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Обсуждаются результаты экспериментальных исследований акустической активности стайных от­
крытопузырных рыб на примере кеты, горбуши, тихоокеанской сельди и сардины. Установлено, что 
динамические спектры большинства исследованных звуков сосредоточены в двух поддиапазонах 
частот, соответственно каждому виду рыб. Показано прямое участие плавательного пузыря в звуко­
образовании у исследуемых рыб. Рассматриваются морфологические особенности строения звуко­
производящих органов лососей и сельдей. Проанализированы механизмы генерации сигналов от­
крытопузырных рыб с участием мышечного сфинктера и плавательного пузыря.
PACS: 43.30.Sf, 43.80.Ка, 43.64.Tk

И нтерес к  изучен ию  звуков ры б связан  с воз­
м ож ностью  их и сп ользован и я  в целях ш ум опе- 
л ен гац и и  и и д ен ти ф и кац и и  скоп лен и й  ры б по 
издаваем ы м  и м и  звукам  [1, 2 | или акустической  
сти м уляц и и  ры б их си гн алам и  в целях  п о вы ш е­
н и я эф ф ек ти в н о сти  ры боловства [3].

В н астоящ ее  врем я наиболее хорош о изучено 
акустическое поведение хищ ны х ки тообразн ы х 
[4, 5, 61, а такж е парны х ры б и групп ры б, ведущ их 
сем ей н о -тер р и то р и ал ьн ы й  образ ж и зн и  |7 , 8, 9]. 
Звуковая  акти вн о сть  и м ехани зм ы  звукообразо ­
вания стай н ы х  пром ы словы х ры б исследовались 
эп и зо ди ч ески  и явн о  недостаточно. Сущ ествует 
р асп р о стр ан ен н о е  м н ен ие, что стай н ы е ры бы  во­
общ е им ею т слабую  акустическую  акти вн о сть  и, 
что наибольш ее количество  акустических  си гн а­
л о в  при сущ е п арн ы м  ры бам , а н аи м ен ьш ее — 
стай н ы м  [ 10, 111.

М ехан изм ы  звукообразован и я  ры б и д ел ь ф и ­
нов исследованы  в ряде работ [12, 13, 14, 15, 5]. 
П ри  всем своем  разн ообрази и  исследован ия п о ­
свящ ен ы , в о сн о вн о м , ры бам , им ею щ им  си льн о  
разви ты е звуковы е (барабан н ы е) м ы ш ц ы , п р и ­
кр еп лен н ы е н еп осредствен н о  к плавательном у 
пузы рю  (или  явл яю щ и еся  частью  плавательного  
пузы ря ры б) и сп ец и ал ьн о  п р и сп о со б лен н ы е для 
его эф ф ек ти в н ы х  п ульсац и й  [16, 17, 181. С о к р а ­
щ ен и я  эти х  м ы ш ц  и зм ен яю т  объем  п л авател ьн о ­
го п узы ря и д ав л ен и е  в нем  и , т а к и м  о б р азо м , п о ­
верхность п лавательн ого  пузы ря пульсирует, с о ­
здавая  в воде звуки  р азли ч н о й  частоты  и 
и н тен си вн о сти  1141.

С ельди (c lu p e id a e ) и лососи  (,s a lm o n id a e )  — т и ­
пи чно  стай н ы е объекты , относятся к откры топу­
зы рны м  ры бам , т.е. им ею щ им  связь  плавательного 
пузы ря с ки ш ечн и ком , а  у многих видов (<c lu p e a , 
s a r d in a , o n c o r h y n c h u s  и др .) — н еп осредствен н о  с 
внеш ней  средой , так  что ры бы  могут п оп олн ять  
плавательн ы й  пузы рь, заглаты вая воздух с п о ­
верхности , и удалять л и ш н и й  воздух при погру­
ж ен ии  [19].

Звуки  сельди , н ап о м и н аю щ и е  “ ч и р и к ан ь е  во­
р о б ь ев ” , бы ли  вп ервы е о б н ар у ж ен ы  А .К . Т о к а­
ревы м  1201. О н сделал  п р ед п о л о ж ен и е , что  б л а ­
годаря эти м  звукам  нагульная сельдь, р ассеи в а ­
ю щ аяся  вдоль п о верхн ости  в вечерн и е  часы  и 
скап л и ваю щ аяся  у д н а  в утренни е часы , со х р ан я­
ет  свои  ранее сф о р м и р о ван н ы е  стаи  по  возраст­
ном у и разм ерн ом у  принципу. П ри этом  излуче­
н и е  характерны х звуковы х си гн алов  соп ровож да­
ется м ассовы м  вы делением  пузы рьков  воздуха. 
В озм ож ны м  и сточн и ком  “ ч и р и каю щ и х ” звуков 
сельди  предполагаю тся р езо н ан сн ы е колебани я 
вы ходящ их наруж у воздуш ны х пузы рьков  [211.

Звуки  л о со сей  бы ли о п и сан ы  А .Ю . Н еп рош и - 
ным (2 2 1. О н и другие авторы  указы ваю т н а  вы со­
кую  звуковую  ак ти вн о сть  ти х о о кеан ски х  лососей  
то л ьк о  в п ер и о д  н ереста  |2 3 |.  Б ольш ую  часть 
си гн ал о в  л о со сей  н а  к о н еч н о м  этап е  н ерестовой  
м и гр ац и и  со ставл яю т вы со к о ч асто тн ы е  и н и з­
к о ч асто тн ы е б ар аб ан н ы е  сту ки , кото р ы е, пред­
п о л о ж и тел ьн о , служ ат д л я  вн утри ви довой  с и г ­
н али зац и и  и п рои звод ятся  с п ом ощ ью  плаватель­
н ого  пузы ря. В качестве и сточн и ка барабанны х 
звуков л о со сей  в реп родукти вн ы й  период предла-
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(а) (б)

Р и с .  1. С х е м а  т р а к т а  р е г и с т р а ц и и  ( а )  и  а н а л и з а  ( б )  а к у с т и ч е с к и х  с и г н а л о в .

гаю гея р езо н ан сн ы е ко леб ан и я  плавательного  
п узы ря, возбуж даем ы е резки м  сокращ ен и ем  
м ы ш ц , обж и м аю щ и х пузы рь |2 |.

Н астоящ ая  работа  п о свящ ен а  изучен ию  аку ­
сти ческого  п оведен и я стай н ы х  откры топ узы рн ы х 
р ы б  и характери сти к  излучаем ы х им и звуков, 
о со б ен н о стей  строен и я  звукоф орм и рую щ и х о р ­
ганов о ткры топ узы рн ы х  ры б, а такж е п оп ы тке 
исследован ия ф и зи ч еск и х  п р о ц ессо в , п ротекаю ­
щ их в этих органах во время излучения.

П ри вы боре объектов  и сследован ий  п р и н и м а­
лось  во вн и м ан и е  то , что исследуем ы е рыбы 
долж ны  бы ть стай н ы м и  и и м еть  общ ее м о р ф о ло ­
гическое сходство (связь  плавательного  пузы ря с 
вн еш н ей  средой). С  учетом  этого  отобраны  следу­
ю щ ие виды: кета (O n c o r h y n c h u s  k e t a ), горбуш а 
( O n c o r h y n c h u s  g o r b u s c h a ), ти х о о кеан ская  сельдь 
(C lu p e a  p a l la s i )  и дальн евосточн ая  сарди н а ( S a r d i -  
n o p s  s a g a x  m e la n o s t ic ta ) .  С редн и е л и н ей н ы е  р азм е­
ры рыб: кета -  6 0 0 -6 5 0  мм; горбуш а -  4 5 0 -5 0 0  мм; 
сельдь -  3 2 0 -3 5 0  мм; сар д и н а  -  2 4 0 -2 6 0  мм.

И сследован и я  по  реги страц и и  звуков п р о во ­
ди ли  в садках разм ером  7 х 2.5 х 3 м и 10 х 4 х 7 м 
при глубине м оря 7 м , а такж е в откры ты х водое­
мах в местах н аи больш его  ск о п л ен и я  исследуе­
мых ры б — в заливе П етра В еликого  П ри м орского  
края , в рай он е острова  К унаш ир и в заливе А нива 
С ахали н ской  области . П ри п роведен и и  и зм ере­
н и й  в  садках отсаж ен н ы е объекты  п редвари тель­
но  вы держ ивали  в  течен и е 4 —6 часов  д л я  ад ап та­
ции. Гидрофон устанавливали  п о серед и н е  садка. 
В естественн ы х условиях в месте реги страц и и  
устанавливали  кон трольн ы й  буй, к котором у 
п ри вязы вали  ш лю пку с и сточн и ком  авто н о м н о го  
п и тан и я  и ап п аратурой  реги страц и и . Ц и к л и ч ­
н ость  зам еров  акусти ческого  ф о н а  в садках и в 
естествен н ы х  условиях бы ла п р и н я та  следую щ ей: 
врем я зап и си  — 2 м ин через 30 м и н  в теч ен и е  су­
ток . Всего бы ло  вы п о л н ен о  не м енее трех суточ­
ны х стан ц и й  для каж дого  вида ры б в салках и в 
естественн ы х условиях откры того  водоем а. По

результатам  суточны х н аблю дени й  строили  
усредн ен н ы е д и агр ам м ы  суточной  акустической  
акти вн о сти  исследуем ы х ры б в садке и естествен ­
ны х условиях. Н аиболее часто встречаю щ иеся 
си гн алы  объ еди н яли  в ф о н ети ч ески е  группы  для 
удобства ан ал и за  и и д ен ти ф и кац и и  в процессе 
обработки .

Р еги страц и ю  б и о си гн ало в  ры б осущ ествляли  
и зм ери тельн ы м  ко м п л ексо м , структурная схема 
которого  п о к азан а  н а  рис. 1а. Гидрофон (1) с с о ­
гласую щ им  усилителем  (2) соеди н ен  кабелем  с 
регулируем ы м усилителем  (3), вы ход которого  
подклю чен  к и зм ери тельн ом у  м агн и тоф он у  (4). 
П оскольку  к о м п л екс  во врем я и зм ерен и й  р асп о ­
лагался  в ш лю п ке, его п и тан и е  осущ ествлялось от 
аккум уляторн ой  батареи (5). Д и ап азо н  и зм ер яе­
мы х частот тр ак та  звукозап и си  10—10000 Гц; чув­
стви тельн ость  ги д р о ф о н а  — 200 м к В /П а .

Д л я  ан ал и за  ф о н о гр ам м  (рис. 16) и сп о л ьзо ва­
ли  и зм ерительны й  м агн и тоф он  (4), соед и н ен н ы й  
с ан али затором  сп ек тр а  (6). А н али затор  сп ектра, 
реализую щ ий алгоритм  бы строго  п реобразова­
ния Ф урье, п р и м ен ял ся  д л я  отображ ен и я и о п е ­
рати вн о й  о ц ен к и  текущ его  сп ектра  си гн ала. Ре­
зультат эк сп р есс -ан ал и за  вы водился н а  граф о п о ­
строителе (7). П и тан и е  п ри боров  осущ ествлялось 
через стаби ли затор  н ап ряж ен и я  (8).

П ри п остп роц ессорн ой  обработке си гналов  
ры б и сп ользовали  и зм ери тельн ы й  м агн и тоф он  и 
н и зкоч астотн ы й  усилитель. Ввод и н ф о р м ац и и  в 
ком  п ью тер осу  I цествл я лея  через 8 - разряды ы й 
ан ал о го во -ц и ф р о во й  п реобразователь с м ом ента 
начала си гн ала, заф и к си р о ван н о го  по  счетчику 
м агн и тоф он а . В эк сп ер и м ен те  бы ли вы браны  ча­
стоты  дискретизаци и  акустических сигналов кеты 
и горбуш и 2000 Гц, си гналов  сельди и сардины  — 
6250 Гц. В веденны е в ком пью тер  си гн ал ы /ш и н о й  
реали зац и й  от 3 д о  1.36 с, восп р о и зво д и л и сь  на 
граф ическом  д и сп лее  в ан алоговом  виде и участ­
ки с исследуемы м би о си гн ало м  ан али зи р о вал и сь  
по  програм м ам  бы строго  п реобразован и я  Ф урье.
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О С О Б Е Н Н О С Т И  А К У С Т И Ч Е С К О Й  С И Г Н А Л И З А Ц И И  И  Г Е Н Е Р А Ц И И  З В У К О В  801

Р и с .  2 .  И з м е н е н и е  а к у с т и ч е с к о й  а к т и в н о с т и  г о р б у ш и  ( а )  и  к е т ы  ( б )  в  т е ч е н и е  с у т о к : --------- п р и  н а х о ж д е н и и  о б ъ е к т а  н а ­
б л ю д е н и я  в  с а д к е ; ---------- п р и  н а х о ж д е н и и  о б ъ е к т а  н а б л ю д е н и я  в  о т к р ы т о м  в о д о е м е .

А н алоговы е вы воды  си гн алов  и их частотн о­
эн ергети чески е  спектры  им ею т следую щ ую  р аз­
м ерность: ам плитуда аналоговы х си гн алов  (А )  в 
м илливольтах по  выходу си гн ала, а врем я в секун ­
дах; д л я  сп ектр о в  п о  оси  аб сц и сс  отлож ен а часто ­
та  (/*) в герцах, по  оси  орди н ат  — эн ергети чески е 
уровн и  исследуем ы х си гн алов  ( Р ) в дец и белах  о т ­
носительно  2 х 10“5 Па. С п ектральны й  ан али з био- 
си гналов  производился в частотны х поддиапазо­
нах: д о  1000 Гц для кеты и горбуш и и д о  3125 Гц для 
сельди  и сардины . С  целью  вы явлен и я  и зм ен ч и ­
вости  частотны х составляю щ и х б и о си гн ало в  во 
врем ени  п остроены  д и н ам и ч еск и е  спектры  с ш а­
гом 125 и 512 мс.

Р ассм отрим  результаты  исследован ия суточ­
ной акусти ческой  акти вн ости  ры б. На рис. 2 
п редставлен ы  ди аграм м ы  и зм ен ен и я  акустиче­
ско й  ак ти вн о сти  л о со сей  (горбуш и и кеты ) в тече­
ние суток. С уточное расп ределение звуков под­
ч и н яется  оп р едел ен н о й  ц и кл и ч н о сти . К ак  видно

из граф и ков , м акси м альн ое  коли чество  звуков 
лососей  зареги стри рован о  в сум ереч н о-н очн ое  
врем я суток. П ричем  наблю дается два п и к а  аку ­
сти ческой  акти вн о сти  кеты  и горбуш и: в вечер­
ние часы с 22 д о  2 часов с н екоторы м  ослаблением  
в середи н е ночи  и н а  рассвете с 6 д о  10 часов утра. 
Д и ф азн о е  суточное расп ределен и е звуков л о со ­
сей устойчиво во врем ени  и п овторяется  н езави ­
си м о  от места н аблю дени я.

М акси м ум  акусти ческой  акти вн ости  сельди и 
сарди н ы  такж е приходится н а  тем н ое  врем я суток 
(рис. 3). В отличи е от л о со сей , отм ечается м он о- 
ф азн ы й  тип  суточного  расп ред елен и я  звуков и 
более и н тен си вн о е  звучан и е объектов , которое 
оп ределяется , оч еви д н о , больш ей  плотностью  
ры б в месте реги страц и и . К оличество  излучаемы х 
звуков растет с наступлен ием  сум ерек. П ри  этом  
дви ж ен и я  сельди и сарди н ы  в садке, отл и ч аю щ и ­
еся четкой  ко о р ди н ац и ей  всех особей  в стае дн ем , 
стан овятся  хаоти чн ы м и , часто наблю даю тся вы-
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Рис. 3 .  И з м е н е н и е  а к у с т и ч е с к о й  а к т и в н о с т и  с а р д и н ы  ( а )  и  с е л ь д и  ( б )  в  т е ч е н и е  с у т о к : -------- п р и  н а х о ж д е н и и  о б ъ е к т а
н а б л ю д е н и я  в  с а д к е ; ---------- п р и  н а х о ж д е н и и  о б ъ е к т а  н а б л ю д е н и я  в  о т к р ы т о м  в о д о е м е .

бросы  ры б н а  поверхность. Ш ум овы е си гн алы , 
во зн и каю щ и е при д ви ж ен и и  ры б, нам и  не у ч и ты ­
вались.

К  середи н е н очи  акусти ческая  акти вн о сть  д о ­
сти гает м акси м ум а и затем  п л авн о  убы вает с н е­
больш и м  подъем ом  в утренни е часы . В периоды  
м акси м ал ьн о й  акти вн ости  си гн ал ы , и н тен си вн о  
излучаем ы е ско п л ен и ем  р ы б , н аклады ваясь , вре­
м я от врем ен и  перерастаю т в сп л о ш н о й  ш ум. Вы­
сокая  акустическая акти вн о сть  сарди н ы  и сельди 
продолж ается  в  теч ен и е  н очи , п ери оди чески  сти ­
хая и нарастая вновь. Ц и кл и ч н о сть  суточной  зву­
ковой  акти вн о сти  сардины  и сельди  п рослеж и ва­
ется к ак  при содерж ан и и  ры б в садке, так  и в есте­
ствен н ы х условиях  откры того  водоема.

П олученн ы е д ан н ы е  указы ваю т н а  св я зь  и н ­
тен си в н о сти  звучан ия ры б с оп ределен н ы м  п ер и ­
одом  врем ени  суток, котором у соответствует 
о п р едел ен н о е  би ологи ческое  со сто ян и е  ры б. Н е­
см отря  н а  то , что всп л ески  акти вн о сти  и н огда н а­
блю даю тся д н ем , о сн о в н ая  м асса звуков у всех

и сследован ны х р ы б  при ходится  н а  су м ер еч н о ­
н очн ое врем я. У читы вая вы сокую  с п ец и ал и за ­
цию  отдельны х к ан ал о в  во сп р и яти я  и н ф о р м ац и и  
и м ехани зм ов о р и ен тац и и  ры б, м ож но п р ед п о ло ­
ж ить, что при см ен е  д н я  и ночи  (и ли  других с о ­
сто ян и ях  угн етен и я зр и тел ьн о го  во сп р и яти я ) у 
исследуемы х видов р ы б  п рои сходит усиление 
ф у н к ц и и  слуховых о р ган о в  (р ец еп торов), о б есп е­
чиваю щ их поддерж ани е стай н ого  кон такта , и, 
как  следствие, сущ ествен н ое  увеличени е акусти ­
ческой акти вн ости  ры б. Таким  образом , акусти ­
ческий  канал и излучаем ы е ры бам и  звуки с т а н о ­
вятся о сн о вн ы м  средством  поддерж ан и я связи  и 
о р и ен тац и и  между особям и  в стае и между стаям и 
одн ого  вида в тем н ое  врем я суток (когда зр и тел ь­
ны й ко н такт  от сут ст вует ). В светлое врем я суток 
происходит обратн ое п ерераспределен ие нагруз­
ки на рецепторы : с увели чен и ем  дальности  ви д и ­
мости ры б ф у н к ц и я  слуховы х орган ов  внутри 
стаи  ослабляется , но  при этом  акусти чески й  ка­
нал остается , ви ди м о , еди н ствен н ы м  средством
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поддержания межстайного контакта рыб в отсут­
ствие их зрительного восприятия (когда расстоя­
ние между соседними стаями больше зоны види­
мости этих рыб).

На рис. 4 приведены амплитудно-временные и 
спектрально-энергетические характеристики не­
которых сигналов рыб.

Кета. Длительность сигналов кеты по анало­
говому выводу варьирует в широких пределах: 
250—1750 мс. Спектральный анализ сигналов по­
казал, что большинство зарегистрированных зву­
ков, независимо от формы сигнала, характеризу­
ются наличием двух явно выраженных максиму­
мов спектральной энергии. Основная энергия 
сигналов сосредоточена в двух частотных поддиа­
пазонах 100—330 Гц и 450—740 Гц. Возможно пере­
распределение энергии от начала к концу сигнала 
по частоте в пределах этих поддиапазонов. На­
блюдается амплитудная модуляция сигналов ча­
стотой 6—14 Гц. Аналоговый вид и динамический 
спектр одного из сигналов кеты представлен на 
рис. 4а.

биосигналов по анало­
говому выводу составляет 420—800 мс. Присут­
ствует амплитудная модуляция с Игнатов частотой 
24—40 Гц. Спектры сигнатов горбуши содержат, 
как правило, два максимума энергии в поддиапа­
зонах частот 200—400 Гц и 420—950 Гц. Динамиче­
ские спектры некоторых сигнатов горбуши харак­
теризуются смещением энергетики в этих частот­
ных поддиапазонах, их слиянием и разделением в 
течение одного сигнала. Пример такого сигнала 
горбуши приведен на рис. 46.

Тихоокеанская сельдь. Звуки сельди имеют ши­
рокополосные и динамичные спектры. Основная 
энергия большинства сигналов сосредоточена в 
поддиапазонах частот 320—800 Гц и 1000—1800 Гц. 
Динамика спектров характеризуется в основном 
перераспределением энергии второго частотного 
поддиапазона сигналов различных фонетических 
групп. Длительность сигналов 650—980 мс. Часто­
та амплитудной модуляции биосигналов 35— 
55 Гц. Аналоговый вид и динамический спектр ха­
рактерного сигнала сельди показан на рис. 4в.

дальневосточная сардина. Амплитудно-вре­
менные и спектральные характеристики сигналов 
сардины и сельди в основном сходны. Длитель­
ность сигналов по аналоговому выводу — 600— 
1200 мс. Амплитудная модуляция составляет 45— 
55 Гц. Спектры имеют развитую динамичную 
структуру с наиболее интенсивными составляю­
щими в поддиапазонах частот 380—850 Гц и 800— 
2000 Гц. Динамика поведения спектров некото­
рых сигналов сардины имеет довольно сложную 
структуру. На рис. 4г приведены амплитудно-вре­
менная характеристика и динамический спектр 
такого сигнала. Спектр на начальном участке сиг­
нала имеет широкополосные дискретные ряды с

центральными частотами 210 Гц (68 дБ), 880 Гц 
(70 дБ), 1470 Гц (70 дБ) и 1880 Гц (72 дБ). На дру­
гих участках сигнала происходит перераспределе­
ние спектральной энергии в поддиапазоны частот 
360-850 Гц и 1100-2200 Гц с максимальной энер­
гией на центральных частотах: 470 Гц (82 дБ) и 
1440 Гц (75 дБ).

В результате обработки данных акустических 
измерений получены обобщенные спектральные 
характеристики сигналов рыб (рис. 5). Как видно, 
спектральный состав сигналов различен и зави­
сит от видовой принадлежности звучащего объ­
екта. Наблюдается явно выраженная зависимость 
распределения спектральной энергии и уровня 
излучаемых сигналов от размеров (вида) рыб. 
Динамические спектры звуков сосредоточены в 
двух поддиапазонах частот, соответственно каж­
дому виду рыб: кета -  100-200 Гц и 450-700 Гц 
(98 ± 4 дБ/20мкПа/1м); горбуша — 250—350 Гц и 
600—900 Гц (92 ± 2 дБ); сельдь — 350—500 Гц и 800— 
1200 Гц (82 ± 2 дБ); сардина — 400—550 Гц и 1000—
1400 Гц (78 ±  3 дБ). Можно выделить следующие 
закономерности формирования акустических 
сигналов у исследуемых открытопузырных рыб:

— во-первых, это низкочастотные колебания 
до 2 кГц с явно выраженными частотными состав­
ляющими в соответствующих каждому объекту 
зонах спектра;

— во-вторых, это сходство определенной фор­
мы спектров и зависимость частотного состава 
сигналов от размеров звучащего объекта (смеще­
ние спектральной энергии в область высших ча­
стот и снижение уровня сигналов с уменьшением 
размерного состава рыб), а также частотная моду­
ляция в соответствующих зонах спектра от начала 
к концу сигнала;

— в третьих, высокие уровни звукового давле­
ния на доминирующих частотах (до 8 Па/1 м) и ха­
рактерная импульсная структура сигналов с экспо­
ненциальным спадом амплитуды в импульсах.

Акустические колебания с такими параметра­
ми может излучать в воде только воздушная по­
лость, возбуждаемая на резонансной частоте 
собственных колебаний. Наличие частотной мо­
дуляции, вероятно, означает изменение размера 
(объема) воздушной полости во время излучения 
сигнала.

В работе 121J источником звуков, сопровожда­
ющих испускание воздуха из плавательного пузы­
ря сельди, считаются резонансные колебания 
воздушных пузырьков в момент их выхода из от­
верстия воздушного протока, связывающего 
плавательный пузырь с внешней средой. Пред­
лагается модель воспроизводства чирикающих 
импульсных сигналов сельди, согласно которой 
каждая порция воздуха, поступающего из плава­
тельного пузыря, вынуждает пузырек, присоеди­
ненный поверхностным натяжением к отверстию
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протока, колебаться на частоте резонанса, опре­
деляемой его размерам и окружающим давлени­
ем. Одновременно порции воздуха, вдуваемые в 
пузырек, последовательно увеличивают его объем 
и снижают резонансную частоту пузырька вплоть 
до его отделения от отверстия протока. В резуль­
тате следующие друг за другом серии импульсов 
и резонансных колебаний пузырьков создают 
чирикающие сигналы сельди со спадающей ча­
стотой излучения в пределах каждой серии им­
пульсов.

Данная модель справедлива для воздушных 
пузырьков малого радиуса (0.5—1.5 мм) и, соот­
ветственно, воспроизводства звуков частотой вы­
ше 2 кГц, поскольку затруднительно представить 
воздушный пузырек на выходе из отверстия os­
tium genito/e сельди размером около 1 см. Именно 
таким должен быть пузырек, чтобы создавать 
вблизи поверхности моря звук на доминирующей 
частоте 400—450 Гц, как это следует из обобщен­
ного спектра сигналов сельди (рис. 5). Кроме это­
го, анализ спектров сигналов исследуемых рыб 
показал, что сдвиг доминирующих частот во вре­
мя излучения может происходить как в сторону 
увеличения, так и уменьшения. Предложенная 
модель допускает только снижение частоты сиг­
нала по мере роста пузырька. И, наконец, как по­
казали визуальные наблюдения, сельди и лососи 
могут производить такие звуки не выпуская воз­
дух наружу вообще.

Предположим, что в качестве источника звука 
у исследуемых рыб используется плавательный 
пузырь. Рассмотрим в связи с этим резонансные 
колебания плавательного пузыря рыб на основе 
резонанса наполненного воздухом пузырька. 
Упрощенная формула для собственной частоты 
пульсаций воздушного пузырька радиусом более 
10 мкм имеет вид [24|:

2nR

г3 у_Р 
к Р

1/2

/

где у — отношение удельных теплоемкостей га­
за, заполняющего пузырек (для воздуха у =  1.4); 
Р — внешнее гидростатическое давление, Р = 
=  (1 +0.1 Я) х Ю5 Па, Н -  глубина в метрах; р -  
плотность среды; R — радиус резонансного пузы­
ря. Форма плавательных пузырей (ПП) у иссле­
дуемых рыб представляет собой вытянутый эл­
липсоид. Поскольку длина звуковой волны при 
резонансе намного больше размеров ПП, его за­
меняют сферой того же объема. Радиус эквива­
лентной сферы:

АКУСТИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 55 № 6 2009

Р9 дБ

-LJ____ I__ !_I_!_I 1 I ! I____ I__ I_I
102 I о3
Частота, Гц
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к е т ы ;  2 -  г о р б у ш и ;  3 -  с е л ь д и ;  4 -  с а р д и н ы .

где Vy = ^па^  а и b — полуоси эллипсоида. Урав­
нение (1) не учитывает поправки на неадиабатич- 
ность пульсаций газа и поверхностное натяжение 
ПП, поскольку для воздушных пузырьков с ради­
усом более 80 мкм у поверхности моря эти по­
правки в значительной степени взаимно уничто­
жаются и их влиянием можно пренебречь [24].

На небольших глубинах, где обитает большая 
часть стайных открытопузырных рыб, более ощу­
тимы эффекты, связанные со сдвиговой упруго­
стью тканей, окружающих ПП. Поправка опреде­
лена при изучении вибрации сферической рези­
ноподобной оболочки [251 и учитывается в виде 
дополнительного члена в выражении (1):

ЗуД  +  12 ЦГ/Л
1/2

2 п  Д, у
где / — толщина ткани ПП; р — действительная 
часть комплексного модуля сдвига оболочки ПП; 
Рп — эффективное давление внутри ПП. В этой 
формуле слагаемое с р членом отражает тенден­
цию сил упругости тканей ПП сохранять дефор­
мацию, возникающую при его колебаниях. Сила, 
необходимая для растяжения ПП, создает внутри 
воздушной полости эффективное давление, кото­
рое увеличивает резонансную частоту пузыря.

Для расчета резонансных частот ПП у всех ис­
следуемых видов рыб предварительно произвели 
обмер ПП (не менее 50 особей каждого вида). По­
лучены следующие значения резонансных частот 
ПП (Н =  5 м): кета7̂ , = 120-180 Гц, горбуша^ = 
= 250-320 Гц, сельдь^, =  350-420 Гц, сардина^ = 
= 450—510 Гц. Границы вычисленных значений 
резонансных частот соответствуют максималь­
ным и минимальным размерам ПП, измеренным 
у рыб. Данные расчетов резонансных частот ПП
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хорош о согласую тся с результатам и эк сп ер и м е н ­
тальны х и сследован ий  си гн алов  ры б. В ы чи слен ­
ны е зн ач ен и я  собствен н ы х колебани й  ПП со о т­
ветствую т первом у частотном у поддиапазон у  с 
м акси м ал ьн о й  эн ер ги ей  сп ектра  (рис. 5), что под­
тверж дает п р ям о е  участие П П в зву ко о б р азо ва­
нии у исследуем ы х ры б.

Рассм отрим  м орф ологи ч ески е  особен н ости  
строен и я  звукоф орм ирую ш их о р ган о в  л о со сей  и 
сельдей. У вы сш их ры б, к которы м  о тн о сятся  и с ­
следуемы е виды , П П  разви вается  в  дорсальн ом  
м и зентерии  в области  пищ евода и ж елудка и и м е­
ет  связь  с вн еш н ей  средой  (19).

С труктура внутренних о р ган о в  у лососевы х 
ры б представлена н а  рис. 6. П П  лососей  им еет 
зн ачи тельн ы е разм еры  (до 200 мл) и расп олож ен  
под п о зво н о ч н и ко м  и почкам и  над ж елудком . По 
ф о р м е  он  им еет вид продолговатой  трубки  с утол­
щ ением  в средн ей  части  и откры ты м  входом со  
сторон ы  головы . В этом  месте о н  переходит в т о н ­
кую  трубку ди ам етром  1 .5 -2  мм д л и н о й  2 - 3  см , 
при п ом ощ и  которой  соеди н яется  с м ы ш цам и 
глотки и закан ч и вается  протоком  d u c tu s p n e u m a t i -  
c u s y окруж ен н ы м  м ы ш цам и сф и н к тер а  d u c tu s  
p n e u m a t ic u s . З адн яя  часть П П  охвачена м ы ш еч ­
ны м тяж ем , которы й переходит в сухож илие и 
креп и тся  к ан альн о м у  плавнику. Здесь же к пузы ­
рю  д о р сал ьн о  подходят кровен осн ы е сосуды  и 
ветви си м п ати ч еско го  и блуж даю щ его нервов 
(рис. 6). С тен ки  пузы ря состоят и з трех слоев: 
I) вн утрен н и й  о дн о сл о й н ы й  эп и тел и й ; 2) со ед и ­
нительная тк ан ь  с  эласти ч н ы м и  волокн ам и  и 
гладким и м ы ш ц ам и ; 3) наруж ны й слой  — рыхлая 
со ед и н и тел ьн ая  т к а н ь  и п оп ер еч н о -п о л о саты е 
м ы ш ечн ы е структуры , п ри даю щ и е пузы рю  вид 
го ф р и р о ван н о й  трубки  и уси ливаю щ иеся в  обла­
сти d u c tu s  p n e u m a t i c u s  и задн его  к о н ц а  П П .

ПП сельдевых (рис. 7) им еет веретенообразную  
ф орм у с расш и рен н ой  средней частью  и п остеп ен ­
но суж ается к заднем у концу |2 6 |. П ередний конец

пузы ря разветвляется н а  две трубочки , н ап равляю ­
щ иеся к органам  внутреннего уха ры бы . Задний 
конец  П П  откры вается наружу протоком  o s tiu m  
g e n i ta le ,  им ею щ им  н а конце мускульны й сф и н ктер  
o s t iu m  g e n ita le . К ром е того от расш и рен н ой  части 
пузы ря отходит узкий воздухоносны й проток  d u c ­
tu s  p n e u m a t ic u s  у соеди н ен н ы й  с о  слепы м  вы ростом 
ж елудка и пищ еводом . В нутренняя поверхность 
ПП вы стлана кубическим  эпителием . М ы ш цы , 
окруж аю щ ие пузы рь, представлены  только  глад­
кой кольцевой мускулатурой; продольная и п о п е­
речн о-п олосатая  отсутствуют.

К ак показал  м орф ологи ч ески й  ан ал и з , П П  у 
л о со сей  и сельдей н е  им еет сп ец и ал и зи р о ван н ы х  
м ы ш ечны х структур д л я  п рои зводства  звуков. 
П о п ер еч н о -п о л о саты е  м ы ш ечн ы е тк ан и , окру ­
ж аю щ ие П П , у л о со сей , и гладкая кольцевая му­
скулатура у сельдей слабо  разви ты  и м аловероят­
но, чтобы  со кр ащ ен и ем  эти х  м ы ш ц  возбуж дались 
н и зкочастотн ы е ко леб ан и я  с уровнем  звукового  
д авл ен и я  д о  8 П а /1 м.

С  другой сторон ы , откры топузы рны е рыбы 
имею т упругие воздухоносны е протоки и с ф и н к ­
терны е образован ия с развитой мускулатурой для 
периодического сообщ ен ия ПП с внеш ней  средой 
{ d u c tu s  p n e u m a t ic u s  — у лососей  и o s tiu m  g e n ita le  — у 
сельдевы х). П редп олож и м , что  при оп р ед ел ен ­
ном  давлен и и  воздуха в П П , регулируем ом  п р о и з­
вольно  си лой  сж атия стен о к  пузы ря туловищ ной  
мускулатурой и степ ен ью  зап и р ан и я  м ы ш ечн ого  
сф и н ктер а , клап ан  п ри откры вается  и воздух по 
каналу п р о то ка  вы ходит (точн ее, вы давливается) 
наружу. В м ом ен т п оявлен и я  воздуш н ого  п отока в 
кан але, в  соответстви и  с зако н о м  Б ернулли , с о ­
здается  д и н ам и ч еск о е  д авл ен и е , а стати ческое 
д авл ен и е  падает. В результате си л ы , сж и м аю щ и е 
стен ки  м ы ш ечн ого  сф и н ктер а , периодически  
блокирую т канал  протока, чем создаю т п ер и о д и ­
чески е и зм ен ен и я  давлен и я  воздуха в П П . Если 
частота п реры ван и я  воздуш ного  п о то ка  того  же
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Р и с .  7 .  С т р у к т у р а  в н у т р е н н и х  о р г а н о в  с е л ь д и :  /  -  п л а в а т е л ь н ы й  п у з ы р ь ;  2 -  ж е л у д о к ;  3 -  к и ш е ч н и к ;  ‘/ - я и ч н и к ;  5 -  
ductuspneumaticus-, 6 -  п е р е д н и й  к о н е ц  п л а в а т е л ь н о г о  п у з ы р я ;  7 -  в ы р о с т ы  в н у т р е н н е г о  у х а ;  8 -  з а д н и й  к о н е ц  п л а в а ­
т е л ь н о г о  п у з ы р я ;  9 — ostiumgenitale; / Я  -  с ф и н к т е р  ostium genitaie.

порядка, что и собствен н ая  частота пузы ря, то  с и ­
лы  вы зы ваю т эф ф ек ти в н ы е  п ульсации  П П  н а ча­
стоте, соответствую щ ей его резо н ан сн ы м  разм е­
рам  и давлен и ю  воздуха в нем (п ервы й  частотны й 
поддиапазон  сп ектра , рис. 5). В результате в воде 
расп ростран яется  звуковая волн а  н а  частоте р езо ­
н ан сн ы х  колебани й  П П  ры бы .

П ри прохож дении  воздуха по кан алу  п ротока, 
и з-за  разн ости  расп ределен и я  ско р о стей  п отока 
воздуха в месте его н еп осредствен н ого  контакта 
со  стен кам и  протока, возн и каю т две п р о ти во п о ­
лож н ы е тен ден ц и и . И з н и х  одн а  си ла, ан ал о ги ч ­
ная подъем н ой  силе кры ла летательного  а п п а р а ­
та , вы зы вает см ещ ение стенки  протока в одну сто­
рону, а сила упругости сам ой стенки — в другую. В 
совокупности  с возникаю щ им и турбулентностям и 
это  вы зы вает нестаиионарность потока и колеба­
ния (вибрации) стен ок  протока подобно явлению  
ф латтера в летательны х аппаратах. В ибрации им е­
ют резон ан сн ы й  характер, причем  частота р езо ­
нанса зависит от скорости  потока и давления воз­
духа, втекаю щ его в канал протока, регулируемых 
си лой  сж атия ПП и м ы ш ечного  сф инктера. Д руги ­
м и словам и , упругие стенки  протока и окруж аю ­
щ ие его м ы ш ечны е ткан и  модулирую т воздуш ны й 
поток с частотой, определяем ой сечени ем  канала и 
скоростью  прохож дения потока. Упругие колеба­
н и я  стенок протока передаю тся в воду с малыми 
потерям и, так  как  окруж аю щ ие ткан и  ры б, по  су­
ществу, прозрачны  для звука, а на спектре наблю ­
дается увеличение уровня звукового давлен и я  на 
частоте модуляции воздуш ного потока (второй ча­
стотны й поддиапазон  с м аксим альной  энергией  
спектра на рис. 5).

Н аблю дения за  л о со ся м и  п оказали , что эти 
ры бы  могут п рои зводи ть подобны е звуки  такж е 
путем захвата и перевода атм осф ерн ого  воздуха в

П П . С ельди  такж е глотаю т воздух с поверхности  и 
тран сп орти рую т его в П П  через пи ш евод  и канал 
d u c tu s p n e u m a t i c u s  (рис. 7). П ри это м  м еханизм  и з ­
л у ч ен и я  сходен. В следствие м ы ш ечн ого  о слабле­
н и я сф и н ктер а  d u c tu s  p n e u m a t ic u s  воздух по  п р о то ­
ку проходит в полость П П , вы зы вая его объем ны е 
колебания н а  собственн ой  частоте, как  бы ло  пока­
зан о  вы ш е. К ром е того , звук мож ет ф орм ироваться 
в результате внутреннего трансп орти рован и я воз­
духа между П П  и орган ам и  пищ еварительного 
тракта рыб. В этом  случае в производстве звуков 
участвую т П П  и воздуш ны й проток , со ед и н яю ­
щ ий  П П  с ж елудком .

Такой “ж и во й ” м еханизм  звукоообразования 
представляет собой ничто иное, как  автогенератор 
звука, в котором роль источника энергии  вы полня­
ет модулированны й поток сжатого воздуха, а коле­
бательной систем ы  — П П , представляю щ ий собой 
резонатор. О чевидно, что полож ительную  обрат­
ную  связь, необходимую  для генерации незатухаю ­
щ их колебаний столь вы сокого уровня, осущ еств­
л яю т окруж аю щ ие м ы ш ечны е и костны е ткан и  ры ­
бы, которы е механически связы ваю т между собой 
колебательную  систему и источн ик  энергии . П о­
средством обратны х связей  колебательная систем а 
автом атически управляет поступлением  энергии  от 
источника. В результате во время излучения сигна­
л а  в систем е при малых затратах биоэнергии  уста­
навливаю тся незатухаю щ ие автоколебания.

Х арактерное расп ределен и е сп ектральн ой  
эн ерги и  си гн алов  в двух п одди ап азон ах  частот, 
соответствен н о  каж дом у виду исследуемы х ры б 
(рис. 5), связан о  с одн оврем ен н ы м  участием  в 
звукоообразован и и  П П  и воздуш ного  п ротока с 
м ы ш ечн ы м  сф и н ктер о м . Д еви ац и я  частоты  в 
пределах вы делен н ы х п од ди ап азон ов  сп ектра , ха­
рактерн ая  д л я  б ольш и н ства  си гн алов  ры б, опре-
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деляется  тем , что давлен и е  воздуха в ПП (сл ед о ­
вательно и его  объем ) зави си т  от степ ен и  сж атия 
(ослаб лен и я) зап и раю щ и х  м ы ш ц  сф и н к тер а  и п о ­
этом у  м ож ет разли чаться . Теми же ф акторам и  
определяю тся сечен и е кан ал а  (п ротока) и с к о ­
рость  истечения воздуха и з него. И зм ен ен и е  этих 
парам етров н а  разли чны х участках си гн ала и зм е­
няет частоту пульсаций  плавательн ого  пузы ря 
(п ервы й  частотны й п оддип азон) и частоту моду­
л яц и и  воздуш ного  п отока в кан але (второй  п о д ­
д и ап азо н ), что  обуславливает см ещ ен и е  частот­
ных составляю щ и х в соответствую щ их зонах 
сп ектра  си гн алов  рыб.

Т аким  о б р азо м , акусти ческая  ак ти вн о сть  
стай н ы х  о тк р ы то п у зы р н ы х  р ы б  оп ред ел яется  в 
о сн о в н о м  зв у к ам и , п р о и зво д и м ы м и  с п ом ощ ью  
р езо н ан сн о й  воздуш ной  полости  — П П  р ы б  и 
воздуш н ого  п р о то ка  с м ы ш еч н ы м  с ф и н к те р о м , 
осущ ествляю щ их св я зь  П П  с вн еш н ей  средой. 
П осредством  эти х  м о р ф о л о ги ч еск и х  структур 
со здаю тся  авто к о л еб ан и я  д о стато ч н о  вы сокой  
ам п ли туды , требую щ и е д л я  своего  п рои звод ства  
н ебольш и х  эн ер гети ч еск и х  затрат  ры б. Такое 
удачное со ч етан и е  вы со ко й  э ф ф ек ти в н о с ти  и з ­
л у ч ен и я  б и о си гн ало в  при их м алой  эн ер го ем к о ­
сти , вы работан н ое в п роц ессе  эво л ю ц и и  этих 
би ологи чески х  объектов , указы вает  н а  ц ел есо о б ­
р азн ость  ги д роби он и ческого  и техн и ч еского  м о ­
д ел и р о ван и я  звукоп рои звод ящ и х  о р ган о в  о тк р ы ­
топ узы рн ы х  ры б. Э то  создает благоприятную  
перспекти ву  для новы х и н ж ен ерн ы х  реш ен и й  в 
пром ы словой  гидроакустике и ры боловстве , с в я ­
зан н ы х  с  разработкой  акустических  средств 
управления поведен ием  р ы б  н а  пром ы сле.
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