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Принято считать, что Odontoceti утратили наружные уши (ушные раковины) в процессе адаптации
к водной среде обитания. Однако их слух локализует звук с точностью до 1° во фронтальной и ме-
дианной плоскостях и имеет направленность. Эти факты указывают на наличие у них морфологи-
ческих структур, функционально выполняющих роль приспособленных к водной среде эволюци-
онно новых наружных ушей. Имеющиеся к настоящему времени данные позволяют полагать, что
эту роль играет левый и правый ряд подбородочных каналов (ПК) и морфологические структуры
рострума и черепа дельфина. В настоящей работе впервые для Odontoceti измерены пути пробега
звука по ПК и мандибулярным каналам нижней челюсти дельфина афалина (Tursiops truncatus), рас-
считаны относительные временные задержки звука между ПК и степень их акустического экра-
нирования рострумом и черепом, в зависимости от локализации звука в пространстве. Установ-
лено, что левое и правое наружное ухо формируют уникальные временные и спектральные при-
знаки пространственной локализации звука, с максимальной точностью, реализованной
рострально. Механизмы локализации основаны на асимметрии, включающей в себя рострально-
каудальную и лево-правую взаимно-комплементарную асимметрию архитектуры ПК, дорсально-
вентральную асимметрию размеров рострума, а также рострально-вентральную асимметрию по-
ложения левого и правого ряда ПК на роструме и рострально-каудальную асимметрию размеров
рострума и черепа. Таким образом, наружные уши дельфина интегрированы в обтекаемую форму
рострума и головы дельфина, в отличие от ограниченных ушными раковинами наружных ушей
сухопутных животных и человека, что уменьшает сопротивление его движению со стороны воды и,
главное, не ухудшает отношение уровней сигнал/шум обтекания в его слухе с ростом скорости дви-
жения. Исходя из подобия морфологии Odontoceti, естественно предположить, что их ПК и морфо-
логические структуры рострума и черепа играют роль наружных ушей и формируют признаки про-
странственной локализации звуков.
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ВВЕДЕНИЕ

Локализация источников звука – способность
человека и животных определять направление на
источник звука в пространстве и расстояние до
него на слух. Положение источника звука в про-
странстве описывается азимутом (углом между
направлением на его источник и направлением
на север в горизонтальной плоскости), углом ме-
ста (угловой высотой источника в вертикальной
плоскости), а также дальностью.

Точность локализации звука животными при-
нято оценивать величиной минимального разли-

чимого угла (МРУ) между двумя источниками
звука, пока они еще могут определять, какой из
источников издает звук. В экспериментах при из-
мерении МРУ дельфин, как правило, обучался
определять местоположение источника звука,
предъявляемого в случайном порядке, слева или
справа разделительной сети. В работе [1] дельфин
(Tursiops truncatus) одинаково хорошо локализо-
вал различные акустические сигналы и в верти-
кальной и в горизонтальной плоскости, с наилуч-
шей точностью локализации и наименьшими
МРУ около 0.7° и 0.9°, на сигналах подобных эхо-
локационным “щелчкам” дельфина, соответ-
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ственно. На тонах от 20 до 90 кГц МРУ составили
от 2° до 3°, и от 2.8° до 4° на тонах 6, 10 и 100 кГц.
При смещении азимута дельфина относительно
излучателей МРУ составили 1.3°–1.5° при азиму-
те 15°, и около 5° при азимуте 30°. Результаты
этой работы впервые показали, что слух дельфина
может не использовать интерауральные различия
интенсивностей (ИРИ) и интерауральные разли-
чия временных задержек (ИРВЗ) звуков для их
локализации. В работах других авторов точность
локализации измерялась в основном в горизон-
тальной плоскости, так, у афалины (Tursiops trun-
catus) МРУ составили около 2° на частотах 3, 8 и
10 кГц, и около 0.5° на частоте 20 кГц [2].

В эхолокационном эксперименте, при угло-
вом различении двух решеток (положительная
мишень – решетка из 4 стержней и отрицательная –
из 2 стержней, с угловым расстоянием между
стержнями 2°) величина МРУ в горизонтальной
плоскости была около 0.25°–4°, и около 1.6° при
использовании авторами модифицированного
метода постоянного стимула [3]. Примерно такие
же результаты по измерению МРУ получены в
эхолокационных экспериментах с летучими мы-
шами [4].

Для локализации звука в горизонтальной
плоскости наземные животные и человек использу-
ют бинауральные и моноуральные признаки [5, 6].
Бинауральные признаки включают в себя ИРВЗ и
ИРИ звуков. Однако, они не несут информацию
о угле места и дальности источника звука и не
объясняют способности слушателя к моноураль-
ной локализации источника [7].

Ушные раковины человека играют существен-
ную роль для локализации звука в вертикальной
плоскости, определения его положения свер-
ху-снизу и спереди-сзади, и отчасти для трехмер-
ного восприятия [7–9]. Наземные эхолоцирую-
щие хищники, рукокрылые (Chiroptera), при ло-
кализации звука в вертикальной плоскости также
используют признаки, формируемые ушными ра-
ковинами [10]. В то же время, у ночных хищных
птиц, сов (Tyto alba, Phodilus bodius и др.) спек-
тральные признаки локализации в вертикальной
плоскости на высоких частотах формируются би-
латеральной асимметрией наружных ушей, у не-
которых видов сов (Aegolius funereus, Strix nebulosa,
Strix uralensis) эта асимметрия распространяется
даже на кости черепа [11, 12].

Odontoceti лишились наружных ушей (ушных
раковин) во время адаптации к водной среде оби-
тания, десятки млн. лет назад [13]. Однако, этот
факт еще не означает, что за последующие десят-
ки млн. лет после этого у них не развились согла-
сованные с водной средой обитания новые (эво-
люционно) наружные уши. Так, направленность
слуха [14] и высокая точность локализации звука
[1–3] указывают на наличие у дельфинов морфо-

логических структур, функционально играющих
эту роль.

Однако, механизмы пассивной локализации
источников звука китообразными до настоящего
времени не выяснены. Это объясняется главным
образом тем, что нет единого мнения о путях и
механизмах звукопроведения на их среднее ухо
[15]. Так, в качестве путей звукопроведения были
рассмотрены: наружные слуховые проходы и
среднее ухо [16], проксимальная область лате-
ральной стенки кости нижней челюсти [17], об-
ласть “акустических окон” нижней челюсти [18],
мягкие ткани между левой и правой половиной
нижней челюсти [19]. Вместе с тем, было показа-
но, что левый и правый ряд подбородочных кана-
лов (ПК) и морфологические структуры рострума
и черепа дельфина играют роль левого и правого
эволюционно нового наружного уха [20–24].

Цель работы – изучение роли асимметрии
морфологических структур левого и правого на-
ружного уха дельфина афалина (Tursiops truncatus)
в механизмах формирования признаков про-
странственной локализации источника звука.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ
Некоторые предпосылки

к изучению проблемы и метод
Для достижения поставленной цели были ис-

пользованы результаты работ [20–24], получен-
ные при изучении морфологии нижней челюсти
и черепа дельфина в свете известных концепций
акустики и групповых антенн, а также результаты
экспериментальных исследований. В этих рабо-
тах материалом при проведении исследований
служили кости нижней челюсти и черепа (рис. 1,
4, 6) взрослых дельфинов вида афалина (Tursiops
truncatus). Морфология рассматриваемых в рабо-
те структур нижней челюсти и черепа дельфина
согласуется с данными других авторов [17, 25, 26].

Отметим, что акустические свойства ПК и
мандибулярных каналов (МК) нижней челюсти
определены их размерами и архитектурой. Ско-
рость звука в мягких тканях (сосудисто-нервный
пучок и жировой тяж, рис. 1, FB), заполняющих
каналы нижней челюсти, близка к скорости звука
в воде [27]. Таким образом, мягкие ткани служат
средой для распространения звука через ПК, МК
и FB до латеральной стенки тимпано-периотиче-
ского комплекса, поэтому далее в тексте мы бу-
дем рассматривать в основном размеры и архи-
тектуру ПК и МК.

В настоящем исследовании результаты работ
[20–24] рассмотрены в свете номенклатуры уха
наземных животных и человека.

1. Левый и правый ряд ПК, нижняя и верхняя
челюсть, а также череп функционально играют
роль согласованного с водной средой левого и
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правого наружного уха дельфина афалина (Tursi-
ops truncatus), соответственно. Левый и правый
МК расположены между соответствующим на-
ружным ухом и барабанной перепонкой среднего
уха (рис. 1) и играют роль левого и правого наруж-
ного слухового прохода уха наземных животных,
соответственно. Роль барабанной перепонки и
среднего уха играют соответствующие тимпано-
периотические комплексы [13, 17, 28].

2. Левый и правый ряд ПК, соответствующие
МК и FB (рис. 1), – основной путь, по которому
энергия звука из внешней среды передается бегу-
щей волной на левое и правое среднее ухо дельфи-
на. ПК и МК в диапазоне частот слуха дельфина
(0.1–160 кГц) играют роль акустически “узких”
волноводов и акустического катеноидального ру-

пора эволюционно нового наружного уха дель-
фина, поэтому в них может существовать только
бегущая волна звука вдоль каналов, что дает нам
право рассчитывать по ним путь и соответствую-
щее ему время пробега фронта звуковой волны.

Вместе с тем, в свете известных концепций
акустики и групповых антенн, левый и правый
ряд ПК играют роль решетки элементарных при-
емников антенны бегущей волны (АБВ). Макси-
мум чувствительности АБВ совпадает с направ-
лением, вдоль которого расположены ее элемен-
тарные приемники, т.е. ПК. Следовательно,
максимумы направленности левого и правого
наружного уха дельфина совпадают с максиму-
мом направленности соответствующей АБВ. Во
фронтальной плоскости они направлены под уг-

Рис. 1. Рострум и череп дельфина. (a) – Расположение ПКn и МК левого (Л) и правого (П) наружного уха (разрез левой
и правой половин нижней челюсти), фронтальная плоскость, дорсальный вид. Фронт плоской волны звука (А) падает
рострально вдоль продольной оси (Х) нижней челюсти и под углом 27° к оси (В). (б) – Нижняя и верхняя челюсть и
череп дельфина, вентральный вид. FB – жировое тело, заполняющее ПК и МК – прикрепляется к латеральной стенке
TP. TP – левый и правый тимпанопериотический комплекс (среднее и внутреннее ухо), соответственно. Углы указаны
относительно середины левого и правого ряда ПК.
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лом около 0° рострально, и в медианной плоско-
сти под углом около 7° рострально-дорсально,
что совпадает с максимумом характеристики на-
правленности (ХН) излучения эхолокационных
“щелчков” и максимумом ХН слуха бутылконо-
сого дельфина [29, 30].

3. При сомкнутых челюстях, поперечные раз-
меры левого и правого наружного уха дельфина
(рострума и черепа) плавно возрастают каудально
(рис. 1, 4, 6), в области ПК во фронтальной плоско-
сти от 3 до 6.5 см и в медианной – от 5 до 7 см, и да-
лее до 11 и 12 см, соответственно, у черепа; макси-
мальные размеры черепа в обоих плоскостях око-
ло 23 см. В диапазоне частот 3–160 кГц верхняя
челюсть, зубы и нижняя челюсть афалины, пред-
ставляют собой акустический экран (АЭ), попе-
речные волновые размеры которого возрастают
каудально, kL> 0.37–44–80. Волновые размеры
черепа в этой области частот kL> 3–144, дорсаль-
но-вентрально и латерально, где k = 2π/λ – вол-
новое число, L – характерные размеры рострума
и черепа, λ ~ 50–0.94 см – длина волны звука в
этом диапазоне частот.

Следовательно, волновые размеры рострума
дельфина приходятся в основном на область ча-
стот “геометрического” обратного рассеяния,
граница которой начинается при kL > 1, где k =
= 2π/λ – волновое число, L – характерные разме-
ры рострума, λ ~ длина волны звука. Отсюда
находим, что рострум рассеивает обратно падаю-
щие на него спектральные составляющие звуков с
частотами выше 3–4 кГц, однако составляющие
звуков ниже этих частот огибают рострум в резуль-
тате дифракции. Другими словами, рострум экра-
нирует спектр звука на частотах выше 3–4 кГц и
играет роль эквивалентного фильтра нижних ча-
стот (ЭФНЧ) со стороны, контралатеральной
звуку. Частота среза этого ЭФНЧ и степень экра-
нирования ПК, или степень спектральной филь-
трации звука определяются волновыми размера-
ми рострума (kL), поэтому частота среза ЭФНЧ
уменьшается, а степень фильтрации возрастает с
ростом частоты звука и размеров этого акустиче-
ского экрана (т.е. для звуков, локализованных ка-
удальнее), соответственно.

Аналогично, череп, имеющий несколько боль-
шие волновые размеры (kL), начинает обратно
рассеивать падающие на него спектральные со-
ставляющие звуков с частотами выше 1 кГц, но
составляющие звуков ниже этих частот огибают
череп в результате дифракции. Таким образом,
череп также играет роль акустического экрана и
ЭФНЧ со стороны контралатеральной звуку.

4. Области акустического света и тени рас-
сматриваемых морфологических структур опре-
делялись с учетом формы и размеров рострума
(верхней и нижней челюсти) и черепа, а также

длины волны звуков, в приближении “геометри-
ческой” акустики.

5. Акустическая длина рострума в области ле-
вого и правого ряда ПК (рострально-каудально)
L/λ ~ 10.7, где L ~ 10 см; λ ~ 0.94 см, длина волны
максимальных частот эхолокационной системы и
слуха дельфина ~160 кГц; волновые размеры ро-
струма в этой области (рострально-каудально), kL ~
~ 62.8, где k = 2π/λ – волновое число, L ~ 10 см – ха-
рактерные размеры; λ ~ 0.94 см.

Каждая линейная решетка приемников АБВ
согласована для приема плоской звуковой волны.
При этом зона Фраунгофера или “дальнее аку-
стическое поле” антенны, где разность фаз между
фронтами плоской и сферической звуковых волн
считается достаточно малой, начинается с рас-
стояния R до ненаправленного источника звука и
определяется как

где L ~ 10 см – длина нижней челюсти дельфина в
области левого и правого ряда ПК, рис. 1; λ ~ 0.94 см,
длина волны максимальных частот эхолокацион-
ной системы и слуха дельфина ~160 кГц. Отсюда
получаем оценку R ≥ 100 см.

Следовательно, звук ненаправленного источ-
ника, падающий на левый и правый ряд ПК с рас-
стояний, больших приблизительно 100 см, пред-
ставляет собой плоскую звуковую волну.

6. Известно, что звуковое давление, создавае-
мое малым источником (монополем) звука (низкие
частоты, k2r2 < 1, где k = 2π/λ – волновое число, λ –
длина волны, r – радиус источника), не зависит от
его формы и определяется только его объемной ко-
лебательной скоростью VΩ. В свою очередь VΩ = SV,
где S – площадь монополя, V – колебательная
скорость монополя. Весовые коэффициенты,
определяющие соотношение уровней звукового
давления в ПК, рассчитаны в соответствии c со-
отношениями площадей поперечных сечений
ПК и МК в местах их соединения. Амплитуды
звуковых давлений падающей, прошедшей и от-
раженной волн, в месте скачка поперечных сече-
ний волновода определяются как:

где А1, А2 и В1 – амплитуды падающей, прошед-
шей и отраженной волн соответственно; σ1 и σ2 –
поперечные сечения граничащих участков ПК и
МК.

Отсюда рассчитанные нормированные значе-
ния весовых коэффициентов, определяющих со-
отношение уровней звукового давления (УЗД),
составили 1.0; 0.37; 0.21 в ПК1-ПК3 левого на-
ружного уха и 0.95; 0.29; 0.19; 0.06 в ПК1-ПК4
правого наружного уха, соответственно.

≥ λ2 ,R L

−= =
+ +

1 1 2
2 1 1 1

1 2 1 2

2σ σ σ, ,
σ σ σ σ

A A B A
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Длительность актуального звука в ПК одина-
кова, во время расчетов принимаем ее равной 1.

Учитывая рассмотренные выше, полученные в
работах [20–24] результаты, не трудно увидеть,
что последовательность и степень освещения
каждого ПК звуком или экранирования ростру-
мом и черепом определяются формой и акустиче-
скими размерами рострума, архитектурой ПК,
рострально-каудальной асимметрией акустиче-
ских размеров рострума и черепа (рис. 1, 6) и,
главное, расположением источника звука отно-
сительно рострума и черепа в пространстве. При
этом каждый ПК передает в соответствующий
МК часть энергии этого звука или парциальный
звук, с определенным уровнем звукового давле-
ния (в соответствии с весовым коэффициентом,
см. выше). По левому и правому МК парциаль-
ные звуки распространяются до левого и правого
среднего уха (тимпанопериотического комплек-
са), с различными относительными временными
задержками и различной степенью спектральной
фильтрации, соответственно. Эти предпосылки
позволяют предположить, что рассматриваемые
морфологические структуры периферического
отдела слуха дельфина, его левое и правое наруж-
ное ухо, формируют спектральные и временные
признаки пространственной локализации источ-
ника звука относительно дельфина.

Для изучения механизмов формирования при-
знаков пространственной локализации источни-
ка звука наружными ушами дельфина в настоя-
щей работе измерено и проанализировано изме-
нение времени пробега фронта плоской звуковой
волны через каждый ПК и степень их экраниро-
вания, с момента падения фронта звука на бли-
жайший к нему ПК, в зависимости от локализа-
ции звука в пространстве. Для этого измерены пу-
ти пробега звуком, от фронта плоской звуковой
волны через каждый ПК до соответствующего се-
чения Q (рис. 1, табл. 1), и определена степень
экранирования ПК рострумом и черепом, в зави-
симости от расположения звука в пространстве.

Необходимые измерения выполнены в про-
грамме Photoshop CS3 с использованием инстру-
мента “линейка”. При этом точность измерений
составляет сотые доли см. Учитывая, что мини-
мальная длина волны высшей частоты звуков
дельфина (~160 кГц) составляет около 0.94 см и
минимальные рассчитанные ИРВЗ слуха дельфи-
на для получения МРУ 1° – около 1.3 мкс [31],
точность измерений путей пробега звука в насто-
ящей работе является достаточной. Время пробе-
га звука через каждый ПК рассчитано с учетом со-
ответствующего измеренного пути и скорости
звука в воде и мягких тканях дельфина, равной
1500 м/с [27].

Рассчитанное время пробега звука по первым
ПК левого и правого наружного уха до соответ-

ствующих сечений Q (рис. 1) составляет 84.2 мкс
и до латеральных стенок левого и правого тимпа-
нопериотического комплекса ~273 мкс.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты измерения путей пробега парци-

альных звуков до сечения Q (рис. 1) и степень
экранирования ПК в зависимости от простран-
ственной локализации источника звука относи-
тельно левого и правого наружного уха дельфина
афалина (Tursiops truncatus) приведены в табл. 1.
Для удобства интерпретации полученных резуль-
татов, значения путей пробега (табл. 1) пересчи-
таны в значения времени пробега и представлены
в виде зависимости относительных временных
задержек парциальных звуков от пространствен-
ной локализации звука во фронтальной, попереч-
ной и медианной плоскостях (рис. 2, 3, 5, 7).

Рассмотрим механизмы формирования при-
знаков локализации звука левым и правым на-
ружным ухом дельфина в каждой плоскости.

Фронтальная плоскость
Плоская звуковая волна рострального источ-

ника звука падает на левое и правое наружное ухо
дельфина во фронтальной плоскости вдоль про-
дольной оси Х (рис. 1a, A), при этом фронт звуко-
вой волны пробегает одинаковые расстояния че-
рез каждый ПК до сечения Q левого и правого
МК и до левого и правого среднего уха, соответ-
ственно. При этом все ПК освещены звуком, от-
носительное время задержки парциальных звуков
около 0 мкс, т.е. все парциальные звуки, пробегая
ПК, складываются в сечении Q левого и правого
МК и, следовательно, на левом и правом среднем
ухе дельфина синфазно, (рис. 2a, 3). Следует от-
метить, что первые ПК левого и правого наруж-
ного уха будут одинаково освещены звуком при
его локализации в широком секторе рострально-
латеральных углов (110°–0°–250°, рис. 1б) и толь-
ко при смещении звука в область латерально-ка-
удальных углов они будут экранироваться ростру-
мом и затем черепом. В отличие от этого, уже при
минимальном (около 1°–2°) перемещении источ-
ника звука левее или правее 0° степень освещения
им остальных ПК левого и правого наружного уха
изменяется на противоположную (слева постоян-
на, а справа уменьшается с ростом угла, или на-
оборот, соответственно, рис. 1), вследствие изме-
нения степени экранирования ПК рострумом и
степени спектральной фильтрации парциальных
звуков ЭФНЧ. Можно полагать, что рассмотрен-
ный механизм изменения акустического освеще-
ния и экранирования ПК обеспечивает максимум
точности локализации в направлении около 0°.
При этом парциальные звуки пробегают к
сечению Q левого и правого МК (рис. 1) и на ле-
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вое и правое среднее ухо уже с существенными
различиями уровней спектра на частотах выше 3–
4 кГц и минимальной разницей относительных
временных задержек парциальных звуков. Таким
образом, максимальная точность локализации
источника звука во фронтальной плоскости реа-
лизована в направлении около 0° (рис. 1). Полу-
ченный результат согласуется с направлением
максимума ХН слуха и излучения эхолокацион-
ных “щелчков” дельфина [29, 30].

При перемещении источника звука относи-
тельно рострума левее (в области углов до 200°)
или правее (до 160°) во фронтальной плоскости
(рис. 1б), с ростом угла эти различия относитель-
ного времени задержки и степени освещения и
экранирования ПК левого и правого наружного
уха звуком возрастают. В качестве примера пока-
заны признаки локализации, формируемые на-
ружными ушами дельфина при положении ис-

точника звука под углом 27° относительно оси Х
во фронтальной плоскости (рис. 1a, В; рис. 2б).
В этом случае звук пробегает через ПК правой по-
ловины нижней челюсти, расположенные ка-
удальнее, меньший путь до сечения Q, чем через
ростральные ПК (табл. 1), поэтому парциальные
звуки пробегают до сечения Q через ПК, располо-
женные ростральнее (и до соответствующего
среднего уха), с нарастающей до 20 мкс времен-
ной задержкой (лПК1 и пПК1) относительно
ПК4 (рис. 2, 3). Другими словами, относительное
время задержки парциальных звуков изменяется
вследствие изменения путей от фронта плоской
звуковой волны до каждого ПК в зависимости от
локализации звука. Более того, ПК правого на-
ружного уха ипсилатеральны источнику звука и
освещены звуком (рис. 1a, 1), тогда как ПК2 и
ПК3 левого наружного уха расположены контра-
латерально источнику и степень их экранирова-

Таблица 1. Результаты измерения путей пробега фронта плоской звуковой волны через каждый ПК до сечения Q
(рис. 1) и ее спектральной фильтрации в зависимости от пространственной локализации звука.

Примечания: СФ – спектральная фильтрация; МК – мандибулярный канал; пПК правый подбородочный канал; лПК – ле-
вый подбородочный канал; ФП – фронтальная плоскость; МП – медианная плоскость; ПП – поперечная плоскость; d, v и
r – путь звука (дифракция) на контралатеральные ПК с дорсальной, вентральной и ростральной стороны рострума, соответ-
ственно.

Локализация 
звука 

относительно 
наружных 

ушей дельфина

Измеренные пути пробега фронта звуковой волны через каждый ПК до сечения Q, рис. 1, (мм).
Первое слагаемое, путь от фронта волны звука до nПК. Второе слагаемое, путь внутри nПК+МК

до сечения Q. Последовательность ПК (слева направо) показана по мере пробегания
по ним фронта плоской звуковой волны
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ния рострумом возрастает с ростом угла. На эти
ПК будут падать и пробегать по ним до сечения Q
только низкочастотные (ниже 3–4 кГц) составля-
ющие звука, огибающие рострум с дорсальной
(d), вентральной (v) и ростральной (r) стороны в
результате дифракции (рис. 1a, 2; рис. 2б). В этом
случае путь звука до контралатеральных ПК и от-
носительное время задержки парциальных звуков
возрастают до 40–60 мкс. Высокочастотные (вы-
ше 3–4 кГц) составляющие звуков при этом экра-
нируются рострумом, который играет роль ЭФНЧ.
Частота среза этого фильтра около 3–4 кГц. На
рис. 2б частота среза ЭФНЧ и степень спектраль-
ной фильтрации условно показана как закрашен-
ная часть прямоугольников парциальных звуков.

При смещении источника звука во фронталь-
ной плоскости до латерального положения справа
(90°, рис. 1), время задержки парциальных звуков
(пПК1) относительно ПК4 продолжает возрас-
тать до 70 мкс, и до 88 мкс для составляющих звука,
огибающих рострум с дорсальной (d) и вентраль-
ной (v) стороны (лПК2, лПК3), соответственно
(рис. 5), вместе с ростом степени экранирования
контралатеральных каудальных ПК. При даль-
нейшем смещении звука относительно рострума
во фронтальной плоскости относительное время
задержки парциальных звуков и степень спек-
тральной фильтрации ПК возрастают, и достига-
ют максимума при каудальном положении источ-
ника звука (около 114 мкс, рис. 3).

При локализации источника звука в области
углов 160°–180°–200° (рис. 1б), на пути звука рас-
положен череп, поэтому на наружные уши пада-

ют только низкочастотные составляющие звука,
огибающие череп в результате дифракции. Его
высокочастотные составляющие экранируются
черепом, играющим роль ЭФНЧ с частотой среза
около 1 кГц.

Рис. 2. Относительное время задержки парциальных звуков ПК1-ПК3 левого (Л) и ПК1-ПК4 правого (П) наружного
уха, (а) – для рострального и (б) – под углом 27° к оси Х звука во фронтальной плоскости (рис. 1а), соответственно.
Высота прямоугольников пропорциональна уровням относительных звуковых давлений парциальных звуков, шири-
на прямоугольников эквивалентна полосе частот слуха дельфина (1–160 кГц). Результаты спектральной фильтрации
парциальных звуков закрашены. Длительность звука в ПК одинакова, условно не показана. Т – время задержки в мкс.
d, r и v – дифракция звука с дорсальной, вентральной и ростральной стороны наружных ушей (рострума) на контра-
латеральные ПК, соответственно.

(а)

Л

ПК3 ПК3

ПК3

ПК3

ПК
ПК

ПК4

ПК4

T, мкс

T, мкс

0

0

20

40

60

–20

ПК2 ПК2

ПК2

ПК2

ПК1 ПК1ПК1ПК1

П

(б)

Л

d

d

v

vr

П

Рис. 3. Относительное время задержки парциальных
звуков ПК1-ПК3 левого (Л) и ПК1-ПК4 правого (П)
наружного уха, для рострального, каудального, и под
углом 27° к оси Х звука во фронтальной плоскости
(рис. 1), соответственно. Ось ординат – время за-
держки Т в мкс. Ось абсцисс – номера соответствую-
щих ПК. Маркеры, не залитые (залитые) черным,
означают освещение звуком (экранирование ростру-
мом) соответствующих ПК. Обозначения d, r и v ука-
заны на рис.2.
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При смещении источника звука во фронталь-
ной плоскости от 200° до 360° (рис. 1б), относи-
тельное время задержки парциальных звуков
уменьшается, и изменяется степень экранирова-
ния каудальных ПК правого наружного уха. Так,
при латеральном положении источника звука
слева (270°, рис. 1б) время задержки парциальных
звуков (лПК1) относительно лПК3 уменьшается
до 67 мкс, и до 95 мкс для контралатеральных со-
ставляющих звука (пПК2–пПК4), огибающих
рострум с дорсальной (d) и вентральной (v) сторо-
ны, соответственно (рис. 5). При этом звук, пада-
ющий на пПК2–пПК4, экранируется рострумом.
При дальнейшем перемещении источника звука,
вплоть до рострального направления, относи-
тельное время задержки парциальных звуков
уменьшается и уменьшается степень экранирова-

ния ПК, когда они все освещены звуком и мини-
мальны различия относительного времени за-
держки парциальных звуков (рис. 1, 2, 3).

Таким образом, для любого расположения ис-
точника звука во фронтальной плоскости относи-
тельно дельфина, его левое и правое наружное ухо
формируют уникальные временные и спектраль-
ные признаки локализации этого звука.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что максимальное различие признаков лока-
лизации рострального и каудального звука (рис. 3),
а также левого и правого звука (рис. 5), определя-
ется рострально-каудальной и лево-правой вза-
имно комплементарной асимметрией архитекту-
ры ПК (рис. 1a) во фронтальной плоскости, ро-
стрально-каудальной асимметрией размеров
рострума и черепа (рис. 1, 6), а также большими

Рис. 4. Рострум и череп дельфина (левое и правое наружное ухо), ростральный вид, поперечная плоскость. A – фронт
плоской волны звука падает на наружные уши вентрально, и B – вентрально-латерально. Углы указаны относительно
середины левого и правого ряда ПК.
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волновыми размерами (kL ~ 62.8) и большой аку-
стической длиной (L/λ ~ 10.7) левого и правого
наружного уха (рострума) в области ПК.

Поперечная плоскость

Исходя из формы рострума дельфина и архи-
тектуры ПК, можно заключить, что первые ПК
левого и правого наружного уха практически оди-
наково освещены звуком в широком секторе ла-
терально-вентральных углов поперечной плоско-
сти (30°–180°–330°, рис. 4) и только при смеще-
нии звука в область дорсальных углов (330°–0°–30°,
рис. 4) они экранируются рострумом. В отличие
от этого, остальные ПК левого и правого наруж-
ного уха одновременно освещены звуком только
в области вентральных положений источника
звука в поперечной плоскости (150°–210°, рис. 4).
Вместе с тем, при вентральном источнике звука
(180°, рис. 4) относительное время задержки пар-
циальных звуков лПК1 и пПК1 достигает 62 и 64 мкс,
соответственно (рис. 7). Спектральная фильтра-
ция всех ПК незначительна (исходя из длины
волны звуков и угла падения звука на стенки
нижней челюсти). При этом относительное время
задержки парциальных звуков в этой области из-
меняется в зависимости от локализации источни-

Рис. 5. Относительное время задержки парциальных
звуков ПК1-ПК3 левого (Л) и ПК1-ПК4 правого (П)
наружного уха, для латерального звука (слева или
справа), в поперечной плоскости (рис. 4), соответ-
ственно. Ось ординат – время задержки Т в мкс. Ось
абсцисс – номера соответствующих ПК. Маркеры, не
залитые (залитые) черным, означают освещение зву-
ком (экранирование рострумом) соответствующих
ПК. Обозначения d, r и v указаны на рис. 2.
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Рис. 6. Рострум и череп дельфина (левое наружное ухо), латеральный вид, левая сторона, медианная плоскость. A –
фронт плоской волны звука падает на наружные уши рострально-дорсально, под углом 7°, и B – вентрально-ростраль-
но. Углы указаны относительно оси Х в области середины левого ряда ПК.
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ка звука, вследствие изменения путей их пробега
от фронта плоской волны звука до каждого ПК
(рис. 4, А, В).

Если источник звука расположен под углом
210° (рис. 4) относительно рострума дельфина в
поперечной плоскости, ПК правого наружного
уха освещены звуком, ПК2 и ПК3 левого наруж-
ного уха будут на границе акустической освещен-
ности источником и тени рострума. При переме-
щении источника звука в поперечной плоскости
до латерального положения справа (270°, рис. 4)
все ПК правого наружного уха освещены звуком,
но степень экранирования и спектральной филь-
трации звука, падающего на контралатеральные
ПК левого наружного уха, возрастает. Относи-
тельное время задержки парциальных звуков при
этом возрастает (рис. 5) до 70 мкс (пПК1) и до
87 мкс для контралатеральных составляющих
звука (лПК2–лПК3), огибающих наружные уши
с дорсальной (d) и вентральной (v) стороны, соот-
ветственно. При дальнейшем смещении звука в
поперечной плоскости до 330° (рис. 4) степень
экранирования рострумом ПК левого наружного
уха и степень их спектральной фильтрации будет
возрастать. Относительное время задержки пар-
циальных звуков также возрастает в зависимости
от локализации источника звука, вследствие из-
менения пути от фронта плоской волны звука до
ПК. При перемещении источника звука в область
углов 330°–0°–30° все ПК постепенно попадают в
область акустической тени, создаваемой дорсаль-
но-вентральной асимметрией формы рострума и
асимметричного рострально-вентрального рас-

положения ПК левого и правого ряда ПК на ро-
струме (рис. 1, 4, 6). При дорсальном источнике
звука (0°, рис. 4) все ПК экранируются ростру-
мом, и звук падает на ПК в результате дифракции.
При этом высокочастотные составляющие звуков
(выше 3–4 кГц) экранируются рострумом, кото-
рый играет роль акустического экрана и ЭФНЧ и
уменьшает уровень высокочастотных составляю-
щих звука (рис. 7).

При перемещении источника звука в попереч-
ной плоскости относительно рострума до лате-
рального положения слева (90°, рис. 4) все ПК ле-
вого наружного уха освещены звуком, но степень
экранирования и спектральной фильтрации зву-
ка, падающего на контралатеральные ПК правого
наружного уха, возрастает (рис. 5). Относитель-
ное время задержки парциальных звуков при
этом возрастает до 64 мкс (пПК1) и до 95 мкс для
контралатеральных составляющих звука (пПК2–
пПК4), огибающих рострум с дорсальной (d) и
вентральной (v) стороны, соответственно.

При перемещении источника звука в попереч-
ной плоскости относительно наружных ушей до
вентрального положения (180°, рис. 4), освеще-
ние ПК левого наружного уха звуком остается.
При этом степень экранирования ПК правого на-
ружного уха будет уменьшаться, т.к. уменьшают-
ся вентральные пути дифракции звука до контра-
латеральных ПК вокруг рострума, и степень осве-
щения левых и правых ПК выравнивается (рис. 7).
Относительное время задержки парциальных
звуков также изменяется от угла (рис. 5, 7), вслед-
ствие изменения путей их пробега от фронта
плоской волны звука до ПК (рис. 4, А, В), завися-
щих от архитектуры ПК.

Таким образом, для любого расположения ис-
точника звука в поперечной плоскости относи-
тельно дельфина, его левое и правое наружное ухо
формируют уникальные временные и спектраль-
ные признаки локализации этого звука.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что максимальное различие признаков лока-
лизации дорсального и вентрального звука (рис. 7)
определяется дорсально-вентральной асиммет-
рией размеров рострума в области ПК (дорсаль-
ная часть рострума шире расстояния между ле-
вым и правым рядом ПК) и рострально-вентраль-
ной асимметрией расположения левого и правого
ряда ПК на роструме (рис. 4, 6), а также больши-
ми волновыми размерами (kL ~ 62.8) и большой
акустической длиной (L/λ ~ 10.7) рострума в об-
ласти ПК. Однако, максимальное различие призна-
ков локализации левого и правого звука (рис. 5)
определяется лево-правой взаимно комплемен-
тарной асимметрией архитектуры ПК (рис. 1) во
фронтальной плоскости, а также большими вол-
новыми размерами и большой акустической дли-
ной рострума в области ПК.

Рис. 7. Относительное время задержки парциальных
звуков ПК1–ПК3 левого (Л) и ПК1–ПК4 правого
(П) наружного уха, для вентрального и дорсального
звука в медианной плоскости (рис. 6), соответствен-
но. Ось ординат – время задержки Т в мкс. Ось абс-
цисс – номера соответствующих ПК. Маркеры, не за-
литые (залитые), черным означают освещение звуком
(экранирование рострумом) соответствующих ПК.
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Медианная плоскость

Если плоская звуковая волна источника звука
в медианной плоскости падает на наружные уши
дельфина из направления максимума ХН слуха и
излучения эхолокационных “щелчков” дельфина
7° [29, 30] (рис. 6, А), все ПК расположены ипси-
латерально источнику звука, освещены звуком, и
экранирования ПК и, следовательно, спектраль-
ной фильтрации парциальных звуков не происхо-
дит. Признаки локализации в этом случае форми-
руются также как для рострального звука во фрон-
тальной плоскости (рис. 1a, А; рис. 2a; рис. 3).
Следует отметить, что первые ПК левого и право-
го наружного уха практически одинаково осве-
щены звуком при его перемещении в широком
секторе дорсально-рострально-вентральных уг-
лов, 90°–0°–220° (рис. 6), и только при смещении
звука в область дорсально-каудально-вентраль-
ных углов они экранируются рострумом и чере-
пом. В отличие от этого, уже при минимальном
(около 1°–2°) перемещении источника звука дор-
сальнее или вентральнее 7° (рис. 6) степень осве-
щения им остальных ПК левого и правого наруж-
ного уха изменяется в одном направлении
(уменьшается с ростом угла или постоянна, соот-
ветственно), вследствие изменения степени экра-
нирования этих ПК рострально-дорсальной ча-
стью нижней челюсти (рис. 6) (имеющей боль-
шие волновые размеры, большую акустическую
длину и асимметричную кривизну) и степени
спектральной фильтрации парциальных звуков
ЭФНЧ. Можно полагать, что рассмотренный ме-
ханизм изменения акустического освещения и
экранирования ПК обеспечивает максимальную
точность локализации в направлении около 7°.
При этом парциальные звуки пробегают до сече-
ний Q (рис. 1) и на соответствующее среднее ухо,
уже с существенными различиями уровней
спектра на частотах выше 3–4 кГц и минималь-
ными различиями относительных временных за-
держек. Таким образом, максимальная точность
локализации источника звука у дельфина в меди-
анной плоскости реализована в направлении
около 7° (рис. 6).

При дальнейшем смещении источника звука в
медианной плоскости (дорсальнее) относительно
рострума (оси Х (рис. 6)), степень экранирования
каудальных ПК асимметричной ростральной ча-
стью нижней челюсти (с обеих ее сторон) возрас-
тает. Следует отметить, что пПК1 и лПК1 начи-
нают экранироваться асимметричным дорсаль-
ным краем нижней челюсти только при
дорсальном (90°, рис. 6) положении источника
звука, когда все остальные ПК экранируются
вследствие дорсально-вентральной асимметрии
рострума. В этом случае относительные времен-
ные задержки парциальных энергий звука (лПК1
и пПК1) достигают 53 и 51 мкс, соответственно

(рис. 7), все ПК экранируются рострумом и звук
падает на них в результате дифракции. При сме-
щении источника звука относительно рострума в
область каудальных углов (160°–180°–192°,
рис. 6), степень экранирования всех ПК и отно-
сительные временные задержки парциальных
звуков возрастают вследствие дорсально-вен-
тральной асимметрии рострума, рострально-вен-
тральной асимметрии расположения левого и
правого ряда ПК на роструме, а также ростраль-
но-каудальной асимметрии архитектуры ПК, ро-
струма и черепа дельфина, и достигают своих
максимальных значений при каудальном источни-
ке звука, как и во фронтальной плоскости (рис. 3).
При экранировании ПК происходит спектраль-
ная фильтрация парциальных звуков, определяе-
мая степенью их экранирования.

При перемещении источника звука относи-
тельно рострума до вентрального положения (от
192° до 270°, рис. 6), степень экранирования ПК и
относительные временные задержки между пар-
циальными звуками уменьшаются, рис. 7, и при
достижении им направления максимальной точ-
ности локализации (7°, рис. 6) относительные
временные задержки парциальных звуков и сте-
пень экранирования ПК минимальны (рис. 1–3).

Таким образом, для любого расположения ис-
точника звука в медианной плоскости относи-
тельно дельфина, его левое и правое наружное ухо
формируют уникальные временные и спектраль-
ные признаки локализации этого звука.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что максимальное различие признаков лока-
лизации рострального и каудального звука в ме-
дианной плоскости не отличается от таковых во
фронтальной плоскости (рис. 3), и определяется
рострально- каудальной взаимно-комплементар-
ной асимметрией архитектуры ПК во фронталь-
ной плоскости (рис. 1), большими волновыми
размерами (kL ~ 62.8) и большой акустической
длиной (L/λ ~ 10.7) рострума в области ПК, а также
рострально-каудальной асимметрией рострума и
черепа дельфина (рис. 1, 6). Однако, максималь-
ное различие признаков локализации дорсально-
го и вентрального звука (рис. 7) определяется
дорсально-вентральной асимметрией размеров
рострума в области ПК (дорсальная часть ростру-
ма шире расстояния между левым и правым ря-
дом ПК) и рострально-вентральной асимметрией
расположения левого и правого ряда ПК на ро-
струме (рис. 4, 6), а также большими волновыми
размерами и большой акустической длиной ро-
струма в области ПК.
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Механизмы формирования признаков 
пространственной локализации звука

наружными ушами у дельфина

Полученные в настоящей работе результаты
указывают на то, что основным фактором,
определяющим механизмы формирования уни-
кальных временных и спектральных признаков
пространственной локализации звука в слухе
дельфина (рис. 2, 3, 5, 7), является асимметрия
морфологических структур его наружных ушей
(рис. 1, 4, 6). Интересно, что, среди наземных жи-
вотных, билатеральная асимметрия наружных
ушей ночных хищных птиц является основным
фактором, определяющим механизмы формиро-
вания признаков локализации звука только в вер-
тикальной плоскости [11, 12].

При формировании временных признаков лока-
лизации звука наружными ушами дельфина основ-
ную роль играют: рострально-каудальная и лево-
правая асимметрия архитектуры ПК, а также асим-
метричное рострально-вентральное расположение
ПК на роструме, большие волновые размеры и
большая акустическая длина рострума и черепа
(рис. 1, 4, 6). В то же время, при формирования
спектральных признаков локализации звука наруж-
ными ушами дельфина основную роль играют: ро-
стрально-каудальная и дорсально-вентральная
асимметрия размеров рострума и черепа, и асим-
метричное рострально-вентральное положение ле-
вого и правого ряда ПК на роструме (рис. 1, 4, 6).

Таким образом, рассмотренные механизмы
формирования временных и спектральных при-
знаков локализации звука указывают на то, что
наружные уши дельфина интегрированы в обте-
каемую форму рострума и головы, в отличие от
ограниченных ушными раковинами наружных
ушей сухопутных животных и человека. Благода-
ря тому, что Odontoceti приобрели обтекаемые
формы тела в результате адаптации к водной среде
обитания [28], измеренный режим потока обтека-
ния вдоль верхней и нижней челюсти в области
рострума, а также вдоль лобно-жирового выступа
дельфина, в диапазоне скоростей 1–5 м/с (или
3.6–18 км/ч) остается ламинарным [34, 35]. Сле-
довательно, обтекаемая форма наружных ушей
дельфина уменьшает сопротивление его движе-
нию со стороны воды, и, главное, не ухудшает от-
ношение уровней сигнал/шум обтекания в слухе
дельфина с ростом скорости его движения, по
крайней мере, до 18 км/ч. Вместе с тем, ламинар-
ный режим обтекания лобно-жирового выступа
не будет искажать излучаемые через него звуки, в
этом же диапазоне скоростей плавания дельфина.

Результаты настоящей работы свидетельству-
ют о том, что механизмы формирования уникаль-
ных признаков пространственной локализации
источника звука реализованы у дельфина на
уровне наружных ушей. Пpи падении на них

фронта плоской звуковой волны, три ПК левого
наружного уха и четыре ПК правого наружного
уха формируют последовательности из трех и че-
тырех парциальных звуков c уникальными уров-
нями высоких частот и уникальными относитель-
ными временными задержками, в зависимости от
пространственной локализации этого звука (рис. 2,
3, 5, 7), которые по левому и правому МК переда-
ются на левое и правое среднее ухо, соответственно.
Таким образом, слуху дельфина остается только
декодировать эти последовательности парциаль-
ных звуков с целью локализации источника звука
в пространстве и интерпретации звука.

В отличие от этого наружные уши человека,
его ушные раковины, формируют признаки лока-
лизации звука, в основном в вертикальной плоско-
сти, и определяют его положение сверху–снизу,
спереди–сзади [7–9], тогда как в горизонтальной
плоскости признаки локализации звука форми-
руются в результате обработки его ИРИ и ИРВЗ
на более высоких уровнях слуховой системы. Эти
факты указывают на принципиальное различие
механизмов формирования признаков простран-
ственной локализации звука, а также на различие
механизмов бинаурального слуха дельфина и че-
ловека, что следует также и из результатов работы
[1] и требуют дальнейшего изучения.

Максимальная точность рассмотренных в на-
стоящей работе механизмов локализации звука
реализована во фронтальной плоскости дельфи-
на рострально под углом около 0° (рис. 1), и в его
медианной плоскости рострально-дорсально под
углом около 7° (рис. 6), что согласуется с направ-
лением максимума ХН излучения эхолокацион-
ных “щелчков” и максимума ХН слуха бутылко-
носого дельфина [29, 30], а также с результатами
экспериментальных измерений точности локали-
зации звука у дельфина [1] и направлением мак-
симума ХН его левой и правой АБВ [21]. В этом
же направлении ориентированы левый и правый
ряд ПК, максимальный волновой размер и аку-
стическая длина наружных ушей, а также макси-
мальные размеры рострума и черепа дельфина
(рис. 1, 6). Более того, звук, падающий на наруж-
ные уши из направления максимальной точности
локализации, приходит на левое и правое среднее
ухо дельфина без относительных временных задер-
жек его парциальных звуков, синфазно (рис. 2, 3),
при этом отсутствует экранировка ПК и спек-
тральная фильтрация передаваемых ими парци-
альных звуков. Эта особенность механизма лока-
лизации имеет первостепенное значение для
функции эхолокационной системы дельфина,
т.к. из этого направления в пространстве возвра-
щаются максимальные уровни отражений (эхо)
зондирующих сигналов (“щелчков”) эхолокаци-
онной системы дельфина от объектов питания,
сородичей и различных подводных объектов, что
принципиально важно для тонкого анализа их
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эхо. Можно полагать, что все парциальные звуки
в этом случае складываются в слухе дельфина
синфазно, что максимально повышает точность
восприятия эхо (звука) и чувствительность слуха.
В этом случае выигрыш синфазного сложения
парциальных звуков, исходя из соотношения
максимальных относительных уровней звуковых
давлений парциальных звуков (рис. 2), может до-
стигать около 2 раз.

Многие авторы отмечали, что при решении
эхолокационных и слуховых задач дельфины ска-
нировали рострумом (влево-вправо, вверх-вниз)
[30, 33]. В свете полученных в настоящей работе
результатов можно полагать, что таким образом
они более точно позиционируют максимум точно-
сти локализации слуха в направлении эхо (звука).

Рассмотренные в работе спектральные и вре-
менные механизмы пространственной локализа-
ции звука у дельфина афалина (Tursiops truncatus)
согласуются со спектрально-временными харак-
теристиками его акустических сигналов [30], и
результатами экспериментальных измерений
МРУ [1–3]. Так, акустические сигналы типа эхо-
локационных “щелчков” (или их эхо) дельфин
локализует с максимальной точностью, в этом
случае МРУ составляют менее 1° во фронтальной
и медианной плоскостях [1, 3]. Это можно объяс-
нить тем, что эхолокационные “щелчки” (и их
эхо) имеют спектральные составляющие практи-
чески во всей полосе частот слуха дельфина [30,
32]. Длительность и время нарастания фронта
“щелчков” (и их эхо) наименьшее среди акусти-
ческих сигналов. Следовательно, наружные уши
дельфина формируют все потенциально возмож-
ные спектральные и временные признаки лока-
лизации этих сигналов, показанные в настоящей
работе. Для сигналов менее широкополосных и
имеющих большее время нарастания фронта,
точность их локализации в разной степени ухуд-
шается, что можно проследить, сравнивая спек-
трально-временные характеристики и точность
локализации различных сигналов в эксперимен-
тах [1, 2].

В тоже время, точность активной локализации
источников эхо в эхолокационных эксперимен-
тах [3] и точность пассивной локализации источ-
ников звука в слуховых экспериментах [1, 2] согла-
суются. Это указывает на то, что в обоих случаях
дельфин использует рассмотренные в настоящей
работе механизмы пассивной пространственной
локализации звука.

Интересно, что относительные УЗД парциаль-
ных звуков актуального звука постоянны и опре-
деляются весовыми коэффициентами: 1, 0.37, 0.21
для ПК1–ПК3 левого наружного уха, и 0.95, 0.29,
0.19, 0.06 для ПК1–ПК4 правого наружного уха,
соответственно (рис. 2). Можно полагать, что эти
соотношения УЗД используются для декодирова-

ния парциальных звуков на более высоких уров-
нях слуховой системы дельфина.

Исходя из подобия морфологии Odontoceti,
естественно предположить, что их ПК и морфо-
логические структуры рострума и черепа играют
роль наружных ушей и формируют признаки про-
странственной локализации звуков.

Исследования выполнены в рамках темы госу-
дарственного задания (121032300019-0).
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