеваний органа зрения.
Среди них отдельный интерес вызывают аппара-
ты для так называемой “биоуправляемой хроно-
физиотерапии”, учитывающие индивидуальные
особенности пациента. Терапевтическое воздей-
ствие таких приборов проводится стимулами
(световыми или электрическими), синхронизи-
рованными по принципу обратной связи с фаза-
ми увеличения кровенаполнения ткани, ритмов
вдоха и систолы сердца пациента (Комаров и др.,
1994; Загускин, 2018). Предполагается, что мето-
ды биоуправляемой хронофизиотерапии исклю-
чают побочные эффекты и привыкание, и повы-
шают эффективность профилактики и лечения.
В своей работе (Загускин, 2010) автор полагает,
что в механизмах наблюдаемых эффектов играют
роль эндогенные ритмы золь-гель переходов в
жизнедеятельности клетки, которые могут син-
хронизироваться и изменять фазу при внешних
воздействиях, влияя на концентрацию кальция в
цитозоле, агрегацию митохондрий и эндоплазма-
тического ретикулюма, и таким образом регули-
ровать уровни энергетического обмена и биосин-
теза.

После изобретения лазера в клинической
практике сразу начали применять низкоинтен-

сивную лазерную терапию (Mester et al., 1968;
Москвин, 2008; Rojas, Gonzalez-Lima, 2011;
Chung et al., 2012). В дальнейшем большое внима-
ние стало привлекать лечение заболеваний сет-
чатки видимым светом в дальней красной и
ближней инфракрасной области (БИК) спектра
при помощи светодиодных (СД) ламп и других
широкополосных источников света (Heiskanen,
Hamblin, 2018). Фототерапию красным и БИК
светом низкой интенсивности, формируемым
любыми источниками света, называют фотобио-
модуляцией (ФБМ). Фотобиомодуляцию опреде-
ляют как “механизм, при помощи которого неио-
низирующее оптическое излучение в видимом
или ближнем инфракрасном спектральном диа-
пазоне поглощается эндогенными хромофорами,
вызывая фотофизические и фотохимические
процессы, не вызывая термического поврежде-
ния, что приводит к физиологическим изменени-
ям и терапевтическим преимуществам” (Anders
et al., 2019; Klausner et al., 2022). В многочислен-
ных исследованиях показан терапевтический и
нейропротекторный эффект ФМБ при самых
различных видах офтальмопатологии: ВМД (Be-
gum et al., 2013), ДР (Tang, Herda, Kern, 2014;
Cheng et al., 2018), пигментном ретините (Ivandic,
Ivandic, 2014; Eells et al., 2004; Albarracin, Valter,
2012), ретинопатии недоношенных (Natoli et al.,
2013; Albarracin et al., 2013), оптических нейропа-
тиях разного генеза (Eells et al., 2003; Giacci et al.,
2014) и других заболеваниях (Quirk et al., 2012;
Johnstone et al., 2016; Geneva, 2016).

Терапия низкоинтенсивным лазерным светом
в длинноволновом диапазоне спектра (600–
1000 нм) защищает от повреждения нейроны и
другие клетки сетчатки (Rojas et al., 2008; Eells
et al., 2004) и модулирует экспрессию генов, свя-
занных с воспалением, окислительным метабо-
лизмом и апоптозом (Natoli et al., 2010). ФБМ мо-
жет останавливать или замедлять гибель нейро-
нов при гипоксии, токсическом поражении
нервной ткани, при генетических мутациях и ми-
тохондриальной дисфункции (Johnstone et al.,
2016). Реализует свои эффекты ФБМ через фото-
химическое преобразование красного и БИК све-
та низкой интенсивности (Karu 1999; 2005). В
многочисленных исследованиях обсуждаются
механизмы ФБМ, которые могут лежать в основе
защитных и терапевтических эффектов низкоин-
тенсивной лазерной и СД терапии (Кару, Афана-
сьева, 1995; Silveira et al., 2007; Москвин, 2008;
Chung et al., 2012). Предполагается, что ФБМ пер-
спективна как неинвазивный терапевтический
подход к лечению заболеваний сетчатки, угрожа-
ющих зрению, таких как токсическая дегенера-
ция сетчатки, вызванная метанолом, ретинопа-
тия недоношенных, ДР, наследственная оптиче-
ская нейропатия Лебера, ВМД, амблиопия и
другие (цит. по Bergandi et al., 2021).
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Отметим также, что слабый красный свет на-
ряду с кратковременной ишемией относится к са-
мым известным пред-кондиционирующим сти-
мулам (Das, Das, 2008; Agrawal et al., 2014; Gidday,
2018; Зуева и др., 2020). Кондиционирующим на-
зывают не повреждающее сетчатку, ограничен-
ное по силе и продолжительности воздействие
потенциально повреждающих факторов, которое
защищает ее от тяжелого повреждения, вызван-
ного последующим более длительным или мощ-
ным стрессорным воздействием (Gidday, 2018).
Обнаружено, что повреждение сетчатки можно
смягчить, если ее предварительно подвергнуть
экспозиции к низким уровням яркого света или
кратковременной ишемии, которое активирует
адаптивную реакцию сетчатки (Agrawal et al.,
2014; Gidday, 2018; Das, Das, 2008; Koch et al.,
2014). Защита сетчатки обеспечивается адаптив-
ными эпигенетическими реакциями на кондици-
онирующий стресс.

Сопоставить эффективность применяемых
сегодня методов фототерапии для зрительной
реабилитации, к сожалению, не представляется
возможным в связи с отсутствием сравнительных
исследований с объективными методами доказа-
тельной медицины. Обсуждаемые исследования
резко различаются по дизайну и задачам, а также
методам оценки (субъективным и объективным)
результатов терапии. Отметим, однако, что для
повышения качества жизни пациента может быть
существенным даже незначительное с точки зре-
ния исследователя (и статистики) улучшение зри-
тельных функций. Поэтому все подходы к зри-
тельной реабилитации при помощи разнообраз-
ных методов ритмической фотостимуляции
достойны внимания и дальнейших исследований.

РОЛЬ ВРЕМЕННОЙ СТРУКТУРЫ 
СВЕТОВОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ 

В ФОТОТЕРАПИИ

Физические и физиологические динамиче-
ские системы по наличию случайных параметров
разделяют на стохастические, детерминирован-
ные или детерминированно-хаотические, или
фрактальные (Анищенко, 1997). Под “случайно-
стью” понимают непредсказуемость изменений
либо предсказуемость с определенной вероятно-
стью. В детерминированных процессах состояние
системы полностью определяется начальными
значениями и может быть предсказано для любо-
го момента времени. Для стохастических процес-
сов знание их поведения в некотором интервале
времени позволяет определить лишь вероятност-
ные характеристики поведения системы вне изу-
ченного интервала. Состояние детерминирован-
но-хаотических процессов определяет ограни-
ченное количество факторов.

Цитируя работу В.С. Анищенко (Анищенко,
1997), под “динамической системой” (механиче-
ской, физической, химической и биологической)
мы понимаем “любой объект или процесс, для
которого однозначно определено понятие состо-
яния как совокупности некоторых величин в дан-
ный момент времени и задан закон, который опи-
сывает изменение (эволюцию) начального состо-
яния с течением времени”. Физиологические
процессы также относят к динамическим систе-
мам. Их можно рассматривать как процессы с де-
терминированными параметрами (например, ко-
лебания с неизменным периодом и амплитудой),
стохастические (такие, как “белый шум”), и про-
цессы, называемые детерминированно-хаотиче-
скими (“розовый”, фрактальный или фликкер-
шум), что подчеркивает наличие некоторой по-
вторяемости случайных величин. Для обозначе-
ния таких сложных процессов, математическим
образом которых служит странный аттрактор,
также используются термины “динамическая
стохастичность” и “детерминированный хаос””
(Анищенко, 1997; Шустер, 1988; Неймарк, Ланда,
1987).

Поскольку в физиологии термин “система”
традиционно используется в другом значении, а
под “динамической системой” часто понимают
ее математическую модель, мы будем говорить о
флуктуации физиологических параметров – ди-
намике физиологических процессов. Сложные
флуктуации физиологических параметров, осно-
вываясь на определении Бенуа Мандельброта
“Фракталом называется структура, состоящая из
частей, которые в каком-то смысле подобны це-
лому” (Mandelbrot, 1982; Федер, 1991), можно
представлять, пользуясь математическим аппара-
том теории фракталов. Установлено, что понятие
фрактала может быть применено не только к не-
правильным геометрическим формам, но и к
сложным процессам (Mandelbrot, 1982; Peng et al.,
1993; Yamamoto, Hughson, 1994). Фрактальные
процессы генерируют нерегулярные колебания в
различных временных масштабах, т.е. являются
инвариантными во времени аналогично геомет-
рическим фракталам, обладающим простран-
ственной инвариантностью. Качественное пред-
ставление о самоподобной природе фрактальных
процессов может быть получено путем построе-
ния графиков их флуктуаций при различном вре-
менном разрешении (Goldberger, 1996; 2002).

Спектральная плотность шумов (распределе-
ние мощности сигнала по частотам) описывается
функцией 1/f β. Белым шумом называют абсолют-
но случайные, не коррелированные флуктуации
со спектральной плотностью 1/f 0, равномерной
на всех частотах и с дисперсией, равной беско-
нечности. Коричневый (или броуновский) шум
характеризуется слабо коррелированной нели-
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нейной динамикой и спектральной плотностью,
пропорциональной 1/f 2. Фрактальным является
только розовый шум с обратно пропорциональ-
ной зависимостью спектральной плотности мощ-
ности от частоты 1/f 1 (Chen, 2012). Розовый шум
1/f доминирует в природе и описывает динамику
разливов рек, флуктуации интенсивности дорож-
ного движения, космических излучений и клима-
тических данных, звуки человеческой речи, му-
зыку и многие другие процессы (Lowen, Teich,
1993; Storch et al., 2002; Halley, Inchausti, 2004; Vas-
seur, Yodzis, 2004).

Значения физиологических параметров всегда
флуктуируют во времени. В многочисленных ис-
следованиях документированы свидетельства на-
личия самоподобной фрактальной структуры
(масштабной инвариантности) природных объ-
ектов, а также анатомических структур и физио-
логических ритмов в теле здорового человека
(Mandelbrot, 1982; Goldberger et al., 2002; Taylor
et al., 2005, 2011; Zueva, 2015; Зуева, 2018б; Di Ieva
et al., 2014; 2015). Отмечено, что фрактальные
структуры часто проявляют фрактальную дина-
мику. В силу своей избыточности и нерегулярно-
сти, фрактальные структуры прочны и устойчивы
к повреждениям, и играют жизненно важную
роль в здоровых физиологических функциях
(Goldberger, Ridney, West, 1990; Goldberger, 1996;
Goldberger, 2002).

Фрактальный анализ временных рядов пока-
зывает, что флуктуации параметров многих фи-
зиологических процессов здорового организма,
такие как сердцебиение, дыхание, походка чело-
века, ритмы ЭЭГ колеблются сложным образом
даже в состоянии покоя, генерируют статистиче-
ски самоподобные флуктуации в разных времен-
ных масштабах (Goldberger, Ridney, West, 1990;
Goldberger et al., 2002; Lipsitz, 2006). При этом
фрактальная сложность, самоподобная времен-
ная структура различных физиологических про-
цессов, теряется при заболеваниях и старении,
снижая адаптивные способности человека (Gold-
berger, 1997; 2002; Hausdorff et al., 2001).

Важно отметить, что многие нейроны в СХЯ,
главных биологических часах млекопитающих,
автономно производят сложные паттерны спай-
ков. При этом около 90% нейронов СХЯ демон-
стрируют истинно фрактальные паттерны флук-
туаций межимпульсных интервалов (Kim et al.,
2005). Фрактальный анализ выявил наличие сте-
пенного закона типа 1/f в последовательностях
(флуктуациях) межимпульсных интервалов. Эта
фрактальная динамика сохранялась после приме-
нения бикукуллина, антагониста ГАМК-рецеп-
торов, доказывая, что фрактальная детерминиро-
ванно-хаотическая активность является неотъем-
лемым свойством популяции нейронов СХЯ.

С одной стороны, документированы фрак-
тальные паттерны не только геометрии нейрон-
ных сетей, ветвления отростков, но и активности
здорового мозга (Teich et al., 1997; Rabinovich,
Abarbanel, 1998; Di Ieva et al., 2014, 2015). С другой
стороны, упрощение структуры нейронных сетей
(Geula, 1998) и ритмов активности головного моз-
га характеризуют дегенеративные заболевания
(Li et al., 2008; Zhang et al., 2015; Liu et al., 2016;
Yuvaraj, Murugappan, 2016). Описано нарушение
динамки разрядов нейронов в зрительной систе-
ме при дегенерации сетчатки (Teich et al., 1997;
Lowen et al., 2001; Zeck, 2016), упрощение сложно-
сти ветвления сосудов сетчатки при диабетиче-
ской ретинопатии (Cheung et al., 2009) и дендрит-
ного ветвления в латеральном коленчатом теле
при экспериментальной глаукоме (Ly et al., 2011).
Сложность структуры любого объекта или систе-
мы количественно описывает ее фрактальная
(или дробная) размерность (D) (Mandelbrot,
1983).

Поскольку в процессе эволюции зрительная
система человека адаптировалась к обработке ин-
формации фракталов среднего диапазона D, ко-
торые преобладают в природе (Taylor, 2011; 2021),
пространственная и временная структуры входя-
щей сенсорной информации могут быть ключе-
вым фактором, от которого зависит здоровье моз-
га (Zueva, 2015). Исследования показывают, что
для наблюдателя эстетическая привлекатель-
ность естественных и искусственных геометриче-
ских фракталов зависит от визуальной сложности
фракталов, и большинство наблюдателей предпо-
читают фрактальные изображения средней слож-
ности 1.3–1.4 (Ask, Sprott, 1996; Taylor et al., 2005;
Taylor, Sprott, 2008; Taylor et al., 2011; Пьянкова,
2016; 2019). Отмечено также, что наиболее прият-
ная для слуха музыка имеет фрактальное измере-
ние, близкое к 1.4 (Hazard et al., 1998–1999). По-
этому логично использовать фрактальные сигна-
лы для синхронизации ритмов физиологических
колебаний с экзогенными ритмами (естествен-
ными и искусственными) для сохранения, под-
держания и восстановления сложной динамики,
типичной для здорового организма. Предполага-
ется, что при фотостимуляции использование
оптических сигналов с фрактальной структурой
изменения интенсивности во времени будет
способствовать восстановлению зрительной си-
стемы и функции мозга посредством активации
нейропластичности (Zueva, 2013; 2015; Зуева и
др., 2018а,б). Динамические зрительные фракта-
лы, такие как реализующие фрактальное измене-
ние яркости во времени, могут использоваться в
методах диагностики и лечения заболеваний го-
ловного мозга, и сетчатки, и зрительной реабили-
тации (Zueva, 2013; 2015; 2018а,б; Cheng et al.,
2014). Учитывая данные литературы, сигналы со
средними значениями D (от 1.3 до 1.5) наиболее
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перспективны для фрактальной фототерапии
(Зуева и др., 2018б; 2019; Нероев и др., 2022в).

Несмотря на снижение потенциала нейропла-
стичности по сравнению с периодом детства, зре-
лый головной мозг обладает достаточно высокой
пластичностью, чтобы обеспечивать его адапта-
цию к изменяющимся условиям среды (Gilbert,
Li, 2012). Однако при старении происходит даль-
нейшее снижение адаптивной пластичности, за-
висимое от индивидуальных генетических и эпи-
генетических факторов (Gilbert, Li, 2012), которое
ограничивает у пожилых людей способность
адаптироваться к новым вызовам среды и восста-
навливать структуру нейрональных сетей и функ-
цию зрительной системы и всего мозга после повре-
ждений различной этиологии. Более того, потенци-
ал нейропластичности существенно снижается при
нейродегенеративных заболеваниях (Pascual-Le-
one et al., 2011), еще более сужая внутренне прису-
щие ЦНС возможности нейровосстановления.

Поэтому сложно ожидать высоких клиниче-
ских результатов для любых (медикаментозных и
нефармакологических) подходов к нейрореаби-
литации, которые адресуются к сниженной ней-
ропластичности. Кроме того, вызванное возраст-
ными заболеваниями упрощение пространствен-
ной и временной структуры воспринимаемых
сигналов окружающей среды (например, вслед-
ствие катаракты или снижения временной, или
пространственной контрастной чувствительно-
сти) может усугублять уже имеющиеся наруше-
ния структуры и активности головного мозга. Для
усиления положительного результата любых
стратегий восстановления структуры и функции
сетчатки необходимо сначала максимизировать
нейропластичность ЦНС. Мы полагаем, что ком-
бинированное применение методов, направлен-
ных на усиление пластичности, и традиционных
методов зрительной реабилитации должно суще-
ственно повысить ее результативность.

Особое внимание заслуживает факт парал-
лельности нарушений при нейродегенеративных
заболеваниях потенциала нейропластичности и
динамики флуктуаций физиологических ритмов.
Параллельность процессов сама по себе еще не
доказывает их причинно-следственную связь, но
она, несомненно, связывает эти процессы и поз-
воляет ожидать их возможного взаимного влия-
ния при стратегиях зрительной реабилитации и
нейрореабилитации, направленных на максими-
зацию нейропластичности.

ФРАКТАЛЬНАЯ ФОТОТЕРАПИЯ

В первом СД фрактальном фотостимуляторе,
воздействие которого на сетчатку изучалось в
экспериментальных исследованиях, программа
управляла флуктуациями интервалов между све-

товыми вспышками (Зуева и др., 2015). Излуча-
тель создавал самоподобный паттерн сигнала, в
котором прогрессивно сокращался временной
интервал между соседними импульсами, а каж-
дый световой стимул в свою очередь представлял
собой пачку импульсов с такой же схемой сокра-
щения межимпульсных интервалов (излучатель
реализовал четыре таких вложения) (рис. 1). Блок
вспышек обеспечивал усредненную яркость из-
лучения в ганцфельд сфере, равную 30 кд/м2 ±
± 10%.

После двухнедельного курса фотостимуляции
кроликов при помощи этого устройства (один се-
анс в день в течение 5 мин) электроретинографи-
ческое исследование показало возрастание ам-
плитуды b-волны скотопической ЭРГ, измерен-
ной от пика волны-а, и укорочение пиковой
латентности b-волны, что авторы связывают с
ускорением трансмиссии сигнала между нейро-
нами первого и второго порядка (Zueva et al.,
2017). В дальнейшем применяемая в аппаратуре
фрактальной фототерапии программа, обеспечи-
вающая изменение интенсивности излучения I(t)
гомогенного экрана стимулятора, была усовер-
шенствована – в настоящее время вместо после-
довательных включений засветки экрана интен-
сивность I(t) формируется в соответствии с фрак-
тальной функцией, как указано в работах (Зуева,
Каранкевич, 2018; Зуева и др., 2019; Нероев и др.,
2022а,б) (рис. 2).

Поскольку самоподобие и дробная (топологи-
ческая) размерность являются определяющими
свойствами фрактала, задать фрактальную струк-
туру означает задать закон изменения формы.
Многочисленная литература демонстрирует, что
при помощи самоподобия можно сконструиро-
вать фрактальный объект и процесс наиболее
простым образом (Смирнов, Спиридонов, 2013).
Функция Вейерштрасса является одним из при-
меров аналитического задания фрактала. По мере
изменения масштаба профиль фрактальной
функции повторяет сам себя (Смирнов, Спири-
донов, 2013). В идеализированной модели свой-
ство самоподобия сохраняется на всех масштабах.
Однако учитывая ограничения дискретной тех-
ники, в нашем устройстве сигнал, безусловно,
представляет собой лишь приближение к строго
определенному аналитическому фракталу. Из-
вестно, что и физиологические системы не явля-
ются инвариантными во всех масштабах, и име-
ются верхние и нижние границы флуктуаций па-
раметров биологических систем, в пределах
которых применимо масштабно-инвариантное
поведение (Goldberger, Ridney, West, 1990; Gold-
berger, 1996).

В нашем устройстве для фрактальной фото-
стимуляции паттерн сигнала на следующем уров-
не самоподобия повторяет паттерн на предыду-
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щем уровне самоподобия с более высокой часто-
той. Частота паттернов каждого следующего
уровня самоподобия увеличивалась в 2.5 раза. Из-
меренная фактическая максимальная освещен-
ность на уровне роговицы, на расстоянии 10–
15 см от излучателей, составляла 8–12 люкс (соб-
ственно величина освещенности варьировалась в
диапазоне от 0 до 8–12 люкс). В пилотном иссле-
довании (Zueva et al., 2018; Зуева и др., 2019) было
оценено влияние фрактальной фотостимуляции

на светочувствительность по изменениям пери-
метрических индексов MD (mean deviation) при
проведении коротковолновой автоматизирован-
ной периметрии у 147 человек с подозрением на
глаукому и различными стадиями первичной от-
крытоугольной глаукомы (ПОУГ). Курс фотости-
муляции состоял из десяти сеансов длительно-
стью 10 мин каждый. Контрольная группа полу-
чала терапию, включающую просмотр лечебного
видеоизображения, предназначенного для сня-

Рис. 1. Осциллограммы, демонстрирующие временную структуру паттерна, состоящего из световых стимулов с вло-
женными импульсами, сформированными в соответствии с правилами (Зуева и др., 2015; Zueva et al., 2017), внизу –
объяснение принципа изменения интервала между вспышками. В первом шаге имеется n вспышек, длительность
каждой вспышки есть Tf lash, интервал между вспышками последовательно сокращается по линейному закону
y = (a – i)*x до минимального значения tmin, где y – величина интервала между вспышками, a – количество вспышек
в первом шаге, i – номер интервала, х – минимальное значение интервала. Последующие шаги повторяют данную по-
следовательность в других масштабах времени, вместо каждой вспышки размещается последовательность предыду-
щего шага. Значение минимального интервала Tmin рассчитывалось исходя длительности вспышки Tf lash, отношения
m = Tf lash/Tmin, количества вкладок n и максимального времени Tmin + 2∆t. За максимальное время принято t = 1/25
с = 40 мс, где ν = 25 Гц – частота киносъемки. Этой частоты достаточно, чтобы создать эффект движения без заметных
глазу остановок.
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тия зрительного напряжения. Фрактальная фото-
стимуляция в отличие от плацебо-терапии оказа-
ла положительный эффект на периметрические
индексы MD у лиц с подозрением на ПОУГ и у
больных с ПОУГ начальной и продвинутых ста-
дий. Важно отметить, что метод фрактальной фо-
тотерапии глаукомы может быть использован не
только в качестве метода нейропротекции, но
также как средство профилактики в группе риска
или при подозрении на глаукому. В отличие от
медикаментозной терапии этот метод не имеет
этических ограничений к использованию у лиц с
неподтвержденным диагнозом глаукомы, по-
скольку не является медикаментозным методом
лечения и не способен принести вред зрительной
системе. Однако имеется возможность остано-
вить первичные события в развитии глаукомной
нейрооптикопатии на ее пластической стадии и
предотвратить потерю зрения.

ВОЗМОЖНЫЕ МЕХАНИЗМЫ ЭФФЕКТОВ 
РИТМИЧЕСКОЙ ФОТОТЕРАПИИ

За исключением механизмов ФБМ низкоин-
тенсивным красным и БИК светом, механизмы
воздействия прерывистой фототерапии гораздо
менее изучены. Однако к эффектам фотостиму-
ляции могут быть применимы некоторые из хоро-
шо описанных механизмов воздействия на ЦНС
не сенсорных ритмических стимулов, например,
при магнитостимуляции (МС) и стимуляции
электрическим током (электростимуляция – ЭС).

В экспериментальных и клинических исследо-
ваниях показано, что неинвазивная ЭС (в режи-
мах транскорнеальной, трансорбитальной и
транспальпебральной стимуляций) вызывает по-
вышенное производство нейротрофических фак-
торов, улучшение хориоретинального кровообра-
щения и ингибирование провоспалительных ци-
токинов (Sehic et al., 2016). Акцентируется важная

Рис. 2. Зависимость яркости сигнала от времени (вверху) и гистограмма яркости сигнала в условных единицах прибо-
ра (внизу) в устройстве для фрактальной фототерапии по методу (Зуева, Каранкевич, 2018).
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роль нейропластичности в механизмах транскор-
неальной ЭС, а также нейропротекторное, проти-
вовоспалительное и вазодилататорное действие
ЭС и другие механизмы (Yu et al., 2021).

Повторяющаяся трансорбитальная стимуля-
ция переменным током улучшает зрение у паци-
ентов с хроническими нарушениями зрения, а в
острых случаях, как показано у грызунов с моде-
лью повреждения зрительного нерва, ЭС повы-
шает выживаемость нейронов сетчатки (Henrich-
Noack et al., 2017). Считается, что трансорбиталь-
ная ЭС низкой интенсивности активирует жиз-
неспособные, но плохо функционирующие ган-
глиозные клетки сетчатки (ГКС), улучшая струк-
туру их связей и функциональную активность.
Положительный эффект, наблюдаемый для сет-
чатки, зрительного нерва и зрительных структур
мозга связывают с повышением синаптической
эффективности клеток, у которых снижена функ-
ция, и синхронизацией активности нейронных
ансамблей. При повторяющемся воздействии эн-
догенные осцилляции нейронных сетей посте-
пенно синхронизируются в поврежденных рети-
нофугальных путях экзогенным ритмом. Недав-
ний систематический обзор (Liu et al., 2021)
подтверждает положительное влияние ЭС на со-
хранность нейронов сетчатки и зрительных
функций при оптической нейропатии и массив-
ной дегенерации сетчатки, но отмечает невысо-
кий уровень доказательной базы и необходимость
более широких клинических исследований.

Неинвазивная ЭС активирует нейроны сетчат-
ки. Механизм активации нейронов определяется
потенциал-зависимыми ионными каналами.
Кратковременные электрические стимулы при-
водят к деполяризации мембраны нейронов, по-
вышая трансмембранный поток ионов за счет
увеличения вероятности открывания различных
типов потенциал-зависимых каналов. Показано,
что у спайковых нейронов происходит активация
потенциал-зависимых натриевых каналов, при-
водящая к генерации потенциала действия, а не-
спайковые амакриновые клетки проявляют боль-
шое разнообразие ответов на стимуляцию, обу-
словленную различными подтипами калиевых
каналов (Cameron et al., 2017).

В отличие от ЭС световые стимулы непосред-
ственно возбуждают нейроны сетчатки и зритель-
ной системы. Ритмическая стимуляция осу-
ществляется в форме импульсных воздействий
(коротких стимулов, повторяющихся через рав-
ные промежутки времени) или в форме непре-
рывных изменений параметров стимула, напри-
мер, при синусоидальном изменении его интен-
сивности. У методов сенсорной стимуляции и
транскраниальной МС и ЭС общим является то,
что они взаимодействуют с мозгом в масштабе
больших популяций нейронов и позволяют про-

водить неинвазивную стимуляцию человеческого
мозга на соответствующих конкретным задачам
частотах (Thut et al., 2011). Однако механизмы
ритмической стимуляции сенсорными стимула-
ми, включая фотостимуляцию, имеют механиз-
мы, не полностью идентичные ЭС.

К наиболее вероятным механизмам, опосреду-
ющим эффекты фототерапии, по нашему мне-
нию, следует отнести следующие взаимосвязан-
ные механизмы:

• влияние фотостимуляции на нейропластич-
ность сетчатки и мозга;

• восстановление нарушенной динамики ней-
рональной активности (спонтанной и вызван-
ной) через механизмы вовлечения мозговых
волн;

• воздействие на супрахиазматическое ядро и
эпифиз – структуры, участвующие в управлении
биологическими ритмами организма;

• воздействие на внутренний (темновой) шум
в сетчатке и статистические свойства спонтанной
активности в структурах головного мозга, важные
для настройки чувствительности и надлежащего
функционирования зрительной системы.

Синаптическая пластичность служит основ-
ным механизмом, посредством которого связан-
ная с опытом нейронная активность изменяет
функции мозга. Известно, что электрическая ак-
тивность мозга изменяется при действии слабых
световых мельканий в диапазоне от 1 до 20 Гц
(Bell et al., 1992). Низкоинтенсивная прерывистая
световая стимуляция возбуждает нейроны и ин-
дуцирует расширение диаметра сосудов сетчатки,
вызывая усиление ретинального кровотока (Polak
et al., 2002) и кровотока в диске зрительного нерва
(Riva et al., 2001). Мелькающий свет провоцирует
кратковременное возрастание клеточного мета-
болизма нейронов, увеличивающее их потреб-
ность в кровоснабжении, которое регулируется
глиальными клетками Мюллера (Reichenbach and
Bringmann, 2013). Известно, что изменение ак-
тивности ретинальных нейронов всегда ассоции-
руется с изменениями кровотока в сосудистой се-
ти сетчатки (Falsini et al., 2002; Riva et al., 2004;
Noonan et al., 2015). Можно предположить, что
этот механизм регуляции кровотока в сетчатке
больных ДР, ВМД и глаукомы будет также спо-
собствовать замедлению прогрессирования сосу-
дистых изменений и нейродегенеративного про-
цесса.

При всех возрастных заболеваниях сетчатки,
характеризующихся нейродегенеративными из-
менениями на уровне сетчатки (включая глауко-
му, ВМД и ДР), в развитых стадиях происходит
вовлечение всех структур зрительной системы
(Chan et al., 2021; Zhuang et al., 2021; Zafar et al.,
2019). Важно, что на каждой стадии заболевания
(даже в далекозашедших случаях) имеются ней-
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роны, находящиеся на пластической стадии дис-
функции, которая обратима (Porciatti, Ventura,
2012), и именно на нее направлены стратегии
нейропротекции и нейрореабилитации. Поэто-
му, если остановить первичные события в разви-
тии нейродегенеративных изменений на уровне
сетчатки (для отдельных популяций нейронов,
находящихся на стадии пластических измене-
ний), это остановит и нейродегенеративный
процесс в высших зрительных центрах, харак-
теризующий развитые стадии. Основной целью
сенсорной стимуляционной терапии является
повышение жизнеспособности ГКС для поддер-
жания их функции (Bergandi et al., 2021). Рост и
паттерн разветвления дендритов, определяющие
получаемые нейроном входы, чрезвычайно важ-
ны для обеспечения нормального функциониро-
вания ЦНС. Накоплены многочисленные свиде-
тельства того, что рост и ветвление дендритов
чрезвычайно чувствительны к сигналам окружа-
ющей среды, включая уровень возбуждения и
паттерны активности нейронов (цит. по Mcallis-
ter, 2020). Мы связываем восстановительные эф-
фекты фрактальной ритмической фотостимуля-
ции с ее способностью активировать пластич-
ность в сетчатке и зависящей от активности
синаптической и дендритной пластичности на
всех звеньях зрительного пути, включая высшие
отделы мозга, индуцировать усложнение ветвле-
ния дендритов и другие пластические события в
сетчатке. Изменение паттерна спонтанного воз-
буждения нейронов в сетчатке и структурах моз-
га, влияя на мембранный потенциал клеток, бу-
дет воздействовать также и на эндогенные ритмы
головного мозга. Известно, что долговременные
изменения уровня нейронной активности приво-
дят к изменениям активности возбуждающих и
тормозных синапсов – гомеостатической синап-
тической пластичности (Turrigiano, 2008; Бала-
шова и др., 2013). Пластические изменения воз-
никают в результате изменения количества ре-
цепторов нейротрансмиттеров, расположенных в
синапсе, изменения реакции клеток на эти ней-
ротрансмиттеры, постсинаптического высвобож-
дения кальция (Gaiarsa et al., 2002; Gerrow, Triller,
2010). Повторяющаяся активация нейронной
пластичности модулирует множество сигнальных
путей. Основными регуляторами процессов ней-
ропротекции и нейропластичности являются
нейротрофические факторы. Фрактальная фото-
стимуляция может воздействовать на нейротро-
фические факторы и усиливать экспрессию ге-
нов, контролирующих синтез белка и нейронную
сигнализацию, так, например, как это было пока-
зано ранее для электростимуляции (Sehic et al.,
2016).

Световая терапия сегодня может рассматри-
ваться как эффективный инструмент для коррек-
ции поведения и облегчения симптомов различ-

ных заболеваний головного мозга, включая де-
прессию (Kim et al., 2016). Документировано, что
прерывистая фотостимуляция на альфа-частотах
от 9 до 11 Гц может способствовать улучшению
качества жизни пациентов с депрессией (Kim et al.,
2016), облегчать нарушения сна, когнитивных
функций и другие клинические симптомы при
нейродегенеративных заболеваниях, однако, по-
ложительные результаты наблюдаются не у всех
пациентов (Liu et al., 2021). Исследователи отме-
чают необходимость проведения масштабных
клинических исследований для изучения истин-
ной эффективности фототерапии и поиска но-
вых, более эффективных подходов к нейрореаби-
литации.

По нашему мнению, различие в эффектах фо-
тостимуляции с периодическим (детерминиро-
ванным) и фрактальным (детерминированно-ха-
отическим) ритмами будет определяться именно
различием в статистических свойствах световых
стимулов. Говоря о механизме эффектов фото-
стимуляции, связанном с увлечением волн ней-
рональной активности головного мозга, важно
отметить, что использование детерминирован-
ных колебаний световых сигналов, предъявляе-
мых с постоянной частотой, хотя и может локаль-
но улучшить электрическую активность в выбран-
ном диапазоне ЭЭГ, но не способно восстановить
сложную фрактальную динамику активности
мозга, свойственную здоровому человеку.

Поскольку низкоинтенсивные ритмичные
сенсорные стимулы вызывают резонансную ак-
тивацию доминирующих в состоянии покоя
спектральных компонентов ЭЭГ, предполагает-
ся, что для лучшего терапевтического эффекта
следует использовать частоты стимуляции, сов-
падающие с собственными ритмами организма,
согласовывать параметры стимуляции и индиви-
дуальные характеристики центральных регуля-
торных систем организма (Федотчев, Бондарь,
1993; Федотчев, 2001; Федотчев и др., 2001). Ожи-
дается, что такая обратная связь обеспечит пря-
мое стимулирование функциональных систем ор-
ганизма за счет автоматического согласования
параметров стимуляции с резонансными свой-
ствами ЦНС пациента. В других исследованиях в
фотостимуляции (и ЭС) с биологической обрат-
ной связью (хронофизиотерапии) предлагается
согласовывать ритмы стимуляции с ритмами ды-
хания и сердцебиения пациента (Загускин, 2010;
2018).

Действительно, согласование ритмов внешне-
го ритмического сенсорного воздействия с внут-
ренними частотами ЭЭГ и других биоритмов, ав-
томатическая модуляция параметров стимуляции
по эндогенным ритмам может быть эффективной
стратегией при расстройствах, сопровождающих-
ся рассогласованием биологических ритмов орга-
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низма, нарушением синхронизации нейронной
активности. Однако кроме нарушения циркад-
ной регуляции биоритмов и синхронизации ак-
тивности нейронных ансамблей нейродегенера-
тивные заболевания сетчатки и ЦНС могут со-
провождаться изменением временной структуры
биологических ритмов, т.е. динамики колебаний
физиологических параметров. Это относится и к
ритмам ЭЭГ, которые в норме, как указано выше,
носят фрактальный характер, но теряют детерми-
нированно-хаотическую динамику при патоло-
гии. Следует принимать во внимание тот факт,
что биологическая обратная связь в случаях нали-
чия патологии будет неизбежно замыкаться на
патологические, а не на здоровые ритмы в плане
их статистических свойств. Необходимы тща-
тельные исследования безопасности и действи-
тельной эффективности автоматической модуля-
ции параметров стимуляции по собственным эн-
догенным ритмам пациента.

Мы полагаем, что синхронизация волн мозго-
вой активности внешним ритмом светового воз-
действия будет более эффективной, если приме-
нять сенсорные стимулы, адекватно раздражаю-
щие зрительную систему. Примечательно, что в
исследованиях воздействия ритмической фото-
стимуляции на мозг замечено, что на всех уров-
нях зрительной системы имеется нелинейный ха-
рактер ответных реакций (Bondar, Shubina, 2018).

Здесь также необходимо отметить интересный
факт, установленный в исследовании (Notbohm,
Herrmann, 2016): альфа-колебания (8–13 Гц)
увлекаются серией световых вспышек, только ес-
ли они предъявляются с четкой временной регу-
лярностью, т.е. с постоянным периодом. При
этом ритмическая и аритмическая зрительные
стимуляции оказывают принципиально разные
эффекты. Только периодический ритм, но не
аритмическая стимуляция, взаимодействовали с
продолжающимися альфа-колебаниями посред-
ством увлечения (Notbohm, Herrmann, 2016).
Важно отметить, что в данной работе, говоря об
аритмических стимулах, авторы имели в виду
применявшийся в их исследовании так называе-
мый “дрожащий стимул”, который скорее соот-
ветствует стохастическим мельканиям (“белому
шуму”), но не фрактальным, детерминированно-
хаотическим колебаниям (“розовому шуму”). Та-
ким образом, влияние фрактальной фотостиму-
ляции на увлечение колебаний мозга и синхрони-
зацию нейрональной активности еще подлежит
изучению в будущих исследованиях.

Следует учитывать возможное влияние фрак-
тальной фотостимуляции на статистические
свойства шума в системе – спонтанную актив-
ность в сетчатке и головном мозге. Известно, что
спонтанные флуктуации электрических сигналов
в фоторецепторах ограничивают зрительную чув-

ствительность (Rieke, Baylor, 2000). Внутренний
шум сетчатки по-разному влияет на контрастную
чувствительность при различных уровнях ярко-
сти (Silvestre et al., 2018) и участвует в регуляции
чувствительности зрительной системы, обеспе-
чивающей ее правильное функционирование
(Passaglia, Troy, 2004). Важно, что изменение ста-
тистических свойств шума характеризует патоло-
гические состояния. При массивной дегенерации
фоторецепторов в спонтанной активности ГКС и
локальном потенциале поля вместо фрактальной
динамики, характеризующей темновой шум здо-
ровой сетчатки, появляется аберрантный перио-
дический низкочастотный ритм (с частотой 5–
15 Гц у разных животных), затрудняющий обра-
ботку зрительной информации (Menzler et al.,
2014; Ivanova et al., 2016; Zeck, 2016).

Учитывая это, можно ожидать, что воздей-
ствие внешним ритмом фрактальной динамики
будет способствовать восстановлению стати-
стических свойств и спонтанной активности
здоровой сетчатки и всей зрительной системы,
и динамики вызванных ответов на свет, повы-
шая эффективность стратегий зрительной реаби-
литации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В многочисленных исследованиях показан
клинический потенциал разнообразных техноло-
гий светостимуляции в лечении различных пато-
логий сетчатки. Особое внимание направлено на
определение оптимальных параметров ритмиче-
ской фотостимуляции и на разработку терапевти-
ческих стратегий, способных максимизировать
потенциал пластичности зрительной системы,
ослабленный при нейродегенеративных состоя-
ниях. Для улучшения зрения пациентов, слабови-
дящих вследствие возрастных дегенеративных за-
болеваний сетчатки, физиологически обоснова-
ны методы стимуляционной терапии, влияющие
на адаптивную пластичность зрительной систе-
мы, среди которых – фототерапия с использова-
нием световых стимулов фрактальной динамики.
Результаты первых экспериментальных и клини-
ческих исследований показывают безопасность и
высокий потенциал применения фрактальной
фототерапии в зрительной реабилитации.

Предполагается, что нейропротекторный эф-
фект фрактальной стимуляционной терапии
определяет активация синаптической и дендрит-
ной пластичности, связанная с изменением про-
дукции нейротрофических факторов, модифици-
рующих сложность дендритного ветвления и воз-
будимость нейронов.
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Problems and prospects of new methods of light stimulation in visual rehabilitation
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Neurodegenerative retinal diseases such as age-related macular degeneration, glaucoma, and diabetic reti-
nopathy remain the leading causes of low vision and blindness worldwide. Visual rehabilitation of patients
who are visually impaired due to neurodegenerative diseases of the retina requires solving problems associated
with a violation of the structure of neural networks and a deficiency of visual functions provided by these net-
works. Despite certain successes in the application of innovative methods of therapy, it is important to devel-
op new approaches to visual rehabilitation to improve the quality of life of visually impaired patients. In visual
rehabilitation, not only medical, but also various non-pharmacological therapy strategies are widely used to
protect and restore the structure of the retina and its function. Among them, a separate niche is occupied by
the technologies of vision stimulation therapy (phototherapy), the analysis of the main aspects of which is the
task of this review. The vector of new research in the field of phototherapy is aimed at developing methods
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that can maximize the plasticity of the visual system to increase the effectiveness of its protection and recovery
in neurodegenerative pathology. In this regard, new technologies of fractal phototherapy have great potential
in visual rehabilitation.

Keywords: neurodegenerative diseases, age-related retina diseases, low vision, visual rehabilitation, neuro-
plasticity, phototherapy, photobiomodulation, biorhythms, fractal dynamics
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ПЕРВЫЕ ШАГИ
Слуховая система млекопитающих способна

анализировать звуковые сигналы в широком диа-
пазоне частот и интенсивностей. Например, у че-
ловека динамический диапазон слуховой систе-
мы (диапазон уровней звукового давления (УЗД)
от порога слышимости до болевых ощущений)
достигает 120 дБ (от 0.00002 до 20 Па), что соот-
ветствует диапазону интенсивностей в 1012. Во
всем этом диапазоне интенсивностей слуховая
система способна различать изменения уровня
звука порядка 1 дБ.

Такие свойства в значительной степени опре-
деляются механикой и биофизикой слуховой
улитки. Комбинация большой чувствительности
с большим динамическим диапазоном достигает-
ся за счет сочетания механизмов усиления и ком-
прессии.

Первые измерения колебаний базилярной
мембраны в ответ на звуковой сигнал были сдела-
ны фон Бекеши (Bekesy, 1960), за что в 1961 г. он
был удостоен Нобелевской премии. Бекеши по-
казал, что улитка выполняет своего рода про-
странственный спектральный анализ звукового
сигнала: частоты, составляющие звук, распреде-
ляются вдоль базилярной мембраны (БМ). Со-
гласно Бекеши, при воздействии звука в улитке
возникает бегущая волна, которая движется вдоль
БМ от основания к вершине улитки (Bekesy, 1960).
По мере продвижения вдоль БМ амплитуда бегу-
щей волны постепенно нарастает, а после дости-

жения максимума резко падает. Положение мак-
симума бегущей волны на БМ зависит от частоты
звука: при высоких частотах звука пик бегущей
волны возникает ближе к основанию улитки, в то
время как при низких частотах бегущая волна
проходит весь путь вдоль БМ и достигает макси-
мума в районе вершины улитки. Работы Бекеши
были сделаны на посмертных препаратах с ис-
пользованием светового микроскопа и стробо-
скопа. Такая система регистрации имела разре-
шение только до 1 мкм, из-за этого Бекеши при-
ходилось использовать большие уровни звука.
При УЗД 100 дБ получалось смещение БМ на пре-
деле разрешения системы регистрации. Это при-
вело к возникновению одной из загадок: если
экстраполировать результаты измерений Бекеши
до уровня звука на пороге слышимости, получа-
ем, что смещение составит 10–11 м, т.е. 0.1 анг-
стрем, что меньше диаметра атома водорода. Ре-
шение этой загадки пришло лишь спустя 20 лет,
когда была открыта компрессия в улитке. Хотя
стоит отметить, что Голд (Gold, 1948) выдвигал
предположение, что в слуховой системе должен
работать некий активный механизм усиления; но
эти идеи на тот момент не были признаны.

Следующим шагом в прямом измерении коле-
баний БМ можно считать применение метода, ос-
нованного на эффекте Мессбауэра. Для этого ис-
пользовали радиоактивный источник, который
располагался на БМ, и детектор гамма излучения.
Вызванные колебания БМ приводили к колеба-
ниям радиоактивного источника и возникнове-
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нию частотной модуляции гамма излучения, что
регистрировалось детектором. В 1971 г. Род
(Rhode, 1971), работая уже на живом объекте,
продемонстрировал, что величина смещения БМ
связана с интенсивностью звукового стимула не-
линейно с коэффициентом меньше 1 дБ/дБ. Если
бы зависимость была линейной, кривые для раз-
ных УЗД совпали бы, но в реальности на характе-
ристической частоте (ХЧ) (точка максимальной
амплитуды ответа БМ на данную частоту) сигнал
с меньшим УЗД вызывает относительно большее
смещение (рис. 1).

Почти одновременно была зарегистрирована
отоакустическая эмиссия (Kemp, 1978) – слабый
звук, регистрируемый в слуховом проходе в от-
сутствие или при звуковой стимуляции (соответ-
ственно, спонтанная или вызванная отоакустиче-
ская эмиссия). Это явление стало дополнитель-
ным подтверждением существования некоторых
активных процессов в улитке. Источник, вызыва-
ющий отоакустическую эмиссию и участвующий
в электромеханической обратной связи, был об-
наружен только несколько лет спустя – это на-
ружные волосковые клетки (Brownell et al., 1985;
Zenner et al., 1985).

Поскольку методика с использованием эф-
фекта Мессбауэра имела ряд недостатков, на ее
место пришли различные оптические методы, ос-
нованные на лазерной интерферометрии. Суть
подхода состоит в том, что лазерный луч разделя-

ется на два луча. Один из них отражается от виб-
рирующей цели (микроскопическое плоское зер-
кало, стекло или полистирол, покрытый золотым
налетом), расположенной на БМ. После отраже-
ния лучи сводятся на детекторе, где образуется
интерференционный узор. Вибрация цели изме-
няет длину пути отраженного луча и, следова-
тельно, происходит изменение узора биения.

Другой более современный метод – измерение
колебания БМ с использованием оптоволокна.
Одно волокно посылает свет на участок БМ, а
другое принимает отражение. Количество света,
получаемое волокном, будет пропорционально
смещению цели. В качестве цели, как и в лазер-
ной интерферометрии, используется или микро-
скопическое плоское зеркало – стекло, или поли-
стирол, покрытый золотым налетом. Цель может
располагаться либо на БМ, либо на покровной
мембране (ПМ).

Большая часть прямых измерений колебаний
БМ была проведена на ограниченном наборе ви-
дов: морская свинка, шиншилла, обезьяна сай-
мири, песчанка и кошка. Данные методы требуют
свободного доступа к месту измерения колеба-
ний, при этом объект должен оставаться живым,
поэтому доступ к БМ или ПМ осуществляется че-
рез разные отделы улитки, в зависимости от инте-
ресующей частотной области. Например, доступ
к БМ у основания улитки возможен через бара-
банную лестницу, но доступ к ПМ невозможен;
доступ к области 2 мм от стремечка (“hook”) осу-
ществляется через круглое окно. Более апикаль-
ные области (3–5 мм от стремечка) БМ доступны
после перфорации otic capsule. Доступ к еще более
апикальным областям сложнее и требует удале-
ния части тканей мозга и перфорации височной
кости (temporal bone) вблизи наружного слухово-
го прохода. Доступ к БМ у вершины улитки тре-
бует перфорации Рейсснеровой мембраны, что
изменяет состав эндолимфы и, возможно, нару-
шает гидромеханику улитки.

ПРЯМОЕ ИЗМЕРЕНИЕ КОЛЕБАНИЙ 
БАЗИЛЯРНОЙ МЕМБРАНЫ

Итак, самый простой способ проиллюстриро-
вать компрессию – это измерить скорость смеще-
ния (рис. 2) или амплитуду колебаний (рис. 3) БМ
в зависимости от интенсивности звукового сиг-
нала.

Степень компрессии завит как от частоты, так
и от УЗД тона. При стимуляции тоном с частотой,
соответствующей ХЧ данной области, наблюда-
ется наибольшая компрессия. При частоте звука
ниже или выше ХЧ зависимость смещения БМ от
интенсивности звука приобретает линейный вид.
Наиболее сильная компрессия наблюдается при
средних значениях УЗД сигнала (между 40 и 90 дБ),

Рис. 1. Нормализованное относительно смещения
молоточка смещение БМ в зависимости от частоты
стимула у саймири для разных УЗД звукового сигна-
ла. Регистрация ответа БМ в области 2 мм от основа-
ния улитки, что соответствует ХЧ между 6.5 и 7.5 кГц
(по Rhode, 1971).
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тогда как при очень низких и очень высоких УЗД
кривая имеет линейный вид (рис. 2). Коэффици-
ент компрессии составляет в среднем 0.2 дБ/дБ.

На рис. 3 каждая панель соответствует опреде-
ленному участку базилярной мембраны у опреде-
ленного вида животного. На панелях а, б, в, г, как
и на рис. 2, видно, что при повышении УЗД тона
наклон кривой, соответствующей ХЧ, сначала
линеен, далее после некоторого момента наклон
уменьшается (наблюдается компрессия). При
очень больших УЗД зависимость снова становит-
ся линейной. В большинстве исследований точка
перехода к компрессии наблюдается при интен-
сивности тона 20–25 дБ над порогом слышимо-
сти, а переход обратно к линейной зависимости
соответствует УЗД в 100 дБ.

Таким образом, при повышении УЗД входного
сигнала ответ на него будет расти медленнее, и
больший диапазон интенсивностей входного сиг-
нала будет укладываться в меньший диапазон ам-
плитуд ответа. Например, на панели в на рис. 3
при 30 дБ УЗД входного сигнала смещение со-
ставляет 3 нм, а при УЗД 90 дБ меньше 30 нм, т.е.
увеличение уровня входного сигнала на 60 дБ
приводит к увеличению выходного сигнала всего
на 20 дБ. Однако это действительно только для
тона с частотой, соответствующей ХЧ данной об-
ласти. Тон с частотой ниже и выше ХЧ в области
ХЧ будут давать ответ с намного меньшей степе-
нью компрессии.

Все сказанное применимо к областям, соот-
ветствующим основанию улитки. Что происходит
в вершине улитки, т.е. области представительства
низких частот, остается под вопросом. Напри-
мер, данные на панели д, е на рис. 3 относятся к
области вершины улитки, по этим данным ком-
прессия если и есть, то она минимальна (Cooper,
Rhode, 1997; Cooper, Dong, 2001).

Другой способ представления эффекта ком-
прессии – кривые равной интенсивности (iso-
intensity functions) (рис. 4).

При невысоких УЗД тона кривые имеют
острую частотную настройку (ответ максимален
на частоте 10 кГц), а при понижении или повы-
шении частоты и при том же УЗД ответ резко па-
дает. При повышении УЗД кривые становятся
шире, увеличивается асимметрия и пик сдвигает-
ся с ХЧ в сторону низких частот.

Из кривых равной интенсивности путем диф-
ференцирования можно получить функцию сте-
пени роста (rate of grow function), это позволяет
оценить степень компрессии количественно.
Компрессия начинает проявляться приблизи-
тельно на частотах на пол октавы ниже ХЧ. Коэф-
фициент компрессии растет при приближении к
ХЧ, выше ХЧ коэффициент компрессии стреми-
тельно возвращается к 1 дБ/дБ (Ruggero et al.,
1997), но есть предположения, что зависимость

может и превышать 1 дБ/дБ (Cooper, Rhode, 1992;
Rhode, Recio, 2000).

Еще один наглядный способ демонстрации
компрессии – представление отношения чув-
ствительности БМ (отношение смещения БМ к
звуковому давлению тона) к частоте тона (рис. 5).

Если бы ответ БМ изменялся линейно с изме-
нением УЗД тона, кривые бы совпадали, но, на
самом деле, в области ХЧ, чувствительность рас-
тет с уменьшением УЗД тона. При больших зна-
чениях УЗД тона (90–100 дБ) максимальный от-
вет достигается при частоте приблизительно на
пол октавы ниже, чем при стимуляции тоном с
меньшим УЗД. По данным кривым можно оце-
нить изменение остроты частотной настройки.
Острота настройки возрастает при средних значе-
ниях УЗД, это удобно выразить в значениях доб-
ротности Q10 (отношение значения частоты, на
которой находится пик, к ширине кривой на 10 дБ
ниже пика): при УЗД тона 10 дБ Q10 составляет 5,
при УЗД тона 90 дБ Q10 составляет 1.4.

ОЦЕНКА КОМПРЕССИИ В УЛИТКЕ 
ПРИ РЕГИСТРАЦИИ ОТВЕТОВ 

СЛУХОВОГО НЕРВА

Каждая внутренняя волосковая клетка (ВВК)
имеет синапсы с несколькими волокнами слухо-

Рис. 2. Зависимость скорости колебания БМ от УЗД
тонального звукового сигнала. Данные получены на
базилярной мембране слуховой улитки шиншиллы в
области 3.5 мм от овального окна, что соответствует
ХЧ 10 кГц. Сплошные линии ответы на частоты ниже
ХЧ, штриховые линии ответы на частоты выше ХЧ.
Пунктир соответствует линейной зависимости (по
Ruggero et al., 1997).
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вого нерва, но каждое волокно иннервирует толь-
ко одну ВВК (Spoendlin, 1967; Liberman, 1982).
При изменении интенсивности звукового сигна-
ла волокна слухового нерва отвечают изменением
частоты спайков. Исходя из этого было выделено
три типа волокон (рис. 6).

Первый тип волокон имеет низкие пороги (от-
вет возникает при небольших уровнях звука) и
высокую спонтанную активность (спайки могут
возникать без стимуляции). Такие волокна имеют
крутую динамическую характеристику и быстрое
насыщение (частота спайков перестает изменять-
ся). Частота спайков изменяется приблизительно
в диапазоне уровней от 20 до 30 дБ над порогом.
Вторая популяция волокон имеет более высокие
пороги и меньшую спонтанную активность. Их
динамическая характеристика состоит из крутой
части, которая занимает диапазон в 10–15 дБ, и
пологой части. Третья популяция имеет низкую

спонтанную активность, почти линейную дина-
мическую характеристику и еще более высокие
пороги.

Было сделано предположение (Yates, 1990), что
каждый из типов волокон связан с определенной
частью входной-выходной функции. Наиболее
чувствительные волокна с высокой спонтанной
активностью связаны с началом функции, где
еще отсутствует компрессия. Вторая группа воло-
кон связана с частью функции, которая подвер-
жена компрессии, а точка перегиба в динамиче-
ской характеристике этой группы соответствует
точке перегиба на входной-выходной функции.
Линейная динамическая характеристика третьей
группы волокон как раз соответствует большей
части диапазона, подверженного компрессии
(рис. 7).

Рис. 3. График зависимости смещения БМ от УЗД тонального сигнала. Разные панели соответствуют регистрации из
разных областей улитки разных видов. Жирная линия соответствует ответу на тон частотой, соответствующей ХЧ
(по Cooper, 2004).
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Для того чтобы количественно оценить ком-
прессию, было предложено сравнить зависи-
мость частоты спайков трех типов волокон слухо-
вого нерва от УЗД звукового сигнала с ХЧ и с ча-
стотой ниже ХЧ (рис. 8).

Для первого типа волокон кривые будут сход-
ными а. Для второго типа волокон начальный ход

кривых будет сходным в первой части, но далее
кривая для стимула с ХЧ становится более поло-
гой б, в. Для третьего типа волокон соответствия в
ходе кривых почти нет (г) (Yates et al., 1990).

Данный подход требует предположения, что
ответы волокон слухового нерва зависят только
от пассивного процесса стимуляции волосковых

Рис. 4. Кривые зависимости скорости смещения БМ
от частоты тона для разных УЗД тона. Данные полу-
чены из области 3.5 мм от овального окна, что соот-
ветствует ХЧ в 10 кГц (по Ruggero et al., 1997).
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Рис. 5. Отношение чувствительности БМ (величина
смещения/звуковое давление) от частоты тона для
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ния улитки шиншиллы (ХЧ 10 кГц) (по Ruggero et al.,
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Рис. 6. Зависимость частоты спайков от уровня звуко-
вого сигнала для трех типов волокон (по Cooper,
2004).
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Рис. 8. Зависимость частоты спайков (ордината) от УЗД звукового сигнала (абсцисс). Кривая из темных точек соот-
ветствует сигналу с ХЧ, кривая из светлых точек соответствует сигналу с частотой ниже ХЧ (по Yates et al., 1990).
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клеток, а сами кривые характеризуют диапазон,
при котором генерируются спайки, когда БМ
смещается с различной амплитудой. Соответ-
ственно, можно выбрать некоторую частоту спай-
ков и вычислить УЗД, необходимое для смеще-
ния БМ. Для того чтобы получить входную-вы-
ходную функцию, необходимо сопоставить УЗД,
при которых звуковой сигнал с ХЧ и частотой ни-
же ХЧ вызывают одинаковую частоту спайков
(рис. 9).

Полученные таким методом входные-выход-
ные функции хорошо согласуются с результатами
прямых измерений колебаний базилярной мем-
браны. Коэффициент наклона компрессионной
части составил 0.2–0.25 дБ/дБ (Yates et al., 1990).
С использованием такого подхода были проведе-
ны оценки изменения наклона входной-выход-
ной функции от ХЧ волокна слухового нерва. Для
волокон с ХЧ от 1.5 до 3.6 кГц наклон составлял
0.5 дБ/дБ. Для волокон с ХЧ выше 4 кГц коэффи-
циент наклона уменьшался до 0.13 дБ/дБ. Для во-
локон с ХЧ ниже 1 кГц нелинейность входной-
выходной функции была минимальна (Cooper,
Yates, 1994).

ОЦЕНКА ОТВЕТА БМ 
В ПСИХОАКУСТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ

Прямые исследования механики БМ и реги-
страция ответов слухового нерва возможны толь-

ко на ограниченном наборе видов и, безусловно,
невозможны на человеке.

Один из способов получить информацию об
анализе звукового сигнала на периферии слухо-
вой системы – это использовать звуковую маски-
ровку. Самый первый психоакустический подход
для оценки степени компрессии – построение
кривой роста одновременной маскировки (growth
of simultaneous masking). Одновременная маски-
ровка подразумевает, что маскирующий (маскер)
и тестовый звук (тот, который необходимо обна-
ружить) подаются одновременно.

Когда маскер и тест-сигнал имеют одинако-
вую частоту, интенсивность тестового сигнала на
пороге маскировки приблизительно пропорцио-
нальна интенсивности маскера, т.е. уровень сиг-
нала на пороге маскировки растет линейно с
уровнем маскера. Если же частота тестового сиг-
нала будет выше частоты маскера, то зависимость
оказывается нелинейной. На рис. 10 представле-
ны кривые одновременной маскировки для раз-
ных уровней маскера.

Частотная полоса маскера остается постоян-
ной, а изменяется частота тестового сигнала и
подбирается его уровень.

Полученные кривые маскировки имеют раз-
ную форму в зависимости от УЗД маскера. С уве-
личением УЗД маскера увеличивается асиммет-
рия кривой, возникает эффект распространения
маскировки на высокие частоты (upward spread of
masking).
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Благодаря физиологическим данным появи-
лось объяснение эффекта распространения мас-
кировки на высокие частоты. Это явление прежде
всего связано с частотной избирательностью и
компрессивными свойствами БМ. Предполагает-
ся, что порог маскировки соответствует фиксиро-
ванному соотношению уровней ответа БМ для
сигнала и маскера, т.е. порог достигается тогда,
когда маскер и тест-сигнал вызывают одинако-
вый ответ в месте ХЧ тест-сигнала.

Ответ как на тестовый сигнал, так и на маскер,
когда их частоты совпадают (on-частотная маски-
ровка), нелинеен и подвержен компрессии
(сплошная линия). Тогда, согласно принятому
предположению о том, что соотношение уровней
маскера и сигнала на пороге одинаково, кривая
роста маскировки для on-частотного маскера бу-
дет линейной, несмотря на нелинейную вход-
ную-выходную функцию для маскера и тест-сиг-
нала (рис. 11).

В случае если частоты тест-сигнала и маскера
не совпадают (off-частотная маскировка), ответ
на маскер в области БМ для тест-сигнала будет
линеен (соответствует пунктирной линии), а от-
вет на тест-сигнал подвержен компрессии
(сплошная линия). Таким образом, если УЗД
тест-сигнала 50 дБ, ответ БМ будет порядка 90 дБ.
Для того чтобы ответ на низкочастотный маскер
был такой же величины, его уровень должен быть
90 дБ УЗД. Если уровень сигнала увеличить на
20 дБ (до 70 дБ), то ответ БМ увеличится на 4 дБ.
Тогда, чтобы снова замаскировать тест-сигнал,

надо уровень маскера также увеличить на 4 дБ
(УЗД маскера 94 дБ). Получаем, что каждый дБ
off-маскера увеличивает маскированный порог

Рис. 9. Сопоставление зависимости частоты спайков от УЗД сигнала с ХЧ (внизу) и с частотой ниже ХЧ (справа). Свер-
ху получаемая входная-выходная функция (по Cooper, 2004).
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Рис. 10. Пример кривых маскировки. Зависимость
уровня тест-сигнала на пороге маскировки от часто-
ты тест-сигнала для трех уровней маскера. Ширина
частотной полосы маскера составляет 500 Гц с цен-
тром в 2400 Гц, а тест-сигнал – синусоидальный тон,
длительностью 10 мс (по Oxenham, Bacon, 2004).
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на 5 дБ, т.е. коэффициент роста маскировки 1/5 =
= 0.2.

Нелинейные свойства БМ качественно объяс-
няют эффект распространения маскировки на
высокие частоты. При одновременной маскиров-
ке рост составляет приблизительно 1:2 (Bacon et
al., 1999). Это не соответствует данным прямой
регистрации механических колебаний БМ, где
компрессия составляет приблизительно 0.2. Та-
кое расхождение объясняется дополнительными
эффектами, возникающими при использовании
одновременной маскировки.

Одно из важных отличий между физиологиче-
ским и поведенческим исследованием заключа-
ется в том, какие звуковые стимулы используются
в одном и в другом случаях. При прямом исследо-
вании механических колебаний БМ регистриру-
ется ответ на один звуковой сигнал, и по этим от-
ветам выстраивается входная-выходная функция.
В поведенческих исследованиях используется не
менее двух сигналов (маскер и тест-сигнал). До-
полнительные взаимодействия между этими сиг-
налами будут влиять на результат. Первый из из-
вестных феноменов – двухтоновое подавление
(two-tone suppression): когда ответ системы на
один звуковой сигнал может быть уменьшен до-
полнительным звуковым сигналом. Впервые дан-
ный эффект был описан при регистрации ответов
слухового нерва (Sachs, Kiang, 1968). Было пока-
зано, что дополнительный тон-супрессор не
только уменьшает ответ на основной тон, но и де-
лает входную-выходную функцию более линей-

ной (Ruggero et al., 1992). Это первая причина, по
которой входная-выходная функция из кривой
роста одновременной маскировки более линейна.

Вторая причина – феномен, известный как
прослушивание на боковых частотах (off-frequen-
cy listening). При прямых измерениях механиче-
ских колебаний регистрируется ответ в конкрет-
ной области БМ, а при психоакустических изме-
рениях экспериментатор такой возможности не
имеет. Области наилучшего ответа на тест-сигнал
и на тест-сигнал плюс маскер могут не совпадать.
Кроме того, при повышении интенсивности мо-
жет происходить смещение пика бегущей волны.

Влияние этих дополнительных эффектов воз-
можно исключить. Один из способов состоит в
том, чтобы разнести во времени маскер и тест-
сигнал: тест-сигнал подается через короткое вре-
мя после окончания маскера (последовательная
маскировка). Таким образом, можно исключить
эффект двухтонового подавления. Чтобы исклю-
чить эффект прослушивания на боковых часто-
тах, можно добавить дополнительный маскирую-
щий шум. То и другое было применено в психо-
акустических экспериментах на человеке для
оценки нелинейности ответа БМ (Oxenham, Plack,
1997). Был измерен уровень маскера в последова-
тельной маскировке (маскер 6 кГц при on-частот-
ной маскировке и 3 кГц при off-частотной маски-
ровке), необходимый для того, чтобы замаскиро-
вать короткий тест-сигнал с частотой 6 кГц (рис. 12).

В данной серии зависимой переменной был
уровень маскера. Из кривых видно, что рост для

Рис. 11. Модель ответа БМ на тон при on- и off-ча-
стотной маскировке. По оси абсцисс УЗД сигнала, по
оси ординат ответ в дБ в области БМ, соответствую-
щей частоте тест-сигнала (по Oxenham, Bacon, 2004).
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Рис. 12. Зависимость уровня маскера, необходимого
для маскировки тест-сигнала с частотой 6 кГц, от
уровня тест-сигнала (по Oxenham, Plack, 1997).
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on-маскировки линейный, как и предсказыва-
лось. Маскер и тест-сигнал попадают в одну об-
ласть на БМ, одинаково подвергаются компрес-
сии, и на выходе получается линейная функция.
Результат off-частотной маскировки отличается
кардинально. Уровень маскера на пороге медлен-
но растет с ростом уровня сигнала. Согласно ги-
потезам, описанным ранее, наклон кривой off-
частотной маскировки соответствует наклону
входной-выходной функции для БМ. Для уровня
входного сигнала между 50 и 80 дБ УЗД наклон
кривой составляет 0.16. Такой результат согласу-
ется с результатами экспериментов с прямой
регистрацией колебаний на БМ. На высоких и
низких уровнях рост кривой становится более ли-
нейным.

Однако есть некоторое несоответствие пред-
ставленных психоакустических и физиологиче-
ских данных. Несоответствие возникает при вы-
соких уровнях сигнала, когда рост возвращается к
линейному. При повышении уровня сигнала пик
бегущей волны на базилярной мембране сдвига-
ется в сторону основания улитки, т.е. максималь-
ный ответ происходит в области, соответствую-
щей более высокой характеристической частоте,
из-за чего ответ становится линейным. Это и на-
блюдается в психоакустическом эксперименте:
ответ на тест-сигнал определяется исходя из мак-
симального ответа уже не на своей характеристи-
ческой частоте. В физиологическом эксперимен-
те область регистрации все время постоянная, в
этой области компрессия сохраняется.

Несколько другой экспериментальный подход
для оценки нелинейности был предложен в рабо-
те (Nelson et al., 2001), в которой использован те-
стовый сигнал с частотой 1 кГц и с очень низким
уровнем (10 дБ над порогом слышимости). Низ-
кий уровень сигнала – способ исключить эффект
прослушивания на боковых частотах. Как и в
предыдущих экспериментах, использовалась по-
следовательная маскировка. Задача состояла в
том, чтобы измерить уровень маскера разных ча-
стот при разных временных интервалах между
маскером и тест-сигналом. Предполагалось, что
ответ на маскер, частота которого ниже частоты
тест-сигнала, линеен в точке тест-сигнала, поэто-
му форму компрессионной кривой для частоты
тест-сигнала можно оценить, сравнив, как уро-
вень маскера зависит от временного интервала
между маскером и сигналом. Например, если уве-
личение интервала между маскером и тест-сигна-
лом на 10 мс при off-частотной маскировке требу-
ет увеличения уровня маскера на 2 дБ, а при on-
частотной маскировке на 10 дБ, то компрессия на
частоте сигнала составляет 0.2. Это исследование
продемонстрировало, что компрессия наблюда-
ется между 0.7f и 1.05f, где f – характеристическая
частота. Оказалось, что возврат входной-выход-
ной функции к линейному росту происходит при

тех же уровнях, что и в предыдущих исследовани-
ях (80 дБ), хотя можно было ожидать, что точка
перехода будет соответствовать физиологиче-
ским данным, поскольку использовался очень
тихий тестовый сигнал.

Используя данный метод в сочетании с реги-
страцией слуховых стволовых вызванных потен-
циалов мозга, удалось оценить степень компрес-
сии в высокочастотной области (45 и 64 кГц) у
дельфина. Оказалось, что коэффициент компрес-
сии сохраняет свои значения в районе 0.2 на та-
ких высоких частотах (Popov et al., 2020).

Остается открытым вопрос, как нелинейность
ответа БМ меняется с изменением ХЧ. Как уже
говорилось, оценка нелинейности в апикальной
части улитки прямым измерением механических
колебаний технически сложна. Имеющиеся дан-
ные говорят о том, что нелинейность и компрес-
сия уменьшаются с уменьшением характеристи-
ческой частоты. В нескольких психоакустических
работах была проведена оценка коэффициента
нелинейности при изменении ХЧ (Hicks, Bacon,
1999; Bacon et al., 1999). Обе работы показали, что
наклон кривой роста маскировки увеличивается с
ростом частоты сигнала.

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОСНОВА 
УСИЛЕНИЯ В УЛИТКЕ

В 1985 г. было показано, что наружные волос-
ковые клетки (НВК) способны изменять свою
длину при изменении мембранного потенциала:
гиперполяризация приводит к удлинению клет-
ки, деполяризация приводит к сокращению
(Brownell et al., 1985; Zenner et al., 1985). Это явле-
ние было названо мотильностью НВК. Чтобы мо-
тильность была возможна, НВК должна содержать
некий белок, который изменяет свою конформа-
цию при изменении мембранного потенциала.
Результатом исследований стало открытие уни-
кального для млекопитающих моторного белка
престина (Zheng et al., 2000), конфигурация кото-
рого зависит от мембранного потенциала НВК и
концентрации анионов (особенно Cl-). Согласо-
ванное действие молекул престина приводит к
изменению длины клетки и развитию усилия,
приложенного к БМ.

Второй возможный механизм усиления в улит-
ке – работа стереоцилий НВК. На БМ песчанки
in vitro было показано, что стереоцилии НВК ак-
тивно генерируют силу, способную обострить на-
стройку (Chan, Hudspeth, 2005).

Важно, что усиление происходит на каждом
цикле бегущей волны, т.е. на каждом периоде
стимулирующей частоты. Верхняя частотная гра-
ница, до которой наружные волосковые клетки
сохраняют свою сократительную способность до
конца, неизвестна, но она выше 80 кГц (Frank et al.,
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1999; Johnson et al., 2011), а исходя из работ на
дельфинах можно предполагать, что мотильность
должна работать и на частоте 90 кГц (Popov et al.,
2020).

Роль белка престина в усилении колебаний
БМ была подтверждена в генетических экспери-
ментах. У мышей с нокаутом по гену престина на-
блюдаются потеря частотной избирательности и
снижение чувствительности слуха (Liberman et al.,
2002; Cheatham et al., 2004). В этих исследованиях
есть существенный момент – у нокаутных мышей
длина клетки изменялась почти на 60%. Поэтому
в следующем эксперименте были получены мы-
ши с нокаутом только по двум аминокислотам,
входящим в белок (Dallos et al., 2008). В этом слу-
чае длина НВК не изменялась, но терялось свой-
ство мотильности. Кроме того, чувствительность
и частотная избирательность пропорциональны
количеству наружных волосковых клеток, экс-
прессирущих престин (Cheatham et al., 2009). Та-
ким образом, престин необходим для усиления
колебаний.

Хотя до конца не ясно, как работает усиливаю-
щий механизм, можно выстроить приблизитель-
ную схему. Движение БМ, вызванное звуковым
стимулом, приводит к движению кортиевого ор-
гана относительно внутренней колонны (inner
pillar), и ретикулярная пластинка (РП) движется
по направлению к центру улитки. Сдвиг между
РП и ПМ вызывает отклонение стереоцилий
НВК. Отклонение стереоцилий приводит к от-
крытию ионных каналов и деполяризации клет-
ки. Важно, что стереоциилии НВК погружены в
ПМ, и являются детекторами смещения, в то вре-

мя как ВВК не погружены в ПМ и чувствительны
к скорости смещения. При этом в области НВК
РП движется вниз, а область с ВВК, наоборот,
движется вверх. Деполяризация НВК приводит к
изменению конформации молекул престина, что
вызывает уменьшение длины клетки и сокраще-
ние расстояния между БМ и РП. Если этот сдвиг
совпадает по фазе с колебаниями, вызванными
звуковым стимулом, происходит усиление коле-
баний (Guinan et al., 2012). Причем усиление, вы-
зываемое НВК, зависит от амплитуды колебаний,
при значительной амплитуде колебаний усиле-
ние ослабевает. Временные интервалы всех этих
процессов до конца не известны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Усиление и компрессия в слуховой системе в
первую очередь обеспечиваются сократительной
способностью НВК, работающих как усилитель
колебаний БМ. Усиление повышает чувствитель-
ность и обостряет частотную настройку слуховой
системы.

Нелинейность активного усиления (компрес-
сия) приводит к увеличению динамического диа-
пазона системы.

Проявление компрессии зарегистрировано с
использованием разных подходов. В области ча-
стот, представленной в основании улитки, коэффи-
циент компрессии в среднем составляет 0.2 дБ/дБ.
Наличие компрессии на низких частотах, соот-
ветствующих вершине улитки, остается под во-
просом.

Compression in the auditory system
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The review is devoted to the mechanism of compression in the mammals auditory system. The compression
provides the high sensitivity with a wide dynamic range of the auditory system, and sharpness of the frequency
tuning. In this review, three main methods for detecting compression were observed: the direct registration
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РЕАКЦИЯ ИМАГО ОГНЕВКИ OSTRINIA SCAPULALIS
НА СВЕТОВЫЕ СТИМУЛЫ В ВЕТРОВОМ ТОННЕЛЕ
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Привлечение ночных насекомых светом – известный феномен с неизвестными физиологическими
механизмами. Бабочки из надсемейства огневкообразных Pyraloidea характеризуются наиболее вы-
раженной реакцией на свет, однако спектральные предпочтения этих насекомых не изучены.
Огневка Ostrinia scapulalis, обитающая на двудольных растениях, вредитель конопли и хмеля, явля-
ется предковой формой для восточного и европейского кукурузных мотыльков, широко распро-
страненных вредителей кукурузы. При помощи ветрового тоннеля, модифицированного для пода-
чи света, тестировали ответы самцов и самок на световые стимулы с максимумами эмиссии 532, 440
и 365 нм и освещенностью 2 лк, создаваемой в месте выпуска насекомого, способных стимулиро-
вать как фоторецепторы сложных глаз (с максимумами чувствительности 352, 413, 480 и 530 нм), так
и простых глазков – оцеллей, чувствительность которых имеет главный пик в ультрафиолете и до-
полнительный в зеленой области спектра (360 и 520 нм). Оказалось, что наиболее привлекательным
стимулом был ультрафиолет. На зеленый свет реагировал небольшой процент насекомых, при этом
демонстрировавших реакцию замирания вблизи источника света. Наименее привлекательным был
синий свет, который также вызывал замирания. Таким образом, лёт O. scapulalis вызывается корот-
коволновым светом. Эта реакция больше соответствует чувствительности оцеллей, чем сложных
глаз. Синее или зеленое излучение приводит к реакции маскинга.

Ключевые слова: щетконогий мотылек, Ostrinia scapulalis, реакция на свет, ультрафиолет, фоторе-
цепция
DOI: 10.31857/S0235009223020063, EDN: QTCPSV

ВВЕДЕНИЕ
Щетконогий мотылек Ostrinia scapulalis (Wlk.) –

ночное насекомое семейства огневок-травянок
(Crambidae), ближайшими родственниками кото-
рого являются такие широко распространенные
вредители сельскохозяйственных культур, как ев-
ропейский O. nubilalis (Hbn.) и восточный O. fur-
nacalis (Gn.) стеблевые кукурузные мотыльки
(Mutuura, Munroe, 1970). Так, O. nubilalis является
серьезным вредителем кукурузы в Европе, Север-
ной Африке и Северной Америке, O. furnacalis по-
вреждает ее в Азии и Австралазии, в то время как
O. scapulalis питается различными видами дву-
дольных растений-хозяев в Европе и Азии, по-
вреждая возделываемые бобовые культуры Vigna
spp., хмель Humulus lupulus L., коноплю Cannabis
sativa L., а также ряд дикорастущих и сорных ви-
дов, таких как полынь обыкновенная Artemisia

vulgaris L., дурнишник зобовидный Xanthium stru-
marium L., циклахена дурнишниколистная Cy-
clachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen, амброзия по-
лыннолистная Ambrosia artemisiifolia L. и многих
других (Mutuura, Munroe, 1970; Фролов, 1984;
Ishikawa et al., 1999; Frolov et al., 2007). Питание на
двудольных видах кормовых растений – анце-
стральный признак в роде Ostrinia (Yang et al.,
2021). Результаты поведенческих и электрофи-
зиологических экспериментов дают основание
предполагать наличие сенсорных преадаптаций к
освоению злаковых растений-хозяев у сохранив-
шего предковые трофические связи с двудольны-
ми растениями-хозяевами O. scapulalis (Щенико-
ва и др., 2020). Хотя O. nubilalis и O. scapulalis ха-
рактеризуются идентичным полиморфизмом
феромонного сигнала у самок (Huang et al., 2002;
Takanashi et al., 2005), в условиях симпатрии оба

УДК 591.185.6

ЗРИТЕЛЬНАЯ СИСТЕМА



СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 2  2023

РЕАКЦИЯ ИМАГО ОГНЕВКИ 131

вида сохраняют свою идентичность, несмотря на
то, что межвидовые гибриды вполне жизнеспо-
собны и способны в условиях лаборатории произ-
водить плодовитое потомство (Фролов, 1984).
Морфологически эти виды очень схожи, и их до
сих пор путают (Frolov et al., 2007), поэтому не-
удивительно, что хотя O. scapulalis является весь-
ма опасным вредителем, поведение и сенсорные
системы этого насекомого все еще остаются
практически неизученными.

Привлечение светом насекомых, ведущих су-
меречно-ночной образ жизни, широко использу-
ется для их сбора, хотя механизмы такого поведе-
ния до сих пор слабо изучены (Жуковская и др.,
2022; Фролов, 2022), что во многом обусловлено
сложностью создания источников света с задан-
ными характеристиками.

Мотыльки обладают глазами двух типов – па-
рой больших фасеточных сложных глаз и парой
простых глазков – оцеллей (Belušič et al., 2017).
Сложные глаза Ostrinia относятся к суперпозици-
онному типу, характерному для многих ночных
насекомых, и способны увеличивать чувствитель-
ность за счет уменьшения разрешающей способ-
ности глаза посредством миграции экранирующе-
го пигмента вдоль оси омматидия. Омматидии
сложного глаза состоят из 12 фоторецепторных
клеток, относящихся к четырем спектральным
классам с максимумами чувствительности 352,
413, 480 и 530 нм, при этом две клетки нижнего
яруса имеют черты поляризационных детекторов
(Belušič et al., 2017; Chen et al., 2019). Суммарная
чувствительность глаза, измеренная при помощи
электроретинографии, имеет наибольшее значе-
ние в зеленой части спектра (Belušič et al., 2017).
Парные оцелли, расположенные на темени,
вблизи дорзального края сложных глаз показыва-
ют главный пик чувствительности в ультрафиоле-
товой и небольшой – в зеленой области спектра
(Belušič et al., 2017). Такое строение фоторецеп-
торных органов указывает на существенную роль
света разных длин волн в поведении этих насеко-
мых, однако, ранее полученные данные указыва-
ют лишь на привлечение имаго УФ-светом (Гру-
шевая и др., 2019; Фролов и др., 2021). Вероятно,
разнообразие зрительных пигментов и фоторе-
цепторов было унаследовано ими от предковых
форм, поскольку в надсемействе Pyraloidea, к ко-
торому относится щетконогий мотылек, встреча-
ются виды с дневной активностью (Kawahara et al.,
2018), более того, сообщается, что брачное пове-
дение некоторых видов рода Ostrinia, а именно,
O. marginalis Wlk. и O. peregrinalis (Ev.), обитающих
в высоких широтах, а также O. orientalis Mutuura et
Munroe из Японии, происходит в дневное время
(Ishikawa et al., 1999). Не исключено, что ведущие
ночной образ жизни мотыльки могут использо-
вать цветовое зрение и в сумеречное, и ночное
время, как ранее было показано для бражников

Deilephila elpenor L., Hyles galii (Rott.) и H. lineata
(F.), и пчелы-плотника Xylocopa tranquebarica (F.),
причем не только для поиска цветов с нектаром,
но и для ориентации при перелетах (Kelber et al.,
2002, 2003; Somanathan et al., 2008; Warrant, So-
manathan, 2022). Щетконогий мотылек, как и ку-
курузные мотыльки, ведет, в основном, ночной
образ жизни (Huang et al., 1997), хотя наблюде-
ния, сделанные на островах Амами, расположен-
ных южнее острова Кюсю, свидетельствуют, что
мотыльки этого вида спаривались в дневное вре-
мя (Ishikawa et al., 1999). Известно, что имаго че-
шуекрылых при поиске пригодных для развития
своего потомства растений-хозяев ориентируют-
ся помимо запаховых стимулов на зрительные
сигналы (Jakobsson et al., 2017).

Цель настоящей работы – изучение поведен-
ческих ответов имаго щетконогого мотылька
O. scapulalis на световые сигналы разных спек-
тральных диапазонов в лабораторных экспери-
ментах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Перезимовавших пронимф (неактивных гусе-
ниц последнего возраста) O. scapulalis собирали
весной 2022 г. в растительных остатках полыни в
окр. пос. Заря (ранее Жарынь) Смоленской обла-
сти. Собранный живой материал помещали в 0.5 л
стеклянные сосуды с гофрированными листами
писчей бумаги. Для постдиапаузной реактивации
пронимф бумажные вкладыши с насекомыми в
сосудах обильно смачивали дистиллированной
водой, а затем переносили в климатическую ка-
меру MLR-352, Sanyo (Panasonic), где поддержи-
вали температуру 25 ± 2°C и фоторежим 18:6 ч,
освещение включалось ежедневно в 18:00 ч. В
опытах использовали девственных самцов и са-
мок в возрасте 3–5 дней. За час до начала экспе-
римента бабочек рассаживали поодиночке в чаш-
ки Петри стандартного размера и держали до про-
ведения экспериментов в полной темноте.
Эксперименты проводили с одиночными насеко-
мыми. Первыми тестировали самцов и лишь за-
тем самок с целью предотвращения возможного
влияния полового феромона самок на самцов.

Внутри изготовленного из плексигласа ветро-
вого тоннеля (150 × 70 × 70 см) создавался поток
воздуха со скоростью 0.2–0.3 м/с (рис. 1) (Royer,
McNeil, 1993).

Для обеспечения ламинарности течения воз-
духа в туннеле размещена прозрачная труба дли-
ной 1.00 м и диаметром 0.40 м. Источник света по-
мещали в начале трубы, чашку Петри с насеко-
мым – в конце на высоте 0.1 м от пола трубы.
Освещенность начального месторасположения
насекомых в туннеле обеспечивалась светодиода-
ми с максимумами излучения 532, 440 и 365 нм на
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уровне 2.0 лк (контроль освещенности обеспечи-
вали при помощи люксметра Ю16 с фотоэлемен-
том Ф102). В контрольных экспериментах эти
светодиоды не включали. Эксперименты прово-
дили во время темновой фазы суточного цикла –
времени максимальной активности этих насеко-
мых. После периода адаптации (3 мин) верхнюю
крышку чашки с насекомым осторожно снимали
и включали световой стимул. Наблюдения прово-
дили при красном (650 нм) освещении 0.7 люкс,
температуре воздуха 25 ± 2°С в течение 10 мин.
Регистрировали время взлета; направленность
движения в сторону источника света или от него;
посадку у источника света. Каждое насекомое в
эксперименте использовали только однократно.

Полученные данные статистически обрабаты-
вали с использованием параметрических (крите-
рий Стьюдента) и непараметрических (точный
тест Фишера, критерий Манна–Уитни, Хи-квад-
рат) методов в программе MS Excel и при помощи
онлайн-калькулятора http://vassarstats.net/.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ответные реакции на свет самцов и самок щет-

коногого мотылька статистически не отличались
(критерий Хи-квадрат, р > 0.05 для всех случаев,
табл. 1), поэтому в дальнейшем данные анализи-
ровали без учета пола особей.

Оказалось, что ответы бабочек на УФ-излуче-
ние существенно превосходят ответы как на зеле-
ный, так и на синий свет (рис. 2), а именно, 57%
от общего количества протестированных особей
отвечали взлетом на УФ-свет, что существенно
больше, чем на зеленый и синий свет (в обоих
случаях р < 0.001, точный критерий Фишера).

Рис. 1. Схема установки.
Направление потока воздуха обозначено стрелкой. LED – светодиод, mesh – сетчатая стенка, через которую отсасы-
вается воздух.

Air stream LED Mesh

Таблица 1. Количества прореагировавших и непрореа-
гировавших самцов и самок Ostrinia scapulalis на свет в
ветровом тоннеле

Реакции самцов и самок не различались ни для одного из па-
раметров (критерий Хи-квадрат, р > 0.05).

Свет Реакция насекомых
Количество

Cамки Cамцы
Зеленый Взлет 4 8

Полет к источнику 4 8
Посадка у источника 3 4
Полет от источника 0 0
Нет реакции 16 22
Всего имаго в опыте 20 30

Синий Взлет 1 2
Полет к источнику 1 1
Посадка у источника 0 0
Полет от источника 0 1
Нет реакции 11 10
Всего имаго в опыте 12 12

Ультра-
фиолет

Взлет 20 19
Полет к источнику 20 18
Посадка у источника 13 14
Полет от источника 0 1
Нет реакции 12 17
Всего имаго в опыте 32 36

Контроль Взлет 1 1
Полет к источнику 1 1
Посадка у источника 0 0
Полет от источника 0 0
Нет реакции 9 11
Всего имаго в опыте 10 12
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Пропорции особей, реагирующих на синий и
зеленый свет, не различались между собой (р > 0.05,
точный критерий Фишера). Большинство взле-
тевших насекомых направлялись к источнику
света. При предъявлении синего или зеленого
света особи, садившиеся на освещенные поверх-
ности, часто демонстрировали полную непо-
движность, в ответ на ультрафиолет насекомые
ненадолго останавливались у источника, много-
кратно взлетали, кружа над источником.

Латентный период ответов также различался
для УФ и видимого освещения. Так, время взлета
для зеленого света было значительно больше, чем
для УФ (p < 0.05, критерий Манна–Уитни) (рис. 3).

Поскольку на синий свет прореагировали
только три мотылька, статистическое сравнение
этой серии с остальными оказалось невозможным.

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что свет привлекает многих насеко-

мых, принадлежащих к различным таксономиче-
ским группам (Pachkin et al., 2022). Однако рас-
ширение видового состава исследуемых видов
приводит к накоплению данных о значительном
разнообразии в спектральных характеристиках
света, привлекающего насекомых. Так, восточ-
ная луговая совка, Mythimna separata (Wlk.), пред-
почитает зеленый свет (520 нм) (Kim et al., 2018).
Стеблевая рисовая огневка Scirpophaga incertulas
(Wlk.) лучше всего летит на УФ-свет (365 нм), а
рисовая листовертка Cnaphalocrocis medinalis (Gn.)
предпочитала более фиолетовый 400 нм свет
(Chiranjeevi, Velmathi, 2021). Зеленая рисовая ци-
кадка Nephotettix cincticeps (Uhler) демонстрирует
положительный фототаксис в пределах широкого

диапазона длин волн, от 480 до 740 нм, который,
по-видимому, обеспечивается зеленочувстви-
тельным зрительным пигментом с максимумом
поглощения около 520 нм (Wakakuwa et al., 2014).

Ветровой тоннель издавна используется для
изучения поведенческих реакций насекомых на
ольфакторные стимулы (Miller, Roelofs, 1978;
Cardé, Hagaman, 1979; Baker, Linn, 1984; Colvin et al.,
1989; Charlton et al., 1993). Очевидно, что направ-
ленный поток воздуха в наших экспериментах об-
легчает запуск полета вследствие стимуляции
ветрочувствительных рецепторов (Свидерский,
1980; Möhl, 1989) и позволяет моделировать усло-
вия тестирования в лаборатории, приближенные
к естественным. Изучение аттрактивности зри-
тельных стимулов чаще всего проводится в лабо-
раторных условиях без потока воздуха (Wakakuwa
et al., 2014; Kim et al., 2018; Chiranjeevi, Velmathi,
2021), однако, показано, что ветер облегчает отве-
ты на зеленый свет у белокрылки Bemisia tabaci
(Gennadius) (Isaacs et al., 1999).

Полученные нами данные свидетельствуют о
высокой аттрактивности УФ-света для имаго
O. scapulalis по сравнению с более длинноволно-
вым светом, воспринимаемым их фоторецепто-
рами. Синий и зеленый свет не вызывали досто-
верного положительного фототаксиса, несмотря
на присутствие фоторецепторов, воспринимаю-
щих такое излучение (Belušič et al., 2017). Синий и
зеленый световые стимулы, хоть и вызывали у не-
большой части мотыльков полет к источнику
света, но их поведение при этом кардинально
отличалось, а именно, насекомые садились на
освещенные поверхности и оставались непо-
движными. Такое поведение говорит в пользу ре-
акции маскинга, т.е. проявлении поведения, ха-

Рис. 2. Доли имаго, прореагировавших на свет разных спектральных характеристик.
Статистически достоверные различия (точный критерий Фишера, p < 0.001) обнаружены между реакциями на УФ vs
зеленый УФ и vs синий свет.

Ответы на свет Ostrinia scapulalis

Зеленый Синий УФ Контроль

Взлет К источнику У источника От источника Нет
реакции
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рактерного для дневной фазы цикла при освеще-
нии ночью (Mrosovsky, 1999; Новикова,
Жуковская, 2017) и может быть связано с меха-
низмами биологических часов. К сожалению, в
литературе отсутствуют данные о спектральных
характеристиках света, синхронизирующего су-
точные ритмы у мотыльков рода Ostrinia, однако
известно, что по крайней мере у некоторых Lepi-
doptera циркадным фоторецептором служит пиг-
мент криптохром в клетках мозга (Brady et al.,
2021), активируемый голубым светом.

Поскольку ультрафиолет оказался наиболее
привлекательным стимулом, можно предполо-
жить существенную роль оцеллей в лёте мотыль-
ков на свет в ночных условиях, в которых сумма-
ция сигнала с большого числа фоторецепторов
позволяет инициировать ответ на свет низкой ин-
тенсивности, такие как лунный свет под пологом
растительности или свет звезд (Mizunami,
1995). В экспериментах с закрашиванием и удале-
нием оцеллей было показано, что эти органы поз-
воляют оценивать пороговую освещенность для
начала летной активности у имаго совки Trichop-
lusia ni (Hbn.) (Eaton et al., 1983). Кроме того, бо-
лее быстрая, чем от фоторецепторов сложных
глаз, обработка сигнала от оцеллярных нейронов
и передача информации в грудные ганглии позво-
ляют насекомому выравнивать положение тела в
полете при слабом освещении (Van Kleef et al.,
2008).

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда (проект № 22-26-
00199).
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The response of adult adzuki been borer Ostrinia scapulalis to light stimuli 
in a wind tunnel
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The attraction of nocturnal insects to light is a known phenomenon with unknown physiological mecha-
nisms. Moths of the pyralid family are characterized by the most pronounced response to light, but the spec-
tral preferences of these insects have not been studied. The adzuki been borers Ostrinia scapulalis, which live
on dicotyledonous plants, are the ancestral form for the Asian and European corn borers, widespread pests
of corn. Using a wind tunnel modified to deliver light stimuli, we tested the responses of males and females
to light stimuli with wavelengths of 532, 440 and 365 nm at 2 lux, capable of stimulating photoreceptors of
compound eyes (with maximum sensitivity of 352, 413, 480 and 530 nm) as well as simple ocelli, whose sen-
sitivity had the main peak in ultraviolet and additional one in the green spectrum (360 and 520 nm). It turned
out that ultraviolet was the most attractive stimulus. A small percentage of insects responded to green light,
but showed a freezing reaction near the light source. The least attractive was blue light, which also caused
freezes. Thus, the f light of O. scapulalis adults is induced by short-wavelength light, the response is more con-
sistent with the sensitivity of the ocelli than the compound eyes; blue and green light leads to a masking effect.

Keywords: adzuki been borer, Ostrinia scapulalis, response to light, ultraviolet, photoreception
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В психофизиологическом эксперименте с регистрацией движений глаз исследовали особенности
навигации по карте (ознакомление с картой, запоминание и воспроизведение маршрута) в зависи-
мости от типа меток на местности (отсутствие меток, с объектными метками, с вербальными метка-
ми, с двумя типами меток) и пола. Показаны снижение количества фиксаций и нарастание их дли-
тельности при воспроизведении маршрута по сравнению с ознакомлением и запоминанием. Зави-
симость глазодвигательных реакций от выполняемой задачи неодинакова в зонах карты,
отличающихся степенью близости к маршруту. В более близких к маршруту зонах количество фик-
саций при воспроизведении снижается по сравнению с запоминанием. Напротив, в отдаленной от
него “зоне вне маршрута” количество фиксаций при воспроизведении увеличивается. Эти измене-
ния отчетливы у мужчин и не достигают уровня значимости у женщин. Мужчины при запоминании
совершают больше переходов из ближней зоны в “зону вне маршрута”, тем самым формируя связь
маршрута с отдаленным пространством. Женщины, напротив, чаще посещают отдаленные от
маршрута участки пространства при воспроизведении. Карта с объектными метками отличается от
других типов карт меньшим количеством фиксаций и большей их длительностью, что указывает на
преимущество объектных меток и, как предположение, на использование испытуемыми при вы-
полнении задания объектного визуального когнитивного стиля.

Ключевые слова: человек, пол, зрение, навигация, движения глаз
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ВВЕДЕНИЕ

Навигационные способности лежат в основе
множества действий, связанных с планировани-
ем и осуществлением движения в пространстве.
Это и регулярное следование по известному
маршруту от дома на работу, и путешествие в со-
вершенно незнакомой местности с предваритель-
ным изучением карты и составлением на ней
маршрута. В целом карты, представленные в раз-
личных форматах (например, бумажном или
цифровом, двумерном или трехмерном), являют-
ся наиболее распространенным вспомогатель-
ным инструментом для поиска пути. Обычно на
них представлена информация об улицах, дорогах
и возможных ориентирах, необходимых для
успешной навигации по местности (Klippel et al.,
2010). Тем не менее фокус внимания к этим эле-
ментам может различаться у отдельных людей.
Так, например, есть те, кто предпочитает в основ-
ном рассматривать словесные обозначения, дру-

гие могут сосредоточиться на визуальных харак-
теристиках карты и направить свое внимание и
ресурсы обработки информации на объекты, спе-
цифически выделенные на карте. Однако кто-то
и вовсе сосредотачивается на пространственных
свойствах карты, мысленно создавая схематиче-
ское представление местности в целом (Pazzaglia,
Moè, 2013).

В основе таких различий лежит использование
людьми разных когнитивных стилей (Pazzaglia,
Moè, 2013; Piccardi et al., 2015; Вocchi et al., 2018).
В соответствии с многими работами (Blajenkova
et al., 2006; Blazhenkova, Kozhevnikov, 2009;
Kozhevnikov, 2007) выделяют вербальный и визу-
альный когнитивный стили. Последний также
принято разделять отдельно на пространствен-
ный и объектный стили (Blajenkova et al., 2006).
Ряд авторов считают, что вербальный стиль явля-
ется более успешным ввиду того, что ориентиры
на местности зачастую либо исходно имеют на-
звание, либо сам человек присваивает им назва-
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ние, которое использует при навигации, что в
свою очередь способствует лучшему выполнению
задачи (Piccardi et al., 2015). Другие авторы пола-
гают, что более успешным вариантом для навига-
ционного поведения может быть или простран-
ственный когнитивный стиль (за счет отсутствия
привязки к определенным ориентирам), или же
смешанный вариант за счет кодирования инфор-
мации одновременно по двум каналам (Höffler
et al., 2017). В своей работе (Pazzaglia, Moè, 2013)
авторы показали, что люди с вербальным стилем
практически игнорируют не свойственные этому
стилю метки. Используются и другие разделения
на когнитивные стили. Так, например, Нори и
Гусберти использовали разделение на такие сти-
ли, как “survey”, “route” и “landmark” (Nori, Gius-
berti, 2006). Показано, что используемый когни-
тивный стиль влияет на успешность решения за-
дачи запоминания–воспроизведения маршрута
(Pazzaglia, De Beni, 2001), время изучения марш-
рута, запоминания расположения объектов (Mi-
tolo et al., 2015).

Помимо сведений о влиянии когнитивного
стиля на выполнение навигационных задач, в ли-
тературе широко представлены сведения о влия-
нии пола, в том числе при навигации с использо-
ванием карт местности (Gagnon et al., 2018; Harris
et al., 2019; Nazareth et al., 2019). Из литературы из-
вестно, что мужчины совершают меньше ошибок
при воспроизведении ранее виденного маршрута,
хотя женщины запоминают больше меток на
маршруте (Yagi, Galea, 2019) и при наличии боль-
шого количества меток на местности могут даже
опережать мужчин в нахождении пути (Saucier
et al., 2002). Преимущество мужчин возрастает
при выполнении навигационных задач с высокой
нагрузкой на рабочую память (Nazareth et al.,
2019). Такой уровень нагрузки достигается за счет
включения дополнительного компонента задачи,
например, когда необходимо не просто вспом-
нить местоположение объекта, а определить по-
следовательность расположения нескольких объ-
ектов, или пройти по маршруту, включающему
ряд поворотов, или разворотов, где необходимо
следовать в обратном направлении относительно
первоначального направления движения, а также
в задачах со значительным ограничением време-
ни (Voyer et al., 2017; Nazareth et al., 2019). Следует
выделить исследования, в которых при решении
определенных навигационных задач половые
различия не были выявлены. К таким задачам от-
носят реальную и виртуальную навигацию в зна-
комой или новой среде, богатой ориентирами,
при наличии неограниченного времени на изуче-
ние незнакомой окружающей среды (Nori et al.,
2018; Harris et al., 2019; Nazareth et al., 2019). В не-
давнем исследовании с применением ПЭТ в про-
цессе демонстрации навигации в реальном про-
странстве, несмотря на отсутствие половых раз-

личий на поведенческом уровне, было показано
увеличение регионального метаболизма глюкозы
в левом гиппокампе и правой средней височной
извилине у женщин, и в черве мозжечка у мужчин
(Irving et al., 2018).

В литературе есть сведения о связи когнитив-
ных стилей с полом. В исследовании (Merrill et al.,
2016) показано, что мужчины в большей степени
используют пространственный когнитивный
стиль, а женщины – вербальный. По данным дру-
гих авторов, женщины преимущественно исполь-
зуют объектный визуальный стиль (Вocchi et al.,
2018). Предположительно данное несоответствие
в результатах исследований о предпочтении сти-
лей у женщин может быть связано с культурными
особенностями.

Несмотря на большое число исследований по
навигации у человека, объем работ с регистраци-
ей движений глаз сравнительно невелик (Mueller
et al., 2008; Piccardi et al., 2016; Кушнир и др.,
2019). Так, например, в работе (Mueller et al., 2008)
было обнаружено, что мужчины в процессе вы-
полнения задачи навигации в виртуальном вод-
ном лабиринте на этапе изучения пространства
охватывали взором значительно более обширную
область по сравнению с женщинами, в то время
как женщины по сравнению с мужчинами демон-
стрировали большую длительность фиксаций и
увеличение диаметра зрачка, связанное с обра-
боткой информации в памяти. В исследовании
Пиккарди с коллегами была показана зависи-
мость выполнения задач запоминания и воспро-
изведения маршрута на схематической карте от
используемого когнитивного стиля, при котором
учитываются визуальные характеристики про-
странства (Piccardi et al., 2016). Так, при исполь-
зовании стиля “landmark” хорошо запоминаются
метки на местности, но объединение их в единую
систему не происходит; при использовании стиля
“route” так же хорошо запоминаемая последова-
тельность меток формируется в единую систему,
благодаря чему запоминается маршрут, а при ис-
пользовании стиля “survey” создается мысленная
глобальная карта местности с учетом кардиналь-
ных направлений и метрических характеристик
без акцента на отдельные метки. При воспроизве-
дении маршрута более успешная “survey style”
группа характеризовалась большим количеством
фиксаций в зоне самого маршрута при воспроиз-
ведении, а менее успешная “landmark style” груп-
па отличалась более короткими фиксациями и
снижением общего времени фиксации на марш-
руте относительно зон вне его (Piccardi et al.,
2016). В нашей предыдущей работе (Кушнир и др.,
2019) были показаны сходные результаты в груп-
пах мужчин и женщин. При воспроизведении
маршрута мужчины по сравнению с женщинами
больше времени уделяли участкам карты, связан-
ным с маршрутом. Нами были отмечены более
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высокие показатели общего времени, количества
фиксаций и их длительности у мужчин по сравне-
нию с женщинами.

Цель настоящего исследования – по показате-
лям глазодвигательной активности оценить осо-
бенности навигационного поведения в зависимо-
сти от типа карт местности (без меток и с различ-
ными типами меток на местности, а именно с
условными обозначениями (объектные метки) и
названиями улиц (вербальные метки)), а также
выявить особенности выполнения задачи у муж-
чин и женщин.

ОПИСАНИЕ МЕТОДИКИ
Испытуемые

В эксперименте с регистрацией движений глаз
приняли участие 40 здоровых испытуемых
(20 мужчин, 20 женщин) с нормальным или скор-
ректированным до нормы зрением, имеющих
высшее образование. Средний возраст испытуе-
мых составил 24.25 ± 0.79 года, у мужчин –
23.45 ± 0.21 года, у женщин – 25.05 ± 0.28 года
(здесь и далее, в качестве разброса значений при-
ведена стандартная ошибка среднего). Согласно
информации, полученной от испытуемых, 34 из
них были правшами, четверо – левшами, один –
переученный левша и один – амбидекстр. По
проведении теста Долмана (Cheng et al., 2004)
установлено, что 26 испытуемых имели правый
ведущий глаз, 14 – левый. От всех испытуемых
было получено письменное согласие на проведе-
ние исследования, согласно протоколу, утвер-
жденному этической комиссией ИВНД и НФ
РАН (протокол № 4 от 26.10.2021).

Условия эксперимента, оборудование, 
программное обеспечение

В ходе исследования испытуемые сидели в
кресле в звукозаглушенной камере перед экраном
монитора MultiSync EA193mi (разрешение экрана
1280 × 1024, размер экрана 37.7 × 30.1 см, частота
60 Гц). Светимость в камере составляла 10 лк. Го-
лова была зафиксирована на подбородочной опо-
ре на расстоянии 57 см от экрана. Движения глаз
регистрировали при помощи айтрекера Smart-
EyePro 5.9 (пространственное разрешение 0.5 град,
частота 60 Гц, SMART EYE AB, Швеция) и про-
граммного обеспечения GazeTracker 9.0 (Eyetell-
ect, LLC, США). Перед началом исследования
для каждого испытуемого проводили калибровку
оборудования при просмотре стимульного изоб-
ражения на мониторе.

Стимульный материал
В качестве стимулов использовали четыре са-

мостоятельно нарисованные цветные карты го-

родской местности, основанные на карте города
Limburg an der Lahn (Германия) и его окрестно-
стей. Цвета, в которые были окрашены структур-
ные элементы, взяты на основании цветовой гам-
мы, используемой в цифровых и бумажных кар-
тах (https://yandex.ru/maps). Угловой размер
каждого стимула соответствовал 37.5 × 30 град.
Для каждой карты городской местности было со-
здано четыре варианта карт: без меток; с объект-
ными метками; с вербальными метками; с двумя
типами меток. Для вариантов карт с объектными
метками (карты 2 и 4) – в качестве меток исполь-
зовали самостоятельно нарисованные условные
обозначения таких мест, как “музей”, “информа-
ционный пункт”, “аптека” и другие. На каждую
карту было нанесено по десять меток. Для вари-
антов карт с вербальными метками (карты 3 и 4) –
в качестве вербальных меток использовали ней-
тральные названия улиц, такие как “Озерная”,
“Школьная”, “Северная” и другие. На каждую
карту нанесено по 20 названий улиц. Представ-
ленные названия были записаны на русском язы-
ке. Такой тип карт используется во многих экспе-
риментальных исследованиях по анализу карт
местности (Wolbers, Wiener, 2014; Piccardi et al.,
2016; Pazzaglia et al., 2018). Всего в эксперименте
использовали четыре варианта карт городской
местности, каждая с четырьмя типами меток. Та-
ким образом, вся библиотека стимулов состояла
из 16 карт. Карты приведены на рис. 1.

На каждую карту был нанесен маршрут для по-
следующего выполнения задачи запоминания
маршрута. Маршрут представлял собой контраст-
ную голубую пунктирную линию, нарисованную
от одного края карты до другого. Так как перед
нами стояла задача оценить возможные различия
в зависимости от типа меток, точки начала и кон-
ца маршрута специально не выделялись, чтобы не
создавать дополнительные ориентиры. Каждый
представленный маршрут имел от 10 до 14 пово-
ротов, и не имел пересечений с самим собой.
Средняя протяженность маршрута составляла
3337 px.

Ход эксперимента

В эксперименте каждый испытуемый выпол-
нял четыре блока зрительно-пространственных
задач навигации по карте. Блоки различались по
типу меток на карте: без меток; с объектными
метками; с вербальными метками; с двумя типа-
ми меток. Последовательность выполнения бло-
ков задач с разными вариантами меток на карте
была псевдорандомизирована. Всего использова-
лись четыре схемы предъявления карт, при этом
каждый испытуемый выполнял только одну из
них. Группа испытуемых была разделена случай-
ным образом так, чтобы каждую из четырех схем
выполняли по десять испытуемых из группы
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(пять мужчин, пять женщин). Ниже приведены
варианты схем предъявления блоков (в круглых
скобках использованы обозначения из рис. 1).

Первый вариант схемы предъявления: первая
карта предъявляется без меток (1а), вторая – толь-
ко с объектными метками (2б), третья – только с
вербальными метками (3в), четвертая – с двумя
типами меток (4г).

Второй вариант схемы: первая карта предъяв-
ляется только с объектными метками (2а), вто-
рая – только с вербальными метками (3б), третья –
с двумя типами меток (4в), четвертая – без меток
(1г).

Третий вариант схемы: первая карта предъяв-
ляется только с вербальными метками (3а), вто-
рая – с двумя типами меток (4б), третья – без ме-
ток (1в), четвертая – только с объектными мет-
ками (2г).

Четвертый вариант схемы: первая карта предъ-
является с двумя типами меток (4а), вторая – без
меток (1б), третья – только с объектными метка-
ми (2в), четвертая – только с вербальными мет-
ками (3г).

Каждый блок состоял из трех последовательно
выполняемых задач: изучение карты городской
местности без нанесенного маршрута; запомина-
ние маршрута, нанесенного пунктирной линией
контрастного цвета на эту карту; зрительное вос-
произведение маршрута на ней же, но уже без на-
несенного маршрута. При этом испытуемый дол-
жен был проследить на карте запоминаемый
маршрут взглядом от начальной до конечной точ-
ки. На выполнение задачи каждого типа отводи-
лось 30 с. Перед каждым предъявлением карты в
центре экрана на 3 с предъявлялась фиксацион-
ная точка, на которой испытуемый фиксировал
взгляд. Между блоками на экране появлялось со-

Рис. 1. Стимулы, используемые в эксперименте.
Буквами (а, б, в, г) обозначены варианты городской местности. Цифрами обозначен тип карт по характеру меток: 1 –
без меток; 2 – с объектными метками; 3 – с вербальными метками; 4 – с двумя типами меток.
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общение с предложением отдохнуть, в процессе
чего испытуемые могли снять голову с подборо-
дочной опоры, размять шейный и плечевой отде-
лы, а также глазодвигательные мышцы. Экспери-
мент продолжался по возвращении головы на
подбородочную опору и нажатии испытуемым
кнопки на клавиатуре, которая располагалась пе-
ред испытуемым.

Испытуемые были заранее проинструктирова-
ны о ходе эксперимента, также в процессе экспе-
римента непосредственно перед выполнением
задачи ознакомления с картой на экране предъяв-
ляли инструкции с предложением изучить услов-
ные обозначения (на картах 2 и 4), а затем – изу-
чить карту городской местности; а перед выпол-
нением задач запоминания и воспроизведения
маршрута – запомнить и затем максимально точ-
но взглядом воспроизвести изученный маршрут
на карте. Общее время эксперимента составляло
около 10 мин.

Обработка показателей движений глаз
При помощи программного обеспечения

OGAMA (open source software, http://www.ogama.net)
измеряли параметры движений глаз для каждой
карты без учета зон интереса и внутри зон интере-
са, выделенных в зависимости от степени отда-
ленности от маршрута: “ближняя зона” включала
сам маршрут и зону вокруг него, ширина которой
составляла 2 угл. град.; “дальняя зона” включала
интервал, который начинался от внешней грани-
цы “ближней зоны”, и завершался на расстоянии
1 угл. град. от ее края; “зона вне маршрута” – ин-
тервал от границы “дальней зоны” до края карты
(рис. 2).

Выделение зон интереса выполняли в про-
грамме “Photoshop 6.0”, опции “выделение” и
“уточнение края”. Данный метод выделения зон
интереса относительно маршрута был использо-
ван в нашей предыдущей работе (Кушнир и др.,
2019) и показал свою эффективность для анализа
различий между мужчинами и женщинами. Для
проведения статистического анализа были ото-
браны следующие характеристики движений
глаз: количество фиксаций (n, fixation count/num-
ber of fixations), длительность фиксаций (мс, fixa-
tion duration mean) для каждой карты без учета зон
интереса и внутри описанных выше зон интереса.
Для зон интереса измеряли общее время фикса-
ций в зоне (мс, complete fixation time) и количе-
ство переходов из одной зоны интереса в другую
(n, transition count between AOI).

Статистический анализ
При использовании программного обеспече-

ния STATISTICA 12 был проведен дисперсион-
ный анализ с повторными измерениями, с факто-

рами внутригрупповой вариабельности – Карта
(четыре уровня: карта без меток; с объектными
метками; с вербальными метками; с двумя типа-
ми меток), Задача – (три уровня: ознакомление с
картой; запоминание маршрута; воспроизведе-
ние маршрута) и фактором межгрупповой вариа-
бельности – Пол. Для анализа post–hoc сопостав-
лений использовали Тьюки–тест.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ характеристик движений глаз 

по всей карте
Количество фиксаций (КФ). Дисперсионный

анализ КФ выявил значимые эффекты факторов
Карта, Задача и их взаимодействие. Результаты
ANOVA RM приведены в табл. 1, диаграммы
средних значений КФ – на рис. 3, а.

Влияние фактора Карта (p < 0.0001) проявля-
лось в меньшем КФ для карт без меток и карт с
объектными метками по сравнению с картами с
вербальными метками (p = 0.008 – карты 1 и 3,
p = 0.0001 – карты 2 и 3) и с двумя типами меток
(p = 0.02 – карты 1 и 3, p = 0.0001– карты 2 и 3).
Эффект Задачи (p < 0.0001) проявлялся как
уменьшение КФ при воспроизведении маршрута
по сравнению с ознакомлением (р = 0.003) и запо-
минанием (p = 0.0001), что характерно для всех
типов карт(рис. 3, а). Эффект Задачи зависел от
типа Карты: Карта × Задача (р = 0.05). Это прояв-
лялось как увеличение КФ при запоминании по
сравнению с ознакомлением (p = 0.0009) только
для карты с объектными метками (рис. 3, в). В
свою очередь различия между типами карт были
неодинаковыми в разных задачах. При ознаком-
лении и при воспроизведении КФ меньше для
карт с объектными метками по сравнению с кар-
тами с вербальными метками (p = 0.008 – при
ознакомлении, p = 0.03 – при воспроизведении) и
с двумя типами меток (p = 0.007 – при ознакомле-
нии, p = 0.004 – при воспроизведении); при запо-

Рис. 2. Зоны, в которых проводили анализ движений
глаз.
а – представлены зоны на всей карте; б – увеличен-
ный фрагмент карты. Пунктирной линией отмечен
маршрут. Цифрами обозначены зоны: 1 – ближняя
зона; 2 – дальняя зона; 3 – зона вне маршрута.
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Таблица 1. Результаты ANOVA RM характеристик движений глаз (количество, длительность и общее время фик-
саций)

Параметр Зона интереса Фактор df F p

Количество 
фиксаций

Вся карта Карта 3.108 11.97 <0.0001 0.25
Задача 2.72 16.65 <0.0001 0.32
Задача × Пол 2.72 3.79 0.03 0.09
Карта × Задача 6.216 2.12 0.05 0.05

Ближняя зона Карта 3.105 9.29 <0.0001 0.21
Задача 1.35 46.5 <0.0001 0.57
Задача × Пол 1.35 4.5 0.04 0.11

Дальняя зона Задача 1.37 12.37 0.001 0.25
Зона вне маршрута Задача 1.37 11.84 0.001 0.24

Длительность 
фиксаций

Вся карта Карта 3.108 4.67 0.004 0.11
Задача 2.72 12.28 <0.0001 0.25

Ближняя зона Карта 3.105 4.68 0.004 0.12
Задача 1.35 18.16 0.0001 0.34
Задача × Пол 1.35 3.86 0.057 0.1

Дальняя зона Карта 3.111 5.23 0.002 0.12
Задача 1.37 28.19 <0.0001 0.43
Карта × Задача 3.111 5.97 0.0008 0.13

Зона вне маршрута Пол 1.37 3.78 0.059 0.09
Задача 1.37 9.43 0.004 0.2

Общее время 
фиксаций

Ближняя зона Задача 1.37 15.32 0.0004 0.29
Дальняя зона Карта 3.111 3.13 0.03 0.08
Зона вне маршрута Задача 1.37 24.98 <0.0001 0.4

Карта × Задача × Пол 3.111 2.86 0.04 0.07

η2
p

минании различия не обнаружены (рис. 3, в).
Влияние Пола проявлялось в виде взаимодей-
ствия Задача × Пол (p = 0.03). Только в группе
мужчин отмечено значимое уменьшение КФ при
воспроизведении по сравнению с ознакомлением
(р = 0.004) и запоминанием маршрута (р = 0.0001)
(рис. 3, г).

Длительность фиксаций (ДФ). Для ДФ выявле-
но значимое влияние Карты (p = 0.004): большая
ДФ характерна для карт с объектными метками
по сравнению c картами с вербальными метками
(р = 0.01) и двумя типами меток (р = 0.007). Эф-
фект Задачи (p < 0.0001) проявлялся в виде увели-
чения ДФ при воспроизведении по сравнению с
ознакомлением (p = 0.002) и запоминанием (p =
= 0.0001) (рис. 3, б).

Анализ характеристик движений глаз 
в зонах интереса

Нами был проведен дисперсионной анализ
(ANOVA RM) c факторами Карта (без меток; с
объектными метками; с вербальными метками; с
двумя типами меток), Задача (запоминание

маршрута; воспроизведение маршрута), Зона
(ближняя зона; дальняя зона; зона вне маршрута)
и Пол для параметров движений глаз. Был выяв-
лен высокозначимый эффект Зоны для КФ –
F(2.70) = 523.95, p < 0.0001,  = 0.93, и общего
времени фиксаций (ОВФ) – F(2.74) = 415.34, p <
< 0.0001,  = 0.92, ввиду чего дальнейший анализ
всех параметров проводили отдельно для каждой
зоны.

Количество фиксаций. Дисперсионный анализ
КФ в ближней зоне выявил влияние фактора Кар-
та (p < 0.0001): КФ для карт с объектными метка-
ми меньше по сравнению с картами с вербальны-
ми метками (p = 0.0001) и с двумя типами меток
(p = 0.002). Сходно, уменьшение КФ показано
для карт без меток по сравнению с картами с вер-
бальными метками (p = 0.004), рис. 4, а.

Эффект Задачи (p < 0.0001) проявлялся как
большее КФ при запоминании по сравнению с
воспроизведением, что отчетливо видно на рис. 4, а
для всех типов карт. Отмечено взаимодействие
Задача × Пол (p = 0.04). Так, наблюдаемые разли-
чия между задачами более отчетливы у мужчин

η2
p

η2
p
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(p = 0.0002), чем у женщин (p = 0.01). Сходный
эффект в группе мужчин ранее описан при анали-
зе всей карты.

В ходе анализа дальней зоны, также, как и в
ближней зоне, обнаружен эффект Задачи (p =
= 0.001): КФ больше при запоминании по срав-
нению с воспроизведением (рис. 4, а).

При анализе зоны вне маршрута выявлено вли-
яние фактора Задача (p = 0.001). В отличие от зон,
расположенных ближе к маршруту, т.е. ближней и
дальней зоны, КФ больше при воспроизведении
по сравнению с запоминанием (рис. 4, а).

Длительность фиксаций. При проведении дис-
персионного анализа в ближней зоне выявлен эф-
фект Карты (p = 0.004), что проявлялось как боль-
шая ДФ для карт с объектными метками по срав-

нению с картами с двумя типами меток (p =
= 0.002). Влияние Задачи (p = 0.0001) проявля-
лось в виде увеличения ДФ при воспроизведении
по сравнению с запоминанием, что видно на
рис. 4, б для всех типов карт. Отмечено взаимо-
действие Задача × Пол (p = 0.057) в виде увеличе-
ния ДФ при воспроизведении по сравнению с за-
поминанием в группе мужчин (p = 0.0007).

При анализе дальней зоны выявлены эффекты
Карты (p = 0.002), Задачи (p < 0.0001) и взаимо-
действие Карта × Задача (p = 0.0008). Влияние
Карты проявлялось в большей ДФ для карты с
объектными метками по сравнению с другими ти-
пами карт (p = 0.03 – для карт без меток; p = 0.004 –
для карт с вербальными метками; p = 0.007 – для
карт с двумя типами меток), и эта зависимость

Рис. 3. Характеристики движений глаз при выполнении задач ознакомления, запоминания и воспроизведения марш-
рута на карте городской местности.
а – количество фиксаций; б – длительность фиксаций. По горизонтали – тип карт (1 – без меток; 2 – с объектными
метками; 3 – с вербальными метками; 4 – с двумя типами меток). На а – цифрами над столбиками обозначены задачи:
1 – ознакомление с картой; 2 – запоминание маршрута; 3 – воспроизведение маршрута. в – взаимодействие факторов
Карта × Задача. По горизонтали – задачи (1 – ознакомление с картой; 2 – запоминание маршрута; 3 – воспроизведе-
ние маршрута). Разные варианты штриховки соответствуют разным типам карт: 1 (сплошная) – без меток; 2 (пунктир) –
с объектными метками; 3 (точечная) – с вербальными метками; 4 (штрихпунктир) – с двумя типами меток. г – взаи-
модействие факторов Задача × Пол. По горизонтали – задачи (1 – ознакомление с картой; 2 – запоминание маршрута;
3 – воспроизведение маршрута). Разные варианты штриховки соответствуют полу: 1 (сплошная линия) – мужчины;
2 (пунктир) – женщины. На а и б приведены средние значения характеристик и ошибки среднего. На в и г приведены
средние значения характеристик и 95% доверительный интервал. Достоверность различий: * – p < 0.05, ** – p < 0.01,
*** – p < 0.001.
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представлена на значимом уровне только при
воспроизведении (p = 0.002 – для карт без меток;
p = 0.0001 – для карт с вербальными метками;
p = 0.0002 – для карт с двумя типами меток). Эф-
фект Задачи проявлялся как меньшая ДФ при за-
поминании по сравнению с воспроизведением
(рис. 4, б).

Также, как и в зонах, близких к маршруту, в зо-
не вне маршрута выявлен эффект Задачи (p = 0.004)
в виде меньшей ДФ при запоминании по сравне-
нию с воспроизведением (рис. 4, б). Наблюдается

тенденция к меньшей длительности фиксаций у
женщин по сравнению с мужчинами (p = 0.059).

Общее время фиксаций. Анализ влияния типа
Карты в разных зонах показал значимый эффект
только в дальней зоне (p = 0.03), где отмечено
большее ОВФ для карт с объектными метками по
сравнению с картами с вербальными метками
(p = 0.01). Эффект Задачи значим в ближней зоне
(p = 0.0004) и в зоне вне маршрута (p < 0.0001), но
имел разную направленность: в ближней зоне
ОВФ больше при запоминании по сравнению с
воспроизведением, а в зоне вне маршрута – при

Рис. 4. Характеристики движений глаз при выполнении задач запоминания и воспроизведения маршрута на карте го-
родской местности в разных зонах интереса.
а – количество фиксаций; б – длительность фиксаций; в – общее время фиксаций. По горизонтали – тип карт (1 – без
меток; 2 – с объектными метками; 3 – с вербальными метками; 4 – с двумя типами меток). На а цифрами над столби-
ками обозначены задачи: 1 – запоминание маршрута, 2 – воспроизведение маршрута. Приведены средние значения
характеристик и ошибки среднего. Достоверность различий: ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.
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воспроизведении по сравнению с запоминанием
(рис. 4, в). Для зоны вне маршрута отмечено взаи-
модействие Карта × Задача × Пол в виде больше-
го ОВФ при воспроизведении по сравнению с за-
поминанием в группе женщин для карт с объект-
ными метками (p = 0.02), а в группе мужчин для
карт без меток (p = 0.0006) и карт с двумя типами
меток (p = 0.03).

Количество переходов между зонами. При дис-
персионном анализе переходов из ближней зоны
в дальнюю показаны эффекты Карты – F(1.37) =
= 3.58, p = 0.02,  = 0.09, и Задачи – F(1.37) = 26.83,

p < 0.0001,  = 0.42. Эффект Карты проявлялся в
меньшем количестве переходов для карт с вер-
бальными метками по сравнению с картами с дву-
мя типами меток (p = 0.009). Эффект Задачи про-
являлся в большем количестве переходов при за-
поминании по сравнению с воспроизведением.
Для переходов из ближней зоны в зону вне марш-
рута обнаружено взаимодействие Задача × Пол
(F1.37 = 6.07, p = 0.02,  = 0.14). У женщин боль-
ше переходов из зоны в зону при воспроизведе-
нии, а у мужчин при запоминании.

ОБСУЖДЕНИЕ
В настоящем исследовании по показателям

глазодвигательной активности была проведена
оценка особенностей выполнения навигацион-
ной задачи воспроизведения маршрута на карте
городской местности в зависимости от типа карт
(с различными типами меток и без меток) и пола
испытуемых. Статистически оценивали влияние
типа карты (карта с объектными метками; карта с
вербальными метками; карта с двумя типами ме-
ток и карта без меток), выполняемой задачи
(ознакомление, запоминание маршрута и его вос-
произведение) и пола на такие характеристики,
как количество фиксаций, их длительность, а
также общее время фиксации. Анализ проводили
по всей карте, а также в зонах интереса, находя-
щихся в разной степени близости к нанесенному
на карту маршруту, что позволило оценить топо-
графию изменений глазодвигательной активно-
сти в зависимости от типа карты, выполняемой
конкретной задачи, а также пола испытуемых.

Глазодвигательные характеристики зависели
от выполняемой задачи. Показано снижение ко-
личества фиксаций и нарастание их длительности
при воспроизведении маршрута по сравнению с
запоминанием и ознакомлением, что согласуется
с данными, полученными в работе (Piccardi et al.,
2016). Согласно литературным сведениям, дли-
тельность фиксации, как показатель глазодвига-
тельной активности, может быть интерпретиро-
вана как характеристика степени вовлеченности
когнитивного звена. Так, например, при выпол-
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p

η2
p

η2
p

нении задачи навигации в реальном времени при
прохождении маршрута испытуемые совершали
более длинные фиксации на ранних и поздних
участках маршрута (Brügger et al., 2019). Получен-
ные нами различия глазодвигательных реакций
между задачами могут быть связаны с вовлечен-
ностью разных структур в их реализацию. Так, по
данным литературы, при решении задачи запо-
минания отмечается нарастание уровня метабо-
лического сигнала в области гиппокампа и в ме-
диальной височной доле (Meister, Buffalo, 2016,
Piccardi et al., 2016). В то время как при первичном
получении визуальной информации о простран-
стве, т.е. при наблюдении или сканировании, и
при распознавании ранее запомненного ориен-
тира (в нашем исследовании это можно сравнить
с ознакомлением с картой и с воспроизведени-
ем маршрута) отмечается увеличение уровня ме-
таболического сигнала в ретросплениальной коре
и парагиппокампальной извилине (Boccia et al.,
2017; Nori et al., 2018).

Динамика показателей глазных движений бы-
ла неодинакова в зонах, находящихся на разном
расстоянии от маршрута. Так, в отдаленной от
маршрута “зоне вне маршрута” наблюдали увели-
чение общего времени и количества фиксаций
при воспроизведении по сравнению с запомина-
нием, тогда как в более близких зонах более высо-
кие показатели общего времени фиксаций и их
количества отмечены при запоминании по срав-
нению с воспроизведением. Длительность фик-
саций нарастала при воспроизведении по сравне-
нию с запоминанием вне зависимости от степени
близости к маршруту. Нами было отмечено общее
снижение количества фиксаций и общего време-
ни фиксаций от “ближней зоны” к “зоне вне
маршрута”. Наши результаты сопоставимы с дан-
ными исследований движений глаз в задаче визу-
ального поиска, в которой испытуемым необхо-
димо следить за рядом целевых и нецелевых сти-
мулов, предъявляемых в случайном порядке в
одной из 15 ячеек на экране, и по завершении де-
монстрации отметить местоположение целевых
стимулов (Brouwer et al., 2017). В упомянутой ра-
боте длительность фиксации на целевых стиму-
лах была значительно выше, чем на нецелевых.
Авторы полагают, что длительность фиксаций и
размер зрачка отражают время, необходимое для
сохранения и переработки информации в рабо-
чей памяти (Brouwer et al., 2017).

Характеристики глазодвигательных реакций
зависели от типа карт. Обобщенный анализ (без
учета выполняемой задачи) показал, что тип кар-
ты с объектными метками (ориентирами) демон-
стрирует наименьшее количество фиксаций, но
при этом самую большую длительность по срав-
нению с другими типами карт. При выделении
зон интереса эта тенденция сохраняется для
ближней зоны. Для дальней зоны показано уве-
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личение длительности фиксаций, сопровождаю-
щееся увеличением общего времени фиксаций.
По литературным данным увеличение длитель-
ности фиксации взора связано с большим уров-
нем внимания и более глубокой проработкой
объекта, на котором зафиксирован взор, и явля-
ется показателем нахождения целевого стимула
(Brouwer et al., 2017). Известно, что использова-
ние вербальной или визуальной информации во
многом определяет способ кодирования сведе-
ний об ориентирах в крупномасштабной среде
(Kraemer et al., 2017). В свою очередь кодирование
информации во многом зависит от используемо-
го когнитивного стиля. Согласно работам (Bla-
jenkova et al., 2006; Blazhenkova, Kozhevnikov,
2009; Kozhevnikov, 2007) выделяют вербальный,
объектный визуальный и пространственный ви-
зуальный когнитивные стили. При этом, если
поступающая информация об ориентире пред-
ставлена в форме, не соответствующей предпочи-
таемому когнитивному стилю, испытуемые фак-
тически повторно обрабатывают информацию,
используя привычный способ переработки ин-
формации (Bocchi et al., 2018). Отмечено, что лю-
ди, использующие пространственный визуаль-
ный стиль, в меньшей степени фокусируются на
изображениях по сравнению с использующими
объектный визуальный стиль (Bocchi et al., 2018).
С учетом этих литературных сведений, мы можем
предположить, что в нашей группе преобладали
люди с объектным визуальным когнитивным
стилем.

Результаты, полученные на всей группе, при ее
разделении по половому признаку достигают зна-
чимого уровня только в группе мужчин, что гово-
рит о половых различиях в выполнении предло-
женной в нашем эксперименте навигационной
задачи. В литературе большое внимание уделя-
ется вопросу использования мужчинами и жен-
щинами различных стратегий зрительно-про-
странственной деятельности, в том числе нави-
гационного поведения. Согласно литературным
данным, при навигации мужчины преимуще-
ственно используют аллоцентрическую страте-
гию, основанную на сканировании пространства
и последующим построением ментальной карты
местности, в которой учитываются простран-
ственная геометрия и метрические характеристи-
ки, в том числе евклидовы координаты. Женщи-
ны чаще используют топологическую информа-
цию и эгоцентрическую стратегию, основанную
на запоминании ориентиров и определенного
маршрута (Harris et al., 2019). Важно, что в основе
этих различий могут лежать различия нейростра-
тегий переработки пространственной информа-
ции. Так, во время виртуальной пространствен-
ной навигации и при пассивном наблюдении за
пространственной навигацией у мужчин, по
сравнению с женщинами наблюдали более высо-

кий уровень активации в медиальных височных
областях и парагиппокампальной области; в то
время как активация в префронтальной и темен-
ной областях выше у женщин (Grön et al., 2000;
Kong et al., 2017).

Для понимания половых различий навигаци-
онного поведения интересными представляются
полученные нами результаты анализа переходов
из ближней зоны в зону вне маршрута при запо-
минании и воспроизведении маршрута. Оказа-
лось, что мужчины делают больше переходов из
зоны в зону при запоминании маршрута, тогда
как женщины – при его воспроизведении. Мож-
но предположить, что мужчины при запомина-
нии строят пространственную карту с учетом как
ближних, так и дальних ориентиров и при вос-
произведении уже не используют информацию
из зоны “вне маршрута”. В то же время женщины
используют информацию из зоны “вне маршру-
та” по большей части только при воспроизведе-
нии маршрута. Данный результат у женщин мож-
но трактовать как потерю маршрута, что согласу-
ется с литературными данными о меньшей
успешности женщин в задачах поиска пути (Kong
et al., 2017), и необходимость динамического об-
новления пространственной информации отно-
сительно окружающей среды, примером чего в
задаче виртуальной навигации являются возвра-
ты на пройденные места, т.е. своеобразная про-
верка местности. Такое поведение некоторые ав-
торы связывают с более высокой пространствен-
ной тревогой (Gagnon et al., 2018).

В своих работах (Klippel et al., 2005; 2010) авто-
ры, обсуждая вопрос о значимости информации,
предоставляемой картами, отмечают, что даже
очень простая карта может предоставить слиш-
ком большой объем контекстной информации,
значительно снижающей скорость кодирования
пространства и затрудняющей установление свя-
зи между окружающим пространством и маршру-
том. Они предлагали сфокусировать внимание
пользователя собственно на области маршрута,
снизив детализацию и контрастность внешнего
окружающего пространства, не имеющего пря-
мого отношения к маршруту. В итоге полученная
в ходе обработки карта должна позволить пользо-
вателю сконцентрироваться на нужной информа-
ции в соответствующей части карты; таким обра-
зом, когнитивные усилия по обработке информа-
ции значительно снижаются, и чтение карты
должно стать более легким (Klippel et al., 2005;
2010). Тем не менее, исходя из полученных нами
данных, информация из окружающего простран-
ства, не связанная непосредственно с маршру-
том, необходима как мужчинам, так и женщинам,
в разные моменты времени для лучшей ориента-
ции на местности.
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КУШНИР и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При анализе движений глаз выявлены разли-
чия между последовательными этапами навига-
ции по карте городской местности. Запоминание
маршрута характеризуется большим количеством
фиксаций и увеличением их длительности по
сравнению с ознакомлением с картой и воспро-
изведением маршрута. Зависимость глазодвига-
тельных реакций от выполняемой задачи неоди-
накова в отдельных зонах карты, отличающихся
степенью близости к маршруту. В более близких к
маршруту зонах количество фиксаций при вос-
произведении меньше, чем при запоминании.
Напротив, в отдаленной от маршрута “зоне вне
маршрута” количество и общее время фиксаций
при воспроизведении увеличиваются. Эти изме-
нения отчетливы у мужчин и не достигают уровня
значимости у женщин. Показано, что при запо-
минании мужчины совершают больше переходов
из ближней зоны в отдаленную “зону вне марш-
рута”, формируя связь маршрута с окружающим
пространством, и в дальнейшем не используют
отдельные элементы пространства для ориента-
ции; напротив, женщины используют отдален-
ные от маршрута детали пространства только на
заключительном этапе – при воспроизведении.
Отмечено, что при наличии на карте объектных
меток, или “ориентиров”, при воспроизведении
значительно снижается количество фиксаций и
увеличивается их длительность по сравнению с
другими типами карт, что предположительно свя-
зано с преимущественным использованием на-
шими испытуемыми объектного визуального ко-
гнитивного стиля.
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Analysis of the gaze fixations in performance of mental recall of the route on a city map. 
Effects of landmark type and gender
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A psychophysiological eye-tracking experiment was conducted to investigate map navigation (including tasks
of familiarization with the map, route memorization and recall of the route) as a function of landmark type
(no landmarks, object landmarks, verbal landmarks, both types of landmarks) and gender. It was found that
the number of fixations decreased and the fixation duration increased during recall compared to map famil-
iarization and route memorization. The effect of task type on eye movements varied between route proximity
areas. In the proximal areas, the number of fixations decreased during recall in comparison to memorization,
while in the distal (“off route”) area the effect was opposite. These changes were pronounced in the male par-
ticipants and did not reach statistical significance in the females. Men switched more frequently from the
proximal to the distal area during memorization, thus forming a connection between the route and the remote
environment. In contrast, women’s gaze was more often directed to the distal area during route recall. The
map with object landmarks differed from the other maps in the lower number and longer fixation duration,
indicating the advantage of object landmarks and, possibly, a preference for the object visual cognitive style
among our participants.

Keywords: human, gender, vision, spatial navigation, eye movement
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До и после 8-месячного международного эксперимента SIRIUS 20/21 проводился комплекс элек-
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связанных с длительной изоляцией и влиянием комплекса стрессорных факторов. Полученные ре-
зультаты говорят об умеренной активации биоэлектрической активности фоторецепторов и бипо-
лярных клеток и небольшом снижении функции ганглиозных клеток сетчатки после выхода из изо-
ляции. Выявленные изменения могут отражать адаптацию зрительной сенсорной системы испыта-
телей к физической и психоэмоциональной нагрузке в условиях эксперимента. Дальнейшее
изучение специфики изменений электроретинографических маркеров при возрастающей продол-
жительности периода изоляции необходимо для расширения представлений о стрессоустойчивости
и адаптации зрительной системы при длительном нахождении человека в экстремальных условиях
среды.
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ВВЕДЕНИЕ
Для обеспечения успешной длительной мис-

сии за пределами околоземной орбиты необходи-
мо решение многих технических и медицинских
проблем. Успех космических полетов зависит от
физического и психического здоровья, определя-
ющего поведение и действие человека, прогнози-
рование которых может быть улучшено при ана-
лизе результатов имитационных экспериментов и
опыта, полученного в длительных экспедициях
на Земле (Basner et al., 2013; Mogilever et al., 2018).

Изоляционные эксперименты с использова-
нием гермообъектов, имитирующих космические
станции и полеты за пределы околоземной орби-
ты, так же, как и пещерные, арктические и другие
виды экспедиций, открывают уникальные возмож-
ности для изучения различных аспектов адаптации
человека к экстремальным условиям среды и помо-
гают повысить эффективность принятия решений
и безопасность участников этих экспедиций.

На когнитивные функции, сенсорные систе-
мы и поведение человека, несомненно, воздей-
ствуют такие факторы длительной изоляции, как
отсутствие естественных параметров реального
времени, изменения циркадианных ритмов, на-
рушение сна, отсутствие экспозиции к естествен-
ному солнечному свету, сенсорная и перцептивная
депривация, вызванная нехваткой зрительной ин-
формации при нахождении человека в однородном
и бесструктурном сенсорном окружении.

Изменение привычных сенсорных входов
влияет на поведенческие характеристики чело-
века. В закрытых искусственных средах, вклю-
чая космические корабли и герметичные объек-
ты на Земле, зрительные ощущения, так же, как
слух и обоняние, монотонны, что снижает ком-
форт и может провоцировать проблемы с ком-
муникацией.

Известно, например, что шум в искусственных
средах вызывает раздражение, нарушает режим
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сна и бодрствования, повышает частоту сердеч-
но-сосудистых заболеваний и ухудшает когни-
тивные функции (Stansfeld, Matheson, 2003;
Basner et al., 2014). С учетом этих знаний, для кос-
мических полетов установлены пределы непре-
рывного и периодического шумового воздей-
ствия, чтобы обеспечить приемлемую среду для
голосовой связи и сна (Allen et al., 2018).

Тип и распределение освещения в космиче-
ской станции влияют на зрительные способности
человека и являются важными факторами при
проектировании космического корабля, особен-
но для работы в открытом космосе (Rajulu, 2018).
Искусственное освещение сложных трехмерных
пространств может увеличивать когнитивную на-
грузку и вызывать снижение зрительных функ-
ций, производительности решения задач, нега-
тивно влиять на общение и командную работу.

Учитывая, что анализ координат взора полезен
в определении фокуса внимания и стратегии
мышления (Eckstein et al., 2017), а расширение
зрачка отражает интенсификацию мыслительной
деятельности (Granholm et al., 1996), айтрекеры и
пупиллометры применяют для изучения влияния
факторов экстремальной среды на когнитивные
функции. Айтрекеры использовали в исследова-
ниях членов экспедиций в виртуальной пещер-
ной среде, имитирующей многие условия дли-
тельной изоляции (Koles, Hercegfi, 2015). Предпо-
лагается выполнять эти исследования до и после
космических миссий. Устройства слежения за
взглядом уже применяли в параболическом поле-
те для изучения зрительных функций в условиях
микрогравитации (Clarke, Haslwanter, 2007; Clé-
ment, Ngo-Anh, 2013). Однако исследования не
только мышления и поведения человека, но и ра-
боты сетчатки и всей зрительной системы в слож-
ных условиях, аналогичных тем, которые встре-
чаются в космическом полете, необходимы для
прогнозирования и поддержания высокого уровня
работоспособности человека в будущих миссиях
(Mogilever et al., 2018). Объективные электрофи-
зиологические исследования включают комплекс
тестов зрительной системы, которые помогают с
высокой специфичностью и чувствительностью
выявлять тонкие функциональные изменения
фоторецепторов, биполярных, амакриновых и
ганглиозных клеток сетчатки.

Цель нашей работы – объективная оценка из-
менений функциональной активности нейронов
сетчатки у членов экипажа наземной станции,
связанных с длительной изоляцией и влиянием
комплекса стрессорных факторов, в международ-
ном эксперименте SIRIUS 20/21. Результаты
электроретинографических исследований, полу-
ченные до и после изоляционных экспериментов
различной длительности, позволят расширить
понимание адаптации зрительной сенсорной си-
стемы и диагностировать негативное влияние

факторов длительного полета на функциональ-
ную активность зрительной системы. Определе-
ние чувствительных биомаркеров таких влияний
будет способствовать оптимизации условий пре-
бывания космонавтов на борту международной
космической станции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Условия эксперимента имитировали полет на

Луну и включали два периода депривации сна и
периоды повышенных физических и психоэмо-
циональных нагрузок на экипаж. До начала меж-
дународного эксперимента SIRIUS 20/21 и в тече-
ние одной недели после завершения 240-суточ-
ной изоляции и выхода экипажа из гермообъекта,
имитирующего космическую станцию, проводи-
ли электроретинографические исследования пя-
ти здоровым испытателям в возрасте 30–48 лет
(трое мужчин и две женщины). Для того чтобы
минимизировать циркадные влияния на функци-
ональные показатели зрительной системы, все
исследования проводили в одно и то же время су-
ток – с 10:00 до 12:00 утра.

Все исследования выполняли в соответствии
со стандартами международного общества кли-
нической электрофизиологии зрения (ICSEV) при
помощи диагностической системы RETIport/scan21
(Roland Consult, Германия). В фотопических
условиях на диффузные вспышки (ганцфельд
стимуляция) регистрировали колбочковую ЭРГ и
стандартную ритмическую ЭРГ (РЭРГ) на 30 Гц
(McCulloch et al., 2015), и фотопический негатив-
ный ответ (ФНО) (Frishman et al., 2018). Амплиту-
ду а-волны колбочковой ЭРГ рассчитывали от
изолинии, b-волны – от максимального негатив-
ного пика а-волны. По оригинальной методике
(Зуева и др., 2009) записывали РЭРГ в спектре ча-
стот на мелькания частотой 8.3, 10, 12 и 24 Гц.
Транзиентную паттерн-ЭРГ (ПЭРГ) и ПЭРГ
устойчивого состояния (стационарную ПЭРГ)
(Bach et al., 2013) регистрировали на реверсирую-
щий черно-белый шахматный паттерн с угловым
размером ячеек 16°, 0.8° и 0.3°, частота инверсии
паттерна, соответственно, 4 рев/сек (2 Гц) и
16 рев/сек (8 Гц), контраст – 97%.

Анализировали амплитуду и пиковую латент-
ность биопотенциалов, выполняли расчет индек-
сов – отношения амплитуд волн b/a колбочковой
ЭРГ и глиального индекса Кг как отношения ам-
плитуды b-волны к РЭРГ на разные частоты сти-
муляции (b/РЭРГ) по методу (Зуева, Цапенко,
1992; 2004).

Статистический анализ выполняли при помо-
щи пакета прикладных программ Microsoft Office
Excel 2011 для ОС Windows и статистического па-
кета “STATISTICA 10.0” (Stat Soft Inc., США).
Средние по группе значения амплитуд представ-
лены в виде M ± MD, где M – среднее арифмети-
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ческое, SD – среднее квадратичное отклонение.
Для сравнения исследуемых выборок использо-
вали t-критерий Стьюдента. Различия считали
достоверными при p ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Выявлены незначительные гендерные разли-
чия в результатах электроретинографии, которые
не могли повлиять на оценку общих по группе из-
менений ЭРГ. Показано также отсутствие разли-
чий в изменениях параметров ЭРГ, полученных

от правого и левого глаза испытателей. Средние
по группе амплитуды и пиковые латентности
волн ЭРГ до и после 8-месячного изоляционного
эксперимента представлены в статистических
таблицах.

До начала изоляции все параметры волн стан-
дартных фотопических ответов, а также отноше-
ние b/a соответствовали значениям нормы. После
выхода из эксперимента обнаружено статистиче-
ски значимое возрастание амплитуды a-волны
колбочковой ЭРГ (p = 0.0047), без изменения ее
пиковой латентности (рис. 1, табл. 1).

Рис. 1. Фотопические ЭРГ на стандартную вспышку 3.0 кд·с·м2: колбочковая ЭРГ на одиночные вспышки света (а) и
РЭРГ на частоту мелькания 30 Гц (б) у испытателя К. до (1) и после (2) выхода из эксперимента. Отмечается возраста-
ние амплитуды a-волны ЭРГ и РЭРГ через неделю после выхода из гермообъекта.
Вертикальное деление – 100 мкВ, горизонтальное деление – 20 мс
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Таблица 1. Амплитуда (А, мкВ) и пиковая латентность (Т, мс) волн колбочковой ЭРГ и РЭРГ на 30Гц (ISCEV
стандарт) до и после 8-месячного изоляционного эксперимента

p – уровень значимости; * – различие статистически значимо

Параметры фотопических ЭРГ До эксперимента После эксперимента

Колбочковая ЭРГ, a-волна А M ± SD 18.5 ± 3.0 22.2 ± 3.5
p *0.0047

Т M ± SD 16.7 ± 2.4 14.8 ± 1.4
p 0.1444

Колбочковая ЭРГ, b-волна А M ± SD 70.0 ± 19.1 79.7 ± 21.1
p 0.0795

Т M ± SD 31.7 ± 1.1 30.8 ± 1.1
p *0.0039

30 Гц-РЭРГ А M ± SD 55.4 ± 20.0 58.5 ± 14.5
p 0.5055

30 Гц-РЭРГ Т M ± SD 30.2 ± 3.9 26.7 ± 1.4
p *0.0347
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Наблюдаемое увеличение амплитуды b-волны
ЭРГ было статистически незначимым из-за су-
щественного разброса индивидуальных данных
испытателей.

В ЭРГ источником a-волны является актив-
ность фоторецепторов – колбочек в фотопиче-
ских условиях (Bush, Sieving, 1994; Frishman,
2006). Генерация b-волны зависит в основном от
активности гиперполяризующихся биполярных
клеток колбочковой системы и глиальных клеток
Мюллера (Stockton, Slaughter, 1989; Sieving et al.,
1994; Frishman, 2006). Индекс b/a, рассчитывае-
мый как отношение амплитуды b-волны к ампли-
туде a-волны ЭРГ, характеризует интерфейс фо-
торецепторы – пострецепторная сетчатка и поз-
воляет уточнить уровень поражения в случае
заболевания сетчатки, или первичный уровень
ретинальной дисфункции (Matsui et al., 1994).
Расчет отношения b/a применяют в клинической
практике как критерий ретинальной ишемии, по-
скольку кровоснабжение нейронов внутреннего
ядерного слоя и наружной сетчатки различается и
обеспечивается, соответственно, сосудами сет-
чатки и хориоидеи.

После завершения изоляционного экспери-
мента более существенное изменение a-волны,
чем b-волны колбочковой ЭРГ, явилось причиной
возрастания индекса b/a. Достоверное сокраще-
ние пиковой латентности b-волны ЭРГ (p = 0.0039)
и РЭРГ на 30 Гц (p = 0.0347) может говорить об
ускорении трансмиссии сигнала от фоторецепто-
ров к колбочковым биполярам. Общая по группе
тенденция изменений временных и амплитудных
параметров фотопической ЭРГ свидетельствует
об умеренной активации биоэлектрической ак-
тивности фоторецепторов и (в меньшей степени)
биполярных клеток колбочковой системы после
8-месячной изоляции в гермокамере.

Метод регистрации низкочастотной РЭРГ в
широком спектре частот помогает в объективной
оценке ранних доклинических нарушений функ-
циональной активности фоторецепторов и пост-
рецепторных нейронов. РЭРГ в фотопических
условиях регистрировали на мелькания низкой и
высокой частоты в диапазоне от 8 до 24 Гц, при
этом источники РЭРГ меняются в зависимости от
частоты мельканий. При частоте 8−10 Гц в ритми-
ческом ответе доминирует вклад активности фо-
торецепторов. На частоте 24 Гц − максимален
вклад биполярных клеток. РЭРГ на 12 Гц – сме-
шанный ответ, зависимый от фоторецепторов и
биполярных клеток (Зуева М.В. и др., 2009).

В нашем исследовании исходные значения ам-
плитуды РЭРГ (рис. 2, табл. 2) до эксперимента
соответствовали средней статистической норме.

После окончания 8-месячного изоляционного
эксперимента было отмечено небольшое возрас-
тание амплитуды РЭРГ на все частоты стимуля-
ции, при этом наиболее значительно – на мелька-
ния низкой частоты 10 и 12 Гц, при которых в
РЭРГ доминирует вклад активности колбочко-
вых фоторецепторов. В РЭРГ на мелькания ча-
стотой 10 Гц амплитуда ответа повысилась с

Таблица 2. Амплитуда (мкВ) фотопических РЭРГ в
спектре частот (8.3–24 Гц) до и после 8-месячного изо-
ляционного эксперимента

p – уровень значимости; * – различие статистически значимо

РЭРГ (Гц) До 
эксперимента

После 
эксперимента

8.3 M ± SD 82.2 ± 25.6 92.3 ± 28.6
p 0.0843

10 M ± SD 76.9 ± 23.7 93.6 ± 23.7
p *0.0306

12 M ± SD 78.1 ± 18.2 93.5 ± 23.6
p *0.0233

24 M ± SD 77.4 ± 27.3 90.0 ± 30.0
p 0.0953

Рис. 2. РЭРГ на мелькания
а – 10 Гц и б – 12 Гц до и ниже – после 8-месячной
изоляции. В каждой паре записей даны РЭРГ для
правого (верхний ряд) и левого (нижний ряд) глаз.
Вертикальное деление – 100 мкВ, горизонтальное де-
ление – 25 мс

100.00 �V/div100.00 �V/div100.00 �V/div

100.00 �V/div100.00 �V/div100.00 �V/div

100.00 �V/div100.00 �V/div100.00 �V/div

100.00 �V/div100.00 �V/div100.00 �V/div

25.0 ms/div25.0 ms/div25.0 ms/div

25.0 ms/div25.0 ms/div25.0 ms/div

25.0 ms/div25.0 ms/div25.0 ms/div

25.0 ms/div25.0 ms/div25.0 ms/div

FERG 10 Hz (GF)FERG 10 Hz (GF)FERG 10 Hz (GF) aa

ббFERG 12 Hz (GF)FERG 12 Hz (GF)FERG 12 Hz (GF)

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

P1P1P1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

N1N1N1

11

22

11

11

11

22

22

22



156

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 2  2023

НЕРОЕВ и др.

76.9 до 93.6 мкА (p = 0.0306); и в РЭРГ на 12 Гц –
с 78.1 мкА до 93.5 мкА (p = 0.0233). При этом из-
менения РЭРГ на мелькания 24 Гц были незначи-
тельными.

Таким образом, результаты исследований сви-
детельствуют о большей альтерации функции фо-
торецепторов, чем биполярных клеток колбочко-
вой системы сетчатки. Динамика фотопической
РЭРГ подтверждает результаты колбочковой ЭРГ
о большем влиянии условий изоляционного экс-
перимента на функциональную активность фото-
рецепторов, чем нейронов внутреннего ядерного
слоя.

Известно, что между нейронами сетчатки и
глиальными клетками Мюллера существует тес-
ный функциональный симбиоз (Зуева, Цапенко,
1992; 2004). Нейроглия выполняет в сетчатке ши-
рокий спектр функций и обеспечивает нормаль-
ное функционирование нейронов при изменени-
ях внутренней и внешней среды. Нарушение
функции клеток Мюллера и дисфункция нейро-
нов является причиной нарушения глио-нейро-
нальных взаимодействий и может привести к
ослаблению зрительных функций. Оценка глио-
нейрональных взаимоотношений в сетчатке вы-
полнялась до и после эксперимента по значениям
фотопического глиального индекса Кг, рассчи-
танного как отношение амплитуд b-волны кол-
бочковой ЭРГ на одиночный стимул и фотопиче-
ской РЭРГ для каждой частоты мельканий. Ме-
тод основан на том, что клетки Мюллера
опосредуют генерацию b-волны ЭРГ только на
одиночные вспышки, а при повышении частоты
стимуляции до 2 Гц и выше их вклад в ЭРГ отсут-
ствует (Бызов, 1979; 1992; Kondo, Sieving, 2001).
Соответственно для РЭРГ на мелькания 8.3–
12 Гц индекс Кг отражает взаимодействия клеток
Мюллера с фоторецепторными клетками, и для
РЭРГ на 24 Гц – с биполярными клетками сетчат-
ки (Зуева, Цапенко, 2004).

В нашем исследовании глиальный индекс по-
сле изоляционного эксперимента практически не
отличался от исходных значений (табл. 3).

То, что функциональный симбиоз клеток
Мюллера с колбочками и с колбочковыми бипо-
лярными клетками не нарушался в 8-месячном
изоляционном эксперименте, говорит об их вы-
соких компенсаторных способностях у здоровых
лиц. Однако следует отметить повышение внут-
ригрупповой вариабельности, наблюдаемое нами
после выхода испытателей из эксперимента. Учи-
тывая это, не исключено, что в последующих бо-
лее длительных изоляционных экспериментах
будет выявлено негативное влияние стрессорных
факторов эксперимента на ретинальную функ-
цию, и глиальный индекс Кг будет чувствитель-
ным биомаркером адаптационных изменений ре-
тинальной активности и диагностическим крите-
рием негативных изменений.

Для оценки функциональной активности ган-
глиозных клеток (ГК) сетчатки регистрировали
ФНО в колбочковой ЭРГ и ПЭРГ. ФНО – корнео-
негативное отклонение потенциала на заднем
фронте b-волны фотопической ЭРГ, регистриру-
емой на красные вспышки света на синем фоне.
ФНО отражает активность спайковых нейронов,
к которым относятся и ГК, и подкласс амакрино-
вых клеток, обладающих импульсной активно-
стью (Viswanathan et al., 1999; Machida et al., 2008).
Известно, что ФНО, так же, как и ПЭРГ, изменя-
ется при глаукоме и его амплитуда часто коррели-
рует с толщиной слоя нервных волокон и толщи-
ной слоя ганглиозных клеток сетчатки (Ventura
et al., 2006; Котелин и др., 2020).

В группе испытателей амплитуда ФНО, рас-
считанная от пика волны b, достоверно увеличи-
лась к концу эксперимента по сравнению с ис-
ходными значениями (p = 0.0474) только в ответ
на вспышку минимальной силы (0.375 кд сек/м2),
без изменения пиковой латентности (табл. 4).

Учитывая данный факт, тест ФНО в ЭРГ на
слабый стимул может служить маркером ранних
функциональных изменений в сетчатке, возмож-
но, связанных с индивидуальной адаптацией эки-
пажа при интенсивной нагрузке (рис. 3).

ПЭРГ генерируется ГК и их аксонами, поэто-
му данный тест часто используют для ранней ди-
агностики заболеваний зрительного нерва раз-
личного генеза, прежде всего, при глаукомной
оптической нейропатии (Bach et al., 2006; Нероев
и др., 2020; Salgarelo et al., 2021). У испытателей до
нахождения в гермообъекте показатели транзи-
ентной ПЭРГ не отличались от значений нормы.

Таблица 3. Значения глиального индекса (Кг) до и по-
сле 8-месячного изоляционного эксперимента

p – уровень значимости; * – различие статистически зна-
чимо

Параметры Кг До 
эксперимента

После 
эксперимента

8.3 Гц M ± SD 0.9 ± 0.1 0.9 ± 0.1

p 0.8464

10 Гц M ± SD 0.9 ± 0.1 0.9 ± 0.0

p 0.0950

12 Гц M ± SD 0.9 ± 0.1 0.9 ± 0.1

p 0.4190

24 Гц M ± SD 1.0 ± 0.3 0.9 ± 0.2

p 0.4667

30 Гц M ± SD 1.3 ± 0.2 1.4 ± 0.2

p 0.6671
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После эксперимента выявлена тенденция к изме-
нению компонентов ПЭРГ для всех угловых раз-
меров стимула (табл. 5).

Амплитуда P50-компонента ПЭРГ была стати-
стически значимо снижена только для стимула
0.8° (p = 0.0158) (рис. 4, а).

Латентность волн N95 транзиентной ПЭРГ
была достоверно удлинена по сравнению с исход-
ными показателями на стимулы 0.3° (p = 0.0056),
0.8° (p = 0.0025) и 16° (p = 0.0423).

Амплитуда стационарной ПЭРГ снизилась по-
сле завершения эксперимента только в ответах на
паттерны 16° (p = 0.0059) (табл. 6), (рис. 4, б).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

После восьмимесячной изоляции экипажа в
наземной герметичной станции выявлены харак-
терные признаки изменения функциональной
активности сетчатки, отражающие адаптацию ис-
пытателей к условиям эксперимента. Данные
электроретинографии указывают на умеренную и
статистически значимую активацию биоэлектри-
ческой активности фоторецепторов, биполярных
клеток и спайковых амакриновых клеток (по спе-
цифике изменений ЭРГ, РЭРГ и ФНО) и неболь-
шое снижение функции ГК сетчатки по данным
ПЭРГ. Изучение объективных электроретино-
графических маркеров, характеризующих физио-
логическую реакцию сетчатки в изоляционных
экспериментах различной длительности, позво-

Рис. 3. Амплитуда в процентах от исходных значений
волн колбочковой ЭРГ, РЭРГ и ФНО в ответе на сла-
бую вспышку (0.375 кд·сек·м-2). Исходные, принятые
за 100%, выделены прямой линией.
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Таблица 5. Амплитуда (А, мкВ) и пиковая латентность
(Т, мс) волн транзиентной ПЭРГ до и после 8-месяч-
ного изоляционного эксперимента

p – уровень значимости; * – различие статистически значи-
мо

Стимул / волна До 
эксперимента

После 
эксперимента

16° P50 А M ± SD 17.4 ± 5.0 16.1 ± 7.9
p 0.6252

Т M ± SD 54.8 ± 2.8 56.3 ± 1.9
p 0.0647

N95 А M ± SD 24.4 ± 4.2 23.4 ± 8.2
p 0.6259

Т M ± SD 99.7 ± 4.3 108.2 ± 9.7
p *0.0423

0.8° P50 А M ± SD 15.6 ± 3.2 12.9 ± 4.1
p *0.0158

Т M ± SD 57.7 ± 2.8 60.0 ± 3.3
p 0.1251

N95 А M ± SD 17.6 ± 2.5 16.0 ± 4.7
p 0.2863

Т M ± SD 98.7 ± 2.6 109.1 ± 7.1
p *0.0025

0.3° P50 А M ± SD 8.5 ± 1.9 7.2 ± 2.3
p 0.0832

Т M ± SD 59.5 ± 3.8 60.6 ± 3.6
p 0.4465

N95 А M ± SD 9.2 ± 2.7 9.0 ± 2.1
p 0.8515

Т M ± SD 100.1 ± 3.1 108.9 ± 7.0
p *0.0056

Таблица 4. Амплитуда (мкВ) фотопического негатив-
ного ответа (ФНО) до и после 8-месячного изоляцион-
ного эксперимента

p – уровень значимости; * – различие статистически зна-
чимо

Сила стимула, 
кд·с·м–2

До 
эксперимента

После 
эксперимента

0.375 M ± SD 24.3 ± 8.3 31.2 ± 7.5

p *0.0474

0.75 M ± SD 50.1 ± 17.4 52.3 ± 15.0

p 0.3274

1.5 M ± SD 48.6 ± 14.8 56.1 ± 13.7

p 0.0808

3.0 M ± SD 76.2 ± 18.4 84.5 ± 18.2

p 0.7658
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лит расширить представления о стрессорной
устойчивости и адаптации зрительной системы

при длительном нахождении человека в экстре-
мальных условиях среды.
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Electroretinographic examinations of the crew members of the 8-month international 
experiment SIRIUS 20/21
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Before and after the 8-month international experiment SIRIUS 20/21, a complex of electrophysiological
testing of the visual system was performed, including registration of standard photopic electroretinograms
(ERG), f licker ERG response on flickering with a frequency of 8.3, 10, 12 and 24 Hz, photopic negative re-
sponse, and pattern-ERG. The aim of the work was an objective assessment of changes in the functional ac-
tivity of retinal neurons in ground station crew members associated with long-term isolation and the influ-
ence of a complex of stress factors. The results obtained indicate a moderate activation of the bioelectrical ac-
tivity of photoreceptors and bipolar cells and a slight decrease in the function of retinal ganglion cells after
isolation experiment. The revealed changes may reflect the adaptation of the visual sensory system of the tes-
ters to physical and psycho-emotional stress in the experimental conditions. Further study of the specifics of
changes in electroretinographic markers with a longer duration of the experiment is necessary to expand the
understanding of stress resistance and adaptation of the visual system during prolonged exposure to extreme
environmental conditions.

Keywords: long-term isolation, ground station, electroretinography, retina, photoreceptors, retinal bipolar
cells, retinal ganglion cells, SIRIUS 20/21
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Неинвазивно регистрировали коротколатентные слуховые вызванные потенциалы (КСВП) у бу-
тылконосого дельфина Tursiops truncatus на парные импульсные звуковые стимулы (кондициониру-
ющий и тестирующий), подаваемые через излучатели, контактирующие с “акустическим окном” на
нижней челюсти. Использовали две формы стимуляции: монауральную (оба стимула через один из-
лучатель), или дихотическую (кондиционирующий и тестирующий стимулы подавали через разные
излучатели, контактирующие один – с правым, другой – с левым акустическим окном). Кондици-
онирующий и тестирующий стимулы имели одинаковые характеристики, интервал между ними ва-
рьировал от 0.15 до 10 мс. При монауральной стимуляции подавление тестирующего ответа было
одинаковым в диапазоне интервалов от 0.15 до 0.5 мс; при удлинении интервала ответ восстанавли-
вался. При дихотической стимуляции наиболее глубокое подавление тестирующего ответа проис-
ходило при интервале 0.5 мс, а при более коротких или более длительных интервалах тестирующий
ответ восстанавливался. Полное восстановление происходило при укорочении интервала до 0.15 мс
и удлинении до 2 мс. Обсуждается значение полученных данных для эффекта предшествования и
для работы биосонара дельфинов.

Ключевые слова: дельфин, эффект предшествования, маскировка, эхолокация
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ВВЕДЕНИЕ
Слух зубатых китообразных характеризуется

уникальными способностями: высокой чувстви-
тельностью, широким частотным диапазоном,
высоким пространственным и временным разре-
шением (Au, 1993; Supin et al., 2001; Au, Hastings,
2008). В значительной степени развитие уникаль-
ных слуховых способностей обусловлено работой
слуховой системы китообразных в качестве при-
емной части биосонара. Можно ожидать, что тре-
бования, связанные с работой биосонара, влияют
и на другие свойства слуховой системы. Одним из
таких свойств является эффект предшествования.

Эффект предшествования характерен для слу-
ховой системы многих животных и человека. Он
проявляется в подавлении реакции на задержан-
ный стимул предшествующим стимулом, исходя-
щим из другой точки акустической сцены. Эф-
фект предшествования возникает, если источник
отраженного звука смещен относительно первич-
ного источника звука как в вертикальной, так и в

горизонтальной плоскости (Agaeva, Al’tman, 2008).
Одним из механизмов эффекта предшествования
является прямая последовательная маскировка:
подавление ответа на задержанный сигнал (тест)
предшествующим сигналом (маскером). После-
довательная маскировка может вызываться про-
цессами на нескольких уровнях слуховой систе-
мы, включая слуховую периферию, что показано
методами отоакустической эмиссии и короткола-
тентных слуховых вызванных потенциалов
(КСВП) (Bianchi et al., 2013).

Функциональное значение эффекта предше-
ствования состоит в том, что он позволяет лока-
лизовать источник звука на фоне многочислен-
ных отражений, характерных для естественных
акустических сцен: звук, распространяющийся
напрямую от источника, приходит к слушателю
раньше, чем отраженные звуки. Поэтому прямо
распространяющийся и отраженный звуки игра-
ют роль соответственно маскера и тест-сигнала,
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что приводит к подавлению ответов на отражен-
ные сигналы (Brown et al., 2015).

Однако эффект предшествования может не
быть столь же полезным для животных, распола-
гающих биосонаром, т.е. способных к эхолока-
ции. Для таких животных звук, отраженный от
окружающих объектов, не является помехой, за-
трудняющей локализацию источника звука, а но-
сителем важной информации об окружающей об-
становке. Если бы ответы на эхо подавлялись
вследствие эффекта предшествования, эхолока-
ция была бы невозможна. Поэтому возникает во-
прос, имеется ли эффект предшествования у эхо-
лоцирующих животных, и если имеется, то на-
сколько он выражен.

Поведенческие исследования на летучих мы-
шах (Schuchmann et al., 2006) показали, что если
животное слышит два отражения сонарного им-
пульса с разных сторон, то не наблюдается пред-
почтения более раннего импульса. Этот результат
можно интерпретировать как указание на слабую
выраженность или отсутствие эффекта предше-
ствования у летучих мышей.

Для другой группы животных, способных к
эхолокации – зубатых китообразных, сведения об
эффекте предшествования практически отсут-
ствуют. Имеются данные о последовательной
маскировке, но они касаются ситуации, когда
маскер и тест-сигнал исходят от одного и того же
источника. Показано, что при коротких межсти-
мульных интервалах ответы на второй (тестирую-
щий) стимул подавляются, а при увеличении ин-
тервала ответы восстанавливаются. Полное вос-
становление ответов происходит уже при
интервалах порядка нескольких мс, как показано
для бутылконосого дельфина Tursiops truncatus
(Supin, Popov, 1995; Popov et al., 2001), морской
свиньи Phocoena phocoena (Bibikov, 2004), белухи
Delphinapterus leucas (Supin et al., 2007) и ложной
косатки Pseudorca crassidens (Supin et al., 2007).
В процессе эхолокации последовательная маски-
ровка ответа на эхо собственным лоцирующим
импульсом играет важную роль: она обеспечивает
независимость величины ответа на эхо от рассто-
яния до мишени. Этот эффект возникает потому,
что увеличение расстояния до мишени приводит
к ослаблению эха, но в то же время увеличение за-
держки между лоцирующим импульсом и эхо
приводит к освобождению ответа на эхо от мас-
кировки, и эти два процесса компенсируют друг
друга (Supin, Nachtigall, 2013). Стабилизация от-
ветов на эхо в результате последовательной мас-
кировки лоцирующим импульсом означает, что
ответ на эхо не угнетается, т.е. отсутствует важ-
ный компонент эффекта предшествования.

Эксперименты, в которых более ранний (мас-
кер) и более поздний (тест) стимулы подаются на
разные уши (источники звука слева и справа), мо-

гут служить моделью ситуации, когда напрямую
распространяющийся звук воздействует преиму-
щественно на одно ухо, а эхо – на другое. Иссле-
дование последовательной маскировки КСВП
при разных азимутах источников маскера и тест-
сигнала показало, что компонент КСВП, генери-
руемый слуховым нервом, слабее маскируется и
быстрее освобождается от маскировки, если ис-
точники маскера и тест-сигнала находятся по
разные стороны от сагиттальной плоскости голо-
вы (т.е. раздельно адресуются к правому и левому
уху), чем если они находятся по одну сторону (ад-
ресуются к одному и тому же уху). Для компонен-
тов КСВП, генерируемых более высокими уров-
нями слуховой системы, это различие меньше
(Popov et al., 2022). Это исследование было вы-
полнено при дистантном расположении источ-
ника звука, что может считаться моделью ситуа-
ции в естественной среде. При этом интераураль-
ные взаимоотношения выявляются не в полной
мере, поскольку звуки могут достигать оба (пра-
вое и левое) акустических окна: через латераль-
ную поверхность ипсилатеральной ветви нижней
челюсти (McCormic et al., 1970) и через медиаль-
ную поверхность контралатеральной ветви (Cran-
ford et al., 2008).

Одним из подходов к более полному понима-
нию интерауральных взаимоотношений при по-
следовательной маскировке может быть исполь-
зование раздельной контактной стимуляции пра-
вого и левого акустических окон (дихотическая
стимуляция). Возможность перекрестной стиму-
ляции (стимуляция правого уха при левосторон-
нем положении источника звука, и наоборот) при
этом полностью не устраняется из-за проведения
звука через ткани головы. Тем не менее присут-
ствие на этом пути тканей с разными акустиче-
скими импедансами, включая газонаполненные
полости (Cranford et al., 1996; Houser et al., 2004),
позволяет ожидать, что звук, достигающий про-
тивоположное акустическое окно, существенно
ослаблен. Такое исследование было выполнено с
использованием КСВП, но на единственном жи-
вотном и в ограниченном диапазоне задержек
между маскером и тест-сигналом (не использова-
ны задержки короче 0.3 мс) (Popov et al., 2023). За-
держки менее 0.3 мс представляют специальный
интерес, поскольку, принимая во внимание раз-
меры головы дельфина, можно предполагать, что
этот диапазон характерен для межушных задер-
жек. Кроме того, в упомянутой работе применяли
стимулы в виде коротких тональных посылок с
относительно узким частотным спектром, тогда
как бутылконосые дельфины используют для
эхолокации короткие щелчки с широким частот-
ным спектром. Не исключено, что указанное раз-
личие влияет на проявление маскировки в про-
цессе эхолокации.



164

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 2  2023

СУПИН и др.

Данное исследование было предпринято с це-
лью получения более полной информации о по-
следовательной маскировке КСВП у дельфинов
при раздельной подаче маскера и тест-сигнала на
правое и левое акустическое окно.

МЕТОДИКА
Объект исследования. Объектом исследования

была взрослая самка бутылконосого дельфина
(черноморская афалина) Tursiops truncatus в воз-
расте ориентировочно 27–30 лет, масса тела 230 кг.

Условия экспериментов. Работа была выполне-
на в Геленджикском дельфинарии (г. Геленджик,
Краснодарский край).

Животное содержалось в крытом бассейне с
морской водой. На время эксперимента животное
(рис. 1, 1) заводили в секцию бассейна 5 × 1.5 м, глу-
биной 1.5 м, и помещали на носилки (2) таким об-
разом, что тело было погружено в воду, но спина
и дорзальная поверхность головы с дыхательным
отверстием оставались над поверхностью. Два ис-
точника звука (3 и 4) располагали около правого и
левого акустических окон на нижней челюсти.
Электроды (5 и 6) для регистрации КСВП распо-
лагали на поверхности тела над водой: активный
электрод (5) на дорзальной поверхности головы,
5 см каудальнее дыхательного отверстия; рефе-
рентный электрод (6) на дорзальном плавнике.

Программа эксперимента. Для оценки эффекта
последовательной маскировки измеряли ампли-
туду КСВП на тестирующий стимул как функцию
от времени задержки после маскера. Однако при
коротких интервалах (меньше длительности
КСВП) происходит наложение ответов, вызван-
ных маскером и тест-сигналом. Поэтому для вы-
деления ответа на тест-сигнал использовали про-
цедуру вычитания: из ответа на комплекс мас-
кер + тест-сигнал поточечно вычитали ответ на
маскер. Полученный таким образом разностный
ответ считали ответом на тест-сигнал. Его ампли-
туду оценивали в процентах от контрольного от-
вета на такой же тест-сигнал, но без предшеству-
ющего маскера. Эта процедура требует, чтобы от-
веты на маскер и на тест-сигнал, предъявляемые
в комплексе, были точно равны ответам на те же

стимулы, предъявляемые изолированно. Чтобы
выполнить это требование, парные сигналы (мас-
кер + тест), контрольный маскер и контрольный
тест-сигнал предъявляли попеременно (рис. 2).

Эту последовательность стимулов многократ-
но повторяли, чтобы получить материал для вы-
деления ответа на тест-сигнал из шума методом
усреднения. Принимали, что при таком способе
предъявления сигналов все долговременные из-
менения слуховой чувствительности, которые
могли быть вызваны слуховой адаптацией к
предъявляемым сигналам, небольшими измене-
ниями положения головы или другими фактора-
ми одинаково влияют на все ответы.

Задержки между маскерами и тест-сигналами
варьировали ступенчато следующими значения-
ми: 0.15, 0.2, 0.3, 0.5, 0.7, 1, 1.5, 2, 3, 5, 7, 10 мс (ква-
зилогарифмическая шкала с шестью значениями
на десятикратный диапазон). Задержки менее
0.15 мс не использовали, поскольку при задерж-
ках 0.1 мс или короче происходило значительное
наложение двух стимулов. Задержки длительнее
10 мс не использовали, поскольку при задержке
10 мс происходило уже полное освобождение те-
стирующего ответа от маскировки.

Рис. 1. Схема эксперимента.
1 – объект исследования; 2 – звукопрозрачные носилки; 3 и 4 – излучатели звука; 5 – активный электрод; 6 – рефе-
рентный электрод.
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Рис. 2. Схема предъявления стимулов.
Представлен один из 1000 циклов предъявления сти-
мулов. 1 – кондиционирующий стимул (маскер), 2 –
тест-сигнал. Вертикальные пунктирные линии отме-
чают моменты начала эпох для регистрации КСВП.
Маскер совпадает с началом окна регистрации как
при предъявлении пары стимулов, так и при предъяв-
лении контрольного маскера; тест-сигнал задержан
относительно начала окна регистрации.
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Интервалы между комбинациями стимулов
варьировали от 50 до 60 мс (на рис. 2 представле-
ны стимулы с интервалом 50 мс), так что комби-
нации всех стимулов (пара, контрольный маскер
и контрольный тест-сигнал) длились 150–180 мс.
Набор ответов на 1000 повторений всех комбина-
ций стимулов занимал 150–180 с.

Звуковые стимулы. Маскер и тест-сигнал были
одинаковы по форме и интенсивности и создава-
лись активацией звукового преобразователя пря-
моугольными импульсами длительностью 20 мкс.
Сигналы генерировали цифровым способом при
помощи компьютерной программы собственной
разработки в программной оболочке LabVIEW
(National Instruments, США). Сигналы, синтези-
рованные в цифровой форме, переводили в ана-
логовую форму, используя 16-битный цифроана-

логовый преобразователь, входящий в состав
платы сбора данных NI-USB 6251 (National In-
struments), усиливали и (при необходимости)
ослабляли, используя усилитель-аттенюатор соб-
ственной разработки и воспроизводили через
звуковые пьезокерамические преобразователи
B&K 8104 (Bruel & Kjaer, Дания). Вследствие ча-
стотной характеристики преобразователей, пря-
моугольный импульс, подаваемый на их входы,
преобразовывался в форму, представленную на
рис. 3, с пиком компрессии 105 мкПа/В (100 дБ
относительно 1 мкПа) и пиком разрежения – 6 ×
× 104 мкПа.

Длительность импульса на уровне –20 дБ от-
носительно пика составляла 150 мкс. Частотный
спектр импульса занимал полосу от 6 до 80 кГц с
вырезкой на частоте 50 кГц (эта частота является

Рис. 3. а – форма электронного импульса, активирующего излучатель звука (1, левая шкала) и акустического импульса
(2, правая шкала). б – нормализованные (максимум приравнен к единице) спектры электронного и акустического им-
пульсов. Регистрирующий гидрофон расположен в непосредственной близости от излучателя (зазор 3.5 мм).
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обратной величиной от длительности электрон-
ного прямоугольного импульса).

При измерении зависимости амплитуды КСВП
от интенсивности сигнала интенсивность варьи-
ровала в пределах от 50 до 100 дБ относительно
1 мкПа. При измерении зависимости ответа на
тест-сигнал от задержки относительно маскера
использовали интенсивность 80 дБ относительно
1 мкПа.

Маскер и тест-сигнал генерировали в двух не-
зависимых каналах. Затем их либо суммировали и
подавали через один преобразователь (монау-
ральная стимуляция), либо подавали раздельно
через два преобразователя, контактирующих с
правым и левым акустическими окнами (дихоти-
ческая стимуляция).

Регистрация и измерение КСВП. КСВП реги-
стрировали неинвазивно через электроды, за-
крепленные на поверхности тела. Использовали
электроды с золотым покрытием, вмонтирован-
ные в присоски для фиксации (Cetacean Research
Technology, Seattle, WA, USA). Электроды были
соединены со входом усилителя биопотенциалов
LP511 (Grass Technologies). Устанавливали полосу
пропускания усилителя от 0.3 до 3 кГц, усиление
×5000 (74 дБ). Усиленные биопотенциалы преоб-
разовывали в цифровую форму 16-битным циф-
роаналоговым преобразователем, входящим в
состав той же платы сбора данных, которую ис-
пользовали для синтеза звуковых сигналов. Од-
новременно с генерацией звуковых сигналов про-
грамма обеспечивала обработку регистрируемых
биопотенциалов: выделение сигнала из фонового
шума методом усреднения и выделение эпох, со-
держащих ответы на пару маскер+тест, контроль-
ный ответ на маскер и контрольный ответ на тест-
сигнал. Для получения ответов усредняли по
1000 реализаций. Для каждой из задержек тест-
сигнала относительно маскера измерения повто-
ряли трижды.

Последующая обработка результатов состояла
в том, что методом поточечного вычитания выде-
ляли ответ на тест-сигнал после маскера и кон-
трольный (без маскера) ответ. Усредненный ре-
зультат трех измерений принимали за амплитуду
ответа со стандартным отклонением. Для каждой
из задержек тест-сигнала вычисляли амплитуду
ответа на сигнал после маскера в процентах от
контрольного ответа.

Контроль акустических сигналов. Акустические
сигналы регистрировали в отсутствие животного,
помещая регистрирующий гидрофон B&K 8106
(Bruel & Kjaer) в непосредственной близости (3–
3.5 мм) от излучателя, принимая, что такое вза-
имное расположение излучателя и гидрофона мо-
делирует расположение излучателя в непосред-
ственной близости от акустического окна в экс-
периментах. Сигнал от гидрофона подавали на

усилитель Nexus 2690 (Bruel & Kjaer). Усиленный
сигнал выводили на осциллоскоп NI USB-5133
(National Instruments), который обеспечивал ре-
гистрацию формы сигнала и измерение его ин-
тенсивности и длительности.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристики КСВП и эффективность про-

цедуры вычитания. В ответ как на маскер, так и на
тест-сигнал возникали КСВП, имеющие харак-
терную форму (рис. 4, 1 и 2). Основными компо-
нентами ответа были позитивные волны с пико-
выми латентными периодами 1.8, 3.05 и 3.65 мс и
негативная волна с пиковым латентным перио-
дом 4.15 мс.

КСВП, вызванный парой стимулов (маскер +
+ тест), имел усложненную форму в результате
наложения ответов на оба стимула (3). Форма
комбинированного ответа зависела от задержки
между двумя стимулами. Вычитание контрольно-
го ответа на маскер из ответа на пару стимулов
позволяло выделить ответ на второй (тестирую-
щий) стимул. При этом ответ на первый стимул
(маскер) удалялся (4).

Амплитуду ответа на тест-сигнал измеряли как
разность между позитивным пиком с латентным
периодом 3.65 мс и негативным пиком с латент-
ным периодом 4.15 мс.

Зависимость амплитуды КСВП от интенсивно-
сти стимула. Амплитуда КСВП зависела от ин-

Рис. 4. Оригинальные и разностный КСВП. Монау-
ральная стимуляция. Задержка между маскером и
тест-сигналом 3 мс. 1 – контрольный ответ на маскер,
2 – контрольный ответ на тест-сигнал, 3 – ответ на
парный стимул, 4 – ответ на тест-сигнал, выделен-
ный процедурой поточечного вычитания. Стрелки 5
и 6 обозначают моменты предъявления маскера (5) и
тест-сигнала (6). Двухконечная стрелка показывает
измерение амплитуды ответа.
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тенсивности стимула в диапазоне до 85 дБ отно-
сительно 1 мкПа (рис. 5).

Дальнейшее повышение интенсивности не
приводило к возрастанию амплитуды ответа, т.е.
имел место эффект насыщения. В диапазоне до
85 дБ средняя зависимость амплитуды от интен-
сивности (регрессия) составила 0.03 мкВ/дБ.
Экстраполяция линии регрессии до нулевой ам-
плитуды ответа дала оценку порога 50 дБ относи-
тельно 1 мкПа. Таким образом, диапазон, в кото-
ром амплитуда ответа зависела от интенсивности
стимула, составил 35 дБ (от 50 до 85 дБ относи-
тельно 1 мкПа).

Исходя из этого результата, зависимость ам-
плитуды КСВП от интервала между стимулами
измеряли при интенсивности стимула 80 дБ. Та-
кой выбор обеспечивал относительно большую
амплитуду ответа (что желательно для повыше-
ния точности измерений), при том, что амплиту-
да ответа не достигала насыщения и оставалась
зависимой от параметров стимула.

Ответы на тестовый стимул: сравнение монау-
ральной и дихотической стимуляции. Как при мо-
науральной, так и при дихотической стимуляции
маскера и тест-сигнала, ответ на тест-сигнал по-
давлялся (амплитуда снижалась) по сравнению с
контролем (рис. 6).

Степень подавления в обоих случаях зависела
от интервала между стимулами.

При монауральной стимуляции ответ на тест-
сигнал оставался практически постоянным (око-
ло 20% от контрольной амплитуды) при интерва-
лах 0.3 мс или короче. При более длительных за-
держках ответ на тест-сигнал освобождался от
маскировки. Амплитуда ответа приближалась к

контрольному значению при задержках 3 мс или
больше.

При дихотической стимуляции полное восста-
новление ответа на тест-сигнал наблюдали при
задержках 1.5–2 мс, т.е. быстрее, чем при монау-
ральной стимуляции (3 мс). В диапазоне задержек
от 0.5 до 2 мс ответы определенной амплитуды ре-
гистрировали при задержках, приблизительно в
1.5 раза более коротких, чем при монауральной
стимуляции.

Существенное различие между результатами
монауральной и дихотической стимуляции на-
блюдали при задержках 0.5 мс и менее. При дихо-
тической стимуляции сокращение задержки ме-
нее 0.5 мс приводило к освобождению ответа от
маскировки, и ответ достигал практически 100%
амплитуды при задержке 0.15 мс.

ОБСУЖДЕНИЕ
Положение источников звука для дихотической

стимуляции. Данное исследование планирова-
лось для сравнения эффектов монауральной и ди-
хотической стимуляции. В последнем случае мас-
кер должен был воздействовать на одно ухо жи-
вотного, а тест-сигнал – на другое. Для
достижения этой цели источники звука распола-
гали в непосредственной близости от правого и
левого мандибулярных (т.е. расположенных на
нижней челюсти) акустических окон.

Расположение акустического окна (участка
поверхности тела, через который звуки эффек-
тивно проводятся к звуковой улитке) у дельфинов
на нижней челюсти было установлено в работах

Рис. 5. Зависимость амплитуды КСВП от интенсив-
ности стимула.
Линия с точечными символами – эксперименталь-
ные данные. Наклонная пунктирная линия – линия
регрессии для интервала от 35 до 85 дБ.
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(Norris,1968; 1969; 1980) и подтверждено как элек-
трофизиологическими методами (Bullock et al.,
1968), так и поведенческими экспериментами
(Brill et al., 1988; Brill, 1991; Møhl et al., 1999). Со
временем появились электрофизиологические
(Popov, Supin, 1990; Popov et al., 1992) и морфоло-
гические (Ketten, 2000) данные, указывающие на
то, что мандибулярное окно является не един-
ственным акустическим окном у дельфинов. Од-
нако эти данные не отрицают наличие мандибу-
лярного акустического окна, а лишь указывают
на возможность эффективной передачи звука че-
рез другие участки поверхности тела. Поэтому мы
полагали, что расположение источников звука в
непосредственной близости от правого и левого
мандибулярных акустических окон обеспечивает
благоприятные условия для дихотической стиму-
ляции.

Взаимодействие маскера и тест-сигнала при
монауральной и дихотической стимуляции. Полу-
ченные экспериментальные данные выявили два
основных различия во влиянии маскера на тести-
рующие ответы при монауральной и дихотиче-
ской стимуляции. Во-первых, при дихотическом
предъявлении маскера и тест-сигнала тестирую-
щий ответ быстрее освобождается от маскировки.
Если при монауральной стимуляции полное
освобождение от маскировки требует 3 мс, то при
дихотической –1.5–2 мс. Этот результат показы-
вает, что последовательная маскировка более эф-
фективна, если маскер и тест-сигнал адресуются
к одной и той же слуховой улитке, а не к противо-
положным улиткам. Результат согласуется с ранее
опубликованными данными о том, что в эффекте
предшествования участвует слуховая периферия
(Bianchi et al., 2013). Тем не менее угнетение те-
стирующего КСВП при дихотической стимуля-
ции с задержками 0.7–1 мс указывает на то, что
интерауральная последовательная маскировка
также имеет место.

В данном исследовании с применением дихо-
тической стимуляции интерауральная последова-
тельная маскировка оказалась более эффектив-
ной, чем в предшествующем исследовании, в ко-
тором применялась акустическая стимуляция в
свободном поле (Popov et al., 2022). Одно из объ-
яснений этого различия – множественные пути
распространения звука к обеим улиткам в свобод-
ном поле.

Специального внимание заслуживает взаимо-
действие маскера и тест-сигнала при коротких
(0.5 мс и меньше) задержках. При монауральной
стимуляции ответ на тестирующий стимул мало
зависит от задержки, если задержка равна 0.3 мс
или короче. Можно предположить, что при таких
коротких задержках маскер и тестирующий сти-
мул воспринимаются не раздельно, а как один
стимул с удвоенной (относительно каждого из

стимулов) энергией, т.е. с уровнем, повышенным
на 3 дБ. В этом случае ответ, получаемый проце-
дурой поточечного вычитания, представляет со-
бой разность ответов, вызванных стимулами,
различающимися на 3 дБ. В такой ситуации взаи-
модействие маскера и тест-сигнала может соот-
ветствовать эффекту слияния (fusion), наблюдае-
мому при психоакустическом исследовании эф-
фекта предшествования. Однако у человека
диапазон задержек, в котором наблюдался эф-
фект слияния, в несколько раз продолжительнее,
чем 0.3 мс у дельфина (Litovsky, Shinn-Cunning-
ham, 2001; Seeber, Hafter, 2011; Brown, Stecker,
2013). При более длительных задержках процеду-
ра поточечного вычитания у дельфина выявляла
отдельный ответ на тестирующий стимул, кото-
рый обнаруживал большую или меньшую степень
угнетения под влиянием маскера. Этот диапазон
задержек может быть аналогичен диапазону, в ко-
тором у человека наблюдается доминирование
более раннего стимула.

При дихотической стимуляции имел место
другой характер взаимодействия маскера и тест-
сигнала. Главное отличие состояло в том, что от-
вет на тест-сигнал освобождался от маскировки
при интервалах короче 0.5 мс. Факт маскировки
указывает на процесс, приводящий к подавлению
тестового ответа в период времени от 0.2 до 1 мс
после маскера, с максимумом на 0.3–0.7 мс.
Можно предположить, что при очень коротких
интервалах между маскером и тест-сигналом слу-
ховая система не способна определить очеред-
ность стимулов. В таком случае стимуляция обеих
слуховых улиток приводит к появлению суммар-
ного ответа, амплитуда которого больше, чем ам-
плитуда ответа на стимуляцию каждой из улиток.
При интервалах 0.7 мс и больше очередность сти-
мулов определяется, и ответ на более поздний
стимул подавляется более ранним стимулом.

Влияние на работу биосонара. В процессе эхо-
локации лоцирующий импульс не только излуча-
ется во внешнее пространство, но и достигает
собственных органов слуха через ткани головы.
Независимо от того, какое ухо воспринимает эхо,
в соответствующей слуховой улитке происходит
взаимодействие лоцирующего импульса и эха.
Эта ситуация моделируется экспериментами с
монауральной стимуляцией, когда, как и при эхо-
локациии, оба импульса воздействуют на одну и
ту же слуховую улитку. Такое взаимодействие
способствует поддержанию постоянного ответа
на эхо вне зависимости от расстояния до мишени
(Supin, Nachtigall, 2013).

При дихотической стимуляции подавление от-
вета на тест-сигнал предшествующим маскером
не проявлялось при задержках 0.15–0.2 мс. Если
мишень, отражающая звук, находится сбоку от
средней плоскости головы, эхо приходит к одно-
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му уху раньше, чем к другому, т.е. возникает меж-
ушная задержка (interaural time difference, ITD).
На основании приведенных выше эксперимен-
тальных данных можно предположить, что эхо
стимулирует обе слуховых улитки, и поскольку
ответ от контралатеральной улитки не подавляет-
ся, ответы от обеих улиток суммируются. Если
так, то межушные задержки и межушные разли-
чия интенсивности могут использоваться как
ключи для более точного определения положения
мишени.

Однако следует подчеркнуть, что в настоящем
исследовании взаимодействие между стимулами
исследовалось только в варианте, когда интен-
сивности обоих стимулов были одинаковы. Такая
ситуация не воспроизводит всего возможного

разнообразия взаимодействий между лоцирую-
щим импульсом и эхо, так же, как и многообразия
соотношений интенсивности эха и межушных за-
держек, которые могут создаваться при работе
биосонара. Эти вопросы требуют изучения с ва-
рьированием соотношения интенсивностей мас-
кера и тест-сигнала.

Работа поддержана Российским научным
фондом, грант 22-25-00025.
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Forward masking of the auditory evoked potentials in a dolphin at monaural and dichotic 
auditory stimulation: implications for the preceding effect and biosonar
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а A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the Russian Academy of Sciences, 
119071 Moscow, Leninsky Prospekt, 33, Russia
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Short-latency auditory brainstem evoked potentials (ABR) to paired sound pulses (the conditioning and test
stimuli) were recorded non-invasively in a bottlenose dolphin Tursiops truncatus. The stimuli were played
through transducers contacting the left and right acoustic windows at the lower jaw. Two manners of stimu-
lation were used: monaural (the both stimuli played through one and the same transducer) and dichotic (the
conditioning and test stimuli played through different transducers, contacting the left and right acoustic win-
dow). Thе conditioning and test stimuli were equal in level and duration. The inter-stimulus delay varied from
0.15 to 10 ms. At the monaural stimulation, the suppression of the test stimulus was constant at interstimulus
intervals from 0.15 to 0.5 ms; at longer intervals, the test response recovered. At the dichotic stimulation, the
deepest suppression of the test response appeared at an interval of 0.5 ms; the test response recovered at both
shorter and longer intervals. The complete recovery appeared at intervals as short as 0.15 ms and as long as
2 ms. Implications of the found regularities for the preceding effect and biosonar is discussed.

Keywords: dolphin, preceding effect, masking, echolocation
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В работе рассматривается задача классификации сельскохозяйственных культур. Как известно, для
решения этой задачи значительно эффективнее использовать не только мгновенные данные ди-
станционного зондирования или вычисленные по ним вегетационные индексы, но и их историче-
ский набор для разных моментов времени. Временные ряды, образованные значениями индексов
для фиксированной пространственной точки для разных моментов времени, характеризуются вы-
соким уровнем пропусков значений, вызванных в первую очередь наличием облачности в некото-
рые даты. Проведено исследование известных методов аппроксимации временных рядов. Также ис-
следуется вопрос о том, может ли снижение размерности аппроксимированных временных рядов
повысить качество рассматриваемой классификации. В экспериментальной части работы исполь-
зовались временные ряды индекса NDVI, вычисленного по мультиспектральным спутниковым
данным Sentinel-2. Исследовалась классификация кукурузы, подсолнечника, пшеницы и сои. В ра-
боте показано, что снижение размерности методом UMAP позволяет в среднем в 1.5 раза повысить
значение F1-меры в сравнении с использованием данных исходной размерности. Предложен но-
вый метод классификации культур, основанный на аппроксимации временных рядов вегетацион-
ных индексов NDVI кубическим сплайном, извлечение малоразмерных признаков алгоритмом
UMAP и их классификации методом k ближайших соседей.

Ключевые слова: ДЗЗ, классификация сельскохозяйственных культур, временные ряды, NDVI, ап-
проксимация временного ряда, извлечение признаков, снижение размерности, UMAP
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ВВЕДЕНИЕ

В последние годы благодаря развитию техно-
логий хранения и обработки больших массивов
данных в сельском хозяйстве для мониторинга
состояния земель все активнее применяются
спутниковые данные дистанционного зондиро-
вания Земли (ДЗЗ) (Якушев и др., 2019). Совре-
менные программы космического зондирования
позволяют получать актуальную информацию о
поверхности Земли с большой частотой и высо-
ким пространственным разрешением, что обога-
щает данные, получаемые наземными методами
мониторинга. Данные ДЗЗ активно применяются
в рамках точного или цифрового земледелия
(Блохина, 2018; Бахтадзе и др., 2020) – концепции
эффективного управления сельскохозяйствен-
ным производством с применением современных
информационных технологий.

На данный момент активно развиваются ме-
тоды, позволяющие по спутниковым данным
составлять и обновлять карты границ сельско-
хозяйственных угодий, оценивать и прогнози-
ровать урожайность, картографировать мест-
ность (Sishodia et al., 2020). Особенно актуальным
является развитие методов и технологий автома-
тического определения типов сельскохозяй-
ственных культур, поскольку информация об их
пространственных распределениях критически
важна в эффективном сельскохозяйственном
управлении и производстве (Orynbaikyzy et al.,
2019). В дополнение автоматическая классифика-
ция культур может способствовать совершен-
ствованию методов эквализации условий съемки,
основанных на использовании специальных зон
изображения, для которых известны априорные
предположения о спектральных функциях отра-
жения поверхности (Павлова и др., 2022).

УДК 159.938.25 + 004.05

ТЕХНИЧЕСКОЕ ЗРЕНИЕ
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Известно, что отражательная способность рас-
тительности существенно различается для разных
длин волн спектра падающего излучения (Чере-
панов, Дружинина, 2009). С использованием на-
боров различных каналов мультиспектральных
спутниковых снимков получают так называемые
спектральные индексы земной поверхности. Те
индексы, что применяются для анализа состоя-
ния растительности, известны как вегетацион-
ные индексы.

Особенности развития различных растений
оказывают влияние на динамику их спектраль-
ных показателей. В работах (Барталев и др., 2006;
Пугачева, Шевырногов, 2008; Sun et al., 2019;
Плотников и др., 2011) показана разделимость
сельскохозяйственных культур на основе их спек-
трально-временных профилей, в том числе на
ранних этапах вегетации. Культуры, имеющие
сходные спектральные характеристики на одном
временном отрезке и потому неотличимые, могут
иметь значительные спектральные различия на
другом временном отрезке (Murmu, Biswas, 2015).
Таким образом, задачу классификации сельско-
хозяйственных культур значительно эффектив-
нее решать, используя временные ряды или серии
значений, а не мгновенные значения.

В работе (Sun et al., 2019; Плотников и др.,
2011) показано, что увеличение числа наблюде-
ний в период активной вегетации улучшает каче-
ство классификации. Однако объем доступных
данных часто бывает ограничен из-за облачности.
Если данные, попавшие в область тени от обла-
ков, могут быть с некоторой точностью восста-
новлены (Бочаров и др., 2021), то данные в точках
областей плотной облачности использованы быть
не могут. Во многих работах (Zhang et al., 2011;
Rußwurm, Körner, 2020; Воробьева, Чернов, 2017;
Hird, McDermid, 2009) эту проблему решают при
помощи аппроксимации значений временного
ряда. В работе (Воробьева, Чернов, 2017) сплай-
новая модель показала наилучшее качество в
сравнении с рядом альтернативных моделей. В
настоящей работе мы добавляем к сравнению ре-
грессию на основе гауссовских процессов, не рас-
сматривавшуюся в работе Воробьевой. Данный
вид аппроксимации исследовался в работе (Belda
et al., 2020) как перспективный метод обработки
пропусков в данных.

Известно, что извлечение признаков, содер-
жащих наибольшее количество полезной инфор-
мации, из входных данных и классификация на
их основе значительно повышают качество отно-
сительно классификации по необработанным
данным (Velliangiri et al., 2019). Используя такой
подход, можно не только снизить вероятность пе-
реобучения, но и уменьшить время работы клас-
сификатора. Однако выбор оптимальных призна-

ков для обучения классификатора является не-
тривиальной задачей (Abe, Jordaan, 2013).

В работе (Yang et al., 2020) предлагается фор-
мировать признаковое пространство из различ-
ных спектральных и текстурных характеристик,
рассчитанных для трех экспертно выбранных дат,
а затем выбирать оптимальные признаки при по-
мощи одного из рассматриваемых в работе алго-
ритмов. В материале (Пугачева, Шевырногов,
2008) предлагаются другие экспертные признаки,
а именно углы наклона кривой NDVI в период
роста и созревания, а также максимальное значе-
ние индекса за весь вегетационный период, та-
ким образом переходя от временного ряда NDVI к
трем значениям.

В настоящей работе мы также развиваем клас-
сификацию за счет извлечения признаков. В ка-
честве исходного признакового пространства, так
же, как и в работе (Пугачева, Шевырногов, 2008),
используется временной ряд NDVI. В отличие от
двух названных выше работ, применяющих из-
влечение признаков, мы не предлагаем новых
экспертных признаков. Вместо этого для извле-
чения признаков временного ряда мы предлагаем
использовать алгоритм снижения размерности
UMAP (McInnes et al., 2018). Такой алгоритм уже
применялся в области классификации сельскохо-
зяйственных культур в работе (Rußwurm, Körner,
2020). Однако это применение сводилось к кла-
стеризации для разведочного анализа данных, а
именно, чтобы установить саму возможность
классификации. Снижение размерности в каче-
стве предварительного этапа перед классифика-
цией предлагалось в работе (Gilbertson, Van
Niekerk, 2017), где авторы рассматривают в каче-
стве исходного признакового пространства не
временной ряд, а различные пространственные и
спектральные характеристики.

Собственно классификацию культур в данной
области выполняют с применением различных
моделей. В работе (Chakhar et al., 2021) исследова-
лись методы классификации на основе комбина-
ций радиолокационных данных от спутника Sen-
tinel1 и вегетационных индексов, вычисленным
по оптическим данным Sentinel2. Наилучшие по-
казатели качества были получены с использова-
нием машины опорных векторов (cubic SVM). Ли
и соавт. в своей работе (Li et al., 2020) предложили
новую генеративную нейросетевую модель, поз-
воляющую классифицировать культуры на три
класса (соя, кукуруза и другие) по мультивремен-
ным спутниковым данным, состоящим из трех
дат. В работе (Reedha et al., 2022) предложена
классифицирующая нейросетевая модель на ос-
нове визуального трансформера (visual transform-
er). В работе (Sun et al., 2019) для классификации
применялись методы SVM и RF (random forest).
Авторами в работе (Фирсов и др., 2021) для клас-
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сификации гиперспектральных данных предло-
жена спектрально-пространственная сверточная
нейронная сеть. В работе (Gilbertson, Van Niekerk,
2017) в качестве классификаторов исследовались
методы SVM, деревья решений (DT), метод k-бли-
жайших соседей (k-NN), а также метод случайно-
го леса (RF). Для последних трех методов было
заявлено улучшение качества при добавлении
предварительного этапа извлечения признаков.
В нашей работе в качестве классификатора ис-
пользуется алгоритм kNN, превзошедший алго-
ритмы SVM и DT в другой задаче классификации
ДЗЗ снимков, согласно результатам работы
(Bouteldja, Kourgli, 2020).

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ДАННЫЕ
Нами исследовались временные ряды вегета-

ционного индекса NDVI, состоящие из 40 наблю-
дений. Каждое наблюдение представляло собой
пару из изображения индекса размером 5730 ×
× 5730 пикселей с пространственным разрешени-
ем 10 м на пиксель, рассчитанного по данным
спутниковых мультиспектральных снимков Sen-
tinel-2, и карты облачности, используемой для ис-
ключения областей неопределенности данных.

Обучение классификатора и оценку качества
алгоритма проводили на основе данных о земле-
пользовании в Краснодарском крае Российской
Федерации, представленных в виде координат
границ земельного участка и соответствующей
метке класса сельскохозяйственной культуры.
Данные содержат следующие метки классов: “Ку-
куруза”, “Подсолнечник”, “Пшеница”, “Соя”,
“Другое”. В класс “Другое” на выбранных изоб-
ражениях попали невозделываемые поля, лесо-
парковые зоны, участки дорог и городской за-
стройки. Тестовая выборка включала по одному
полю каждого класса, остальные поля использо-
вались для обучения.

ПРЕДЛАГАЕМЫЙ МЕТОД
Предлагаемый метод классификации состоял

из следующих основных шагов (рис. 1): аппрок-
симации временных рядов вегетационного ин-
декса; снижении размерности пространства дан-

ных; классификации временных рядов понижен-
ной размерности.

На первом шаге заполняли пропуски времен-
ных рядов индекса NDVI, вызванные облачно-
стью, удаляли шумы и генерировали равномер-
ную сетку значений, что достигали путем аппрок-
симации временных рядов. Для извлечения
признаков из аппроксимированных временных
рядов предлагали использовать алгоритм UMAP с
размерностью конечного пространства призна-
ков, равной двум.

Далее в экспериментальной части работы ис-
следовали разные модели аппроксимации вре-
менных рядов и проводили сравнение качества
предлагаемого метода с его модификацией, ис-
пользующей для извлечения признаков метод
главных компонент.

ЭКСПЕРИМЕНТЫ

В этом разделе описывается методика двух
экспериментов. Первый эксперимент нацелен на
сравнение различных моделей аппроксимации
временных рядов вегетационного индекса. Вто-
рой эксперимент посвящен оценке эффекта от
использования снижения размерности в качестве
предварительного этапа классификации времен-
ных рядов NDVI.

Оценка эффективности аппроксимации временных 
рядов вегетационного индекса

Цель эксперимента – выбор оптимальной ма-
тематической модели, наиболее точно описыва-
ющей поведение вегетационного индекса в усло-
виях пропусков в данных. Рассматривались сле-
дующие модели: полиномы второй и третьей
степени (Groten, 1993; Воробьева, Чернов, 2017),
модель сплайна третьего порядка (Воробьева,
Чернов, 2017) и регрессия на основе гауссовских
процессов (Belda et al., 2020).

Для выбора оптимальной математической мо-
дели исследуемых в данной работе значений ин-
декса были приняты следующие критерии каче-
ства аппроксимации:

Рис. 1. Блок-схема предлагаемого метода классификации.
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Среднеквадратическая ошибка
Среднеквадратическая ошибка говорит об

усредненном качестве аппроксимации и рассчи-
тывается по формуле:

где  − истинное и оценочное значения индек-
са NDVI в i-й точке, N – количество точек.

Максимальная ошибка
Максимальная ошибка дает представление о

максимальных отклонениях значений NDVI от
аппроксимирующей функции, что позволяет
оценить применимость данной функции к рас-
сматриваемой предметной области. В данной ра-
боте значение максимальной ошибки оценива-
лось как 99-й перцентиль всех отклонений оце-
нок временных рядов NDVI от их истинных
значений.

Среднеквадратическая ошибка воспроизводимости
Среднеквадратическая ошибка воспроизводи-

мости позволяет оценить устойчивость аппрок-
симирующей функции к пропускам в данных,
вызванным облачностью и тенями от облаков. За
ошибку воспроизводимости была принята вели-
чина, рассчитываемая как попарная разница зна-
чений в одной и той же точке, полученная при
выполнении аппроксимации временного ряда
несколько раз с оптимизацией на случайном на-
боре точек этого ряда.

Среднеквадратическая ошибка воспроизводи-
мости рассчитывается по следующей формуле:

где G – количество повторов аппроксимаций в
одной точке, N – количество точек, для которых
производился расчет,  − оценки значений
i-й и j-й аппроксимаций в точке n.

Производительность выбранного алгоритма
аппроксимации также является важной характе-
ристикой, так как планируется применять разра-
ботанный метод в экспертных системах. Среднее
время обработки ряда рассчитывалось следую-
щим образом:

где timei – время выполнения i-й аппроксимации,
N – количество выполненных аппроксимаций.

Эксперимент проводился на наборе времен-
ных рядов, представленных в виде двумерной
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матрицы, где каждая строка представляет собой
измерения вегетационного индекса NDVI за
2018 календарный год.

Для симуляции потери данных ввиду облачно-
сти из рядов случайным образом исключается не-
которая доля точек. Исследовалось поведение ап-
проксимирующих функций при долях пропущен-
ных значений, равных 0.2, 0.33 и 0.5. Затем
значения индекса аппроксимируются исследуе-
мыми моделями, после чего проводится сравне-
ние описанных характеристик полученных моде-
лей и выбирается наиболее оптимальная модель с
точки зрения точности аппроксимации и произ-
водительности.

Оптимизация предложенных моделей произ-
водилась методом наименьших квадратов. Все ха-
рактеристики оценивались для каждой рассмат-
риваемой доли пропущенных значений. Для
оценки среднеквадратической ошибки воспроиз-
водимости каждый ряд генерировался 10 раз на
основе случайного набора точек из исходной по-
следовательности в соответствии с текущей долей
пропущенных значений.

Сравнение методов снижения размерности

Цель данного эксперимента – сравнение вли-
яния алгоритмов понижения размерности на ка-
чество классификации, среди которых рассмот-
рены PCA и UMAP. В качестве реализации алго-
ритма UMAP использовалась библиотека umap-
learn на языке Python3 со следующими парамет-
рами: n_neighbors=200, min_dist=0.1, n_compo-
nents=2, metric = ‘euclidean’.

Классификация выполнялась алгоритмом
kNN (значение k выбрано равным пяти) на набо-
ре аппроксимированных временных рядов веге-
тационного индекса. Тестовая выборка включала
в себя по одному полю каждого класса. Осталь-
ные поля использовались для обучения класси-
фикатора.

По итогам тестирования строились матрицы
различий классов и отчеты по классификации,
содержащие следующие метрики для каждого
класса и взвешенное среднее:

● precision (точность) показывает долю объек-
тов, названных классификатором положитель-
ными и при этом действительно являющимися
положительными, и рассчитывается для каждого
класса по формуле:

где TP (True Positive) – количество верно класси-
фицированных положительных примеров, FP
(False Positive) – количество неверно классифи-
цированных положительных примеров.

=
+

,TPprecision
TP FP
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● recall (полнота) показывает, какую долю объ-
ектов положительного класса из всех объектов
положительного класса нашел алгоритм, и рас-
считывается по формуле:

где FN (False Negative) – количество неверно
классифицированных отрицательных примеров.

● F1-score (F-мера) – среднее гармоническое
precision и recall, рассчитываемое по формуле:

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сравнение функций аппроксимации

Полученные результаты по аппроксимации
временных рядов показывают (рис. 2), что сплайн
имеет наименьшие среднеквадратичную и макси-
мальную ошибки, а оптимизация параметров
сплайна занимает минимальное время.

В то же время по среднеквадратичной ошибке
воспроизводимости сплайн показывает средний
результат. Таким образом, из всех функций,
предлагаемых для аппроксимации временных ря-
дов вегетационного индекса, по совокупности

=
+

,TPrecall
TP FP

=
+1
*2 precision recallF

precision recall

выбранных критериев качества наилучшей мож-
но считать сплайн.

Сравнение методов понижения размерности

Таблицы 1–3 содержат результаты оценок ка-
чества для предложенного метода и его модифи-
кации с использованием PCA на этапе снижения
размерности временных рядов.

Из таблиц видно, что признаки, извлеченные
PCA, хоть и повышают качество классификации
отдельных классов (строки “Соя” в табл. 1 и 2), но
не улучшают среднее качество классификации.
В то же время признаки UMAP увеличивают об-
щее качество классификации приблизительно в
1.5 раза.

Рис. 2. Зависимости показателей качества от доли пропущенных значений. РГП – регрессия на основе гауссовских
процессов.
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Таблица 1. Отчет по классификации аппроксимиро-
ванных данных

Наименование класса Precision Recall F1-Score

Кукуруза 0.51 0.34 0.41
Подсолнечник 0.77 0.99 0.87
Пшеница 0.99 0.97 0.98
Соя 0.03 0.05 0.04
Другое 0.98 0.89 0.94
Взвешенное среднее 0.66 0.65 0.66
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На рис. 3 и 4 представлены результаты класси-
фикации всего фрагмента в виде цветного изоб-
ражения, где цвет каждого пикселя определяется
меткой присвоенного ему класса, наложенного
на снимок исследуемой местности.

Цветным контуром были выделены соответ-
ствующие поля из разметки. Большая часть пик-
селей изображения имеет красновато-коричне-
вый оттенок, так как были отнесены классифика-
тором к категории “Другое”. Как видно на
изображениях, цвета пикселей внутри выделен-
ных контуров более однородны и лучше соответ-
ствуют разметке при классификации после пред-
варительного снижения размерности алгоритмом
UMAP, чем алгоритмом PCA.

Из табл. 1 и 2 можно видеть, что модификация
предложенного алгоритма с использованием PCA
вместо UMAP приводит к улучшению качества
классификации по F1 показателю только двух
классов (“Пшеница” и “Соя”), а по взвешенному
среднему проигрывает по всем метрикам. Разни-
ца во взвешенных средних показателях F1 для
предложенного метода и его модификации отли-
чается в 1.5 раза в пользу предложенного: 0.66
(модификация с PCA) и 0.94 (предложенный).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В данной работе рассмотрена задача класси-
фикации сельскохозяйственных культур по дина-
мике индекса вегетации NDVI. Акцент в данной
работе приходится не на сам алгоритм классифи-
кации, в качестве которого используется класси-
ческий и все еще актуальный метод k-ближайших
соседей, а на две вспомогательных подзадачи. Во-
первых, это аппроксимация пропущенных из-за
облачности значений временного ряда. Во-вто-

Таблица 2. Отчет по классификации с предваритель-
ным снижением размерности алгоритмом PCA

Наименование класса Precision Recall F1-Score

Кукуруза 0.37 0.39 0.38
Подсолнечник 0.52 0.58 0.55
Пшеница 0.99 0.99 0.99
Соя 0.27 0.22 0.24
Другое 0.98 0.89 0.93
Взвешенное среднее 0.65 0.64 0.64

Таблица 3. Отчет по классификации с предваритель-
ным снижением размерности алгоритмом UMAP

Наименование класса Precision Recall F1-Score

Кукуруза 0.96 0.99 0.98
Подсолнечник 0.92 1.00 0.96
Пшеница 0.99 0.99 0.99
Соя 0.98 0.98 0.98
Другое 0.99 0.90 0.94
Взвешенное среднее 0.97 0.96 0.96

Рис. 3. Результаты классификации с предварительным снижением размерности алгоритмом PCA.
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рых, это предварительное извлечение признаков
из исходного пространства. Проведено исследо-
вание моделей аппроксимации временных рядов
индекса NDVI. Известная в литературе своим вы-
соким качеством модель на основе сплайнов тре-
тьего порядка была впервые соотнесена с другой
перспективной моделью на основе гауссовских
процессов. В ходе экспериментов было выявлено,
что сплайн аппроксимирует исследуемые данные
лучше, чем полиномиальные модели и регрессия
на основе гауссовских процессов. Предложен ал-
горитм классификации культур со сплайновой
аппроксимацией временных рядов и последую-
щим снижением размерности алгоритмом
UMAP. Показано, что предложенный алгоритм
классификации по показателю F1 в среднем в
1.5 раза лучше, как его модификации, использую-
щей для извлечения признаков PCA вместо UMAP,
так и алгоритма классификации на данных исход-
ной размерности.
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The paper considers the problem of classification of agricultural crops. As is known, to solve this problem,
it is much more efficient to use not instantaneous remote sensing data or calculated vegetation indices, but
their historical series. Time series formed by index values for a fixed spatial point at different dates are char-
acterized by a high level of missing values, caused primarily by cloudiness on some dates. A study of known
methods of time series approximation has been carried out. The question of whether reducing the dimension-
ality of the approximated time series can improve the quality of crops classification is also investigated. In the
experimental part of the work, NDVI time series calculated from the Sentinel-2 multispectral satellite data
were used. The classification of corn, sunflower, wheat and soybeans was studied. The paper shows that
UMAP usage for dimensionality reduction leads to 1.5 times increase of classification quality in terms of av-
erage the F1-measure compared to using the original dimension data. A new crop classification method based
on cubic spline approximation of NDVI time series, extraction of features of low dimension by the UMAP
algorithm and their classification by the k nearest neighbors method is proposed.

Keywords: Remote sensing, crop classification, time series, NDVI, time series fitting, feature extraction,
dimensionality reduction, UMAP
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