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Репродуктивное поведение самцов комаров включает акустическое обнаружение самки и её лока-
лизацию в пространстве. До настоящего времени физиологические характеристики слуховой сис-
темы комаров изучали в стационарных условиях. Между тем в полёте на органы чувств насекомого
действует сильная вибрация, вызванная работой крылового аппарата. Так как рецепторы характе-
ризуются нелинейностью, подобное переменное воздействие может весьма существенно изменить
характер сенсорного восприятия. Задача исследования - оценка влияния условий полета на функци-
онирование джонстоновых органов (органов слуха) самцов Chironomus plumosus L.
Для имитации условий полёта вокруг закреплённого комара периодически (с частотой 400 Гц) в
дорсовентральном направлении смещался небольшой объём воздуха. Переменный ток воздуха ув-
лекал за собой перистые антенны насекомого, заставляя жгутик антенны вибрировать. Далее виб-
рация передавались на расположенные в основаниях антенн джонстоновы органы. В условиях ими-
тации полёта комарам предъявляли ещё один низкоамплитудный синусоидальный стимул, частоту
которого варьировали в ходе эксперимента. Отведение ответной импульсной активности нейронов
джонстоновых органов на действие этого стимула осуществляли стеклянным микроэлектродом. В
разрядах нейронов обнаружены два ритма амплитудной модуляции ответа, сформировавшихся
вследствие нелинейных преобразований в рецепторах: один с частотой, равной разности частот
имитации полёта и предлагаемого стимула; второй ритм соответствовал биениям комбинационных
частот. По сравнению со стимуляцией в стационарных условиях при имитации полёта была обна-
ружена дополнительная область акустической чувствительности в диапазоне 440-600 Гц (зеркаль-
ный канал). В области основного порогового минимума (200-320 Гц) также наблюдалось снижение
акустических порогов в среднем на 7 дБ (в 2.2 раза). При сопоставлении спектра акустического из-
лучения самки и частотно-пороговых характеристик самцов обнаружено соответствие второй спек-
тральной гармоники и порогового минимума в зеркальном канале.
Анализ результатов, полученных в условиях имитации полёта, показал, что механическое воздейс-
твие, связанное с локомоторной активностью животного, не только создаёт помехи сенсорным сис-
темам, но может существенно влиять на их функционирование в плане повышения чувствительнос-
ти и приобретения новых свойств.

Ключевые слова: джонстоновы органы, нелинейность, Chironomidae, комар, акустическая комму-
никация.

ВВЕДЕНИЕ

Репродуктивное поведение комаров включает
акустическое обнаружение самцами пролетающей
самки и её локализацию в пространстве. Воспри-
ятие комарами звуковых колебаний, издаваемых
крыльями другой особи, осуществляется джонс-
тоновыми органами, расположенными во втором

членике антенн. Вызванные звуковыми волна-
ми вибрации антеннального жгутика передаются
сенсиллам джонстонова органа и затем преобра-
зуются в переменные электрические потенциалы.
Американские исследователи Хой с коллегами

(Cator et al., 2009) на основании данных электро-
физиологических экспериментов и регистрации
акустического взаимодействия самцов и самок
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комаров Aedes aegypti L. сделали вывод, что при
сближении особей осуществляется взаимная на-
стройка за счёт изменения частоты крыловых
взмахов. Авторы считают, что такая настройка
происходит путём совмещения второй гармоники
сигнала, излучаемого самцом, и третьей гармо-
ники самки (отношение соответствующих частот
взмахов 3:2).
Если между самцами и самками комаров дей-

ствительно происходит акустическое взаимодей-
ствие, то для подстройки частоты взмахов каж-
дая особь должна обладать физиологическим
механизмом сравнения сигналов (один из сигна-
лов внешний, а второй - собственный моторный
ритм). Однако такой механизм до сих пор известен
не был. В этой связи весьма перспективным пред-
ставляется исследование влияния условий полё-
та на восприятие комарами внешних сигналов.
Известно, что все рецепторные системы жи-

вотных в той или иной степени нелинейны. В об-
щем случае при нелинейном преобразовании сум-
мы двух периодических сигналов с частотами F1

и F2 формируются комбинационные гармоники
|mF1 ± nF2| , где m и n -  целые числа (Харкевич,
1962). Как правило, амплитуда комбинационных
гармоник быстро убывает с ростом m и n.
В сенсорных системах животных эффекты,

связанные с нелинейностью, наиболее заметны
при кодировании высокоамплитудных сигналов,
в своем действии захватывающих область насы-
щения рецепторов. Поскольку комары восприни-
мают внешние звуки в полёте, в качестве такого
сильного воздействия может выступать вибрация
тела летящего насекомого и звуковые волны, ис-
ходящие от его крыльев.
При нелинейном преобразовании смеси двух сиг-

налов с отношением частот 3:2 возникает принци-
пиально важный эффект. При точном выполне-
нии соотношения на выходе нелинейного преоб-
разователя будут также совпадать значения двух
комбинационных частот с малыми значениями
множителей m и n:  Fв - Fс и 2Fc - Fв, где Fв - частота
крыловых взмахов самца и Fс - частота
воспринимаемого сигнала (т.е. частота взмахов
крыльев конспецифической самки). Компонент
2Fс необязательно должен быть продуктом нели-
нейного преобразования, в этой роли может так-
же выступать вторая гармоника акустического из-
лучения самки.
При нестрогом соотношении Fв : Fс значения

частот комбинационных гармоник Fв - Fс и 2Fс – Fв
будут различаться и при их взаимодействии воз-
никнут дополнительные биения. В рассматрива-
емом случае при отклонении частоты внешнего

сигнала Fс на величину ∆F частота биений между
комбинационными частотами изменится на 3∆F.
Такие биения вполне могут выступать в качестве
сигналов рассогласования в процессе подстройки
частоты взмахов самца к тону полёта самки. При
достижении соотношения частот Fв : Fс = 3:2 ав-
томатически совпадут и значения второй гармо-
ники акустического излучения самца и третьей
гармоники самки, но это будет только внешним
признаком согласования, а не условием взаимной
настройки.
Биения комбинационных частот сами по себе

не несут информации о знаке частотного рас-
согласования. В качестве дополнительного усло-
вия можно предположить, что комар в процессе
настройки на воспринимаемый сигнал "знает",
увеличивает он собственный темп крыловых
взмахов или уменьшает, либо настройка частоты
взмахов каждый раз происходит по одному фик-
сированному алгоритму и не зависит от знака
частотного рассогласования.
Следует отметить, что все эти рассуждения

не опираются на конкретный механизм переда-
чи возбуждения со жгутика антенны на сенсил-
лы джонстонова органа комара. Следовательно,
можно предположить, что ожидаемые эффекты,
связанные с нелинейными преобразованиями в
рецепторной системе, будут наблюдаться у пред-
ставителей разных таксономических групп насе-
комых. В этом смысле представлялось перспек-
тивным исследование акустического восприятия
самцов семейства Chironomidae, в котором также
известна акустическая коммуникация как элемент
репродуктивного поведения (Ogawa, Sato, 1993),
но морфология джонстоновых органов самцов
Chironomidae и Culicidae существенно различается
(Жантиев, Федорова, 1999).
Основной объём данных о частотных характе-

ристиках джонстонова органа ранее был получен
на основе спектрального анализа так называемо-
го "микрофонного потенциала", регистрируемого
в органе на фоне акустической стимуляции (Жан-
тиев и др., 2000). Однако пока ещё нет чёткого
представления, какая именно часть информации,
представленной в микрофонных потенциалах, ре-
ально используется в центральной нервной сис-
теме комаров в процессе обработки и интерпре-
тации внешних звуковых потоков.
Пробные опыты с самцами хирономид пока-

зали, что в области, где пролегает антеннальный
нерв, с высокой вероятностью можно зарегистри-
ровать импульсную нейрональную активность.
Эта особенность позволила изучать характерис-
тики джонстонова органа с большей надёжнос-
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тью с точки зрения информационной значимости
измеряемых параметров.
Задача данного исследования - оценка влия-

ния условий полёта на функционирование джон-
стоновых органов самцов комаров семейства
Chironomidae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена на 22 самцах Chironomus
plumosus L., отловленных в природе на свет элек-
трической лампы. В ходе опытов насекомым в
дорсовентральном направлении предъявляли од-
новременно два акустических стимула: один - с
частотой полёта самцов и высокой амплитудой
колебаний воздушной среды (имитация полёта), а
второй - с околопороговой амплитудой (внешний
сигнал). Регистрацию ответной импульсной ак-
тивности нейронов джонстоновых органов (ДО)
осуществляли стеклянными микроэлектродами.

Методика регистрации электрической актив-
ности исключала возможность использования
вибростимулов для имитации условий полёта,
так как устойчивость отведения очень критична
к стабильности положения кончика электрода от-
носительно исследуемого нейрона. Однако с той
же целью можно было ритмически смещать воз-
душную массу в небольшом объёме, окружаю-
щем подопытное насекомое. На антенны комара
при этом действовало переменное усилие, про-
порциональное мгновенной скорости воздушно-
го потока. При определённой частоте и амплитуде
колебаний воздуха, возникала деформация сочле-
нения антенны с капсулой ДО приблизительно в
той же мере, как это происходит в условиях реаль-
ного полёта. Такое воздействие далее в тексте бу-
дет обозначено как "имитационная стимуляция"
или "имитация полёта". При этом подразумева-
ется, что речь идёт об имитации влияния только
первой гармоники вибрации, возникающей при
работе крылового аппарата комара.

Камера для акустической стимуляции состоя-
ла из двух симметричных частей, каждая из кото-
рых в свою очередь представляла собой трубу из
прозрачного пластика с внутренним диаметром
120 мм и длиной 45 мм (рис. 1). Динамики WS 13
BF (1045) фирмы "Visaton" (Германия) были ус-
тановлены в торцевых частях труб диффузорами
навстречу друг другу и электрически соединены
противофазно через резистивную схему баланси-
ровки. Одна половина акустической камеры ук-
реплена стационарно на виброизолирующей под-
веске, вторая присоединялась к первой в ходе

Рис. 1. Схема экспериментальной установки.

1 - динамик; 2 - экранирующая сетка; 3 - пластмас-
совая труба; 4 - подопытное насекомое; 5 — поворот-
ный столик; 6 - электрод; 7 - держатель препарата;
8 - предварительный усилитель.

опыта после помещения в центр камеры поворот-
ного столика с насекомым. Стеклянный микро-
электрод и держатель препарата подводили в цен-
тральную зону камеры через боковые отверстия в
цилиндрической стенке.

С целью уменьшения наводок на препарат от
электрических цепей динамиков перед диффузо-
рами были установлены сетчатые металлические
экраны. Сеткам придана вогнутая форма для пре-
дотвращения возможного дребезга их элементов
в процессе стимуляции.

Аналогичная конструкция установки ранее
была использована при проведении физиологи-
ческих экспериментов на интернейронах цер-
кальной системы сверчков (Лапшин, Рожкова,
1997; Лапшин и др., 1997).

На низких частотах, когда длина акустичес-
кой волны больше расстояния между диффузора-
ми собранной установки, скорость воздуха внут-
ри камеры практически равна скорости движения
диффузоров. Чем лучше соблюдается симметрия
акустических параметров динамиков, тем выше
точность соответствия скорости воздуха и диф-
фузоров. Из-за нарушения симметрии возрастает
уровень переменного звукового давления внутри
трубы. Это давление можно измерить микрофо-
ном, введенным через боковое отверстие в стенке
камеры. Выравнивание акустической отдачи ди-
намиков осуществлялось балансным регулятором
в цепях их питания. При правильной балансиров-
ке уровень звукового давления внутри камеры
резко снижался.
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Калибровку стимулирующих динамиков осу-
ществляли двумя независимыми способами.
Первый способ состоял в измерении амплитуды
колебаний диффузора оптическим методом по
движению контрастной метки в свете стробоско-
па. Частоту вспышек стробоскопа устанавливали
на 1 Гц выше частоты колебаний диффузора.
Действующее значение колебательной скорости
V (мм/с) вычисляли по формуле

где π = 3.141.., f, Гц – частота управляющего
сигнала на входе динамиков и  Ap-p , мм – полный
размах колебаний диффузора (от пика до пика ).
Для контроля уровня стимуляции при произ-
вольных значениях частоты около центра диф-
фузора одного из динамиков был установлен
электромагнитный адаптер M75-6S (Shure Inc.),
который по принципу своего действия является
широкополосным датчиком колебательной скоро-
сти. Механический контакт адаптера с централь-
ным куполом динамика был отрегулирован таким
образом, чтобы обеспечить максимальную амп-
литудную линейность при передаче низкочастот-
ных колебаний от диффузора на адаптер.

В рамках второго метода в качестве измерите-
ля колебательной скорости воздуха внутри экспе-
риментальной камеры использовали ленточный
микрофон "Октава" МЛ-53 (Россия), предваритель-
но откалиброванный в свободном поле по изме-
рителю звукового давления В&К 2235 (Brüel &
Kjær, Дания). При сопоставлении результатов
обоих методов на частоте 300 Гц была получена
разность показаний в 1 дБ (10%). Такая точность
принята как вполне достаточная.

Все данные измерений в работе приведены к
логарифмической шкале в единицах децибел. За
0 дБ принято значение колебательной скорости
4.85 ·10-5 мм/с, которое в условиях свободного
поля соответствует стандартному значению зву-
кового давления 2 ·10-5 Па в соответствии с фор-
мулой

V = P/ρс,

где P - звуковое давление, ρ - плотность воздуха
и с - скорость звука при температуре 20 °С.

Синусоидальные стимулирующие сигналы
формировались двумя цифроаналоговыми преоб-
разователями ЛА-ЦАПн10м1 и GSPF052 ("Руд-
нев и Шиляев", Россия).

Комара в экспериментальной зоне фиксиро-
вали на пластинке (столике) из металлизирован-

ного стеклотекстолита в форме удлинённого тре-
угольника размером 10 х 5 мм. Столик в свою
очередь крепили на держателе при помощи двух
миниатюрных магнитов. Конструкция позволяла
ориентировать подопытное насекомое под про-
извольным углом относительно стимулирующих
динамиков.

Для закрепления комара на столике использо-
вали клей на основе крахмала с добавлением физ-
раствора с целью увеличения его электропровод-
ности. Такой клей, нанесённый тонким слоем на
токопроводящую поверхность столика, помимо
механической фиксации комара, выполнял роль
индифферентного электрода и предохранял подо-
пытное насекомое от высыхания.

Микроэлектроды изготовлялись из бороси-
ликатного стекла 1B100F-4 (WPI Inc.). Электри-
ческое сопротивление электродов, заполненных
1%-ным раствором NaCl, после прокола мягкой
кутикулярной мембраны в основании ДО состав-
ляло 5  – 1 0  МОм. Сигнал с электрода поступал
на усилитель постоянного тока с входным сопро-
тивлением более 30 ГОм. Выходной сигнал через
дополнительный усилитель переменного тока
подавали на вход магнитографа SR-30S (Теас,
Япония). Одновременно по другим каналам маг-
нитографа вели регистрацию данных о действо-
вавших стимулах.

Эксперименты проводили в лабораторных
условиях при температуре воздуха 18 - 22 °С в
августе - октябре 2009 г. на базе биостанции
Института биологии развития РАН "Кропотово"
(105 км к юго-востоку от Москвы).

Анализ полученных результатов проводи-
ли с использованием специализированных ком-
пьютерных программ. Программный пакет раз-
работан научным сотрудником ИБР РАН к.б.н.
Д.Д. Воронцовым.

Достоверность различий в данных, полученных
при имитации полёта и в стационарных условиях
(при выключенной имитации полёта), оценивали
по непараметрическому T - критерию Уилкоксона
(Лакин, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Предварительные измерения. В рамках подго-
товки к электрофизиологическим экспериментам
в лабораторных условиях были измерены спектры
полёта самок и самцов С. plumosus из одной по-
пуляции. На основании этих измерений основная
частота крыловых взмахов самок принята равной
260-280 Гц, а самцов - 400 Гц. Последнее зна-
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чение установлено в качестве основного при на-
стройке стимула-имитатора условий полёта.
Затем необходимо было определиться с выбо-

ром уровня имитационного стимула. Поскольку
заранее ничего не известно о характере влияния
условий полёта на функционирование ДО, была
проведена серия из шести опытов с самцами хи-
рономид. Основная задача этих экспериментов
состояла в оценке зависимости порогов ДО от
уровня имитационной стимуляции. Как оказа-
лось, при частоте малоамплитудного тестирую-
щего стимула 260 Гц в диапазоне амплитуд ими-
тации полёта от 60 до 80 дБ заметный минимум
на амплитудно-пороговой характеристике ДО не
выражен. Другими словами, в этом диапазоне из-
менение амплитуды имитационного стимула не
влияло существенно на получаемые результаты.
За пределами диапазона амплитуд имитации ниже
60 и выше 85 дБ прогрессирующе росли пороги
на тестирующий стимул. В дальнейшем, в ходе
основной серии экспериментов действующее зна-
чение скорости колебаний воздуха при имитации
полёта было установлено на уровне 76 дБ и не ме-
нялось от опыта к опыту.
Схема типового опыта включала измерение

частотно-пороговых характеристик, как в усло-
виях имитации полёта, так и при стационарном
состоянии препарата, когда имитатор был выклю-

чен. Удлинение общего времени измерений пот-
ребовало введения текущего контроля чувстви-
тельности исследуемого нейрона. Он заключался
в периодических измерениях порога на одной и
той же частоте (обычно на 260 Гц). Если в одних
и тех же условиях стимуляции было обнаруже-
но смещение порогового уровня на 2 дБ и более,
вносилась соответствующая поправка в текущие
данные или проводились повторные измерения.
Описание реакций нейронов. На рис. 2 приве-

дены примеры реакций нейронов ДО самцов хи-
рономид на стимуляцию смесью двух синусои-
дальных сигналов. Один из компонентов в смеси
(Fв = 400 Гц), имевший по сравнению с другим в
6 раз большую амплитуду, служил для имитации
механических возмущений, связанных с полётом
комара, второй (Fс) - внешний сигнал.
На рис. 2, а приведена осциллограмма отве-

та нейрона. В данном опыте амплитуда зареги-
стрированных импульсов не зависела от уров-
ня стимуляции, поэтому можно предположить
исходно спайковую природу этих потенциалов.
Рисунок 2, б - график колебаний скорости воз-
душной массы около подопытного насекомо-
го. Частота стимула в данном опыте составляла
Fс = 360 Гц, а основная комбинационная частота
Fв - Fс = 400 - 360 = 40 Гц. Разряды нейрона в этом
отведении следовали синхронно с биениями Fв - Fс.

Рис. 2. Осциллограммы ответов нейронов джонстонова органа самцов C. plumosus при совместном действии двух
синусоидальных стимулов.
а, в - реакции на амплитудные биения; б, г - осциллограммы суммарных сигналов, действовавших на джонстонов
орган комара. Условия стимуляции: а, б - 400 Гц, 76 дБ в сумме с 360 Гц, 60 дБ; в, г - 400 Гц, 76 дБ в сумме с 260 Гц,
60 дБ. Осциллограмма "б" получена с частичным уменьшением высокоамплитудного компонента для лучшего выяв-
ления биений результирующего стимула. Масштаб времени 100 мс.
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На рис. 2, в приведён пример иного типа активно-
сти нейронов ДО: в этом и аналогичных ему слу-
чаях амплитуда коротких отрицательных всплес-
ков зависела от уровня стимуляции. Другими
словами, зарегистрированные импульсы не были
отражением потенциалов действия, а представля-
ли скорее всего разновидность генераторных по-
тенциалов. Так же как и в предыдущем случае,
отрицательная полярность физиологических от-
ветов указывает на внеклеточную локализацию
отведения.
На фрагменте записи рис. 2, в хорошо замет-

ны два ритма модуляции ответа: один с периодом
около 7 мс, второй - с периодом 50 мс. Меньше-
му периоду соответствует частота биений, рав-
ная разности Fв -Fс = 400 - 260 = 140 Гц, тогда как
медленные амплитудные волны возникли в ответ
на биения двух комбинационных частот: (Fв - Fс) -
(2Fс - Fв) = 2Fв - 3Fс = 20 Гц (период амплитудной
модуляции ответа 50 мс). Следует отметить, что
биения с этой частотой визуально почти незамет-
ны на осциллограмме стимула (рис. 2, г), тогда
как в нейрональной активности соответствующая
им модуляция имела доминирующий характер.
При установке частоты стимула 240 Гц период
амплитудной модуляции ответа уменьшился до
12.5 мс (частота 80 Гц). Таким образом, характер
ответов сенсиллярного аппарата ДО вполне соот-
ветствовал теоретическим ожиданиям.

В процессе измерения характеристик ДО об-
наружены существенные различия в активнос-
ти отдельных чувствительных элементов. Не-
однократно был зарегистрирован устойчивый
ответ на частоту имитации полёта (400 Гц). В то
же время выявлены клетки, на ответы которых
дополнительная стимуляция с частотой полёта
практически не влияла: характер ответной ак-
тивности этих нейронов и пороги их чувстви-
тельности не менялись при включении имитации
полёта.
Гистерезис порогов. При проведении первых

же экспериментов было обнаружено, что нейро-
нам ДО в околопороговой области свойственен
гистерезис: пороги, измеренные при увеличе-
нии амплитуды стимула из подпороговой облас-
ти ("верхний" порог, th↑), превышали пороговые
значения, полученные при плавном уменьшении
уровня стимуляции ("нижний" порог, th↓). Раз-
ница в значениях порогов th↑ - th↓ составляла
3-5 дБ. Если уровень сигнала в процессе увели-
чения амплитуды был зафиксирован несколько
ниже "верхнего" порога (th↑-2 дБ), то наблюда-
лось постепенное увеличение ответа нейрона за
время 1-5 с. Возможно, эффект гистерезиса воз-
никал вследствие эфферентной регуляции чувс-
твительности ДО. Во всех последующих измере-
ниях в качестве меры порога принято "верхнее"
значение th↑.

Рис. 3. Усреднённые частотно-пороговые характеристики джонстонова органа самцов C. plumosus, измеренные в ус-
ловиях имитации полёта (1) и моночастотной стимуляции (2).
Положение частоты имитации полёта (400 Гц) указано стрелкой. Графики приведены на фоне спектра звукоизлуче-
ния самки того же вида. По горизонтальной оси - частота, Гц; по вертикальной оси - физиологические пороги, дБ.
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Рис. 4. Частотно-пороговые характеристики джонстонова органа самца C. plumosus, измеренные в условиях имитации
полёта при частоте 400 Гц (1), 430 Гц (2) и моночастотной стимуляции (3).
По горизонтальной оси - частота, Гц; по вертикальной оси - физиологические пороги, дБ.

Частотно-пороговые характеристики. В на-
иболее важном диапазоне частот, т.е. в области ло-
кализации первой гармоники звука летящей сам-
ки (260 - 300 Гц), пороги сенсилл ДО в условиях
имитации полёта составляли в среднем 40 - 42 дБ.
Эти значения оказались на 6 - 8 дБ ниже порогов,
измеренных в условиях моночастотной стимуля-
ции (рис. 3); диапазон разброса на частоте 260 Гц
от опыта к опыту составил 3 - 19 дБ (по данным 16
опытов, достоверность различий p > 0.99). Тен-
денция к снижению порогов в условиях имитации
полёта у большинства исследованных экземпляров
сохранялась и в области низких частот (в 12 опытах
из 16, достоверность различий p > 0.99). У четырёх
экземпляров пороги в этом диапазоне не зависе-
ли явным образом от дополнительной стимуляции.
В диапазоне от 320 до 400 Гц влияние имита-

ции полёта не сказывалось определённым обра-
зом на чувствительности ДО: в девяти опытах
пороги оказались ниже, чем при моночастотной
стимуляции, в четырёх опытах - примерно равны
и в трёх опытах - выше.
В двух опытах удалось последовательно заре-

гистрировать частотно-пороговые характеристики
от разных клеток с взаимно смещёнными оптимума-
мами чувствительности (разница между оптимума-
ми составляла 40 - 60 Гц). Согласно этим наблюде-
ниям, комплекс сенсилл ДО образован элементами

с различающимися характеристиками, т.е. отли-
чия в форме измеренных частотно-пороговых гра-
фиков не были следствием только индивидуаль-
ного разброса, а определялась также свойствами
выбранной для регистрации сенсиллы.
На частотах выше 400 Гц в условиях имитации

полёта частотно-пороговые характеристики име-
ли либо горизонтальный участок (с чередующи-
мися локальными колебаниями формы, рис. 3),
либо содержали выраженный минимум (в 9 опы-
тах из 16). Ширина этого минимума в среднем со-
ставляла 50 Гц, его положение существенно ва-
рьировало от опыта к опыту (490 - 620 Гц). Этим
обстоятельством можно объяснить отсутствие
выраженного минимума на усреднённой диаграм-
ме в области частот от 400 до 600 Гц (рис. 3).
Положение на графиках правых ("высоко-

частотных") границ участков повышенной чув-
ствительности (точек перегиба кривых) коррели-
ровало с положением точек перегиба левых ("низ-
кочастотных") ветвей пороговых характеристик
в области основного минимума (r = 0.62, досто-
верность оценки p > 0.95). При изменении в ходе
опыта частоты имитационного стимула изменя-
лось и положение "высокочастотной" границы:
при увеличении (уменьшении) частоты границы
смещались по частотному диапазону в сторону
увеличения (уменьшения) (рис. 4).
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При моночастотной стимуляции (т.е. при вы-
ключенной имитации полёта) большая часть ис-
следованных нейронов в диапазоне выше 440 Гц
вообще переставала отвечать даже при сущест-
венном (до 105 дБ) увеличении амплитуды сти-
мула. Можно сделать вывод, что комбинацион-
ные гармоники с частотами выше 440 Гц также
не будут восприниматься рсцепторным аппаратом
ДО. Под это ограничение, в частности, попадают
все гармоники с частотами тFв + пFс при условии
п = т = 1 или т ≥ 2.

ОБСУЖДЕНИЕ

Восприятие внешних сигналов джонстоновыми
органами комара в условиях имитации полёта ха-
рактеризуется тремя основными особенностями:

- снижением порогов в среднем на 7 дБ по
сравнению со стимуляцией в стационарных усло-
виях;

- формированием дополнительной зоны чув-
ствительности на частоте второй гармоники акус-
тического сигнала самки;

- модуляцией ответов нейронов ДО в соответс-
твии с биениями комбинационных частот. Такая
модуляция может быть использована в централь
ной нервной системе комара в качестве сигнала
частотного рассогласования ритмов взмахов сам
ца и самки.

Снижение порогов ДО в условиях имитации
полёта. Первый фактор, вызывающий снижение
порогов, это смещение слабых сигналов в надпо-
роговую область при их суммации с вибрацион-
ным воздействием со стороны моторной системы.
Такой эффект близок по смыслу к стохастическо-
му резонансу (Bezrukov, Vodyanoy, 1997).
В качестве второго фактора могут выступать

процессы взаимодействия комбинационных час-
тот на уровне сенсилл ДО (рис. 2, в). Низкочастот-
ные продукты такого взаимодействия вызывают
сильную амплитудную модуляцию электричес-
кой активности нейронов, что должно приводить
к снижению результирующих порогов.
Формирование комбинационных частот воз-

можно также при восприятии сигналов других
самцов, особенно при их близком пролёте отно-
сительно воспринимающего звук насекомого.
Если частоты взмахов двух самцов различаются,
то на выходе ДО возникнут характерные биения,
аналогичные изображенным на рис. 2, а. Эти би-
ения сходны с продуктами взаимодействия ком-
бинационных частот при восприятии звука полё-
та самки (рис. 2, в). Не исключено, что подобное

сходство в физиологических откликах вызывает
у хирономид ошибочные поведенческие реакции
(Fyodorova, Azovsky, 2003).

Возникновение дополнительной области чувс-
твительности в высокочастотной части диа-
пазона (более 400 Гц) является следствием нели-
нейного преобразования на уровне сенсилл смеси
сигнала имитационного стимула (Fв) и внешнего
сигнала (Fс). В результате такого преобразования
формируется комплекс комбинационных гармоник
с частотами, равными разности |тFв - пFс|. Напри-
мер, при Fс = 600 Гц и п = т = 1 основная комбина-
ционная гармоника будет равна 600 – 400 = 200 Гц.
При нелинейном преобразовании происходит пе-
ренос части энергии внешнего сигнала в низкочас-
тотный диапазон, где нейроны имеют более высо-
кую чувствительность. В радиофизике это явление
давно известно, и дополнительная область по-
вышенной чувствительности получила название
"зеркальный канал". В то же время в стационарных
условиях (при выключенной имитации полёта)
сигналы с частотой 600 Гц сенсиллами ДО вос-
приниматься не будут (рис. 3 и 4).
Частотная характеристика механической части

антенны не эквивалентна кривой, построенной по
результатам моночастотной стимуляции ДО. Этот
вывод следует уже из самой возможности форми-
рования зеркального канала. Наклон (значение
первой производной) правой "высокочастотной"
ветви настройки антенны можно определить по
графику, приведённому в работе Жантиева с со-
авторами (Жантиев и др., 2000): он составляет
примерно 6 дБ на 100 Гц в области точки 400 Гц.
Согласно собственным электрофизиологическим
данным, полученным при моночастотной стиму-
ляции и учитывающим влияние сенсилл (рис. 3),
аналогично ориентированный наклон равен 19 дБ
на 100 Гц, т.е. разница в 13 дБ (значение первой
производной во втором случае в 4.5 раза больше).
Этот итог указывает на преобладающий вклад
сенсиллярного аппарата в формирование часто-
тной характеристики ДО.
В области зеркального канала при смещении

частоты сигнала в большую сторону амплитуда
вызванных колебаний антенны уменьшается (по-
роги растут), а комбинационная частота Fс - Fв
том же смещении сдвигается в область меньших
порогов, т.е. параллельно действуют два конкури-
рующих процесса.
Возможность реализации "горизонтального

участка" в области зеркального канала (рис. 3)
или выраженного минимума (рис. 4) определяется
соотношением разнонаправленных наклонов час-
тотных характеристик сенсилл ниже по частоте
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зоны основного минимума (первая производная
t1) и механики антенны в высокочастотной час-
ти (t2). При равенстве абсолютных значений обеих
производных (|t1| = | t2|) в области зеркального
канала формируется горизонтальный участок, в
случае переменности t1 или t2 - либо минимум,
либо последовательность локальных максимумов
и минимумов.
Правая граница зеркального канала (примерно

от 600 Гц и выше) ограничена ветвью, характери-
зующейся резким увеличением порогов. При при-
ближении по частотной оси к точке излома кривой
производные конкурирующих факторов стано-
вятся близкими по абсолютной величине, но за-
тем начинает преобладать подъём характеристи-
ки самой антенны (| t2| > |t1|). В целом по данным
всех экспериментов на такое соответствие допол-
нительно указывает корреляция между частотами
перегиба отрицательного ската характеристики в
районе 200 Гц и началом подъёма порогов в пра-
вой части зеркального канала (в районе 600 Гц).
При сопоставлении спектра акустического из-

лучения конспецифической самки и частотно-по-
роговой характеристики самца (рис.3) видно, что
в область зеркального канала попадает второй
спектральный пик сигнала самки. В контексте
эффективности отдельных спектральных компо-
нентов воспринимаемого сигнала действие этой
гармоники может оказаться значимым, так как ко-
мар, как излучатель, на удвоенной частоте в 2 раза
более эффективен (Лепендин, 1978). Кроме того,
влияние второй гармоники (2Fc), поддержанной
зеркальным каналом, должно быть существен-
ным при возбуждении биений комбинационных
гармоник (2Fс - Fв и Fв - Fс).
Способность к восприятию биений фактичес-

ки открывает путь к частотному анализу входно-
го сигнала, вернее, к оценке степени его рассо-
гласования с ритмом собственного полёта. При
взаимной подстройке ритмов по биениям авто-
матически обеспечивается температурная инва-
риантность канала акустической связи между
самцами и самками. Это преимущество будет со-
храняться при условии пропорционального изме-
нения частоты взмахов самцов и самок на фоне
колебаний температуры окружающего воздуха.
Для комаров семейства Culicidae в существова-
нии такой пропорциональности можно убедиться
на основании ранее опубликованных измерений
(Sotavalta, 1947).
Относительно функционирования гипотетиче-

ского механизма анализа биений следует отме-
тить, что точное согласование частот собствен-
ных взмахов и внешнего сигнала невозможно,

так как при этом частота биений будет стремить-
ся к нулю. Даже если рецепторный аппарат кома-
ра способен воспринимать колебания с частотой
в несколько герц, время последующего анализа
станет недопустимо большим (пропорционально
периоду биений). Поэтому в реальности согласо-
вание скорее всего осуществляется с некоторой
расстройкой по частоте, при которой ещё возмож-
но эффективное восприятие и анализ сенсорной
системой низкочастотных биений.

Соотношение Fв : Fс=3:2 является только одним
из возможных вариантов, при реализации которых
совпадают частоты нескольких комбинационных
гармоник. Например, аналогичные эффекты воз-
никают, когда частота крыловых взмахов самца
в 2 раза выше частоты воспринимаемого сигнала
(Fв : Fс = 2:1). В этом случае при нелинейном пре-
образовании комбинационная гармоника Fв : Fс
войдёт в биения с самим сигналом Fс. При сдвиге
частоты внешнего сигнала Fс на величину ∆F час-
тота биений изменится на величину 2∆F. Сущест-
вуют и другие соотношения Fв : Fс , при небольшой
расстройке которых могут возникнуть заметные
биения. Экспериментальная реализация одного из
таких вариантов приведена на рис. 3, а, б: в этом
случае значимые для возбуждения нейронов бие-
ния возникали в результате нелинейного преобра-
зования исходных сигналов Fс и Fв .

Из приведённых примеров следует вывод о не-
однозначности настройки с использованием эф-
фекта биений комбинационных частот. Для сни-
жения такой неоднозначности, по-видимому, и
служит частотная избирательность ДО, особенно
с учётом селекции второй гармоники сигнала сам-
ки в области зеркального канала. Так как частота
второй гармоники по определению в 2 раза выше
основной частоты полёта, то её совмещение по
частоте с зеркальным каналом значительно кри-
тичнее по сравнению с основным тоном в грани-
цах области основного оптимума чувствительнос-
ти ДО. Кроме того, точность такого совмещения
существенно зависит от частоты взмахов самца
(рис. 4). Таким образом, вторая гармоника акусти-
ческого излучения самки может выполнять функ-
цию видоспецифического сигнала на этапе сбли-
жения особей.

Итак, анализ результатов, полученных в усло-
виях имитации полёта, показал, что механичес-
кое воздействие, связанное с локомоторной ак-
тивностью животного, не только создаёт помехи
сенсорным системам, но может также существен-
но влиять на их работу в плане повышения чув-
ствительности и приобретения новых свойств.
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Auditory Perception  in Male Mosquitoes
Diptera, Chironomidae) During Flight Simulation

D.N. Lapshin
Institute for information transmission problems (A.A. Kharkevich Institute) RAS

127994 Moscow, Bolshoy Karetny per, 19

As a part of mating behavior male mosquitoes detect and locate females by the sound generated by their
wingbeats. Up to date the auditory physiological properties in mosquitoes were studied in a steady prepara-
tion. However, sensory organs of a flying insect are affected by a strong vibration induced by the wings and
flight muscles. This effect can sufficiently modify the perception since receptor cells possess non-linear
characteristics. The aim of this study was to demonstrate the effect of flight conditions on the functioning
of the Johnston's organs (hearing organs) in male Chironomus plumosus L.
To simulate the flight conditions around the mosquito a small amount of air was shifted at 400 Hz along the
dorso-ventral axis. These air oscillations carried the mosquito feather-like antennae causing vibrations of
the antennal flagellum that are transmitted to and sensed by Johnston's organ.
Along with the flight simulation the mosquitoes were stimulated by a low-amplitude sinusoidal auditory
signals of different frequencies. The responses were recorded from Johnston's organ neurons using glass
microelectrode.
Auditory responses contained two rhythms of amplitude modulation which were produced due to non-lin-
ear processes in receptors: the first rhythm had the difference frequency of flight simulation and the stimu-
lus; the second rhythm corresponded to the beating of heterodyne frequencies.
Compared to the steady-state conditions the additional optimum of auditory sensitivity was found at 440-
600 Hz (so-called image channel) during flight simulation. The second harmonic of conspecific female
sound corresponds to this optimum. Also the improvement of sensitivity by 7 dB (2.2-fold) was observed
at the main optimum (200-320 Hz).
We conclude that mechanical influence caused by locomotor movements not only adds noise to the sensory
system but also can improve its sensitivity or add new properties.

Key words: Johnston's organ, non-linearity, Chironomidae, mosquitoes, acoustic communication.
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