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Механорецепция широко распространена у животных. 
Огромное структурно-функциональное разнообразие механо-
чувствительных структур выработалось под влиянием различ-
ных стимулов, связанных с условиями среды обитания. Ощуще-
ние прикосновений, давления, вибрации, колебаний воздуха и 
воды имеет важнейшее значение в обеспечении реакции живот-
ных на сигналы внешнего мира. Механические колебания могут 
быть носителями разнообразной информации при поиске пищи, 
избегании опасности и для коммуникации с конспецификами и 
особями других видов. Источниками информации служат объек-
ты биологической и небиологической природы: животные, рас-
тения, люди, движения водных и воздушных масс, механизмов и 
др. Большое значение механических колебаний привело к разви-
тию разнообразных воспринимающих структур, вплоть до слож-
ных сенсорных органов (Shneider et al., 2016). Восприятие коле-
баний разной частоты имеет большое значение в коммуникаци-
ях животных (Bleckmann, 2014; Cocroft, 2014; Elias, Mason, 2014; 
Hanke, 2014 и др.). Этому аспекту долго уделялось незаслуженно 
мало внимания.

У многих водных беспозвоночных есть органы, воспринима-
ющие механическое давление и вибрации, создаваемые движени-
ем воды (Schwartzkopff, 1973; Попов, 1983 и др.) — дистантные 
тактильные рецепторы. У простейших, кишечнополостных, пло-
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ских и кольчатых червей, ракообразных и членистоногих они со-
ставляют отдельную функциональную группу (Попов, 1983). Они 
сигнализируют об объектах, находящихся на расстоянии от жи-
вотного, и обладают высокой чувствительностью к низкочастот-
ным вибрациям и механическому давлению. Низшие ракообраз-
ные могут локализовать объекты, создающие низкочастотные ко-
лебания или отражающие колебания, создаваемые самим живот-
ным. У высших ракообразных для этого есть сложная система 
сенсилл на всех участках тела. 

Абдоминальный сенсорный орган двустворчатых моллю-
сков (Жадан, 2005) по чувствительности к механическому стиму-
лу близок к кутикулярным механорецепторам насекомых. Пока-
зано, что чувствительность к вибрациям в воде у гребешка замет-
но выше, чем у механорецепторов боковой линии рыб и механо-
рецепторных клеток головоногих. Частотный диапазон воспри-
нимаемых колебаний расширен в сторону высоких частот благо-
даря свойствам раковины к преобразованию сигнала. 

Гид родинамические сенсорные системы рыбоядных пау-
ков позволяют им определять локализацию источника поверх-
ностных волн (Bleckmann et al., 1994). Волновые коммуникации 
описаны у водомерок, вертячек и гигантских водяных клопов 
Belostomatidae. У последних эти сигналы производятся движени-
ями, которыми они аэрируют развивающиеся яйца (Wilcox, 1995). 

Важным эволюционным приобретением беспозвоночных ста-
ло появление механического промежуточного звена между стиму-
лом и рецепторной клеткой. Так, у ракообразных особенно широ-
ко распространены трихоидные сенсиллы, расположенные в углу-
блениях наружных покровов и содержащие рецепторные клетки, 
одни из которых смещаются при отклонении волоска сенсиллы в 
одном направлении, а другие — в другом (Иванов, 2000). Сенсил-
лы можно рассматривать как детекторы движения. Свойства это-
го звена и способы его крепления влияют на чувствительность, ди-
апазон, частотные характеристики и другие свойства рецепторов, 
увеличивающие возможности диагностики внешних стимулов, а 
с ними — избирательность реакции на события и объекты среды 
обитания. Cвойства отдельных элементов и функция дистантных 
тактильных рецепторов ракообразных сходны с таковыми боковой 
линии рыб и могут считаться примером конвергенции. Сходство 
трихоботрий скорпионов и церкальных сенсилл насекомых гово-
рит о том, что они возникли независимо для решения сходных за-
дач (Попов, 1983). 
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Дистантную рецепцию также использует ряд видов позво-
ночных от рыб до млекопитающих, для которых вибрации пред-
ставляют важнейший механизм ориентации, часто являющийся 
побочным эффектом других движений (Lema, Kelly, 2002; Hill, 
2009; Mogdans, 2019; Strauss, Stritih Peljhan, 2022). Улавливание на 
расстоянии с помощью осязания выявлено у амфибий (Elepfandt, 
1982). На бесхвостых амфибиях было показано, что коммуника-
ции при помощи создаваемых в воде волн могут использовать-
ся животными при установлении и поддержании пространствен-
ной организации конспецификами (Narins,1990; Seidel, 1999; Hill, 
2009; Forti, Encarnação, 2012). 

У чешуйчатых рептилий описаны сенсиллярные и асен-
силлярные кожные органы. Они распространены на различных 
участках поверхности тела: на брюхе, спине, конечностях, гу-
бах и др. Чувствующее начало в рецепторах обоих типов пред-
ставляет собой дисковидное нервное окончание, организован-
ное проще, чем у птиц и млекопитающих (Ананьева и др., 1986; 
Ananijeva, Matveyeva-Dujsebayeva, 1996).

Механорецепторы широко распространены у птиц. Извест-
но их огромное количество в клювах куликов (Bolze, 1968; Тал-
денков, Герасимов, 2010), киви и ибисов (Cunningham et al., 2007, 
Cunningham et al., 2010).

Строение двух типов механорецепторов кончика клюва гу-
сей описали немецкие физиологи (Gottschaldt, Lausmann, 1974), 
предложив для их агрегаций название «концевой орган клюва». 
Они экспериментально оценили его роль как усиление кожной 
чувствительности кончика клюва. Этот орган был обнаружен у 
всех исследованных нами 50 видов птиц разных семейств отря-
да гусеобразных (Авилова, 2017; Авилова и др., 2018). Морфо-
логическая изменчивость органа проявляется в различных раз-
мерах рецепторного поля, плотности размещения рецепторных 
единиц, различиях размеров и формы наружных эпидермальных 
образований гусей, лебедей и уток. Асимметрия в строении так-
тильного аппарата подклювья и надклювья возрастает от прими-
тивных к эволюционно продвинутым видам. Растительноядные 
наземные пластинчатоклювые сохраняют сенсиллярные органы 
в надклювье и их диффузное размещение. У животноядных ны-
ряющих видов проявляется тенденция к сокращению плотности 
размещения единиц и увеличению их размеров. У речных уток-
фильтраторов многочисленные и дифференцированные по форме 
наружные тактильные органы расположены в подклювье с наибо-
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лее высокой плотностью, а число асенсиллярных органов в над-
клювье минимально. 

Сложные механорецепторные структуры, позволяющие су-
дить об ориентации с их помощью, известны у зверей отряда од-
нопроходных (Bohringer, 1976; Proske et al., 1998) и насекомо-
ядных (Catania, 2011; Рутовская, 2013). У утконоса, ведущего 
водный образ жизни, толстая кожа морды на конце усеяна кону-
сообразными эпителиальными столбиками, погруженными осно-
ваниями в подлежащую дерму. При помощи этого органа утконос 
лоцирует вибрации, создаваемые насекомыми в воде. Механоре-
цепторная система хоботка крота, состоящая из органов Эймера с 
апикальными дисками, направлена на восприятие вибраций, соз-
даваемых животными, перемещающимися по земле или в толще 
почвы. Рельеф кожи, позволяющий судить о наличии органов Эй-
мера, обнаружен также на хоботке выхухоли.

У беспозвоночных (Попов, 1983; Bleckmann, 1994, 2014), рыб 
(Mogdans, 2019), амфибий (Walkowiak, Münz, 1985), насекомоядных 
млекопитающих (Куликов, Рутовская, 2012), грызунов (Narins, 1997) 
и других животных описана также способность к восприятию про-
изведённых самим животным и отражённых колебаний. 

Несмотря на различия размеров, расположения и деталей ор-
ганизации механорецепторных органов у позвоночных и беспозво-
ночных животных, между ними прослеживается определённое сход-
ство общего плана строения, вызванное очевидно сходной функци-
ей органов механорецепции у животных с близкими экологически-
ми особенностями. Примерами конвергенции органов осязания слу-
жат концевой орган клюва уток (Авилова и др., 2018) и антенналь-
ные рецепторы личинок стрекоз (Иванов, 1973, 2000 и др.).

Главную часть сенсиллы (кутикулярного волоска) личинки 
стрекозы можно рассматривать как аналог рогового сосочка или 
колпачка подклювья уток. Последний так же подвижно сочленён 
с наружными покровами и с вершиной соединительнотканного 
столбика, содержащего рецепторы, системой элементов вспомо-
гательного аппарата — наружной и внутренней мембран. Нель-
зя не отметить сходства их общего плана строения. Волосок (на-
ружный вырост кутикулы) в интактном состоянии наклонён под 
углом к её поверхности. Отклонение кутикулярного волоска ося-
зательной сенсиллы насекомого от положения равновесия при-
водит к изменению положения наружной и внутренней мембран 
вспомогательного аппарата, что ведёт к уменьшению или увели-
чению давления в основании волоска и к механическим дефор-
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мациям в апикальном тельце. Они, в свою очередь, ведут к появ-
лению сил сжатия или растяжения, что служит адекватным меха-
ническим раздражением, запускающим передачу внешнего воз-
действия к рецепторным клеткам. Морфологические особенно-
сти кутикулярного отдела обусловливают многие важные свой-
ства сенсилл: чувствительность (порог реакции), диапазон вос-
принимаемой интенсивности сигнала, определение его направле-
ния и скорости изменения и т.п. (Иванов, 1973, 2000). 

В процессе отцеживания корма из воды пластинчатоклювые 
производят частые ритмичные движения, вызывая колебания суб-
страта, которые могут играть роль внутригруппового коммуника-
тивного сигнала для совместно кормящихся птиц. Для уток харак-
терны длительные непрерывные сеансы фильтрации с широким 
охватом трофического поля. Высокая степень социальности этих 
птиц предполагает постоянный контакт особей в популяции. Со-
гласно правилу двух уровней адаптации И.А. Шилова, эта система 
сигналов запускает лабильные функциональные адаптации, дей-
ствующие по принципу обратной связи и вызывающие сдвиги во 
внутрипопуляционных отношениях, восстанавливающие равно-
весные отношения между популяцией и условиями обитания.

Структура и расположение механорецепторов в сочетании 
с кормовым и социальным поведением позволяет предположить 
у животных, обладающих специализированными механорецеп-
торными комплексами, наличие сходных механизмов коммуни-
кации. Постоянно циркулирующая в среде обитания благода-
ря механическому сигнальному полю информация организует 
и упорядочивает активность животных. Приём и производство 
сигнала в ходе функционально значимых движений, например, 
кормовых, минимизирует затраты энергии и времени на комму-
никации и передаёт животным информацию в самых уязвимых 
ситуациях (в темноте и непрозрачной среде), когда использова-
ние зрения и слуха затруднены. 

И.А. Шилов (1999) отметил способность животных насы-
щать местообитания информацией как неотъемлемое свойство 
биоценоза. Он обосновал представление о специфическом меха-
низме поддержания целостности и устойчивости популяций бла-
годаря разнокачественности особей по реакции на получаемую и 
продуцируемую информацию. Движения, которые животные ге-
нерируют в процессе жизнедеятельности, одновременно проду-
цируют большой объём информации, в частности, в форме коле-
баний. Они создают т.н. биологическое сигнальное поле, концеп-
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цию которого предложил Н.П. Наумов (1973), 120-летие со дня 
рождения которого мы отмечаем в этом году. 

Механическая (тактильная) составляющая группового сиг-
нального биологического поля, создаваемая и воспринимаемая на-
ряду с визуальной и акустической в качестве неотъемлемого ком-
понента среды обитания, обеспечивает прежде всего внутрипопу-
ляционные взаимодействия животных, благодаря тонкой настрой-
ке поведения как важного механизма биологической адаптации. 

Специфические «сенсиллярные» механорецепторные органы 
широко представлены у рептилий и насекомых — высших позво-
ночных и беспозвоночных животных, освоивших наземную сре-
ду обитания. Появление твёрдых водонепроницаемых покровов 
лишило их способности воспринимать механические раздраже-
ния непосредственно поверхностью кожи. 

У специализированных млекопитающих и птиц, таких как 
однопроходные, водные и роющие насекомоядные, кулики и гу-
сеобразные, механорецепторы в виде своеобразных комплексов 
сконцентрировались на конце хоботка и клюва, что связано с осо-
бенностями их ориентации и коммуникации в ходе пищедобыва-
тельной деятельности. 

Предками птиц отряда гусеобразных прообраз концевого орга-
на клюва мог быть унаследован вместе с роговыми покровами реп-
тилий и их кожными органами. Усложнение строения механоре-
цепторов, концентрация их различных типов на небольшом участ-
ке кончика клюва в форме осязательных комплексов и последую-
щая дифференцировка происходили в процессе дальнейшей эво-
люции, в частности, при освоении водной среды обитания. 

У представителей очень далёких групп животных можно 
встретить черты глубочайшего сходства, возникшего на основе 
конвергенции. Известный пример — сходство в строении глаза 
позвоночных и двужаберных головоногих моллюсков. Ещё более 
полное сходство наблюдается на уровне тканей и клеток: оптиче-
ских центров ракообразных, моллюсков, насекомых и позвоноч-
ных, нервных клеток червей, моллюсков, насекомых и позвоноч-
ных и др. (Заварзин, 1986). На уровне высокомолекулярных сое-
динений сходство моллюсков, членистоногих и позвоночных про-
является в наличии одинаковых зрительных пигментов (Гиляров, 
1985). Многочисленными сравнительно анатомическими и гисто-
логическими исследованиями показано, что общие функциональ-
ные задачи, возникающие при существовании в сходных услови-
ях, разрешаются в филогенетически далёких группах немноги-
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ми, принципиально сходными путями. В результате конвергентно 
вырабатываются близкие адаптации, например, при переходе из 
водной среды в воздушную, и наоборот. Число способов приспо-
собления той или иной группы организмов к конкретным услови-
ям среды, как правило, очень ограничено. Поэтому мы наблюдаем 
сходные методы решения одной задачи, в частности, восприятия ме-
ханических сигналов, у таких разных животных как гусеобразные и 
насекомые. Тем не менее, экологически важные детали восприни-
маемой информации, а соответственно, и характеристики анализа-
торов, не могут быть совершенно одинаковыми у животных или их 
групп, занимающих разные экологические ниши. Даже внутри тако-
го монолитного отряда птиц, как гусеобразные, они проявляют зна-
чительную морфологическую изменчивость.
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Введение

Ареал пещерных медведей (Ursus spelaeus sensu lato) в позд-
нем плейстоцене был широким (Барышников, 2007; Musil, 1980) 
и занимал бόльшую часть Евразии. На Урале обитали два вида 
пещерных медведей: большой пещерный медведь (U. kanivetz 
Verestchagin, 1973) и малый пещерный медведь (U. ex gr. savini–
rossicus) (Kosintsev, 2007; Гимранов, Косинцев, 2022). U. kanivetz 
представлен находками из 52 местонахождений. Известных ме-
стонахождений с останками U. ex gr. savini–rossicus намного мень-
ше — всего 17 (Гимранов, Косинцев, 2022), в большинстве из них 
находки малого пещерного медведя единичны. В связи с этим 
опубликованных данных по находкам малого пещерного медве-
дя недостаточно для получения надёжных представлений о его 
биологии и экологии (Гимранов и др., 2022; Гимранов, Косинцев, 
2022; Ramírez Pedraza et al., 2021). Одним из важных источни-
ков информации об образе жизни ископаемых животных являет-
ся характер повреждений эмали зубов. Сравнительно мало работ 
посвящено изучению износа зубной эмали, специфическим ма-
кроповреждениям тела зуба у пещерных медведей (Breuer, 1933; 
Frischauf, 2016; Ramírez Pedraza et al., 2021). Анализ повреждений 
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эмали у пещерных медведей позволяет получить информацию об 
особенностях пищевого поведения и рациона.

У человека и других крупных наземных млекопитающих при 
абнормальном стачивании в области шейки фиксируются некари-
озные повреждения твёрдых тканей зуба (эмаль, цемент, дентин), 
называемые клиновидными дефектами (Лукьяновский и др., 1984; 
Макеева, 2011; Frischauf, 2016). Клиновидные дефекты имеют фор-
му вдающегося клина различной глубины. Они указывают на си-
стематическое повреждающее действие абразивных агентов и аб-
фракционные явления — потерю целостности твёрдых тканей зуба 
вследствие функциональных перегрузок. Эти повреждения часто 
позиционируется как один из видов патологии зуба (Лукьяновский 
и др., 1984; Панковский и др., 2015). Клиновидные дефекты связы-
вают с преобладанием в рационе травянистых растений с высоким 
содержанием фитолитов (Pankowski, Sablin, 2015; Frischauf, 2016). 
Целью нашего исследования является анализ встречаемости кли-
новидных дефектов на зубах пещерных медведей.

Материалы и методы

Был изучен 1741 резец U. kanivetz из пещер Аша 1 (355 экз.), По-
беды (615 экз.), Заповедная (213 экз.), Тайн (187 экз.) и Игнатьевская 
(371 экз.). Исследованы 1080 резцов U. ex gr. savini–rossicus из пеще-
ры Иманай. Всего осмотрели 2821 зуб. Все местонахождения рас-
положены на Южном Урале, за исключением пещеры Тайн, которая 
находится на Среднем Урале. Клиновидные дефекты регистрирова-
ли по наличию нарушений целостности тканей зуба. Наличие пло-
щадок с высокой плотностью однонаправленных поперечных цара-
пин, локализованных в пришеечной зоне, мы рассматривали как на-
чальную стадию формирования клиновидного дефекта. 

Была определена частота встречаемости нижних и верхних 
резцов с дефектами (их доля в процентах). Рассчитывали коэф-
фициент (k) соотношения встречаемости дефектных нижних (a) 
и верхних (b) резцов: k = a/b. Расчёты проводили в пакете про-
грамм MS Excel 2020. 

Результаты и обсуждение

Выборка резцов из п. Тайн включала 52 верхних первых рез-
ца (I1–I2), 36 верхних третьих резцов (I3), 19 нижних первых рез-
цов (i1), 37 нижних вторых резцов (i2) и 43 нижних третьих резца 
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(i3). Лишь на одном i3 (0,5 %) из выборки были патологические 
изменения в пришеечной области. 

В выборке передних зубов из п. Аша 1 верхние резцы пред-
ставлены 175 экз., нижние — 180 экз. Выборка включала 118 экз. 
I1–I2, из которых 8 (6,8 %) имели исследуемый тип дефектов. 
Исследованы также 57 экз. I3, из которых только 2 (3,5 %) име-
ли клиновидные дефекты. Среди i1 насчитывается 49 экз., кли-
новидные дефекты отмечены у 8 экз. (16,3 %). У исследованных 
55 экз. i2 дефекты отмечены на 6 (10,9 %). Из 76 экз. i3 лишь 
3 (3,9 %) имели этот тип дефектов. Встречаемость верхних рез-
цов с дефектами (b = 2,8 %) в 1,7 раза ниже, чем нижних резцов 
(a = 4,8 %) (табл. 1). Из выборки резцов п. Аша 1 абфракционные 
изменения в области шейки имели 27 экз. (7,6 %). 

Таблица 1. Значения коэффициента встречаемости зубов 
с клиновидными дефектами у пещерных медведей Урала

Пещера Аша 1 Побе-
ды

Заповед-
ная Тайн Игнатьев-

ская
Има-
най

№ колл. ИЭРиЖ 248 467 632 810 253 2284
Верхние резцы 
(a) 2,8 % 1,3 % 1,9 % 0,0 % 0,3 % 0,4 %
Нижние резцы (b) 4,8 % 1,8 % 5,6 % 0,5 % 2,2 % 4,2 %
Всего изученных 
зубов 355 615 213 187 371 1080
k* 1,7 1,4 3,0 – 8,0 11,3

* соотношение встречаемости дефектных верхних и нижних резцов.

В выборке зубов из п. Игнатьевская верхние резцы пред-
ставлены 196 экз., нижние — 177 экз. Из изученных 137 экз. 
I1–I2 клиновидные дефекты были отмечены лишь на 1 зубе (0,7 %). 
Из 43 экз. i1 дефекты имели 7 экз. (16,3 %). Исследованы 75 экз. 
i3; клиновидные дефекты были всего на одном зубе (1,3 %). Сре-
ди 57 экз. I3 и 59 экз. i2 не было обнаружено зубов с патология-
ми. Встречаемость верхних резцов с этими дефектами (b = 2,2 %) 
ниже таковой нижних резцов (a = 0,3 %) в 8 раз (табл. 1). Из вы-
борки п. Игнатьевская патологические изменения шейки имели 
9 (2,4 %) экземпляров.

Выборка резцов из п. Заповедная представлена 125 верхними 
резцами и 88 нижними. Из 55 исследованных I1–I2 дефекты на-
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блюдались у 2 резцов (3,6 %). Среди 70 экз. I3 были 2 экз. (2,9 %) 
с дефектами. Из 13 экз. i1 лишь 1 (7,7 %) имел дефекты клиновид-
ного типа. Среди 24 резцов i2 встречено 4 экз. (16,7 %) с дефекта-
ми. Из 51 изученных экземпляров i3 клиновидные дефекты были 
отмечены в 7 (13,7 %). Встречаемость верхних резцов с патологи-
ями (b = 1,9 %) ниже таковой нижних резцов (a = 5,6 %) в 3 раза 
(табл. 1). В выборке из п. Заповедная патологические изменения в 
области шейки были обнаружены у 16 (7,5 %) экземпляров.

Выборка передних зубов из п. Победы содержала 238 верх-
них резцов и 347 нижних. Из 112 экз. I1–I2 дефекты встречены в 
8 экз. (7,1 %). Выборка включала 156 экз. I3, без клиновидных де-
фектов. Из 120 изученных экземпляров i1 дефекты были на 4 экз. 
(3,3 %); из 94 экз. i2 — на 4 экз. (4,3 %). Три экземпляра i3 из 
133 (2,3 %) имели клиновидные дефекты. Встречаемость верх-
них резцов с патологиями (b = 1,3 %) ниже таковой нижних рез-
цов (a = 1,8 %) в 1,4 раза (табл. 1). В выборке из п. Победы пато-
логические изменения шейки были у 19 (3,1 %) экземпляров.

Выборка резцов из п. Иманай (медведи группы U. ex gr. 
savini–rossicus) включала 437 верхних зубов и 643 нижних. Из из-
ученных нами I1–I2 (330 экз.) только 3 экз. (0,9 %) имели дефек-
ты. Среди 107 экз. I3 с дефектами оказался лишь один (0,9 %). Вы-
борка также включала 167 экз. i1, из которых 17 экз. (10,2 %) име-
ли дефекты. Из 223 исследованных экземпляров i2 дефекты были 
в 12 экз. (5,4 %). Среди 253 экз. i3 было 16 экз. (6,3 %) с дефекта-
ми. Встречаемость верхних резцов с патологиями (b = 0,4 %) су-
щественно ниже, чем нижних (a = 4,2 %) — в 11,3 раза (табл. 1). 
Всего из выборки п. Иманай патологические изменения шейки 
отмечены на 50 (4,6 %) экземплярах.

В выборках резцов из разных пещер коэффициент соотноше-
ния встречаемости дефектных резцов (k) с абфракционными по-
вреждениями выше 1: его минимальное значение — для выборки 
из п. Победы (k = 1,4), максимальное — для выборки из п. Има-
най (k = 11). Мы полагаем, что высокая частота абфракционных 
повреждений зубов нижнего ряда связана с бόльшим воздействи-
ем на них механических нагрузок, как на подвижный элемент при 
окклюзии зубных рядов. Нижняя челюсть является рычагом пер-
вого рода, и резцы расположены на его краю, противоположном 
центру вращения в суставе. Нижние резцы находятся на конце 
длинного плеча рычага и испытывают наибольшие нагрузки при 
окклюзии (Landry, 1970).
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Выводы

1. У обоих видов ископаемых медведей клиновидные дефек-
ты образовывались преимущественно на нижних резцах. У боль-
шого пещерного медведя встречаемость дефектов на i1–i3 пре-
вышает таковую на I1–I3 в 3–8 раз, у медведей группы U. ex gr. 
savini–rossicus — в 11 раз. 

2. Для верхних резцов большого пещерного медведя иссле-
дуемые дефекты наиболее часто встречаются на I1–I2 — 3,7 %. 
Встречаемость дефектов на I3 — 1,3 %. Среди нижних резцов де-
фекты чаще встречаются на i1 (8,7 %), реже — на i3 (4,7 %).

3. Для верхних резцов малого пещерного медведя встречае-
мость клиновидных дефектов на I1–I2 составляет 1,9 %, а на I3 — 
0,9 %. Наибольшая встречаемость этого дефекта на нижних рез-
цах отмечена для i1 (10,2 %), наименьшая — для i2 (5,4 %). 

4. Установлено отсутствие существенных различий между 
разными видами пещерных медведей по частоте встречаемости 
исследованного клиновидного дефекта резцов. Встречаемость зу-
бов с клиновидными дефектами у большого пещерного медведя 
составляет 0,5–7,6 % (6 местонахождний ). Для группы U. ex gr. 
savini–rossicus встречаемость равна 4,5 % (1 местонахождение — 
Иманай), что входит в пределы встречаемости у большого пещер-
ного медведя. 

Полученные результаты предполагается дополнить сравне-
нием с дефектами резцов у современных видов медведей. Это по-
зволит подойти вплотную к решению вопроса об особенностях 
палеоэкологии ископаемых видов. Для отработки методики, по-
вышения достоверности результатов будущей реконструкции 
планируется провести сравнение с локализацией клиновидных 
дефектов на резцах других групп Carnivora (Canidae, Felidae). 
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Гадрозавриды (Hadrosauridae), или утконосые динозавры — 
одна из самых таксономически разнообразных и географически 
широко распространённых групп растительноядных птицета-
зовых динозавров, живших в течение второй половины мело-
вого периода (Horner et al., 2004; Godefroit et al., 2008; Longrich 
et al., 2021). В позднем мелу в эволюции гадрозаврид выдели-
лись две ветви: ламбеозаврины (Lambeosaurinae) и зауролофины 
(Saurolophinae) (Prieto-Márquez, Wagner, 2013). Одним из факто-
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ров, способствовавших процветанию гадрозаврид, может быть 
тренд на увеличение размеров головного мозга относительно 
массы тела (коэффициент энцефализации) и повышение когни-
тивных способностей в этой группе (Hopson, 1979; Knoll et al., 
2021). Таким образом, для понимания причин эволюционной 
успешности этой группы, а также родственных связей внутри неё 
необходимо изучение мозговых коробок и эндокастов (слепков) 
эндокраниальных полостей утконосых динозавров.

Несмотря на многочисленные работы по этой теме, остаётся не-
решённым ряд вопросов, связанных со строением и эволюционными 
преобразованиями эндокраниальных структур гадрозаврид. В первую 
очередь это связано с тем, что ранние исследования проводили путём 
разрушения мозговых коробок или с помощью слепков из силикона 
или других материалов, которые не могли проникнуть во все полости 
мозговой коробки (например, в полость внутреннего уха). Развитие 
современных недеструктивных методов, таких как компьютерная то-
мография и трёхмерное моделирование, позволяет изучать эти струк-
туры. Также стоит отметить, что, несмотря на подробные описания 
эндокастов, принадлежавших как базальным представителям клады 
анкилополллексия (Ankylopollexia) (рис. 1), так и более продвинутым 
гадрозавридам, эволюционные тренды в строении эндокраниальных 
структур были практически не выявлены.

В данной работе были исследованы мозговые коробки 
Amurosaurus riabinini — гадрозаврида из группы ламбеозаврин и 
Kundurosaurus nagornyi — гадрозаврида из группы зауролофин, 
остатки которых были найдены в верхнемеловых (маастрихт, 
~68–66 млн. л.н.) местонахождениях Амурской области в г. Бла-
говещенске и у села Кундур, соответственно. Материал представ-
лен шестью мозговыми коробками A. riabinini и двумя K. nagornyi 
различной степени сохранности.

Ранее эндокраниальная анатомия A. riabinini была изуче-
на с помощью силиконовых слепков эндокраниальной полости 
(Saveliev et al., 2012; Lauters et al., 2013). Этот метод, однако, не 
позволяет визуализировать строение внутреннего уха. Эндокра-
ниальная анатомия K. nagornyi была изучена с помощью компью-
терной томографии, однако визуализация черепных нервов и вну-
треннего уха в ней также не была сделана (Godefroit et al., 2012). 
В данном исследовании мозговые коробки были изучены мето-
дом компьютерной томографии с высоким разрешением. Образ-
цы были отсканированы на томографе SIEMENS SOMATOM 
Perspective (толщина среза 0,8 мм, сила тока 283 mA, мощность 
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120 kV). Результаты томографии были обработаны в специализи-
рованной программе для 3D моделирования — Amira 6.3.0.

Исследованные эндокасты имеют вытянутую форму. Обоня-
тельные луковицы у A. riabinini относительно крупные, примерно 
в 2 раза меньше больших полушарий; для K. nagornyi их полости 
не сохранились. Обонятельные тракты A. riabinini короткие и ши-
рокие. Большие полушария крупные и отделены от заднего мозга 
выраженной вогнутостью на дорсальной стороне эндокаста. Угол 
между полушариями и мозжечком большой (160–165°). Клочок 
мозжечка (флоккулюс) не выражен. Задний мозг по высоте пре-
восходит полушария, но сильно ýже и меньше в объёме. Впервые 
для обоих видов была сделана реконструкция эндокаста внутрен-
него уха. Передний полукружный канал имеет округлую форму, 
задний более овальную. Коэффициент соотношения высоты пе-
реднего канала к заднему равен 1,1–1,2 (рис. 2).

Рис. 1. Положение клад Iguanodontia и Ankylopollexia на филогенети-
ческом дереве неорнитисхий (Neornithischia). На основе исследований 
Батлера с коллегами (Butler et al., 2008), Бойда (Boyd, 2015) и Мадзиа с 
коллегами (Madzia et al., 2021).
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Согласно нашим данным и предыдущим исследованиям 
(Hopson, 1979; Evans et al., 2009; Saveliev et al., 2012; Lauters et al., 
2013; Cruzado-Caballero et al., 2015), для гадрозаврид характерны 
следующие особенности нейроанатомии:

1. прямой вытянутый эндокаст черепно-мозговой полости 
(угол между большими полушариями и мозжечком стремится 
к 180°);

2. относительно крупные и хорошо выраженные большие по-
лушария;

3. отсутствие клочка мозжечка (флоккулюса);
4. короткие и толстые обонятельные тракты;
5. передний и задний полукружные каналы округлой формы 

и примерно равной высоты.

Рис. 2. Рисунок эндокаста эндокраниальной полости, лабиринта вну-
треннего уха, сонных артерий и черепно-мозговых нервов Amurosaurus 
riabinini, по данным, полученным на основе КТ. CN — черепно-
мозговые нервы, II–XII — номер нерва, car — внутренняя сонная арте-
рия, ch — большие полушария, cbl — мозжечок, lab — лабиринт вну-
треннего уха, olfb — обонятельные луковицы.
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Перечисленные признаки мы наблюдаем и на изученных 
нами эндокастах представителей двух ветвей продвинутых га-
дрозаврид. Для того чтобы выявить тренды на формирование 
этого комплекса признаков, мы изучили литературные данные по 
более примитивным представителям клады Iguanodontia (рис. 1) 
(Lauters et al., 2012; Knoll et al., 2021). Среди этих таксонов про-
слеживается постепенное и мозаичное приобретение данных ней-
роанатомических признаков; некоторые из них, как, например, 
величина угла между полушариями и мозжечком, могут быть ме-
нее выражены. Таким образом, мы предполагаем, что формиро-
вание характерного «гадрозавридного» эндокаста началось на бо-
лее ранних этапах эволюции среди базальных анкилополлексий.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Кожные окостенения, или остеодермы, характерны для пред-
ставителей многих групп тетрапод, как современных, так и вы-
мерших. Среди амниот остеодермы встречаются у диапсид (кро-
кодиломорфы, динозавры, чешуйчатые, плакодонты, черепа-
хи), парарептилий и млекопитающих. Объекты нашего исследо-
вания — парейазавры (Pareiasauria), крупнейшие представители 
парарептилий. Это были растительноядные животные средних и 
крупных размеров: до 3 м в длину и весом до 1,4 т (Romano et 
al., 2021). Парейазавры были широко распространены в средне-
позднепермское время в Гондване и Евразии. Наиболее богатые 
коллекции их остатков собраны в Южной Африке и Восточной 
Европе (Ивахненко и др., 1997; Lee, 1997; Smith, 2020).

Для парейазавров характерно наличие краниальных остео-
дерм, которые срастались с покровными костями черепа (Бы-
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стров, 1957; Ивахненко, 1987). У большинства парейазавров фор-
мировались также посткраниальные остеодермы. У среднеперм-
ских форм они покрывали лишь узкую область над позвоноч-
ником в виде 2–3 продольных рядов, которые прослеживались 
в шейном, спинном и крестцовом отделах, иногда в хвостовом 
(Boyarinova et al., 2019). У позднепермских форм область пере-
крытия расширилась за счёт увеличения количества рядов, кото-
рые захватили область над рёбрами. В ряде случаев посткрани-
альные остеодермы могли покрывать конечности.

Посткраниальные остеодермы большинства парейазав-
ров представлены так называемым платформенным типом 
(Boyarinova et al., 2022). Это массивные уплощённые дорсо-
вентрально образования, преимущественно округлой или оваль-
ной формы при виде сверху (рис. 1, A–C). Они могли находиться 
на теле животного по отдельности, не соприкасаясь друг с другом, 
или срастаться между собой, формируя блоки из 2–4 остеодерм 
(восточноевропейские Deltavjatia и Scutosaurus) или из более чем 
десятка остеодерм (южноафриканский Pareiasaurus serridens). 
У Scutosaurus известны также остеодермы ещё двух типов: кони-
ческого и сферического.

В строении платформенной остеодермы выделяются две глав-
ные структуры: платформа (basis osteodermae) и дорсальное возвы-
шение (tuber osteodermae) (рис. 1A). Периферическая часть плат-
формы окружает дорсальное возвышение в виде каймы (limbus 
basis osteodermae) (рис. 1A). По форме дорсальное возвышение мо-
жет быть куполовидным, пирамидальным или кратерным.

Дорсальная поверхность остеодермы часто покрыта ямка-
ми разной формы и разного размера. Можно выделить несколь-
ко типов ямок по месту их расположения (рис. 1, B и C). Круп-
ное углубление — апикальная ямка (fossa apicalis) — находит-
ся на верхней части дорсального возвышения. Вокруг дорсально-
го возвышения обычно располагаются 4–5 опоясывающих ямок 
(fossae circumcinctae), которые по размеру часто не уступают апи-
кальной ямке. Как правило, опоясывающие ямки — это замкну-
тые углубления округлой или овальной формы. Также встречают-
ся краевые опоясывающие ямки (fossae circumcinctae marginales), 
которые представляют собой радиально-вытянутые углубле-
ния, лишённые периферической стенки и открытые со стороны 
края остеодермы. В некоторых случаях край остеодермы обра-
зует здесь вырезку. Особого внимания заслуживает задняя ямка 
(fossa posterior), которая расположена в нижней части задней сто-
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Рис. 1. Остеодермы парейазавров. А–С — схема строения платфор-
менной остеодермы парейазавра: A — поперечный разрез, B — вид 
сверху, C — вид сзади. D — гистологический срез посткраниальной 
остеодермы Scutosaurus itilensis: детали строения внешнего кортек-
са, характеризующегося наличием вертикальных канальцев и большо-
го количества волокон Шарпея; экз. ПИН № 3919/54; верхняя пермь, 
вятский ярус; местонахождение Ключевой Овраг, Татарстан. Е–Н — 
3D-реконструкция внутренних полостей посткраниальной остеодермы 
Proelginia permiana; экз. ПИН № 156/325; перхняя пермь, северодвин-
ский ярус; местонахождение Сёмин Овраг-1, Татарстан: E, F — вид сбо-
ку, G, H — вид сверху. Обозначения: bo — basis osteodermae, ch — го-
ризонтальные каналы, cm — крупный вертикальный канал, cr — crista 
radialis, cv — тонкие вертикальные канальцы, fa — fossa apicalis, fc — 
fossa circumcinctae, fm — fossa circumcinctae marginalis, fp — fossa 
posterior, im — incisura marginalis, ip — incisura marginalis posterior, 
lo — limbus basis osteodermae, to — tuber osteodermae.



35

роны дорсального возвышения. Её наличие позволяет опознать 
заднюю (каудальную) часть остеодермы. На дне ямок всех типов 
присутствуют одно или несколько мелких отверстий.

На дорсальной поверхности остеодермы, как на кайме, так и 
на дорсальном возвышении, могут присутствовать относительно 
крупные извилистые различно ориентированные желобки. Они, 
как правило, связаны с отверстиями на поверхности остеодермы, 
являясь их продолжением. Вентральная сторона остеодермы ров-
ная, гладкая, пронизана 1–3 крупными и множеством мелких от-
верстий, от которых вглубь остеодермы следуют каналы. От от-
верстий на вентральной поверхности остеодермы по направле-
нию к её краю могут следовать неглубокие, постепенно выпола-
живающиеся желобки.

Для выяснения внутреннего строения (на микроанатомиче-
ском и гистологическом уровнях) посткраниальных остеодерм 
были подготовлены тонкие срезы посткраниальных остеодерм 
Scutosaurus itilensis из местонахождения Ключевой Овраг (Респу-
блика Татарстан) и проведено компьютерное томографирование 
с помощью сканирующего нанотомографа «Neoscan 80» (ПИН 
РАН) нескольких десятков платформенных и конических остео-
дерм разных видов парейазавров из 15 местонахождений с терри-
тории Европейской России.

Данные компьютерной томографии и 3D-реконструкции по-
лостей показали, что все изученные остеодермы характеризуются 
трёхслойной структурой и наличием обширной и разветвлённой 
сети каналов (рис. 1, E–H). По всей видимости, подобное стро-
ение характерно для всех парейазавров, а не только для восточ-
ноевропейских представителей. По крайней мере, оно отмечено 
для южноамериканского Provelosaurus americanus (Farias et al., 
2019) и южноафриканских Bradysaurus, Pareiasaurus и Anthodon 
(Scheyer, Sander, 2009). Диаметр внутренних каналов у изученных 
нами остеодерм варьирует от 0,12 до 3,5 мм. В большинстве слу-
чаев один или несколько наиболее крупных каналов от вентраль-
ной поверхности следуют вертикально или под небольшим углом 
в дорсальном направлении через нижнюю часть платформы, а за-
тем разветвляются на несколько каналов, расположенных гори-
зонтально и соединённых анастомозами (рис. 1, G и H). Горизон-
тальные каналы выходят на дорсальную поверхность остеодер-
мы на уровне основания дорсального возвышения (рис. 1, E–H). 
Верхняя часть дорсального возвышения пронизана многочис-
ленными вертикально ориентированными узкими канальцами 
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(рис. 1, G и H), которые отходят от горизонтальных каналов и 
дорсально открываются на поверхность остеодермы.

На гистологическом уровне посткраниальные остеодермы ха-
рактеризуются присутствием большого количества волокон Шар-
пея во внешнем слое (внешнем кортексе) (рис. 1D). Опоясываю-
щие ямки формировались за счёт локальной резорбции внешне-
го слоя (внешнего кортекса). Внутренний слой (внутренний кор-
текс) более компактный по сравнению с внешним и несёт много-
численные ростовые метки.

Результаты проведённых исследований посткраниальных 
остеодерм восточно-европейских парейазавров позволяют сде-
лать следующие предварительные заключения. По аналогии с 
остеодермами современных амниот, сеть каналов внутри пост-
краниальных остеодерм парейазавров служила для прохождения 
кровеносных сосудов. Посткраниальные остеодермы парейазав-
ров имеют высокую степень васкуляризации и характеризуются 
наличием обширной и разветвлённой сети васкулярных каналов. 
Наиболее крупные сосуды входили в остеодерму с вентральной 
стороны. Выше они разделялись на более тонкие горизонтально 
ориентированные сосуды. Тонкие и вертикально ориентирован-
ные канальца в дорсальном возвышении служили для прохожде-
ния мелких кровеносных сосудов, которые могли снабжать кро-
вью росший над дорсальным возвышением роговой чехол. О воз-
можности существования такого чехла ранее писал М.Ф. Ивах-
ненко (1983), однако в своих заключениях он опирался на внеш-
ние морфологические признаки, такие как продольные желобки 
на поверхности дорсального возвышения. На наличие рогового 
чехла косвенно указывают многочисленные волокна Шарпея во 
внешнем слое остеодерм. Желобки и бороздки на дорсальной и 
вентральной поверхностях остеодермы также представляют со-
бой следы прохождения кровеносных сосудов. Обширная сеть ва-
скулярных каналов внутри остеодермы и многочисленные отпе-
чатки кровеносных сосудов на вентральной и дорсальной поверх-
ностях свидетельствуют о том, что при жизни животного остео-
дермы были полностью погружены в кожу. По аналогии с совре-
менными крокодилами (Clarac et al., 2018) можно предположить, 
что скульптурированные крупными ямками остеодермы парейа-
завров, содержащие обширную сосудистую сеть, могли участво-
вать в терморегуляции.

Отдельный интерес представляют ямки на дорсальной 
поверхности посткраниальных остеодерм. О.А. Лебедев и 
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М.Ф. Ивахненко считают их отпечатками крупных желёз, рассе-
янных в толстой мягкой коже парейазавров, а связанные с ними 
желобки и вырезки — следами выводных протоков, аналогичных 
тем, которые встречаются у некоторых современных жаб (Лебе-
дев, 1980; Ивахненко, 1983, 1987). Данной гипотезе противоре-
чит присутствие многочисленных волокон Шарпея (что указыва-
ет на наличие плотных покровов/рогового чехла, перекрывающе-
го остеодерму) и механизм формирования опоясывающих ямок за 
счёт локальной резорбции внешнего кортекса (в случае обраста-
ния кожных желёз кортексом резорбции не происходит).
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К настоящему времени известно не менее 22 вариантов мор-
фологических отклонений у личинок земноводных (Вершинин, 
2015; Henle et al., 2017). Различия в спектрах девиантных форм 
хвостатых и бесхвостых амфибий связаны с различием в орга-
низации процессов онтогенеза и регуляции метаморфоза у хво-
статых (Смирнов, 2006) и бесхвостых — эволютивным и некро-
биотическим метаморфозом у Urodela и Anura, соответственно. 
Различия существуют также внутри таксономических групп бо-
лее низкого ранга и близких видов. По нашим данным, спектры 
личиночных аномалий настоящих лягушек (сем. Ranidae) и жаб 
(сем. Bufonidae), совпадая по 5 вариантам из 11, перекрываются 
по индексу Мориситы (Hurlbert, 1978) на 19,2 %.

Проанализированы спектр, частота и доля аномалий личиноч-
ных адаптаций — «ценогенезов» (Haeckel, 1866) амфибий в градиен-



те урбанизации. На примере широкоареального эвритопного вида — 
остромордой лягушки Rana arvalis — установлено, что 5 из 11 выяв-
ленных вариантов связаны с деформациями осевого скелета (размер, 
форма). Кроме того, отмечены аномалии оперкулярной камеры, отеки, 
пигментные отклонения, а также латеральная асинхрония развития. 
Семь вариантов, не являющихся девиациями на период личиночного 
развития, переходят в категорию атавизмов при ретардации и выходе 
личиночных признаков по завершении метаморфоза в дефинитивный 
фенотип. Отдельную группу составляют сублетальные признаки, та-
кие как мандибулярная гипоплазмия, артрогрифоз и ряд других, фор-
мирующиеся на завершающих этапах метаморфоза и несовместимые 
с нормальной жизнедеятельностью их носителей. 

Суммарные данные за 2020–2022 гг. для популяций R. arvalis 
показали, что в урбанистическом градиенте, подтверждённом ги-
дрохимическими анализами, встречаемость (11,02–54,2 %) и раз-
нообразие спектра (от 4 до 7 вариантов) личиночных девиаций 
значимо выше на урбанизированной территори, в сравнении с 
контролем (p = 0,0001–0,001; П2 = 10,42–20,98). 

Таким образом, степень антропогенной трансформации ме-
стообитаний оказывает влияние на спектр и частоту личиночных 
аномалий, отражающих уровень эквифинальности онтогенеза. 
Полученные результаты расширяют представления о роли цено-
генетической изменчивости в формировании потенциала эволю-
ц ионных инноваций исследуемых таксонов.
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Реконструкция и изучение мягких тканей (кровеносные со-
суды, черепные нервы, мозг, внутреннее ухо) ископаемых репти-
лий — одно из передовых современных направлений в палеонто-
логии. Исследование особенностей нейроанатомии возможно бла-
годаря созданию эндокастов (слепков) внутренних черепных по-
лостей. Это направление активно развивается и приобретает попу-
лярность благодаря внедрению современных методов компьютер-
ной томографии (КТ) и трёхмерного моделирования. Данные мето-
ды позволяют визуализировать и изучать детальные реконструкции 
эндокастов без вреда для самого образца, что ранее было практиче-
ски невозможно. Изучение анатомии мягких тканей черепа позво-
ляет получить новейшие данные о биологии ископаемых животных 
(Witmer et al., 2008). Проведение таких исследований актуально для 
таких малоизученных ископаемых групп, как хористодеры. 
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Хористодеры (Choristodera) — группа ископаемых диапсид-
ных рептилий, остатки которых находят в отложениях возрастом 
от средней юры (бат) до миоцена (Matsumoto et al., 2019). Этих 
рептилий изучают уже более 140 лет, но многие аспекты их мор-
фологии и биологии остаются неизвестными (Matsumoto et al., 
2019). Так, нейроанатомия головы изучена лишь для единствен-
ного таксона — неохористодеры Champsosaurus lindoei (верхний 
мел Канады; Dudgeon et al., 2020). Неохористодеры являются эво-
люционно продвинутой кладой внутри хористодер. Они бы ли 
крупными крокодилоподобными рептилиями, достигавшими 
3 метров в длину, с вытянутыми челюстями.

С помощью компьютерной томографии и трёхмерного моде-
лирования мы изучили череп другой неохористодеры — Tchoiria 
namsarai. Останки этой рептилии были описаны палеонтоло-
гом М.Б. Ефимовым из раннемелового местонахождения Хурэн-
Дух (Монголия) в 1975 г. (Ефимов, 1975). Многие аспекты мор-
фологии черепа этой хористодеры не были детально описаны и 
в дальнейших исследованиях (Ефимов, 1988), а нейроанатомия 
оставалась неизученной. Сравнение данных по нейроанатомии 
T. namsarai с C. lindoei позволит выявить морфологические и био-
логические особенности для неохористодер. 

Данные КТ T. namsarai были получены с помощью медицин-
ского томографа Philips iCT (899 среза с разрешением 1024 × 1024, 
толщина среза 0,7 мм, сила тока 66 мА, мощность 140 кВт); дан-
ные КТ C. lindoei получены в техасском центре КТ (4579 среза с 
разрешением 2028 × 2028, сила тока 0,3 мA, мощность 200 кВт). 
Все данные КТ обрабатывали вручную в специальной программе 
Amira 6.3.0 (FEI-VSG Company).

В результате работы по 3D реконструкции черепа T. namsarai на 
основании данных КТ удалось визуализировать все кости черепа из-
учаемого образца, а также реконструировать и изучить эндокасты 
мозга, V–XII черепных нервов и внутреннего уха. Кроме этого, были 
реконструированы возможные пути прохождения крупных артерий 
(внутренние сонные, нёбные, церебральные, стремечковые артерии) 
и вен (боковая и дорсальная вены головы), а также нейроваскуляр-
ные системы верхней и нижней челюсти для T. namsarai. При работе 
с предоставленной томограммой черепа C. lindoei для него были ре-
конструированы нейроваскулярные системы верхней челюсти. 

Передняя часть мозговой коробки T. namsarai и C. lindoei не 
окостеневала или не сохранилась, поэтому невозможно рекон-
струировать часть эндокаста черепно-мозговой полости, соот-
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ветствующую переднему мозгу. Однако удалось реконструиро-
вать заднюю часть эндокаста мозга, соответствующую продол-
говатому мозгу и задней части среднего мозга. Также удалось из-
учить пути прохождения V–XII черепных нервов. Было установ-
лено, что языкоглоточный нерв (IX) проходил в отдельном кана-
ле от блуждающего и добавочного нервов (X–XI). Данное преоб-
разование, вероятно, связано с разрастанием заднеушной кости и 
консолидацией затылка у T. namsarai и C. lindoei.

Кроме того, у T. namsarai и C. lindoei присутствует ряд дру-
гих эволюционно-продвинутых преобразований, делающих их 
череп акинетичным: вторичное костное нёбо; шовное базиптери-
гоидное сочленение; неподвижная квадратная кость, зафиксиро-
ванная шовными контактами с окружающими костями; шовные 
контакты переднеушеых костей с крыловидными костями. Эти 
преобразования черепа влияют на пути прохождения сосудов: 
крупные артерии и вены головы оказываются разделены костны-
ми стенками. Боковые вены головы, вероятно, проходили в кана-
лах, образованных за счёт контактов переднеушной, крыловид-
ной и основной клиновидной костей. Внутренние сонные арте-
рии не были окружены костями на большей части своего пути и 
находились латерально по отношению к парасфеноиду. Сходное 
разделение крупных сосудов можно наблюдать и у некоторых со-
временных групп рептилий с акинетичным черепом, например, у 
черепах (Werneburg, Maier, 2019).

Морфология внутреннего уха T. namsarai в целом сходна с та-
ковой C. lindoei (Dudgeon et al., 2020). Для обеих этих неохористо-
дер характерен относительно низкий передний полукружный ка-
нал, равный по высоте заднему. Существуют исследования, в кото-
рых показана корреляция между относительными размерами полу-
кружных каналов и образом жизни тетрапод (Georgi, 2009; Schwab 
et al., 2020; Bronzati et al., 2021). У тетрапод, которые активно пере-
двигаются по суше или освоили полёт, передний полукружный ка-
нал выше заднего. У полуводных и водных амниот передний полу-
кружный канал относительно низкий. У T. namsarai и C. lindoei пе-
редний канал также сравнительно низкий, что согласуется с гипо-
тезой о водном образе жизни этих неохористодер.

В ходе исследования было выявлено, что кости челюстей 
T. namsarai и C. lindoei имеют сложную внутреннюю нейрова-
скулярную сеть. У амниот периферические кровеносные сосу-
ды в челюстях обычно идут параллельно с ветвями тройничного 
нерва (Romer, 1956; Porter, Witmer, 2015). Исходя из этого, мож-
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но предположить, что эта сложная нейроваскулярная сеть неохо-
ристодер образована терминальными разветвлениями верхнече-
люстной, носовой и нёбной артерий (arteria maxillaris, a. nasalis 
и a. palatinа) вместе с окончаниями верхнечелюстной ветви трой-
ничного нерва (ramus maxillaris nervus trigeminus) в верхней че-
люсти и терминальными разветвлениями нижнечелюстной арте-
рии (arteria mandibularis) и нижнечелюстной ветви тройнично-
го нерва (ramus mandibularis nervus trigeminus) в нижней челю-
сти. Сеть в обеих костях имеет сходное строение: она представле-
на крупным общим каналом с множеством ответвлений, которые 
открываются в виде многочисленных отверстий или желобков на 
латеральной поверхности кости. Аналогично образована нейро-
васкулярная сеть в верхнечелюстной и предчелюстной костях у 
C. lindoei. Функциональное значение нейроваскулярной сети в че-
люстях рептилий было исследовано у современных крокодилов. У 
них эта структура связана с многочисленными дермальными меха-
норецепторами, которые позволяют улавливать слабые колебания 
воды и успешнее охотиться в мутной среде, а также увеличивают 
чувствительность челюстей (Leitch, Catania, 2012). Сложно орга-
низованная сеть внутренних каналов в передней части морды нео-
хористодер свидетельствует о повышенной иннервации и чувстви-
тельности данной зоны. Вероятно, у неохористодер (как и у кроко-
дилов) данная сеть обеспечивала более эффективный поиск пищи 
и облегчала её добывание в условиях плохой видимости. 

Эволюция неохористодер — крупных полуводных хищни-
ков — связана с нарастанием акинетичности в их черепе. Связан-
ные с ней преобразования влияли на анатомию мягких тканей, в 
частности, на пути прохождения кровеносных сосудов и череп-
ных нервов. Кроме этого, мягкие ткани демонстрируют ряд пре-
образований, связанных с водным образом жизни этих рептилий: 
низкий передний полукружный канал внутреннего уха и развитая 
нейроваскулярная сеть в челюстях.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Компьютерная микротомография — мощный инструмент 
для решения широкого круга задач по детальному описанию 
внешней и внутренней морфологии объектов, а также для поис-
ка новых морфологических признаков. С расширением доступ-
ности микротомографии и автоматизации процессов подготов-
ки первичных данных открылись новые горизонты морфологи-
ческого анализа.

Современные подходы интактного анализа строения мор-
фологических структур живых и неживых объектов использу-
ют компьютерную томографию на основе разных типов излуче-
ния. В настоящее время в зарубежных естественнонаучных музе-
ях и отечественных институтах получили распространение «на-
стольные» компьютерные микротомографы, использующие рент-
геновское излучение. Использование микротомографов позволя-
ет получать серию теневых изображений, представляющих со-
бой рентгеновские снимки секторов вращающегося с определён-
ным шагом трёхмерного объекта. Далее с помощью специализи-
рованного пакета прикладных программ, поставляемого с томо-
графом, теневые изображения преобразуются в серию двумер-
ных изображений (срезов), обычно вдоль длинной оси объек-
та, что формирует «пачку» (stack) изображений, пригодную для 
непосредственной обработки и получения трёхмерных моделей 
внешней поверхности всего объекта или реконструкции (вычле-
нения) части объекта, т.е. получения трёхмерной модели интере-
сующей структуры внутри объекта. Современные микротомогра-
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фы позволяют получать изображения высокого пространствен-
ного разрешения от единиц микрон до нескольких десятков ми-
крон, что выражается в размере пикселя на двумерном срезе (оси 
x и y) и величине шага между срезами в пачке (ось z). Таким об-
разом мы получаем пространственное разрешение, выражаемое 
в размере «вокселя» (трёхмерный пиксель). Величина вокселя 
с длиной грани от 2 до 10–14 микрон позволяет получать каче-
ственные детальные модели самых мелких структур зубов даже 
таких миниатюрных млекопитающих, как, например, крошечная 
многозубка Suncus etruscus (Soricidae: Crocidurinae), с весом тела 
не более 1,5–1,7 г.

В последние два десятилетия с широким внедрением 
молекулярно-генетических и геномных технологий крайне обо-
стрился «хронический» кризис зоологической систематики, свя-
занный с поиском морфологических признаков для задач диа-
гностики, классификации и реконструкции филогении на осно-
ве морфологии, что остаётся актуальным для палеонтологии. 
С другой стороны, требуется морфологическое и морфогенети-
ческое обоснование для всё чаще встречающихся примеров бы-
стрых морфологических преобразований, когда известное вре-
мя дивергенции, определяемое с использованием молекулярно-
генетических и/или палеонтологических данных (Cornette et al., 
2015; Rofes et al., 2018; Voyta et al., 2021b), ограничивается кон-
цом позднего плейстоцена и голоценом. Названные проблемы в 
полной мере стоят при изучении рецентной и ископаемых фаун 
землероек (Mammalia, Soricidae).

Современные землеройки (Mammalia, Soricidae), в составе трёх 
подсемейств Soricinae, Crocidurinae и Myosoricinae, представляют 
одну из процветающих и разнообразных групп мелких млекопита-
ющих, распространённых практически повсеместно, за исключе-
нием Австралии и Антарктиды, и освоивших большинство место-
обитаний от пустынь до высокогорий. Общее видовое разнообра-
зие современных землероек составляет около 450 видов (Burgin, 
He, 2018) и увеличивается ежегодно за счёт описания новых ви-
дов в основном из тропических областей. Разнообразие ископае-
мых групп землероек, которые в современной системе формируют 
ещё 5 подсемейств — Soricolestinae, Heterosoricinae, Allosoricinae, 
Limnoecinae и Crocidosoricinae (Lopatin, 2006), трудно оценить, од-
нако по данным Жебик-Ковальской (Rzebik-Kowalska, 1998), иско-
паемая фауна Европы включала около 190 видов. Это позволяет 
предполагать, что общее видовое разнообразие современной и ис-
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копаемых фаун превышает 1000 видов, значительная часть кото-
рых, видимо, ещё не описана. При таком разнообразии остро стоит 
проблема морфологической диагностики не только видов, что усу-
губляется явлением криптического таксономического разнообра-
зия (Chen et al., 2020), но и родов (Voyta et al., 2021a). Это в свою 
очередь усложняет задачу поиска предковых линий современных 
подсемейств землероек (Войта, 2021). 

С 2016 г. в лаборатории териологии ЗИН РАН ведётся пла-
новая работа по внедрению методов компьютерной микротомо-
графии и связанных с ней технологий анализа морфологических 
данных для задач систематики и реконструкции филогении зем-
лероек. В работе используется оборудование Ресурсного цен-
тра «Рентгенодифракционные методы исследования» Научно-
го парка СПбГУ (г. Санкт-Петербург; https://researchpark.spbu.ru/
equipment-xrd-rus/3003-xrd-skyssan1172-rus) и Центра коллектив-
ного пользования «Таксон» ЗИН РАН (г. Санкт-Петербург; https://
www.ckp-rf.ru/ckp/3038; https://www.zin.ru/ckp/equipment.html).

Поиск новых морфологических признаков с использовани-
ем микротомографии. Подавляющее большинство ископаемых 
млекопитающих известно по зубам. Трибосфенические зубы на-
секомоядных, в том числе землероек, имеют сложное строение, и 
в диагнозах таксонов всегда используются признаки строения ко-
ронки и редко — корней зубов. Соответственно, с использовани-
ем томографии в первую очередь были исследованы структуры 
зубов рецентных и ископаемых землероек, не доступные для ана-
лиза обычными способами, а именно, структуры эндодонта (ден-
тин + пульпа) и поверхность эмаль-дентиновой границы (enamel-
dentine junction, EDJ). В результате исследования эндодонта в раз-
ных группах Soricinae, Crocidurinae и Crocidosoricinae был открыт 
новый подход к анализу внутренних структур зубов землероек и 
их описанию (рис. 1), а также новый источник одонтологических 
признаков (Voyta et al., 2020), значительно расширяющих призна-
ковую часть матриц, которая используется для кладистического 
анализа при реконструкции филогении на основе морфологиче-
ских признаков (Voyta et al., 2021a). Как выяснилось, форма пуль-
парных полостей, обводных и корневых каналов зубов землеро-
ек позволяет в сравнительном аспекте оценивать сложные мор-
фогенетические процессы, лежащие в основе формирования ко-
нечных признаков коронки зуба, т.н. «эмалевой поверхности» 
(outer enamel surface, OES) и, нередко, числа корней. При этом 
сравнительные исследования включают анализ данных от вну-
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трииндивидуального уровня (сравнение параметров разных зу-
бов в зубном ряду, например, M1/M2) до сравнения параметров 
между формами с разной степенью димилии (процесс редук-
ции M3/m3 по А.В. Лопатину), например: Anourosorex squamipes 
(есть M3/m3) и Kordosia topali (полная утрата M3/m3) (Soricinae: 
Anourosoricini). Именно с учётом того, что у землероек проявля-
ется избирательность зарастания пульпарных полостей и кана-
лов, связанная с вероятным наличием «поверхностной чувстви-
тельности» зубов (occlusal sensitivity; см. Voyta et al., 2020), а так-
же с учётом различий в генезисе пульпы, дентина (мезодерма) и 
эмали (эктодерма), был сформулирован ещё один оригинальный 
подход сравнительного описания изменчивости в проявлении и 
топологии элементов коронки зубов землероек с использовани-
ем данных OES, EDJ (рис. 1: А1, A2) и поверхности пульпарного 
эндокаста (pulp endocast surface, PES; см. Voyta et al., 2021b). Ис-
пользование PES, так же, как и EDJ, возможно только при исполь-
зовании микротомографии и с последующей отдельной рекон-
струкцией поверхности дентина и поверхности эндокаста пуль-
пы зуба (рис. 1: А3). Оба подхода в перспективе должны приве-
сти к изменению и дополнению в номенклатуре зубных элемен-
тов коронок зубов землероек.

Применение современных технологий морфологического 
анализа с использованием данных микротомографии. Тести-
рование новых подходов потребовало расширения числа таксо-
нов и включения данных по возрастной и географической измен-
чивости. Всё это дало возможность детально проанализировать 
ряд важных признаков, например, число промежуточных зубов 
(antemolars), которые традиционно используются в родовых ди-
агнозах землероек. В качестве примера были выбраны таксоны 
Crocidurinae, в которых встречается разнообразие верхних про-
межуточных зубов от 4 (Suncus) до 2 (Diplomesodon). Положение 
Diplomesodon внутри азиатской клады Crocidura по молекулярно-
генетическим данным (Dubey et al., 2008) указывает на геологи-
чески недавние изменения зубной формулы Diplomesodon, что 
закрепилось в морфологии, но не нашло отражение в структу-
ре анализируемых ядерных и митохондриальных генов. С дру-
гой стороны, у широко распространённого вида Suncus murinus, в 
диагнозе которого указываются 4 верхних промежуточных зуба, 
в ряде популяций (например, японские острова) высока доля жи-
вотных без А4 (до 27 %), а также с асимметричной утратой А4 в 
левом или правом зубном ряду (ещё 18 %). В целом количество 
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Рис. 1. Трёхмерные модели верхних зубов Crocidurinae: А — Crocidura 
lasiura (см. Voyta et al., 2021a), Б — C. obscurior и В — C. phanluongi (см. 
Voyta et al., 2021b). А1 — трёхмерная модель 1-го верхнего моляра (М1) 
в окклюзиальной проекции; А2 — модель EDJ того же зуба; А3 — мо-
дель PES того же зуба; А4 — модель М1 в апикальной проекции; А5 — 
прорисовка модели в апикальной проекции; Б1, В1 — модели 3-го верх-
него промежуточного зуба (А3) в лингвальной проекции; Б2, В2 — ком-
бинированные модели внешней поверхности А3 (полупрозрачный вид) 
и модели PES внутри. 
Сокращения: а — гребень пульпы, соответствующий pprcr; AAR — пе-
редний корень антемоляра; aALR — дополнительный ALR; ABR — пе-
реднебуккальный корень; ALR — переднелингвальный корень; AMR — 
основной корень антемоляра; arc — передний корневой канал; b — гре-
бень пульпы, соответствующий hfr; c — первичное соединение между 
pprcr и основанием паракона; d — гребень пульпы первичного соедине-
ния между pprcr и основанием метакона («пульпарное сонование» мета-
лофа); е — гребень пульпы первичного соединения между pprcr и осно-
ванием гипокона; hc — гипокон; hch — пульпарная полость (рог) ги-
покона; hfr — гребень полки гипокона; HFR — корень полки гипоко-
на; mrc — основной корневой канал; PBR — заднебуккальный корень; 
pprcr — постпротокриста. Масштабная линейка на рис. А соответствует 
1 мм; Б, В — без масштаба.
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животных с нарушениями в формировании и прорезывании А4 
может достигать 45 %. С учётом разных вариантов было выска-
зано предположение, что число промежуточных зубов скоррели-
ровано с длиной рострального отдела черепа. Для проверки этой 
гипотезы был проведён анализ морфологии корневой части верх-
них промежуточных зубов на широком материале по Crocidurinae 
с тем, чтобы выяснить различия между группами с разной зубной 
формулой по структурам эндодонта и внешней морфологии кор-
ней. Оценка степени варьирования пропорций ростральной части 
черепа проводилась с использованием трёхмерных моделей чере-
пов и методов геометрической морфометрии на основе трёхмер-
ных меток. На первом этапе было выяснено, что в пределах трёх 
родов с числом промежуточных зубов 4 (Suncus и Sylvisorex) и 3 
(Crocidura) есть виды, где А3 устойчиво двукорневой (рис. 1: Б). 
С использованием разных вариантов обособления переднего до-
полнительного корня были построены ряды изменений от одно-
корневого к двукорневому А3, через серию трансформаций, ре-
конструируемых по взаимному положению корневых каналов 
и их проходимости (рис. 1: Б cf. В). На втором этапе исследо-
вания было проанализировано изменение пропорций морды у 
форм с разным количеством промежуточных зубов и разным ко-
личеством корней А3 с использованием методов геометриче-
ской морфометрии и оценки морфопространства (morphospace). 
Это в совокупности позволило выявить до 6 разных морфоло-
гических траекторий, описывающих сложную динамику фор-
мы ростральной части черепа и компоновку верхних зубных ря-
дов Crocidurinae в эволюционном и морфогенетическом аспек-
тах (Voyta et al., 2021a). Таким образом, использование микро-
томографии в качестве источника первичных данных с последу-
ющей реконструкцией деталей строения разных частей зубов и 
анализ варьирования формы черепа на базе трёхмерных моделей 
стали источником новых данных, позволивших сформулировать 
гипотезы о проявлении полиморфизма в строении и количестве 
верхних зубов Crocidurinae и вариантах эволюции зубной форму-
лы. Другим примером продуктивного комбинирования данных 
микротомографии со сравнительным анализом OES, EDJ и PES 
и с геометрической морфометрией на основе трёхмерных моде-
лей является исследование изменчивости качественных призна-
ков и формы M1 Crocidura lasiura из позднеплейстоценовых и го-
лоценовых местонахождений и современных популяций Дальне-
го Востока России. Было выявлено, что хронографическая измен-
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чивость формы М1 модельного вида лежит в пределах области 
морфопространства современных популяций C. lasiura, не выхо-
дя в область морфопространства других видов: C. shantungensis и 
C. sibirica, взятых для формирования морфопространства (Voyta 
et al., 2021b). Данный подход комбинирования анализа качествен-
ных и количественных параметров формы на основе данных ми-
кротомографии и трёхмерных моделей в настоящее время адап-
тируется для анализа динамики морфопространства не отдельно 
взятого модельного вида, а наборов видов, формирующих в па-
леосообществах и современных сообществах палеарктических и 
неарктических землероек т.н. «таксоцены».

Исследование поддержано грантом РНФ № 22-24-00510.
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Обнаружение сравнительно большого количества костей 
древних воробьиных птиц на берегу Байкала послужило по-
водом для изучения морфологии посткраниального скеле-
та Passeriformes. Найденные кости датируются концом ран-
него – началом среднего миоцена (17,2–14,2 млн. л. н.) и на 
данный момент представляют древнейшую крупную выборку 
Passeriformes в Азии. Согласно текущим знаниям об эволюции 
Passeriformes, основные пути расселения певчих воробьиных 
из Австралии проходили в олигоцене – начале миоцена (33,9–
14,2 млн. л. н.) через Азию. Данные о таксономическом соста-
ве и степени продвинутости морфологии древнейших воробьи-
ных птиц Азии внесут огромный вклад в представления о ран-
них этапах эволюции Passeri и Passeriformes. Помимо этого, 
выделение трендов в морфологии крупных клад воробьиных 
позволяет проследить пути эволюции Passeriformes на приме-
ре современных таксонов. 

Для изучения посткраниального скелета Passeriformes 
была использована остеологическая коллекция птиц Пале-
онтологического института Российской академии наук. Были 
также использованы фотографии костей воробьиных птиц из 
остеологических коллекций Национального музея естествен-
ной истории в Париже (National Museum of Natural History), 
Национального музея естественной истории в Вашингтоне 
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(Smithsonian National Museum of Natural History, USNM), Ин-
ститута систематики и эволюции животных Польской Ака-
демии наук (Institute of Systematics and Evolution of Animals, 
Polish Academy of Sciences). Это не первая попытка дифферен-
циации воробьиных птиц по отдельным элементам посткра-
ниального скелета, и в работе были учтены признаки, отме-
ченные ранее (например, Janossy, 1983; Пантелеев, 2004, 2005; 
Manegold et al., 2004; Manegold, 2008 и др.). 

Филогенетические связи и крупные клады Passeriformes в этой 
работе рассматриваются как в статье Карла Оливероса с соавто-
рами (Oliveros et al., 2019). Согласно многим филогенетическим 
исследованиям, новозеландские крапивники Acanthisittidae — 
сестринский таксон ко всем остальным воробьиным, кото-
рые, в свою очередь, делятся на кричащих (Tyranni) и певчих 
(Passeri). Помимо ряда отдельных базальных ветвей Passeri, та-
ких как Atrichornithidae, Menuridae, Acanthizidae, Meliphagidae и 
др., певчие воробьиные делятся на две крупные клады: Corvides 
и Passerides. Corvides состоит из нескольких отдельных ба-
зальных семейств и трёх крупных надсемейств: Orioloidea, 
Malaconotoidea и Corvoidea. Passerides, самая крупная группа 
воробьиных, также состоит из ряда отдельных базальных се-
мейств и трёх крупных клад: Sylviida, Muscicapida и Passerida. 
Задача данного исследования — выделение диагностических 
признаков у крупных клад воробьиных (Acanthisittidae, Tyranni, 
Corvides, Passerides: Sylviida, Muscicapida и Passerida) на основе 
изучения костей плечевого пояса и конечностей.

Было проведено сравнение ископаемых с базальными 
Acanthisittidae (Xenicus longipes, USNM 559447) и с Tyranni. По-
скольку среди ископаемых материалов c берегов Байкала не ока-
залось птиц из этих клад, детальное изучение морфологии эле-
ментов посткраниального скелета Tyranni не проводили. Среди 
Passeri было проведено сравнение со всеми имеющимися матери-
алами по базальным Passeri и Corvides, а также с представителя-
ми крупных клад внутри Sylviida (Paridae, Alaudidae, Hirundinidae 
и Locustelloidea, Sylvioidea, Aegithaloidea), Muscicapida 
(Bombicilloidea, Muscicapoidea, Certhioidea) и Passerida (Dicaeidae, 
Irenidae, Ploceidae, Fringillidae, Emberizidae). При необходимости 
было увеличено количество современных таксонов для сравне-
ния. Для выделения диагностических признаков по каждому из 
изученных элементов скелета были выстроены ряды костей каж-
дой из крупных клад. Полученные результаты следует считать 
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предварительными, т.к. Passeriformes — слишком многочислен-
ный отряд с единообразной морфологией, и далеко не все груп-
пы воробьиных были доступны для сравнения. Так, например, 
не были изучены скелеты представителей базальных клад вну-
три Corvides и Passerides. Дифференциация воробьиных до более 
низкого таксономического ранга, например, до надсемейства или 
семейства не входила в задачи данного исследования. 

Крупные клады — Acanthisittidae, Tyranni и Passeri — хоро-
шо различаются по всем изученным элементам скелета, за исклю-
чением бедренной кости. Наиболее значимые признаки приведе-
ны в таблице 1. Базальные Passeri (Atrichornithidae, Menuridae, 
Climacteridae, Ptilonorhynchidae) демонстрируют большое разно-
образие в морфологии и множество примитивных черт, что мож-
но объяснить древностью их происхождения. Согласно последней 
временной калибровке филогенетического древа Passeriformes 
(Oliveros et al., 2019), эти ветви могли отделиться от основного 
ствола ещё в эоцене. Другие базальные Passeriformes (Maluridae, 
Acanthizidae, Meliphagidae, Pomatostomidae) несут уже более про-
двинутые черты певчих воробьиных. Corvides хорошо отличают-
ся от других Passeri по морфологии многих элементов скелета. 
Среди признаков, характерных для этой клады, можно перечис-
лить высокий пневматизированный processus acrocoracoideus ко-
ракоида; широкое основание акромиона лопатки (до его развет-
вления); короткие широкие ветви акромиона и неглубокую вы-
емку между ними; отсутствие пневматизации в проксимальной 
части плечевой кости; относительно длинный tuberculum carpale 
локтевой кости, длина которого примерно равна ширине; вентро-
дистальную ориентацию tuberculum carpale. Признаки, по кото-
рым можно различить Sylviida, Muscicapida и Passerida, форма-
лизовать сложнее. На многих костях прослеживаются тенденции 
в сторону той или иной морфологии, например, эти клады мож-
но различить по форме омальной части коракоида или по пневма-
тизации прокисмальной части плечевой кости. Однако отдельные 
признаки могут варьировать, поэтому однозначное определение 
не всегда возможно. Особенно это касается ископаемых матери-
алов, когда кости разрознены и часто фрагментированы, а также 
нет чёткого ограничения по возможному таксономическому раз-
нообразию авифауны. 
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Таблица 1. Некоторые диагностические признаки 
посткраниального скелета крупных клад Passeriformes

Acanthisittidae Tyranni Passeri
Коракоид Небольшой 

округлый processus 
acrocoracoideus без 
крючка на конце.
Небольшой 
processus 
procoracoideus.

Крупный processus 
acrocoracoideus, 
иногда с крючком 
на конце.
Крупный processus 
procoracoideus.

Крупный processus 
acrocoracoideus с 
крючком на конце.
Небольшой 
processus 
proco racoideus.

Лопатка Акромион выглядит 
равномерно 
широким по 
всей длине с 
латеральной 
стороны, не 
сужается к 
вершине.

Акромион 
практически 
не раздвоен, 
он вытянутый, 
относительно 
тонкий, с крупным 
бугорком с 
медиальной 
стороны.

Акромион раздвоен 
на равные тонкие 
вытянутые ветви: 
латеральную и 
медиальную.

Плечевая 
кость

Нет пневматизации 
в проксимальной 
части.
Crista bicipitalis 
короткий, 
треугольной формы; 
crista deltopectoralis 
короткий, равен 
по длине crista 
bicipitalis.
Processus 
supracondylaris 
dorsalis небольшой.

Нет пневматизации 
в проксимальной 
части. 
Crista bicipitalis 
округлый; crista 
deltopectoralis 
длиннее crista 
bicipitalis. 
Processus 
supracondylaris 
dorsalis крупный, 
крючковидный.

Пневматизация в 
проксимальной 
части – признак, 
варьирующий у 
Passeri.
Crista bicipitalis 
округлый; crista 
deltopectoralis 
длиннее crista 
bicipitalis.
Processus 
supracondylaris 
dorsalis к рупный, 
крючковидный.

Локтевая 
кость

Tuberculum 
ligamenti collateralis 
ventralis средних 
размеров, мельче, 
чем у Tyranni.
Condylus dorsalis 
ulnae короткий.

Tuberculum 
ligamenti collateralis 
ventralis крупный. 
Condylus dorsalis 
ulnae длинный.
Tuberculum carpale 
вытянутый, 
направлен 
дистально.

Tuberculum 
ligamenti collateralis 
ventralis не 
выражен.
Condylus dorsalis 
ulnae длинный.
Tuberculum 
carpale короче, 
чем у Tyranni, 
ориентирован более 
проксимально.
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Acanthisittidae Tyranni Passeri
Карпомета-
карпус

Дистальный конец 
os metac arpale 
minor треугольной 
формы, он 
незначительно 
выступает за os 
metacarpale  major. 
Нет processus 
dentiformis.

Дистальный конец 
os metacarpale 
minor треугольной 
формы, он 
незначительно 
выступает за os 
metacarpale major.
Processus 
 dentiformis хорошо 
заметен.

Дистальный конец 
os metacarpale 
minus квадратный, 
широкий, сильно 
выступает за os 
metacarpale major.
Proce ssus 
dentiformis хорошо 
заметен.

Тибиотар-
сус

Дистальная 
часть узкая, её 
мыщелки лишь 
незначительно 
выдаются в бока от 
стержня.

Дистальная 
часть широкая, 
condyli medialis et 
lateralis широко 
расставлены, 
так что почти 
полностью 
вынесены за края 
 стержня.

Дистальная часть 
средней ширины, 
condyli medialis et 
lateralis выступают 
с боков от стержня 
примерно на 
половину своей 
ширины.

Тарсомета-
тарсус

В гипотарсусе 
только 2 
окостеневших  
сухожильных 
канала. Дистальный 
конец узкий, 
trochleae metatarsi 
II и IV узкие; 
trochlea metatarsi 
II наклонён 
медиально и 
сильно отступает 
от trochlea metatarsi 
III.

В гипотарсусе 
6 сухожильных 
каналов. 
Дистальная часть 
резко расширяется 
перед troc hleae 
 metatarsi; trochlea 
metatarsi II очень 
широк ий, наклонён  
медиально и 
з аметно  отступа ет 
от tro chlea meta tarsi 
III .

В гипотарсусе 
6 сухожильных 
каналов, некоторые 
каналы могут 
сливаться, как 
у Turdidae и 
Zosteropidae. 
Ширина 
дистальной части 
тарсометатарсуса 
варьирует; все три 
trochleae metatarsi 
сближены друг с 
другом.

Фрагментированность костей и иная климатическая обста-
новка во время захоронения ископаемых материалов повлияли 
на определение древних Passeriformes с берегов Байкала. Доказа-
но, что 17,2–14,2 млн. л. н. климат в Восточной Сибири был на-
много мягче, и на берегу Байкала жили попугаи (Psittaaciformes; 
Zelenkov, 2016) и бородастики (Ramphastidae s.l.; Volkova, 2020). 
Несомненно, фаунистический состав воробьиных птиц этого ре-
гиона сильно отличался от современного. Для определения этих 
материалов необходимо сравнение практически со всем спек-

Таблица (окончание)
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тром Passeriformes, что часто приводит к затруднениям в разде-
лении отдельных фрагментов по группам Sylviida, Muscicapida и 
Passerida. Тем не менее, проведённый анализ ископаемых мате-
риалов показал, что 17,2–14,2 млн. л. н. у берегов Байкала жили 
только певчие воробьиные, среди которых, несомненно, были 
представители Corvides, Sylviida и Muscicapida.
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Полёт птиц, как одна из форм локомоции, требует различ-
ных морфологических адаптаций. Многочисленные приложения 
аэродинамической теории к полёту птиц выработали определён-
ный набор морфологических показателей, описывающих их по-
лётные характеристики (Кокшайский, 1970; Tucker, 1973, 1974; 
Greenewalt, 1975; Pennycuik, 1975, 1989; Rayner, 1990). Дли-
на крыла — наиболее важный в этом отношении линейный по-
казатель размеров птицы. Фактически этот показатель отража-
ет длину пропеллирующей части крыла. Увеличение массы тела 
приводит к повышению нагрузки на крыло и возрастанию рас-
ходуемой на полёт мощности (Кокшайский, 1970; Tucker, 1973, 
1974; Masman, Klaassen, 1987; Castro, Myers, 1988; Rayner, 1990). 
С другой стороны, в ходе полевых наблюдений было замечено, 
что форма и длина крыла могут быть связаны с особенностями 
местообитаний птиц в районе размножения. Мы проанализиро-
вали связь между показателями морфометрии и формулой крыла 
с используемыми местообитаниями у мелких воробьиных птиц.

Исследования проводили в 1999–2022 гг. на Звенигородской 
биологической станции имени С. Н. Скадовского биологическо-
го факультета МГУ (Московская обл., координаты: 55°44′ с.ш., 
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36°51′ в.д.). Птиц отлавливали стационарными паутинными сетя-
ми. Сети длиной от 5 до 15 м и высотой от 2 до 3 м со стандарт-
ной ячеёй 14 мм устанавливали в пойме р. Москвы и на границе 
поймы и леса, на участке площадью примерно 2,75 га. Во все пе-
риоды отлова использовали от 14 до 60 сеток, расположенных в 
одних и тех же местах (Гаврилов и др., 2004). 

Выделены три группы биотопов: (1) открытые луговые и при-
речные; (2) опушечные; (3) лесные (по: Птушенко, Иноземцев, 
1968 и личным консультациям с И.О. Филатовой и Т. Ю. Браслав-
ской); см. соответствующие номера в таблице.

Морфометрические показатели были получены для 45 наи-
более массовых видов. Были созданы выборки пропорционально 
встречаемости птиц за разные годы, от 20 до 197 особей для каж-
дого вида, за исключением ястребиной славки, у которой изме-
рены только 7 особей. Данные объединены по видам. В выборку 
включены только взрослые особи, в равной степени самцы и сам-
ки; половые различия не учитывались.

Длину крыла измеряли, прижимая его к линейке и выпрямляя 
(максимальная длина крыла: Виноградова и др., 1976; Гаврилов и 
др., 2004), с точностью до 1 мм; крыло при этом в максимальной 
степени сложено и прижато к телу птицы. 

При изменении размеров любые измеряемые характеристики 
животного будут меняться в определённом, в зависимом от трен-
дов изменений размеров тела, аллометрическом соотношении. 
Длина крыла птиц изменяется в зависимости от массы тела как 
масса в степени 1/3 (Calder, 1974, 1984; Дольник, 1982; Шмидт-
Ниельсен, 1987). Для каждой особи каждого вида был вычислен 
коэффициент относительной длины крыла по формуле К = L/m0,33, 
где K — коэффициент, L — длина крыла, m — масса тела. 

Для определения формулы крыла выделяли маховые перья, об-
разующие его вершину, и далее рассчитывали, насколько остальные 
первостепенные маховые перья отступают от вершины. Мы разде-
лили птиц на группы в зависимости от того, какие маховые перья 
образуют вершину крыла (нумерация маховых проведена, начиная 
с наиболее дистальных). Статистический анализ выполнен с помо-
щью дисперсионного анализа ANOVA в программе «Статистика». 

Самая маленькая относительная длина крыла у крапивника, и 
он же имеет наименее острое крыло. Самые длинные относитель-
но массы тела крылья — у пеночки-трещотки, серой мухоловки и 
мухоловки-пеструшки. Все упомянутые виды тяготеют к лесным 
или опушечным местообитаниям (табл. 1).



62

Таблица 1. Относительная длина крыла, номера перьев, образующих 
вершину крыла, и используемые местообитания воробьиных птиц 

Звенигородской биостанции

Вид N

Относитель-
ная длина 

крыла
K ± SD

Номера перьев, 
образующих 

вершину крыла

Использу-
емые био-

топы

Acrocephalus dumetorum 32 27,8 ± 1,1 34 2, 3
Acrocephalus palustris 74 31,0 ± 0,8 3 1, 2
Acrocephalus 
schoenobaenus

21
30.5 ± 0,9 23 1, 2

Aegithalos caudatus 110 31,9 ± 0,9 45 2, 3
Anthus trivialis 39 32,6 ± 1,1 23 1, 2
Carduelis carduelis 30 32,2 ± 0,8 234 1, 2
Carpodacus erythrinus 44 30,8 ± 1,0 234 1, 2
Certhia familiaris 86 32,5 ± 1,1 45 2, 3
Chloris chloris 42 30,3 ± 1,0 23 1, 2
Coccothraustes 
coccothraustes 45 28,7 ± 1,0 234 2, 3
Emberiza citrinella 78 30,0 ± 1,0 234 1, 2
Emberiza schoeniclus 24 30,5 ± 1,3 345 1, 2
Erithacus rubecula 197 29,4 ± 0,9 45 2, 3
Ficedula hypoleuca 66 35,2 ± 1,3 34 2, 3
Fringilla coelebs 66 32,0 ± 1,1 34 2, 3
Garrulus glandarius 31 34,6 ± 2,4 45 2, 3
Lanius collurio 40 32,0 ± 1,0 3 1, 2, 3
Locustella fl uviatilis 50 29,8 ± 1,1 23 1, 2
Luscinia luscinia 75 31,7 ± 0,8 3 1, 2, 3
Motacilla alba 29 33,2 ± 0,7 234 1, 2
Muscicapa parva 78 32,6 ± 1,0 34 2, 3
Muscicapa striata 59 36,2 ± 1,3 34 2, 3
Parus ater 25 30,1 ± 0,9 45 2, 3
Parus caeruleus 58 30,5 ± 0,9 45 2, 3
Parus major 165 29,8 ± 0,8 45 2, 3
Parus montanus 78 30,0 ± 0,8 45 2, 3
Phylloscopus collybita 164 32,4 ± 1,2 345 2, 3
Phylloscopus sibilatrix 68 36,3 ± 1,5 34 2, 3
Phylloscopus trochiloides 37 31,9 ± 3,1 34 2, 3
Phylloscopus trochilus 74 33,9 ± 0,9 34 2, 3
Prunella modularis 58 27,0 ± 0,8 345 2, 3
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Вид N

Относитель-
ная длина 

крыла

K ± SD

Номера перьев, 
образующих 

вершину крыла

Использу-
емые био-

топы

Pyrrhula pyrrhula 188 30,6 ± 0,8 345 2, 3
Regulus regulus 95 31,1 ± 1,5 45 2, 3
Saxicola rubetra 63 31,2 ± 1,2 34 1, 2
Sitta europaea 53 32,1 ± 1,2 345 2, 3
Spinus spinus 91 32,6 ± 1,0 23 2, 3
Sylvia atricapilla 97 30,4 ± 0,9 34 2, 3
Sylvia borin 87 31,3 ± 1,1 23 1, 2
Sylvia communis 51 31,2 ± 1,1 234 1, 2
Sylvia nisoria 7 30,9 ± 0,5 23 1, 2
Troglodytes troglodytes 96 23,9 ± 0,9 3456 2, 3
Turdus iliacus 51 30,9 ± 1,1 34 2, 3
Turdus merula 73 30,0 ± 1,0 45 2, 3
Turdus philomelos 64 29,8 ± 0,8 34 2, 3
Turdus pilaris 77 32,4 ± 1,1 34 1, 2

* Номера биотопов соответствуют их нумерации в тексте.

Относительная длина крыла слабо связана с формулой крыла 
(р = 0,16). Только виды, у которых вершину крыла образуют одно-
временно третье и четвёртое первостепенные маховые перья (да-
лее — маховые перья), имеют достоверно более длинное крыло, 
чем виды, у которых третье, четвёртое и пятое маховые образуют 
вершину крыла одновременно (р = 0,046). Можно заключить, что 
у обитателей лесных биотопов длина крыла меньше, чем у видов, 
использующих опушечные местообитания.

У видов, обитающих в открытых приречных и луговых ме-
стообитаниях, вершину крыла образуют второе и третье, второе, 
третье и чётвертое или одно только третье маховые перья. У ви-
дов, обитающих преимущественно в лесных местообитаниях, 
вершину крыла образуют третье и четвёртое, или третье, четвёр-
тое и пятое, или четвёртое и пятое маховые перья. Связь между 
формулой крыла и особенностями использования местообитаний 
достоверна (p < 0,0001). В опушечных местообитаниях встре-
чаются виды со всеми возможными приведёнными вариантами 
формулы крыла. 

Таблица (окончание)
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Не обнаружена связь между относительной длиной крыла и 
используемыми местообитаниями у всех исследованных видов 
(р = 0,94). Не подтвердилось ожидаемое предположение о том, 
что птицы, обитающие на открытых пространствах, имеют отно-
сительно более длинные крылья.

У близкородственных видов можно наблюдать противополож-
ные тенденции связи между относительной длиной крыла, форму-
лой крыла и используемыми местообитаниями. Среди камышевок 
относительно самое короткое крыло имеет садовая камышевка, у 
неё вершину крыла образуют третье и четвёртое маховые, она тя-
готеет к опушечным и частично лесным местообитаниям. Болотная 
камышевка и камышевка-барсучок, населяющие открытые луговые 
и приречные местообитания, имеют относительно более длинные 
крылья; у них вершину крыла образуют второе и третье или третье 
маховые перья (табл. 1). Среди дроздов самое относительно длинное 
крыло у рябинника, и он больше других дроздов использует опушеч-
ные местообитания. Остальные дрозды с относительно более корот-
кими крыльями чаще встречаются в лесных местообитаниях. Фор-
мулы крыла при этом у них сходны, за исключением чёрного дроз-
да (табл. 1). Среди пеночек, наоборот, относительно самое длинное 
и острое крыло имеет пеночка-трещотка, предпочитающая наиболее 
закрытые лесные местообитания. А другие виды пеночек, которые 
больше тяготеют к открытым опушечным местообитаниям, имеют 
более короткие и более округлые крылья (табл. 1). 

Таким образом, существует связь формулы крыла с исполь-
зуемыми местообитаниями у мелких воробьиных птиц Звениго-
родской биостанции. Если второе и третье; второе, третье и чёт-
вертое или одно только третье маховые перья образуют вершину 
крыла, птицы обитают преимущественно на открытых простран-
ствах. Если вершину крыла образуют третье и четвёртое; третье, 
четвёртое и пятое, или четвёртое и пятое маховые перья, птицы 
обитают преимущественно в лесу.

Относительная длина крыла слабо связана с формулой крыла 
и не зависит от используемых местообитаний. 

Работа выполнена в рамках Государственного задания 
№ 121032300103-6.
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Эндотермные животные в эволюции появились не менее двух 
раз в линиях синапсид (млекопитающие и их предки) и диапсид 
(птицы и их предки) (Benton, 2020). 

Наиболее принимаемая гипотеза происхождения эндотер-
мии — гипотеза Беннетта и Рубена, предположивших, что клю-
чевое значение эндотермии состоит не столько в поддержании 
высокой температуры тела, сколько в усилении аэробного мета-
болизма и достижении в покое такого уровня метаболизма, ко-
торый обеспечивает мобильное функционирование базовых си-
стем организма в состоянии покоя (Bennet, Ruben, 1979). Одно-
временно происходит увеличение аэробной мощности, что позво-
ляет на порядок увеличить двигательную активность, как в отно-
шении её продолжительности, так и во внешней работе. В резуль-
тате у эндотермных животных образуется базальный метаболи-
ческий уровень (basal metabolic rate, BMR), который обеспечива-
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ет постоянную готовность к совершению работы и, следователь-
но, постоянную готовность к активности.

Сравнительные исследования масштабирования метаболиз-
ма животных основаны на аллометрическом уравнении между 
скоростью основного обмена (BMR) и массой тела (m):

ВМР = amb или log BMR = log(a) + b*log(m), 

где b — масштабный показатель (наклон линии регрессии), а — ал-
лометрический коэффициент (антилогарифм точки пересечения ре-
грессии). Коэффициент масштабирования b варьирует между так-
сонами и обычно колеблется от 2/3 в случае мелких животных до 
1 для некоторых растений. Считается, что значения коэффициентов 
масштабирования, связывающие скорость метаболизма с размером 
тела, отражают важные общие ограничения (Peters, 1983; Schmidt-
Nielsen, 1984; Dodds et al., 2001; Glazier, 2005; White, Kearney, 2014).

В первых же сравнительных исследованиях основного обме-
на у птиц и млекопитающих было установлено, что в аллометри-
ческих уравнениях зависимости BMR от массы тела (m) коэффи-
циент b у них разный: у птиц он ближе к 2/3, у млекопитающих — 
до 3/4 (Benedict, 1938; Hemmingsen, 1950, 1960; King, Farner, 
1961). Лишь в 1967 г. Лазиевски и Доусон показали, что уровень 
основного обмена у воробьиных на 40 % выше, чем у всех других 
птиц (Lasiewski, Dawson, 1967). Разделив базу данных птиц на 
воробьиных и неворобьиных, эти авторы получили практически 
одинаковые показатели для этих двух групп (0,723 и 0,722, соот-
ветственно), то есть b уже ближе к 3/4, но уравнения существен-
но различаются по коэффициенту а. С тех пор по умолчанию счи-
тается, что у птиц показатель степени равен 3/4, хотя в уравнении 
для всех птиц он ближе к 2/3 (0,667 — McNab, 2009).

Серьёзные трудности при сравнении значений BMR на еди-
ницу массы тела (аллометрического коэффициента а) у раз-
ных групп животных создаёт его сильная зависимость от еди-
ниц измерения, диапазона размеров тела в выборке и, особен-
но, от значения показателя степени b; последний сильно разли-
чается между таксонами. В серии исследований мы разработали 
эффективный способ сравнения BMR представителей разных 
групп, независимо от размера тела (Gavrilov et al., 2021, 2022). 
В этих работах мы показали, что безразмерная величина BMR 
группы не зависит от филогении, поэтому в этой работе мы не 
будем приводить данные с использованием филогенетического 
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сигнала. Анализ метаболического скейлинга у ныне живущих 
эндотермных видов животных позволил нам показать, как раз-
вивалась взаимосвязь между массой тела и скоростью основ-
ного обмена (BMR) в истории эндотермных позвоночных. Мы 
сравнили 6 принципиальных групп по их энергетическим харак-
теристикам и времени эволюционной дивергенции. Мы преоб-
разовали наклон линий регрессии и привели его к общему зна-
чению, затем проанализировали три критерия сравнения BMR 
разных таксонов независимо от размера тела (табл. 1). 

Таблица 1. Время дивергенции, изменение уровня метаболизма 
(три показателя) и средняя температура тела у шести групп 

млекопитающих и птиц

Группа
Время 

диверген-
ции, mya

a при 
общем 

наклоне 
b = 0,7248

Относитель-
ный BMR,
a/aPass при 
b = 0,7248

L, 
log(BMR/m) 

в средней 
точке 

размерного 
ряда

Средняя 
TB, °C

Monotremata 217 1,63 0,264 –0,796 30,9
Marsupialia 193 2,69 0,415 –0,201 35,5
Eutheria 115 3,53 0,571 –0,509 36,6
Paleognathae 110 3,29 0,532 –0,301 38,4
Non-
Passeriformes

90 4,65 0,752 –0,018 40,7

Passeriformes 50 6,18 1 0,420 42,1

Мы сравнили 6 таксономических групп млекопитающих и 
птиц по их энергетическим характеристикам и геологическому 
времени эволюционного происхождения. Общая скорость мета-
болизма таксономической группы увеличивается с геологическим 
временем эволюционного происхождения. Плацентарные млеко-
питающие и палеогнаты (нелетающие птицы) имеют почти оди-
наковый уровень метаболизма, время их дивергенции почти со-
впадает. Чем выше уровень метаболизма в группе, тем меньше он 
увеличивается с увеличением размеров тела в этой группе. По-
вышение уровня метаболизма в принципиальных группах эндо-
термных животных отрицательно коррелирует с их эволюцион-
ным возрастом: чем позже группа отделилась от основного ство-
ла позвоночных, тем выше скорость метаболизма. 



69

Млекопитающие: BMR = 3,248m0,735 (n = 817, R2=0,956, 
SE=0,006).

 Птицы: BMR = 7,434m0,648 (n = 1000, R2 = 0,940, SE = 0,005).

Наклоны регрессии, b (t = 11,558, DF = 1862) и аллометриче-
ские коэффициенты (t = 617,235, DF = 1862) для птиц и млекопи-
тающих достоверно различны при p < 0,05. 

В недавней статье с использованием современных филогене-
тических методов было показано, что как BMR, так и температу-
ра тела у млекопитающих и птиц независимо изменяются в тече-
ние геологического времени в зависимости от температуры окру-
жающей среды (Avaria-Llautureo et al., 2019). Uyeda с соавторами 
(Uyeda et al., 2021) повторно проанализировали те же данные из ра-
боты Avaria-Llautureo с соавторами (2019), используя более биоло-
гически подходящие модели, и показали, что и температура тела, 
и BMR в эволюции эндотермных животных изменяются синхрон-
но, подтверждая предыдущие выводы физиологов и палеонтоло-
гов. Мы также проверили эти заключения на взаимосвязи между 
BMR, температурой тела и геологическим временем дивергенции 
таксонов по основным группам птиц и млекопитающих и пришли 
к выводу, что они эволюционируют синхронно (табл. 1).

Таким образом, возникает вопрос: почему метаболический 
скейлинг птиц и млекопитающих различен?

Глубокие разрушения экосистем, вызванные пермско-
триасовым массовым вымиранием, освободили множество эко-
логических ниш и привели к самым значительным изменениям в 
мезозойской фауне. Среди четвероногих и синапсиды, и архозав-
ры дожили до триаса, но их численность сильно сократилась. Са-
мые ранние триасовые фауны включают темноспондилов (амфи-
бии), проколофонидов (парарептилии), дицинодонтов и цинодон-
тов (синапсиды) и базальных архозавров (архозавроморфы). Тем-
носпондилы и парарептилии никогда не достигали экологическо-
го значения, за исключением особых экологических условий. Са-
мыми заметными кладами при восстановлении экосистем назем-
ных четвероногих в мезозойский период были синапсиды (мле-
копитающие и их предки) и архозавроморфы (птицы и их пред-
ки). Именно между этими кладами шла «триасовая гонка воору-
жений» (Triassic arms races — Benton, 2020). Начиная с перми, 
у разных представителей этих групп появляются морфологиче-
ски признаки, в той или иной степени указывающие на эндотерм-
ность (перья или шерсть, вторичное нёбо, диафрагма и многие 
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другие (Benton, 2020). Логично предположить, что первоначаль-
ная организация зауропсид позволяла лучше приспосабливаться 
к условиям засушливого и жаркого климата раннего триаса, о чём 
с известной долей вероятности можно судить по соответствую-
щим характеристикам современных потомков. Современные за-
уропсиды (в широком смысле этот термин используется для объ-
единения всех современных классов рептилий и птиц) характе-
ризуются наличием целого комплекса приспособлений к жизни 
в условиях жаркого засушливого климата. Зауропсиды могут вы-
держать значительно более высокие температуры тела, чем по-
томки ранних амниот — млекопитающие. Конечным продуктом 
белкового обмена у зауропсид является мочевая кислота, тогда 
как у млекопитающих — мочевина. Мочевая кислота может обра-
зовывать перенасыщенные растворы, поэтому для её выведения 
из организма требуется примерно в 10 раз меньше воды, чем для 
выведения мочевины. Очевидно, у зауропсид выделительная си-
стема гораздо лучше экономит воду для организма, чем у ранних 
амниот. Поскольку по этим показателям зауропсиды превосходи-
ли ранних амниот, звероподобных рептилий, последние были от-
теснены в ещё сохранившиеся более прохладные и влажные ме-
стообитания. В неблагоприятных для них условиях, при жёсткой 
конкуренции со стороны зауропсид, численность звероподобных 
рептилий значительно упала, и большинство их групп вымер-
ло. В немногих сохранившихся в триасе филогенетических ство-
лах высших териодонтов продолжались изменения, наметившие-
ся ещё среди пермских терапсид. Общее направление этих мор-
фологических эволюционных изменений, которые в отечествен-
ной литературе обозначают термином «маммализация», — разви-
тие комплекса признаков, характерных для высших амниот (мле-
копитающих) и в той или иной степени указывающих на эндо-
термность (парасагиттальная поза, шерсть, вторичное  нёбо, диа-
фрагма и пр.). Следует подчеркнуть, что зауропсиды также при-
обретали морфологические эволюционные изменения, которые 
многие авторы связывают с эндотермностью (парасагиттальная 
поза, перья, вторичное нёбо и пр. — подробнее см. обзор Benton, 
2020). Морфофизиологическую основу гомойотермии обеспечи-
ло эволюционное развитие систем, связанных с циркуляцией кро-
ви, дыханием и развитием термоизоляции покровов тела. Все эти 
системы позволили менять теплоотдачу без интенсификации ис-
парения и развить эндотермию с обязательным образованием ба-
зальной метаболической мощности. Именно в организации этих 
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систем нужно искать различия, которые привели к различиям в 
метаболическом скейлинге.

Кровеносная система птиц и млекопитающих в основном 
схожи: четырёхкамерное сердце, редукция правой (птицы) или 
левой (млекопитающие) дуги аорты, разветвлённая капиллярная 
сеть. У млекопитающих маленькие безъядерные двояковогнутые 
эритроциты, у птиц эритроциты меньше, чем у рептилий, но со-
хранили ядра. Меньшие размеры эритроцитов и большее их коли-
чество обеспечивает большую плотность и разветвлённость тон-
ких капилляров и более быструю кинетику поглощения кислоро-
да (Snyder, Sheafor, 1999) и связаны с эволюцией размера генома 
(Gregory, 2002). При этом сохраняются основные вопросы отно-
сительно закономерностей эволюции размера эритроцитов и его 
палеобиологической значимости. Отсутствие ядра — адаптация 
эритроцита к его роли. Это позволяет красной кровяной клетке 
содержать больше гемоглобина и, следовательно, нести больше 
молекул кислорода. Отсутствие ядра также позволяет эритроци-
ту иметь отличительную двояковогнутую форму, которая способ-
ствует диффузии. Из-за этих преимуществ легко понять, почему 
естественный отбор способствовал исчезновению ядер эритро-
цитов у млекопитающих. Ещё одна особенность млекопитающих 
заключается в том, что размер эритроцитов в большинстве отря-
дов не зависит от размера животных; у всех млекопитающих ди-
аметр эритроцитов — 5–10 мкм. Слабая аллометрическая зави-
симость размеров эритроцитов от массы тела выявляется толь-
ко у грызунов и зайцеобразных. Размер эритроцитов птиц так же, 
как и низших млекопитающих, аллометрически зависит от массы 
тела (Savage et al., 2007).

Поскольку диаметры капилляров, определяемые размерами 
эритроцитов, примерно одинаковы у млекопитающих независи-
мо от размеров тела, разветвлённая и тонкая капиллярная сеть 
возможна у крупных млекопитающих, что обеспечивает им вы-
годы в снабжении кислородом всех систем организма и, в первую 
очередь, мозга. 

Дыхательная система птиц уникальна, поскольку у птиц 
жёсткие лёгкие, объём которых при дыхании изменяется незна-
чительно, и воздушные мешки, которые действуют как мехи, но 
не участвуют в газообмене. Такое разделение вентиляции и газо-
обмена помогает увеличить общую площадь поверхности газо-
обмена. Сильфонная система обеспечивает непрерывный поток 
газа, в отличие от приливного потока у млекопитающих. Таким 



72

образом, у млекопитающих наклон линии зависимости метабо-
лизма от массы тела в значительной степени определяется осо-
бенностями кровеносной системы, что хорошо укладывается в 
WEB-модель и её производные (West et al., 1997), а у птиц её на-
клон в большей степени определяется особенностями дыхатель-
ной системы и больше соответствует правилу поверхностей 2/3.

Модифицируя идею Бентона о триасовой гонке вооружений, 
можно представить следующий сценарий развития эндотермии у 
млекопитающих и птиц. Млекопитающие «заранее предусмотре-
ли» широкие возможности для изменения параметров кровенос-
ной системы, избавившись от ядер в эритроцитах. Птицы, как и 
все зауропсиды, имели первоначальное преимущество для обита-
ния в жарком засушливом климате, и только в начале юры «изо-
брели» себе воздушные мешки (Brusatte et al., 2015). Huttenlocker 
и Farmer (2016) оценили взаимосвязь между размерами эритро-
цитов и костной гистометрией, использовав данные микрострук-
туры, чтобы проследить эволюцию и филогению вымерших чет-
вероногих. Уменьшение диаметра каналов, вмещающих эритро-
циты меньшего размера, предшествовало возникновению корон-
ных млекопитающих на целых 70 миллионов лет. Это открытие 
предлагает новый показатель физиологического статуса стволо-
вых групп млекопитающих и птиц и указывает на независимое 
происхождение их повышенной активности метаболизма. Пред-
ки млекопитающих в течение многих миллионов лет последова-
тельно строили себе эндотермию, в то время как птицы, как бы 
«спохватившись», быстро придумали воздушные мешки, увели-
чили сердце, т.е. в значительной мере пошли силовым путём.

Диапазон размеров у млекопитающих с эмпирическим пока-
зателем массы при BMR b = 0,735 на два порядка выше, чем у 
птиц с показателем массы b = 0,668. BMR птиц на 30–40 % выше, 
чем BMR млекопитающих. 
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Головной мозг представителей эндотермных животных — 
млекопитающих и птиц — самый большой среди позвоночных. 
Аллометрическая зависимость массы мозга от массы тела пока-
зывает, что мозг птиц и млекопитающих при равной массе тела 
занимает одну и ту же область, то есть у обоих классов эндотерм-
ных животных он практически одинаков и по массе примерно в 
10 раз превышает мозг всех эктотермных животных. У мелких 
видов позвоночных масса мозга относительно массы тела боль-
ше, чем у крупных (Nealen, Ricklefs, 2001). Зависимость размера 
мозга от массы тела млекопитающих и птиц вместе описывает-
ся уравнением W = 0,078m0,689, где W — масса мозга, а m — масса 
тела (Yu et al., 2014). Среди млекопитающих максимальную массу 
мозга по отношению к массе тела имеет человек, большую мас-
су — высшие приматы старого света, дельфины и слоны (Smaers 
et al., 2021). Среди птиц наиболее крупный мозг у Psittaciformes 
(попугаеобразные) и Passeriformes (воробьиные), среди кото-
рых выделяются врановые (Franklin et al., 2014). В эту же группу 
птиц с большим мозгом добавлены Apodiformes (стрижи и коли-
бри) и Coraciimorphae, включающие Coliiformes (птицы-мыши), 
Picidae (дятлы), Alcedinidae (зимородки) и Trogoniformes (трого-
ны) (Ksepka et al., 2020).

Из недавно полученных данных следует, что в мозге птиц со-
держится примерно в два раза больше нейронов, чем в таком же по 
массе мозге млекопитающих (Olkowicz et al., 2016). Мозг попуга-
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ев и воробьиных содержит в среднем в два раза больше нейронов, 
чем мозг приматов той же массы. Это достигается, прежде всего, 
за счёт большего числа нервных клеток в паллиальных структурах 
конечного мозга и в мозжечке. Нервные клетки в мозге птиц плот-
нее упакованы, чем нейроны в мозге млекопитающих.

Если говорить об общей анатомии, то форма головного моз-
га млекопитающих гораздо разнообразнее, чем форма мозга со-
временных птиц. Различия во внешнем виде мозга млекопита-
ющих обуславливаются в основном разной степенью развития 
коры больших полушарий: от практически гладкой поверхно-
сти до сильной складчатости, многочисленных извилин и борозд. 
У птиц форма мозга относительно одинакова, на гладких боль-
ших полушариях имеется одна борозда, отделяющая Wulst, но по-
ложение мозга в черепе значительно варьирует: от параллельного 
положения его «вентральной» поверхности клюву у баклана, не-
большого угла относительно линии клюва у большинства птиц, 
до почти перпендикулярного, «вертикального» у сов, и угла, пре-
вышающего 90° у бекасов и вальшнепов (Portman, Stingelin, 1967; 
Walsh, Milner, 2011; см. Fig. 1C в Ksepka et al., 2020). Несмотря на 
такое положение мозга у разных видов птиц, мы будем считать 
ростро-каудальной осью мозга направление от обонятельных до-
лей к спинному мозгу, вентральной стороной — ту, где в мозг вхо-
дит зрительный нерв, дорзальной стороной — сторону, противо-
положную вентральной поверхности полушарий.

Продолговатый мозг, средний мозг и мозжечок, образующие 
ствол головного мозга, у млекопитающих и птиц принципиально 
схожи, хотя при более детальном рассмотрении можно обнару-
жить и отличия, характерные для каждого класса, и видовые осо-
бенности в каждом классе, вызванные разной степенью развития 
структур, прежде всего, сенсорных систем. Эти различия с точки 
зрения анатомии не столь огромные, как, например, у рыб.

Уже в структурных связях ядер продолговатого и среднего 
мозга прослеживаются отличия, связанные с разным временем 
отделения этих двух классов от стволовой линии амниот. Так, у 
млекопитающих с их ранним происхождением строение слухо-
вой системы на уровне ствола мозга в чём-то ближе к её строе-
нию у амфибий, чем у рептилий и птиц, структура и связи ствола 
мозга которых очень похожи. И в продолговатом мозге, и на уров-
не среднего мозга у млекопитающих хорошо развиты определён-
ные структуры (например, бугры четверохолмия), гомологичные 
подобным структурам в мозге всех прочих позвоночных, и птиц 
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в том числе. Наружные бугры гомологичны tectum птиц и других 
позвоночных и связаны, прежде всего, со зрением; внутренние 
бугры гомологичны torus semicircularis и обслуживают органы 
акустико-латеральной системы. При этом уже на уровне tectum 
и torus происходит взаимодействие большинства сенсорных си-
стем. Вопросы гомологии структур ствола мозга всех позвоноч-
ных встают редко. В литературе есть отчётливая тенденция за-
менять используемые на протяжении более ста лет названия от-
делов мозга позвоночных всех прочих классов, и прежде всего 
птиц, названиями, давно установившимися для млекопитающих. 

Кардинально структура мозга млекопитающих и птиц разли-
чается на уровне конечного мозга — больших полушарий, точнее, 
на уровне паллиума. Это различие именно структурное; нейроны, 
расположенные в разных образованиях паллиума птиц, выполня-
ют те же функции, что и нейроны определённых слоев коры, име-
ют аналогичные функциональные связи и молекулярную схожесть 
с нейронами соответствующих слоёв коры. Паллиум всех млеко-
питающих (Monotremata, Marsupialia и Eutheria) включает кору 
больших полушарий, неокортекс, который обычно считают выс-
шим достижением эволюции (Dugas-Ford et al., 2012; Dugas-Ford, 
Ragsdale, 2015; Briscoe, Ragsdale, 2018). В неокортексе млекопита-
ющих выделяются области, обслуживающие сенсорные и мотор-
ные системы; расположение их у всех млекопитающих весьма кон-
сервативно (например, см. Briscoe, Ragsdale, 2019). 

Паллиум птиц включает дорзальные области, находящиеся 
над желудочком (эмбриональным), куда входит Wulst (эти обла-
сти многие исследователи уверенно считают гомологом неокор-
текса млекопитающих), медиально расположенный гиппокамп, 
имеющий несколько иную, чем у млекопитающих, форму, и об-
ласти, занимающие большую часть дорзальной части полушарий 
и расположенные вентральнее зоны Wulst, частью под желудоч-
ком. Эти области многие авторы раньше объединяли под назва-
нием «дорзальный вентрикулярный гребень» (DVR) и продолжа-
ют делать это сейчас. DVR есть у рептилий и очень мощно раз-
вит у птиц. Гомология гиппокампа и коры обонятельных луковиц 
у всех позвоночных не подвергается сомнению.

Изменения в представлении о структурах и функциональ-
ных свойствах конечного мозга птиц заставили иначе, чем было 
принято на протяжении более 100 лет, смотреть на эволюцию по-
лушарий головного мозга позвоночных. Пересмотру этих пред-
ставлений способствовал поток сведений о когнитивной деятель-
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ности птиц, в чём-то не уступающих млекопитающим, и рабо-
ты по структуре, функции и связях сенсорных систем (см., на-
пример, Karten, 2015; Зорина и др., 2021). Необходимо хорошо 
представлять, каковы эти изменения во взглядах на конечный 
мозг птиц, тем более, что переход на новую систему названий да-
ётся не очень легко. Принятие новой системы было провозгла-
шено 20 лет назад на форуме, посвящённом номенклатуре мозга 
птиц (Avian Brain Nomenclature Forum, 2002) и завершилось (ка-
залось бы) через два года выходом статьи с подробным описани-
ем этих изменений (Reiner et al., 2004а). Изменения были подго-
товлены исследованиями морфологии и функции мозга, ведущи-
мися с конца 1960-х гг. (см. Reiner et al. 2004a; Jarvis, 2005; Wang 
et al., 2010; Wild et al., 2010; Karten, 2015).

Согласно старым взглядам и используемой с 1936 г. номен-
клатуре (Ariens-Kappers et al., 1936), большая часть структур ко-
нечного мозга птиц, включая дорзальный вентрикулярный гре-
бень, считалась гомологичной базальным ганглиям млекопита-
ющих. Это отражено в названиях палеостриатум, архистриатум, 
неостриатум, гиперстриатум. К началу XXI в. стало очевидно, 
что по связям нейронов, типам медиаторов, мембранным рецеп-
торам, паттернам экспрессии некоторых генов при образовании 
конечного мозга в эмбриогенезе, а также по функциям структур 
этих подразделений все они, кроме палеостриатума, не имеют ни-
чего общего со стриатумом млекопитающих и, возможно, гомо-
логичны коре мозга млекопитающих (Reiner et al., 2004, см. об-
зор Jarvis, 2005). Серьёзному пересмотру подверглась именно но-
менклатура конечного мозга. Названия с корнем «стриатум» были 
заменены на Hyperpallium apicale, Hyperpallium intercalatum, 
Hyperpallium densocellulare, Mesopallium dorsale и аркопаллиум, 
заменивший архистриатум (Reiner et al., 2004a, b). Стриатум птиц 
сократился до размеров, сопоставимых с его размерами у млеко-
питающих. После этого поток статей о структуре и функциях ко-
нечного мозга чрезвычайно возрос: уточняли положение отдель-
ных «ядер», их функций, выявляли новые связи и взаимоотноше-
ния определённых структур (Stacho et al., 2020; Jarvis et al., 2013).

Следует сказать, что не все исследователи приняли назва-
ния этих крупных областей. Не отрицая, что это паллиальные 
структуры, многие молекулярные биологи используют свои наи-
менования (Dugas-Ford, Ragsdale, 2015; Briscoe, Ragsdale, 2018; 
Briscoe et al., 2019; Cárdenas, Borrell, 2019; обзоры Puelles et al., 
2017, 2021). Эти авторы полагаются в основном на данные ран-
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него нейрогенеза и роль в этом процессе определённых генов и 
модуляторов, что они считают более важным, чем структурно-
функциональные связи.

Кора конечного мозга млекопитающих — это пластина серо-
го вещества на поверхности полушарий, которая состоит из на-
ружного, богатого волокнами слоя, считающегося первым, и ни-
жележащих 5 слоёв, содержащих разные типы нейронов и гли-
альные клетки. Большую часть коры у млекопитающих занима-
ет неокортекс, именно он состоит из 6 слоев. Другие отделы коры 
головного мозга — трёхслойная кора гиппокампа c медиальной 
стороны, пириформная кора, расположенная латерально (4 слоя), 
и кора обонятельной луковицы (3 слоя). Для всех областей 
неокортекса характерно наличие относительно крупных пира-
мидных клеток с длинными аксонами, идущими в другие отделы 
мозга или другие части коры. Дендриты пирамидных нейронов 
перпендикулярно пересекают слои коры.

Пирамидные клетки неокортекса концентрируются в слоях 
2 (3), 5 и 6, звёздчатые нейроны и другие интернейроны несколь-
ких типов преобладают в слоях 2/3 и 4. На звёздчатых нейронах 
4-го слоя устанавливают синаптическую связь аксоны, идущие от 
нейронов из таламуса, аксоны звёздчатых клеток связаны через 
интернейроны 2-го и 3-го слоёв с дендритами пирамидных ней-
ронов. Пирамидные нейроны 5–6-го слоёв являются источниками 
проекций к таламусу (слои 5 и 6) и в ствол мозга (только слой 5). 
Пирамидные клетки 3-го слоя устанавливают связи с противопо-
ложным полушарием. Пирамидные нейроны 5-го слоя обеспечи-
вают связь с нисходящими областями мозга и могут оканчивать-
ся на моторных ядрах, как, например, в вокальной системе мле-
копитающих. 

Каналов, доставляющих информацию от периферического от-
дела каждой сенсорной системы в неокортекс у млекопитающих или 
в паллиум у птиц, не меньше двух. В зрительной системе млекопи-
тающих таламофугальный путь идёт от сетчатки к латеральному ко-
ленчатому телу таламуса, и затем к звёздчатым нейронам 4-го слоя 
первичной зрительной коры. Второй канал — тектофугальный, он 
идёт от сетчатки к наружным буграм четверохолмия, затем к опреде-
лённому ядру в заднем таламусе, и наконец, к вторичной зрительной 
коре, тоже к звёздчатым нейронам 4-го слоя. Для всех сенсорных си-
стем млекопитающих эта схема связей одинакова.

У птиц таламофугальный зрительный канал приходит в 
Wulst (hyperpallium apicale), устанавливается связь нейронов на-
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ружного коленчатого тела с нейронами IHA (nucleus interstitialis 
hyperpallii apicalis). IHA — это пластина между апикальным ги-
перпаллиумом и hyperpallium intercalatum (HI). Тектофугальный 
зрительный канал птиц проходит через круглое ядро таламуса и 
заканчивается в энтопаллиуме DVR.

Соматосенсорный лемнисковый канал у млекопитающих 
проходит через вентробазальный комплекс в таламусе и дости-
гает первичной соматосенсорной коры. У птиц соматосенсорный 
путь от спинного мозга проходит через дорсальное промежуточ-
ное вентральное переднее ядро в таламусе к ростральной части 
зрительной территории IHA в Wulst. В соматосенсорной системе 
тройничного нерва первичным центром является базоростраль-
ное ядро нидопаллиума. 

Схемы основного слухового канала млекопитающих и птиц 
очень похожи. В обоих классах слуховой путь проходит через 
многие ядра ствола мозга, включая средний мозг, прежде чем до-
стигнуть таламуса. У млекопитающих это вентральный отдел ме-
диального коленчатого тела, аксоны нейронов которого идут к 
звёздчатым клеткам 4-го слоя первичной слуховой коры. У птиц 
в таламусе обработкой слухового потока занимается овоидальное 
ядро, аксоны его нейронов идут в поле L2 нидопаллиума (первич-
ный слуховой центр).

Сенсорные системы птиц, таким образом, разбиваются на 
две группы. В первой вход от таламуса находится в нидопаллиу-
ме, если двигаться по ростро-каудальной оси мозга, это базолате-
ральное ядро соматосенсорной системы тройничного нерва, эн-
топаллиум тектофугальной зрительной системы и поле L2 слу-
ховой системы. Интернейроны этих систем, аналогичные интер-
нейронам 2/3 слоёв коры млекопитающих, расположены в от-
делах нидопаллиума и мезопаллиума, соседствующих с ядрами 
входов от таламуса. Нейроны, осуществляющие моторный вы-
ход на нижележащие отделы мозга для сенсорных отделов аку-
стического поля L, зрительного тектофугального пути энтопал-
лиума (Fernández et al., 2019), и у воробьиных — высшего вокаль-
ного центра (Reiner et al., 2005) расположены в передней части 
аркопаллиума, «моторном» ядре. Аркопаллиум находится в вен-
тролатеральной части каудального конечного мозга и представ-
ляет собой гетерогенную многоядерную область паллиума птиц. 
Аркопаллиум состоит из двух основных частей: анатомически и 
функционально он подразделяется на центральную ростральную, 
«сенсомоторную» зону, и медиальную каудальную «висцеролим-
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бическую» зону, которую многие авторы рассматривают как пал-
лиальный компонент миндалевидного тела. 

Во второй группе сенсорных систем птиц вход от таламуса 
получает IHA Wulst, это соматосенсорная (обслуживающее тело) 
и таламофугальная зрительная системы. Нейроны, аксоны кото-
рых идут в таламус и нижележащие отделы мозга, расположены, 
по мнению Картена, в самом наружном слое Wulst, hyperpallium 
apicale (Karten, 2015).

Если посмотреть на вентро-дорзальное расположение сен-
сорных центров паллиума, то окажется, что центры Wulst каж-
дой сенсорной системы расположены над центрами нидопаллиу-
ма и связаны между собой вертикальными связями. Горизонталь-
ные связи выражены более мощно и простираются по всему пе-
реднему мозгу (Stacho et al., 2020). В строении паллиальных цен-
тров обнаруживается столбчатое распределение нейронов (Wang 
et al., 2010; Ahumada-Galleguillos et al., 2015; Stacho et al., 2020).

Сравнение центральных структур сенсорных систем млеко-
питающих и птиц показывает полную их структурную аналогию 
и одновременно демонстрирует различный эволюционный путь 
конечного мозга этих двух классов, столь различных по эволюци-
онному возрасту. 
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Каудальная автотомия — широко распространённое явление 
среди современных ящериц (Reptilia, Squamata, Lacertilia), заклю-
чающееся в произвольной потере хвоста и рассматривающееся 
как защитный механизм, ответная реакция на нападение хищни-
ка, или как результат внутривидовой борьбы. Длительная исто-
рия изучения данного явления, накопление обширных сведений 
по анатомии хвостового отдела ящериц, механизмам и способам 
его утраты, особенностям процесса регенерации, с учётом дан-
ного явления у других животных, привели к тому, что значение 
термина в разное время варьировало, а также были описаны про-
межуточные случаи. Согласно наиболее поздним представлени-
ям (Savage, Slowinski, 1996; Costa et al., 2014) различают: урото-
мию — любой тип отбрасывания хвоста; истинную автотомию — 
интравертебральный (внутрипозвонковый) тип разлома с после-
дующей регенерацией утраченной части; псевдоавтотомию — 
межпозвонковый (интервертебральный) тип разлома без реге-
нерации. Межпозвонковый разрыв с регенерацией, наблюдае-
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мый у некоторых агамид, цитируемые авторы относят к «проме-
жуточному состоянию». Здесь мы будем придерживаться указан-
ной терминологии с некоторыми дополнениями (Ananjeva et al., 
2022): специализированная псевдоавтотомия — не спонтанный 
способ отбрасывания хвоста, отмеченный с высокой частотой в 
природных популяциях, за которой может следовать регенерация 
нового придатка; неспециализированная псевдоавтотомия — по-
теря хвоста механическим способом.

Для ринхоцефалий (Rhynchocephalia: Sphenodontidae: 
Sphenodon punctatus), как сестринской группы по отношению к 
чешуйчатым рептилиям (Squamata), и большинства современ-
ных Lacertilia известна истинная автотомия (интравертебраль-
ный тип). Она отмечена у Gekkota (Gekkonidae, Diplodactylidae, 
Eublepharidae, Phyllodactylidae, Pygopodidae, Sphaerodactylidae), 
Scincomorpha (Scincidae, Lacertidae, Cordylidae, Gerrhosauridae, 
Xantusiidae), Gymnophthalmoidea (Teiidae, Gymnophthalmidae, 
Alopoglossidae), Diploglossa (Anguidae) и Dibamia (Dibamidae). 
Современные Platynota (Varanidae, Lanthonotidae, Helodermatidae) 
полностью утратили способность к уротомии или не имели её во-
все. Игуаноморфные ящерицы (Iguania) — уникальная группа, 
включающая рептилий со всеми перечисленными вариациями 
потери хвоста, вторично утративших эту способность, в том чис-
ле в онтогенезе (Basiliscus vitatus, Ctenosaura, Cyclura), что де-
лает её перспективным объектом для рассмотрения филогенети-
ческих преобразований вариаций способности к различным ти-
пам уротомии, а также её утраты. Важным аспектом таких иссле-
дований становится выявление структур, связанных с определён-
ным способом уротомии, которые могут сохраняться в палеонто-
логическом материале и делают возможным объективную рекон-
струкцию филогенетических преобразований способности к кау-
дальной автотомии у ящериц. 

Цель нашего исследования — анализ строения хвостовых по-
звонков игуаноморфных ящериц с акцентом на способность к ав-
тотомии и регенерации придатка.

Материал и методы

Материалом для данного сообщения послужили образцы 
хвостовых позвонков остеологической коллекции (Iguana iguana, 
Sceloporus sp., Uromastyx sp.) и образцы из герпетологической 
коллекции Зоологического института РАН (Санкт-Петербург). 
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Спиртовой материал (Liolaemus tenuis, ZISP 885; Liolaemus 
nitidus, ZISP 6931; Leiolaemus carinatus, ZISP 6706; Phrynosoma 
braconnieri, ZISP 913; Oplurus quadrimaculatus, ZISP 21056; 
Enyalius catenatus, ZISP 784) сканировали на настольном томогра-
фе Neoscan N80, с последующей реконструкцией 3D изображе-
ний в CTVol. Детали строения хвостовых позвонков Iguanidae s.l. 
сравнивали с полученным нами ранее материалом по Agamidae 
(Gordeev et al., 2020; Ananjeva et al., 2021, 2022).

Результаты

Согласно современным морфологическим и молекулярно-
генетическим представлениям, игуаноморфные ящерицы обра-
зуют две клады (Pyron et al., 2013; Zheng, Wiens, 2016): Acrodonta 
(2 семейства) и Pleurodonta (12 семейств). К первой относятся 
виды, утратившие способность к уротомии — Chamaelionidae, не-
которые Agamidae (Uromasticinae, Phrynocephalus, Trapelus и др.), и 
восстановившие её в форме специализированной псевдоавтотомии 
представители родов Intelagama, Stellagama, многие Agama, все 
Paralaudakia и Laudakia, Coryphophylax, Mantheyus phuwuanensis 
и др. Во вторую кладу (Pleurodonta) входят виды, имеющие истин-
ную автотомию или утратившие эту способность в онтогенезе.

Анализ морфологии хвостовых позвонков Iguania показал 
широкую вариабельность строения, что отражает таксономиче-
ские различия, экоморфологический тип, спектр выполняемых 
функций (защита, коммуникация, использование в качестве до-
полнительной опоры и захвата и т.д.), способность к автотомии и 
её тип. Тем не менее, были выявлены общие признаки, зависящие 
от способа уротомии и возможности регенерации.

Виды с истинной (интравертебральной) автотомией (мно-
гие Pleurodonta). Хвостовые позвонки, как правило, с высо-
ким задним невральным отростком, который заметно выше, чем 
prezygapophysis и postzygapophysis и уменьшается в каудальном 
направлении. Neurapophysis несёт хорошо развитый гребень, 
плоскость перелома проходит перед ним. В ряде случаев может 
присутствовать передний невральный отросток, характерный 
для многих Lacertidae (например, Lacerta agilis, Zootoca vivipara, 
Eremias arguta). Prezygapophysis и postzygapophysis с широки-
ми суставными поверхностями, которые надёжно удерживают 
соседние позвонки и значительно затрудняют проведение меж-
позвонковой аутотомии, а наличие плоскости перелома, прохо-
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дящей через тело позвонка (в проксимальной части у изученных 
нами видов), обеспечивает истинную автотомию. Поперечные 
отростки крупные в проксимальной части хвоста и уменьшают-
ся каудально. Их ориентация и число могут широко варьировать. 
Р. Этеридж (Etheridge, 1967) выделяет 4 типа каудальной последо-
вательности у Iguanidae.

1. Все хвостовые позвонки несут одну пару поперечных от-
ростков, кроме нескольких позвонков в кончике хвоста, но от-
дельные отростки отличаются по размеру и ориентации в раз-
ных частях хвоста. Большинство видов с этим типом позвонков 
способны к истинной автотомии, но у некоторых плоскость пере-
лома может отсутствовать (Crotaphytus, Hoplocercus, Leiosaurus, 
Phrynosoma, Uracenton).

2. Хвостовые позвонки состоят из коротких серий с одной 
парой поперечных отростков, из которых только последний мо-
жет иметь плоскость перелома, за которыми следует длинный 
ряд без поперечных отростков (автотомные или неавтотомные). 
Такое состояние встречается у некоторых видов рода Anolis и у 
Basiliscus vitatus.

3. Все позвонки с одной парой поперечных отростков, но их 
ориентация меняется в зависимости от расположения позвонка 
в серии. Плоскости автотомии, если они присутствуют, проходят 
впереди оснований поперечных отростков (например, виды рода 
Anolis). Плоскости перелома отсутствуют у Chamaelionorops, 
Anisolepsis, Aptycholeamus.

4. Пигальные позвонки с одной парой поперечных отростков, 
за которыми располагается ряд с расходящимися отростками, за-
тем следует серия с одной парой одиночных отростков. Наибо-
лее дистальные позвонки лишены поперечных отростков. Такое 
строение характерно для большинства крупных игуан. Плоско-
сти перелома проходят между поперечными отростками второй 
серии, либо передними или задними их ветвями.

Детали строения хвостовых позвонков у видов с псевдоав-
тотомным типом отбрасывания хвоста (многие Agamidae из кла-
ды Acrodonta) были описаны нами ранее (Gordeev et al., 2020; 
Ananjeva et al., 2021), поэтому здесь кратко отметим только основ-
ные общие черты. Agamidae со способностью к специализирован-
ной псевдоавтотомии и регенерации несут узкие postzygapophysis, 
гребень на neurapophysis отсутствует, neurapophysis без передне-
го неврального отростка, тела позвонков древесных Agamidae бо-
лее длинные, чем у ящериц, ведущих наземный образ жизни. 
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Agamidae, не способные к псевдоавтотомии и регенерации, 
могут развивать прочные postzygapophysis с широкими суставны-
ми поверхностями, надёжно удерживающие соседние позвонки 
и существенно затрудняющие интервертебральную автотомию 
(специализированную псевдоавтотомию), neurapophysis несёт 
продольный гребень.

Хвостовые позвонки Agamidae, способных к псевдоавтото-
мии, но не развивающие регенерат: postzygapophysis узкие, греб-
ни на neurapophysis отсутствуют, по ширине суставных поверх-
ностей postzygapophysis они занимают промежуочное положение 
между неавтотомными видами и другими Agamidae с псевдоавто-
томией, neurapophysis в центральной части не образует передне-
го неврального отростка.

Акродонтная и плевродонтная клады игуаноморфных яще-
риц разошлись примерно 168,2 млн. лет назад (Zheng, Wiens, 
2016). Дивергенция таксонов и филогенетические взаимоотно-
шения надёжно реконструированы для Acrodonta, в отличие от 
Pleurodonta, для которых многие аспекты остаются не столь од-
нозначными. Тем не менее, некоторые Tropiduridae (например, 
Tropidurus hispidus, T. torquatus), принадлежащие ко второй кла-
де и являющиеся сестринской группой по отношению к осталь-
ным плевродонтным ящерицам (в других реконструкциях — 
Leiocephalidae), обладают способностью к истинной автотомии 
(плезиоморфное состояние для чешуйчатых рептилий). Далее 
происходит утрата многими видами этой способности в онтоге-
незе через частичное (Ctenosaura acanthura, некоторые виды рода 
Cyclura, все Basiliscus) или полное (Iguana iguana, Anolis latifrons) 
разрушение плоскости автотомии. При частичном разрушении 
плоскости автотомии она может сохраняться в наиболее дис-
тальной (Anolis caroliensis) или проксимальной (все Sauromalus, 
Anolis equestris, A. fuscoauratus, A. petersii) части хвоста. У неко-
торых видов (A. caroliensis) при частичной утрате плоскости ав-
тотомии способность к потере хвоста сохраняется.

Акродонтные ящерицы полностью утратили способность к 
истинной автотомии. Все Chamaeleonidae (сестринская группа 
для остальных Acrodonta) не обладают способностью к уротомии. 
Радиация Agamidae на неавтотомных Uromastycinae и других ага-
мид произошла около 119,8 млн. лет назад. Leiolepidinae, кото-
рые отделились от общего ствола Agamidae без Uromastycinae че-
рез 3,6 млн. лет (116,2 млн. лет назад), восстановили уротомию 
в форме специализированной псевдоавтотомии. Через 10,6 млн. 
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лет (105,6 млн. лет назад) появились две линии. Первая, вероят-
но, включала неавтотомных Hydrosaurinae и псевдоавтотомных 
Amphibolurinae (разошлись 95,8 млн. лет назад), некоторые из ко-
торых могут развивать регенераты. Вторая филогенетическая ли-
ния эволюционировала 100,7 млн. лет назад, что привело к раз-
делению Agaminae и Draconinae. Две последние группы включа-
ют виды, способные к псевдоавтотомии и регенерации, к псевдо-
автотомии без образования регенерата и утратившие способность 
к уротомии.

Интересно, что согласно представленной схеме, дивергенция 
внутри Acrodonta (с апоморфным состоянием рассматриваемого 
признака) произошла на 34,8 млн. лет раньше, чем у Pleurodonta 
(с плезиоморфным состоянием признака!). Вероятно, это связано 
с наличием исходного комплекса условий (образ жизни, поведен-
ческие стратегии и т.д.), способствующих сохранению плоскости 
перелома в хвостовых позвонках, которые впоследствии стали 
ослабевать. Наиболее вероятной признаётся следующая после-
довательность эволюционных изменений способности к урото-
мии: внутрипозвонковая аутотомия, отсутствие аутотомии, меж-
позвонковая аутотомия.
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Азиатское подсемейство узкоротых лягушек Microhylinae 
Günther, 1858 (1843) (Anura: Microhylidae) представляет собой 
прекрасный объект для исследования закономерностей и процес-
сов, обусловивших формирование и развитие биоразнообразия 
земноводных тропической Азии. Сегодня это подсемейство на-
считывает 116 видов, объединённых в 10 родов, распространён-
ных практически по всем тропическим регионам Южной, Юго-
Восточной и Восточной Азии. Лягушки этого подсемейства от-
личаются значительной морфологической и экологической пла-
стичностью, населяя различные биотопы и ландшафты от при-
брежных песчаных равнин до горных вечнозелёных тропических 
лесов на высотах более 2000 м над ур. м. Виды Microhylinae де-
монстрируют разнообразные стратегии размножения и развития 
личинок: от размножения во временных водоёмах, при котором 
самки откладывают сотни мелких икринок, а из них быстро раз-
виваются многочисленные головастики-фильтраторы, до значи-
тельной степени эмбрионизации, сопряжённой с откладкой не-
большого числа крупных икринок в небольшие водоёмы, распо-
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ложенные в растениях (фитотелматах). Кроме того, узкороты под-
семейства Microhylinae крайне разнообразны по размерам (дли-
не) тела, которые могут варьировать от относительно крупных 
(около 100 мм) до наименьших из известных для наземных по-
звоночных (взрослые самцы длиной около 10 мм). Строение ске-
лета Microhylinae существенно различается у разных групп, де-
монстрируя, в том числе, особенности, которые редки или вовсе 
отсутствуют у других клад бесхвостых амфибий (Parker, 1934).

Мы проанализировали разнообразие скелетных признаков ля-
гушек подсемейства Microhylinae по данным компьютерной ми-
кротомографии и дифференцирующего ализарин-альцианового 
окрашивания. Всего были изучены 72 вида из всех 10 родов под-
семейства. Визуализация снимков компьютерной томографии 
была произведена в программе Amira-Avizo 3D Software. Тер-
минология для описания остеологических признаков следова-
ла работе Паркера (Parker, 1934). Для оценки родства разных ви-
дов и родов Microhylinae мы опирались на мультилокусную фи-
логению подсемейства (Gorin et al., 2021), согласно которой роды 
Micryletta и Mysticellus группируются вместе, сестринские роды 
Metaphrynella и Phrynella объединяются в кладу с Uperodon и 
Kaloula, Glyphoglossus группируется с Microhyla и Nanohyla, а род 
Chaperina занимает наиболее обособленное положение в подсе-
мействе. Образ жизни разных видов лягушек был упрощённо раз-
делён на три основных типа: полудревесный, роющий и наземный.

Род Chaperina представлен единственным видом C. fusca, ко-
торый ведёт полудревесный образ жизни, размножаясь в запол-
ненных водой дуплах деревьев. Для лягушек этого рода характер-
но укорочение тел позвонков, причём первые два позвонка слива-
ются в один (рис. 1). Терминальные фаланги пальцев передних и 
задних конечностей Т-образной формы, образуют развитые паль-
цевые диски. Prehallux и prepollex развиты слабо. В плечевом по-
ясе присутствуют ключицы.

Лягушки родов Micryletta и Mysticellus ведут наземный образ 
жизни, а строение их скелетов довольно консервативно. Позвоноч-
ный столб представлен 8 предкрестцовыми позвонками, тела пе-
редних позвонков укорочены. Терминальные фаланги пальцев пе-
редних и задних конечностей простые по форме, пальцевые диски 
не развиты. Prehallux и prepollex развиты слабо (рис. 2). Для всех 
видов рода Micryletta характерно наличие большого числа сесамо-
видных окостенений в передних и задних конечностях, наиболее 
заметны мощные костяные «пятки» — os sesamoides tarsale.
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Представители родов Metaphrynella и Phrynella ведут по-
лудревесный образ жизни, размножаясь в дуплах деревьев. 
У Phrynella позвоночный столб представлен 8 позвонками, тела 
позвонков укорочены. У рода Metaphrynella, помимо укорочения 
тел позвонков, некоторые предкрестцовые позвонки сливаются; в 
результате их общее число уменьшается до семи (M. sundana) и 
даже шести (M. pollicaris) (рис. 1). Для лягушек обоих родов ха-
рактерны удлинённые пальцы на передних конечностях; терми-
нальные фаланги передних и, в меньшей степени, задних конеч-
ностей T-образной формы, образуют развитые пальцевые диски 
(рис. 2). Prepollex крупный, хорошо окостеневающий, prehallux 
развит слабо.

Южноазитский род Uperodon объединяет виды с различ-
ным образом жизни. Некоторые виды (U. rohani, U. montanus) ве-
дут полудревесный образ жизни, но размножаются во времен-
ных или постоянных водоёмах на земле. При этом их позвоноч-
ник представлен 8 предкрестцовыми позвонками. Пальцы перед-
них конечностей удлинены, терминальные фаланги передних ко-
нечностей имеют Т-образную форму и образуют развитые паль-
цевые диски, терминальные фаланги задних конечностей слегка 
раздвоенные. Prehallux и prepollex развиты слабо. Для других ви-
дов (U. systoma, Uperodon sp.) характерен роющий образ жизни. 
Позвоночный столб представлен 8 предкрестцовыми позвонками. 
Пальцы передних конечностей удлинённые, терминальные фалан-

Рис. 1. Морфология позвоночных столбов полудревесных видов лягу-
шек подсемейства Microhylinae.
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ги передних и задних конечностей по форме простые, без развитых 
пальцевых дисков (рис. 2). Prepollex развит слабо, на задних конеч-
ностях — крупный, хорошо окостеневающий prehallux.

Род Kaloula также объединяет виды с различной мор-
фологией и образом жизни. Большинство видов (K. pulchra, 
K. kalingensis, K. indochinensis, Kaloula sp.) ведёт наземный или 
полудревесный образ жизни. Их позвоночный столб представ-
лен 8 предкрестцовыми позвонками. Пальцы передних конеч-
ностей удлинённые, терминальные фаланги пальцев перед-
них конечностей Т-образной формы, образуют развитые паль-
цевые диски; терминальные фаланги пальцев задних конечно-
стей либо простые по форме (K. pulchra), либо слегка раздвоен-
ные (K. kalingensis, K. indochinensis, Kaloula sp.). Предпервый па-

Рис. 2. Разнообразие строения передних (сверху) и задних (снизу) ко-
нечностей лягушек подсемейства Microhylinae.
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лец на передних конечностях развит слабо, на задних либо круп-
ный и хорошо окостеневающий (K. pulchra), либо развит сла-
бо (K. kalingensis, K. indochinensis, Kaloula sp.). Некоторые виды 
Kaloula (K. conjuncta, K. picta, K. pulchra) могут зарываться в 
грунт. Их позвоночник представлен 8 предкрестцовыми позвон-
ками. Пальцы передних конечностей удлинённые, терминальные 
фаланги пальцев передних конечностей Т-образные (K. conjuncta) 
или слегка раздвоенные (K. picta), терминальные фаланги паль-
цев задних конечностей простые по форме. Prepollex развит сла-
бо, на задних конечностях — крупный, хорошо окостеневающий 
prehallux. Лягушки вида K. rigida ведут наземный образ жизни 
и имеют 8 предкрестцовых позвонков. Терминальные фаланги 
пальцев передних конечностей слегка раздвоены, задних — про-
стые по форме. Prehallux и prepollex развиты слабо.

Лягушки рода Glyphoglossus хорошо адаптированы к рытью. 
Их позвоночный столб представлен 8 предкрестцовыми позвонка-
ми. Пальцы передних конечностей удлинённые, терминальные фа-
ланги пальцев передних и задних конечностей простые по форме. 
Prexallus и prepollex развиты слабо. У G. yunnanensis, G. guttulatus, 
G. brooksi и G. smithi в плечевом поясе присутствуют ключицы. Ра-
дикально отличается морфология G. molossus: это наиболее круп-
ный вид (длина тела до 10 см и более), с гипероссифицированным 
скелетом, большую часть года проводит под землёй. Позвоноч-
ный столб представлен 8 предкрестцовыми позвонками. Передние 
и задние конечности укороченные и мощные. Терминальные фа-
ланги пальцев передних и задних конечностей простые по форме. 
Prehallux и prepollex хорошо развитые и окостеневающие (рис. 2). 
В плечевом поясе ключицы отсутствуют.

Большинство лягушек рода Nanohyla ведёт наземный образ 
жизни. Для этих миниатюризированных лягушек характерны уко-
роченные тела позвонков, предкрестцовых позвонков обычно во-
семь. Терминальные фаланги пальцев передних и задних конечно-
стей Т-образной формы, имеются пальцевые диски (рис. 2). Лягуш-
ки вида N. arboricola ведут полудревесный образ жизни, размножа-
ясь в дуплах деревьев. Для них характерно наличие 7 предкрест-
цовых позвонков, так как первые два позвонка сливаются (рис. 1).

Род Microhyla насчитывает наибольшее число видов (48), 
которые весьма разнообразны по морфологии и образу жизни. 
Большинство видов Microhyla ведёт наземный образ жизни. По-
звоночный столб представлен 8 предкрестцовыми позвонками. 
Терминальные фаланги пальцев передних и задних конечностей 
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могут быть простыми, раздвоенными или Т-образными по фор-
ме (рис. 2). Prehallux и prepollex развиты слабо. Ряд видов это-
го рода (M. picta, M. fodiens, M. mihintalei) ведёт роющий образ 
жизни. Позвоночный столб представлен 8 предкрестцовыми по-
звонками. Терминальные фаланги пальцев передних и задних ко-
нечностей простые по форме. Prepollex развит слабо, а prehallux 
более крупный. Вид M. nepenthicola отличается полудревесным 
образом жизни, размножаясь в заполненных водой кувшинчиках 
непентесов. Для этих лягушек характерны укороченные тела по-
звонков, предкрестцовых позвонков 7 из-за слияния первых двух 
(рис. 1). Prehallux и prepollex развиты слабо.

Филогенетические связи подсемейства Microhylinae предпо-
лагают, что разные эволюционные линии этих лягушек неодно-
кратно адаптировались к полудревесному и роющему образу жиз-
ни независимо друг от друга. Можно предположить, что эти пере-
ходы происходили от более генерализированного наземного об-
раза жизни, однако, палеонтологические находки Microhylinae не 
известны, так что с уверенностью рассуждать об образе жизни об-
щего предка этих лягушек затруднительно. Не менее четырёх раз 
в ходе эволюции подсемейства независимо возникали полудре-
весные формы (род Chaperina, группировка Kaloula-Uperodon-
Phrynella-Metaphrynella, Microhyla nepenthicola и Nanohyla 
arboricola). Не менее пяти раз независимо в ходе эволюции воз-
никали роющие формы (ряд видов рода Kaloula, некоторые виды 
рода Uperodon, Microhyla picta, M. fodiens, M. mihintalei). По всей 
видимости, есть и обратные переходы к наземному образу жизни 
(у Kaloula rigida и, возможно, некоторых Microhyla).

Сравнительный анализ показывает, что переход к определён-
ному образу жизни у Microhylinae связан со специфической мор-
фологией. Так, у полудревесных лягушек, как правило, развитые 
передние конечности с крупными пальцевыми дисками, prehallux 
при этом развит слабо. Любопытно, что у лягушек, размножаю-
щихся в фитотелматах, заметны независимые изменения в стро-
ении позвоночника, выраженные как в укорочении тел позвон-
ков, так и в полном сращении некоторых из них. По всей видимо-
сти, это может быть связано с эмбрионизацией, характерной для 
таких лягушек. В таком случае вследствие гетерохронии процес-
сов развития разные элементы скелета нередко срастаются. Рою-
щие лягушки характеризуются простыми по форме терминаль-
ными фалангами пальцев без развитых дисков; при этом у них 
хорошо развиты задние конечности, несущие крупные лопато-



видные prehallux, важные при копании. Наземные формы наибо-
лее разнообразны по морфологии. По всей видимости, разноо-
бразие состояний признаков у наземных форм объясняется тем, 
что этот образ жизни фактически объединяет большое число раз-
личных экологических специализаций, а разные признаки могут 
скорее определяться индивидуальными экологическими ниша-
ми, которые занимают те или иные виды, нежели общими трен-
дами. Интересно, что среди всех родов только Chaperina и боль-
шинство видов Glyphoglossus имеют в плечевом поясе разви-
тые ключицы. Одна из функций ключиц у бесхвостых земновод-
ных — стабилизация плечевого сустава при приземлении. Поэ-
тому ключицы являются очевидным кандидатом для редукции в 
ходе миниатюризации, поскольку при уменьшении массы тела 
не требуется большая жёсткость скелета (Emerson, 1984). Такое 
объяснение вполне приемлемо для миниатюрных лягушек ро-
дов Microhyla, Nanohyla, Micryletta, Mysticellus, Metaphrynella и 
Phrynella, однако плохо применимо к крупным лягушкам родов 
Kaloula и Uperodon, а также Glyphoglossus. Отсутствие биомеха-
нической модели и каких бы то ни было палеонтологических на-
ходок не даёт возможности с уверенностью рассуждать об эволю-
ции структур плечевого пояса у этих лягушек. Наши результаты 
показывают, что лягушки подсемейства Microhylinae — крайне 
привлекательная модельная группа не только для изучения част-
ных вопросов становления её разнообразия, систематики и фи-
логенетической истории, но и для исследования общих вопросов 
эволюции адаптивной морфологии, размеров тела, образа жизни 
и репродуктивной биологии бесхвостых земноводных.

Исследование было выполнено при поддержке Российского 
научного фонда (грант РНФ № 22-14-00037).
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Двоякодышащие рыбы, или дипнои (Osteichthyes: Dipnoi) — 
группа саркоптеригий (Sarcopterygii), для которых характерна адап-
тация к обработке пищи в глубине ротовой полости с помощью 
специфического зубного аппарата. Он может содержать поля давя-
щих дентиклей, а также уникальные по механизму развития и раз-
личные по морфологии зубные пластины (Denison, 1974; Smith et al., 
2002; Крупина, 2004; Clack et al., 2011). Начальные этапы эволюци-
онной истории двоякодышащих рыб приходятся на девонский пери-
од, когда происходила их ранняя радиация и углубление экологиче-
ских специализаций (Clack et al., 2011; Johanson, Ahlberg, 2011).

Разнообразный и хорошо сохранившийся материал по дип-
ноям российской части Главного девонского поля происходит из 
мергелей наровского (средний девон, вторая половина эйфель-
ского века) горизонта, которые открываются вдоль рек Славян-
ки и Лемовжи, протекающих по территории Ленинградской обла-
сти (Эйхвальд, 1844, 1861; Eichwald, 1860; Agassiz, 1844; Pander, 
1858; Woodward, 1891; Обручев, 1964; Крупина, 2004; Ivanov, 
Lebedev, 2011). Детальное изучение недавно обнаруженных в 
указанных отложениях ископаемых остатков, а также переопре-
деление образцов, хранящихся в музейных коллекциях, позволя-
ет уточнить видовой состав двоякодышащих рыб данных место-
нахождений. Это важно для понимания эволюции дипной и пале-
обиогеографии среднего девона.

Строение всех известных из указанных отложений крыш 
черепа дипной соответствует таковому у типового вида рода 
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Dipterus — D. valenciennesi Sedgwick & Murchison, 1828, опи-
санного из среднедевонских местонахождений Шотландии 
(Sedgwick, Murchison, 1828; Traquair, 1878; Watson, Gill, 1923; 
White, 1965). Об этом позволяют судить сходные значения соот-
ношений основных промеров крыши черепа, соответствие вза-
имного расположения костей, а также их относительные линей-
ные размеры. Наиболее заметными сходными морфологически-
ми признаками являются крупные размеры кости B относительно 
других пластин крыши черепа, сравнительно небольшие разме-
ры парных костей I и J, крупные размеры ростро-каудально удли-
нённых парных костей C и E, наличие небольшой хорошо замет-
ной кости D, а также присутствие сплошного косминового покро-
ва в загибающейся вентрально ростральной части крыши черепа, 
формирующей плотную «верхнюю губу». Наблюдаемые призна-
ки позволяют отнести крыши черепов из Славянки и Лемовжи к 
виду Dipterus valenciennesi.

Однако присутствие в мергелях Славянки и Лемовжи зуб-
ных пластин и посткраниальных скелетных элементов значитель-
но более крупного размера по сравнению с аналогичным мате-
риалом, известным для D. valenciennesi (Обручев, 1964; Крупи-
на, 2004; Ivanov, Lebedev, 2011), может вызвать предположение о 
присутствии в тех же отложениях другого вида двоякодышащих 
рыб. С другой стороны, при исследовании общей геометриче-
ской формы зубных пластин двоякодышащих рыб изучаемых ме-
стонахождений была обнаружена незначительная изменчивость 
морфометрических показателей. С учётом изометричности роста 
зубных пластин дипной (Smith et al., 1993) при отсутствии наблю-
даемой в конкретных таксонах резорбции их отдельных участ-
ков (Kemp, Molnar, 1981), результаты морфометрии указывают 
на присутствие единственного вида дипной в отложениях наров-
ского горизонта Славянки и Лемовжи. Тем не менее, поскольку 
зубные пластины разных видов девонских двоякодышащих рыб 
иногда могут быть очень сходны по морфологии (Denison, 1974; 
Long, 1987), подобный вывод следует считать предварительным.

Палеобиоценоз, из которого происходило захоронение ис-
следуемых ископаемых, представлял собой мелководный 
прибрежно-морской водоём (Lukševičs et al., 2010) с переменной 
солёностью (что, скорее всего, подтверждается обнаружением в 
исследуемых мергелях трохилисков — оогониев харовых водо-
рослей, способных обитать в солоноводных водоёмах только при 
достаточном сезонном опреснении (Burne et al., 1980)). Возмож-
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но, в этом палеобиоценозе насыщенность биогенными химиче-
скими элементами была выше (Odum, 1971), чем в озёрном пале-
обиоценозе, из которого происходят самые полные остатки типо-
вого вида рода Dipterus (Trewin, 1986). Можно предположить, что 
представители вида D. valenciennesi в благоприятных экологиче-
ских условиях среднего девона восточной части Главного девон-
ского поля могли достигать более крупных размеров, чем в типо-
вом местонахождении.

Таким образом, по анатомии крыши черепа из отложений на-
ровского горизонта Ленинградской области определён один вид 
двоякодышащих рыб — Dipterus valenciennesi, что дополняет ра-
нее известные находки из шотландских локаций и говорит о зна-
чительном распространении данного вида в среднедевонских во-
дных биоценозах континента Лавруссия. На основании обнару-
жения в изучаемых породах крупных зубных и посткраниальных 
скелетных элементов дипной мы также приходим к выводу о при-
сутствии в данных местонахождениях более крупных двоякоды-
шащих рыб, которые могут принадлежать к тому же виду.
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Зрение играет важнейшую роль в дистантной ориентации 
рыб (Мантейфель, 1980; Павлов, Касумян, 1990). Однако в силу 
определённых условий существования функция зрительной си-
стемы может быть утрачена. В таких случаях оставшиеся интакт-
ными сенсорные структуры компенсируют дефицит сенсорной 
информации. Проблемы компенсаторной изменчивости и меж-
системного взаимодействия различных сенсорных каналов у рыб 
до настоящего времени остаются мало исследованными. В на-
стоящей работе у двух форм вида астианакс (Astyanax fasciatus, 
Cuvier 1819) — слепой пещерной (4 особи TL 5,2–6,5 см) и зрячей 
(2 особи TL 5,3 и 7,1 см) — изучали морфологию поверхности 
эпидермиса с применением методов сканирующей электронной 
микроскопии.

Обнаружено, что у астианакса слепой формы в коже вен-
тральной и дорзальной поверхностей головы и тела, а также в 
слизистой выстилке ротовой полости встречаются локальные 
скопления эпидермальных клеток с модифицированной апикаль-
ной мембраной различной формы. Так, «клетки-воронки» явля-
ются видоизменёнными эпидермальными клетками, у которых 
апикальная мембрана образует центральное углубление в форме 
воронки (рис. 1).

На поверхности апикальной мембраны таких клеток коль-
цевые рёбра меняют характер рисунка, превращаясь в пластины. 
Пластины образуют правильный спиралевидный рисунок, ко-



103

торый формирует воронку. Спускаясь в глубь воронки, пласти-
ны увеличиваются в размерах. В углублении воронки рёбра пла-
стины лежат параллельно (рис. 2). Скопления «клеток-воронок» 
окружены обычными эпидермальными клетками. Возможно, эти 
необычные для кожи рыб клетки являются одной из форм меха-
норецепторов. Такие скопления модифицированных эпидермаль-
ных клеток у слепых рыб особенно многочисленны в коже лате-
ральных участков гулярной, кардиальной зон и у края жаберной 
полости, а также в коже между брюшными плавниками. Такая ло-
кализация не случайна, т.к. именно эти участки тела, богатые не-
вромастами, играют важнейшую роль в ориентации слепых рыб 
пещерной форма астианакса (Holzman et al., 2014).

У особей зрячей формы астианаксов отдельные «клетки-
воронки» встречались очень редко в тех же зонах, и чаще в коже 
дорзальной поверхности головы. Много «клеток-воронок» у сле-
пой и зрячей форм астианакса в слизистой выстилке ротовой по-
лости, особенно в челюстных зонах и на губах. Особенно круп-
ные скопления «клеток-воронок» располагаются во вкусовых зо-

Рис. 1. Клетки-воронки и модифицированные клетки на теле слепого 
астианакса.
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нах и даже в эпителии вкусовых сосочков. «Клетки-воронки» 
многочисленны и в местах скопления невромастов. Определение 
функциональной значимости таких клеток требует физиологиче-
ских исследований. Однако в соответствии с законами гидроди-
намики (Романенко, 2001), можно предположить, что в зоне кон-
такта каждой «клетки-воронки» с потоком воды в пограничном 
слое происходит падение давления. Пластины внутри воронки 
можно рассматривать как датчики давления в пограничном слое. 

Пластинчатые разрастания на апикальной мембране обыч-
ных эпидермальных клеток, которые часто встречаются в коже 
слепых рыб, позволяет им функционировать как тактильным ре-
цепторам. Сходная локализация вкусовых почек, свободных не-
вромастов и эпидермальных тактильных рецепторов указывает 
на синхронность их активации. 

У слепых рыб модификации апикальной мембраны эпидер-
мальных клеток могут проявляться в виде пластинчатых разрас-
таний кольцевых рёбер около вкусовых почек. Это многочислен-
ные образования на поверхности эпидермальных клеток в виде 

Рис. 2. Клетки-воронки и пластинчатые выросты вокруг вкусовой поч-
ки (в центре) в околоротовой зоне слепого астианакса.



стопок из нескольких округлых дисков 1,0–1,5 мкм в диаметре и 
высотой 2,0–3,0 мкм. Возможно, такие структуры также можно 
рассматривать как одну из форм механорецепторов.

В коже зрячего астианакса «клетки-воронки» встречаются 
редко, но на эпидермальных клетках нигде не наблюдалось пла-
стинчатых разрастаний, возвышений или провалов. 

Можно полагать, что выключение зрительной рецепции сти-
мулирует одновременно развитие тактильной, вкусовой и сейсмо-
сенсорной рецепции, а также межсистемных вкусо-тактильных и 
сейсмо-тактильных взаимодействий. Выключение зрения приво-
дит к усиленному развитию интегративных механизмов полисен-
сорной ориентации у рыб.
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Гусеобразные, или пластинчатоклювые (Aves: Anseriformes) — 
одни из наиболее характерных представителей современных авифа-
ун, имеющие длительную эволюционную историю и довольно бо-
гатую по сравнению с другими птицами палеонтологическую лето-
пись в Евразии. Несмотря на хорошую представленность группы в 
ископаемом состоянии, её эволюция до настоящего времени остаёт-
ся изученной очень фрагментарно. Недавние находки новых форм 
и ревизия ранее описанных таксонов, обобщённые в этом сообще-
нии, позволяют на новом уровне рассмотреть известное таксономи-
ческое разнообразие ископаемых гусеобразных и на основании это-
го более полно охарактеризовать как общую эволюцию группы в Ев-
разии, так и некоторые её детали. 

Дивергенция Anseriformes по молекулярно-генетическим дан-
ным оценивается поздним мелом – началом палеогена (Claramunt, 
Cracraft, 2015; Kuhl et al., 2021 и др.). Находки хорошо дивергиро-
вавших палеоценовых гусеобразных (Zelenkov, 2018; Tambussi et 
al., 2019; Mayr, 2022) указывают на то, что эволюционное станов-
ление отряда могло быть приурочено, по меньшей мере, к границе 
мела и палеоцена, но, скорее всего, происходило несколько ранее (в 
кампане – маастрихте). Тем не менее, все известные к настоящему 
времени предполагаемые меловые находки Anseriformes остаются 
дискуссионными. Presbyornithidae неоднократно определялись по 
крайне фрагментарным материалам из позднемеловых отложений 



107

(Mayr, 2017, 2022), однако не только семейственная, но даже отряд-
ная принадлежность этих меловых находок остаётся неподтверж-
дённой. Teviornis gobiensis из маастрихта Монголии, по-видимому, 
представляет древнейших известных Anseriformes (Зеленков, Ку-
рочкин, 2015; De Pietri et al., 2015), однако отнесение этой формы к 
семейству Presbyornithidae может считаться только предваритель-
ным. Примечательно, что сходство с гусеобразными проявляется и 
у других меловых птиц (например, Iaceornis), принадлежность ко-
торых к кроновой группе современных птиц (Neornithes) остаётся 
под вопросом (Mayr, 2017, 2022).

Древнейшие кайнозойские Anseriformes Евразии (и одни из 
древнейших в мире) известны из наранбулакской свиты (поздний па-
леоцен – ранний эоцен) в Южной Монголии и представлены недав-
но описанной крупной (размером с лебедя) формой Naranbulagornis 
khun (Zelenkov, 2018), а также многочисленными Presbyornithidae 
(см. ниже). Naranbulagornis характеризуется необычной мозаикой 
продвинутых и плезиоморфных черт и отчасти схож с современны-
ми пеламедеями (Anhimidae). Остатки небольших по размеру птиц, 
морфологически сходных с Anhimidae, также известны из раннего 
эоцена Великобритании и Германии (Mayr, 2022). 

Из отложений наранбулакской свиты известна одна из наи-
более репрезентативных коллекций пресбиорнитид, на основа-
нии которой был установлен Presbyornis mongoliensis (Kurochkin, 
Dyke, 2010). Заметная размерная изменчивость монгольских 
пресбиорнитид объяснялась вероятной принадлежностью этих 
остатков к нескольким совместно существовавшим и перекры-
вающимся по размерам видам. Ревизия этих материалов показа-
ла (Зеленков, 2021), что значительная часть выборки в действи-
тельности представляет стволовых фламинго и может относить-
ся к вымершему семейству Juncitarsidae. Presbyornis mongoliensis 
также, скорее всего, представляет собой фламинго, в то время 
как другие материалы по крупному пресбиорнису из Монголии 
очень схожи с североамериканским раннеэоценовым Presbyornis 
pervetus и могут относиться к этому виду. Из этих же отложений 
описан ещё один довольно мелкий пресбиорнитид Bumbalavis 
anatoides, проявляющий продвинутое сходство с современными 
утиными (Зеленков, 2021). Примечательно отсутствие пресбиор-
нитид в палеогене Европы (Mayr, 2022). 

Пресбиорнитиды, имевшие характерный расширенный клюв 
утиного типа, традиционно рассматривались как гусеобразные, 
способные к фильтрационному питанию (наподобие многих со-



108

временных утиных), а само фильтрационное питание, таким обра-
зом, принималось в качестве предковой адаптации Anseriformes. 
Морфо-функциональный анализ их челюстного аппарата, выпол-
ненный на основе разработанной Ф.Я. Дзержинским (1982, 1993) 
механической модели кинетики челюстного аппарата уток, по-
казал, что кинематика верхней челюсти у этих птиц была сход-
на с таковой курообразных (Zelenkov, Stidham, 2018). Presbyornis 
не могли осуществлять эффективную фильтрацию мелких пище-
вых объектов посредством пистонообразных движений языка по 
типу современных уток, а общее строение их челюстного аппа-
рата было сопоставимо с таковым у не фильтрующих Anseranas. 
По нашим представлениям, Presbyornis иллюстрирует этап в эво-
люции Anseriformes, когда представители этой филогенетической 
линии переключились с питания прикреплёнными водными рас-
тениями (как у Anhimidae) на потребление плавающих объектов. 
Поначалу они могли фильтровать только относительно крупные 
пищевые объекты, захватывая своим расширенным клювом уве-
личенный объём воды вместе с кормом (Zelenkov, Stidham, 2018).

Продвинутые формы не крупных пресбиорнитид (такие, как 
Bumbalavis) представляются наиболее вероятными предками со-
временных утиных (Anatidae s.l.). Это подтверждается плезио-
морфной (отчасти сходной с таковой пресбиорнитид) морфоло-
гией древнейших уток Romainvilliidae, которые ранее были из-
вестны только из позднего эоцена – олигоцена Западной Евро-
пы (Mayr, 2017, 2022), а недавно были найдены и позднем эоцене 
Казахстана (Зеленков, 2018). Эта находка позволила выдвинуть 
гипотезу азиатского происхождения Anatidae s.l. от позднеэоце-
новых потомков пресбиорнитид. Становление Anatidae s.l. мог-
ло быть связано с глобальным падением уровня мирового оке-
ана в позднем эоцене, приведшим к формированию обширных 
мелководий в Азиатской части Евразии. Romainvillia представ-
ляются потомками Presbyornithidae, освоившими питание очень 
мелкими объектами, при этом укороченные задние конечности 
Romainvillia указывают на выраженность локомоторных адапта-
ций утиного типа. Пресбиортиниды использовали свои удлинён-
ные ноги для добычи корма, связанного с субстратом: в этом слу-
чае, чем длиннее конечность, тем больший диапазон глубин до-
ступен птице для сбора корма. При освоении фильтрационного 
питания птица может перейти к потреблению планктона и бо-
лее не зависит от субстрата; способность к плаванию позволяет 
эксплуатировать практически безграничные площади водной по-
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верхности. Это стимулирует переход от бродильной к плаватель-
ной локомоции и выработку соответствующих адаптаций (Зелен-
ков, 2018).

Переход к плавательной локомоции открывает для представи-
телей Anseriformes путь к освоению ныряния. Древнейшая попыт-
ка освоить гусеобразными эту экологическую нишу представлена 
недавно описанной позднеэоценовой Cousteauvia kustovia из вос-
точного Казахстана (Zelenkov, 2020). У Cousteauvia специализация 
к нырянию базируется на примитивной морфологической основе, 
сопоставимой, судя по строению тарсометатарсуса, с современны-
ми Anseranatidae и, таким образом, фундаментально отличающей-
ся от аналогичных адаптаций у Anatidae (Zelenkov, 2020). 

Кроновые утиные Anatidae s.s., согласно молекулярно-
генетическим оценкам, дивергировали в олигоцене (Sun et al., 
2017); это подтверждается и палеонтологической летописью. Сре-
ди утиных первой половины олигоцена удаётся надёжно опреде-
лить только мелких представителей Romainvilliidae (Mayr, 2022), 
однако в позднем олигоцене в летописи появляются также и пред-
ставители Anatidae s.s. В этом отношении примечательна ранее 
не известная переходная фауна утиных конца раннего олигоцена 
Северного Казахстана, включающая как архаичные олигоцено-
вые, так и продвинутые миоценовые формы, такие как примитив-
ные не ныряющие утки Mionetta, типичные для фаун раннего ми-
оцена Европы. Предпринимались попытки включить Mionetta в 
подсемейство Oxyurinae, однако новые исследования свидетель-
ствуют о базальном положении этого широко распространённо-
го олигоцен-раннемиоценового рода (Worthy et al., 2022). Круп-
ные гусеобразные позднего олигоцена – раннего миоцена Евра-
зии представлены стволовыми утиными Paranyrocidae неясного 
систематического положения (Mayr, Smith, 2017; Mayr, 2022).

Относительно неплохо изучено таксономическое разнообра-
зие утиных Евразии во время климатического оптимума неоге-
на (конец раннего – средний миоцен). Этому геохронологическо-
му интервалу соответствует ряд классических европейских фаун 
(в частности, из местонахождения Сансан во Франции) и изу-
ченные в рамках этой работы (см. Зеленков, 2012, 2019; Зелен-
ков, Курочкин, 2012; Зеленков, Мартынович, 2013; Zelenkov et 
al., 2018) новые фауны из местонахождения Тагай на Байкале 
(> 15 млн. л. н.) и Шарга в Монголии (~ 13–12 млн. л. н.). Древ-
нейшее фаунистическое сообщество подобного типа регистриру-
ется в Тагае, откуда известно 9 таксонов, представляющих как 
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вымершие, так и современные роды, в частности, Aix и Tadorna 
(впервые в палеонтологической летописи гусеобразных). Сход-
ные фауны утиных прослеживаются на протяжении всего сред-
него миоцена; по-видимому, они получили самое широкое рас-
пространение на территории современного умеренного пояса Ев-
разии (Zelenkov, 2016; Zelenkov et al., 2018). В местонахождении 
Сансан, удалённом от Байкала на 7000 км, присутствуют общие с 
Тагаем виды, что указывает на дисперсию представителей фаун 
утиных из Азии в Европу по мере нарастания аридизации климата 
в среднем миоцене. В местонахождения Шарга в Западной Мон-
голии присутствуют все те же роды утиных, что и в Тагае, хотя 
видовой состав несколько меняется. В фауне Шарги проявляется 
разнообразие нырковых уток, представленных вымершими рода-
ми Sharganetta, Protomelanitta и Nogusunna. В целом, средний и 
начало позднего миоцена могут характеризоваться как эпоха воз-
никновения большинства современных филогенетических линий 
(родов) утиных (Sun et al., 2017), что находит подтверждение и в 
палеонтологической летописи.

Одни из наиболее характерных представителей обсуждае-
мых выше фаун утиных среднего миоцена Евразии — утки из ис-
копаемых родов Chenoanas и Mioquerquedula (Зеленков, 2012, Зе-
ленков, Курочкин, 2012; Zelenkov et al., 2018; Mayr et al., 2022), 
установленных нами по Монгольским материалам. Европей-
ские виды, теперь включаемые в состав этих родов, первоначаль-
но были описаны как Anas. Род Chenoanas объединяет три вида 
довольно крупных (немного мельче кряквы) не ныряющих уток, 
морфологически сходных с современным Chenonetta (Zelenkov et 
al., 2018). Филогенетический анализ помещает Chenoanas в осно-
вание подсемейства Anatinae (наши данные). Род Mioquerquedula 
включает несколько видов мелких или очень мелких утиных 
(меньше современных чирков-свистунков), остеологически схо-
жих с современными Nettapus. Сходство с Nettapus выражает-
ся не только в посткраниальной анатомии; оно может быть про-
слежено, что очень редко для неогеновых птиц, и в черепе (Зе-
ленков, 2017). К роду Mioquerquedula удаётся отнести описан-
ные ранее виды Anas soporata из среднего миоцена Монголии и 
«Mionetta» natator из раннего миоцена Западной Европы. При-
мечательно, что M. natator, как наиболее древний представитель 
рода, характеризуется и наиболее плезиоморфной морфологией. 
К M. soporata удаётся отнести материалы из французского место-
нахождения Сансан, идентичные голотипу этого вида из Мон-
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голии. Мелкая утка из Сансана, известная под названием Anas 
velox, не идентична M. soporata и представляет другой таксон, 
по-видимому, относящийся к базальным Mergini. Самый мелкий 
представитель рода, M. minutissima, первоначально описанный из 
Шарги, теперь также установлен в фаунах Тагая и Сансана. 

Существенная реорганизация фаун утиных умеренных ши-
рот Евразии происходит во второй половине позднего миоцена. 
В это время на смену нырковым уткам из трибы Mergini приходят 
представители трибы Aythyini, примитивные утиные Chenoanas 
и Mioquerquedula заменяются утками из рода Anas s.l., исчеза-
ют из летописи или становятся очень редкими Tadornini; место 
крупных утиных занимают представители родов Anas и Branta, 
а также их вымершие родственники; появляются лебеди (род 
Cygnus). Эти представления основаны на богатых фаунах ути-
ных терминального миоцена и раннего плиоцена Западной Мон-
голии (Zelenkov, 2016), а также отдельных (пока немногочислен-
ных) находках утиных в позднем миоцене Центральной и Вос-
точной Европы (например, Zelenkov, Panteleyev, 2015). В резуль-
тате отмеченной реорганизации фауны утиных обретают, по сути, 
современный таксономический состав и экологический облик на 
родовом уровне (Zelenkov, 2016). В то же время детали становле-
ния фаунистических сообществ современного типа остаются не-
ясными, поскольку значительная часть позднего миоцена (вплоть 
до самых его верхов) очень плохо представлена в палеонтологи-
ческой летописи Евразии с точки зрения фаун утиных.

Завершающие этапы формирования современных фаун ути-
ных Евразии приходятся на поздний плиоцен – ранний и средний 
плейстоцен, однако эволюция фаун утиных Евразии этого геохро-
нологического интервала остаётся слабо охарактеризованной па-
леонтологически. Примечательна находка очень мелкого иско-
паемого вида рода Mareca в раннем плейстоцене Прибайкалья. 
Важное палеобиогеографическое значение имеют обнаруженные 
в пещере Таврида древняя широконоска (Spatula sp. nov.) и иско-
паемый каменный огарь Tadorna petrina Kurochkin, 1985, ранее 
описанный из позднего плиоцена Монголии (Зеленков, в печати). 
Широконоска представляет собой древнейшую находку группы в 
палеонтологической летописи и, по всей видимости, относится к 
первой волне расселения этой линии утиных в Старом Свете. По-
явление широконосок в раннем плейстоцене позволяет предпола-
гать, что их эволюционное формирование могло быть связано с 
нарастающей аридизацией климата и падением уровня Мирово-
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го океана в гелазии. Широконоски становятся очень обычными 
по всей Европе в среднем плейстоцене. Их способность к эффек-
тивному питанию в относительно олиготрофных водоёмах мог-
ла в конечном счёте определить их эволюционный успех и широ-
кое распространение в «холодных» фаунах позднего плейстоцена 
и современности.

В позднем плейстоцене – голоцене происходили флуктуации 
ареалов современных видов, при этом отдельные ископаемые 
виды утиных известны из Евразии вплоть до позднего плейсто-
цена (Зеленков, Курочкин, 2015; Зеленков, Боескоров, 2021). Не-
давно ископаемые позднеплейстоценовые остатки утиных были 
впервые обнаружены в высокогорьях (4000 м) Восточного Пами-
ра (Zelenkov et al., 2021). 

Исследование поддержано грантом РФФИ № 20-04-00975. 
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Зона вторичного контакта двух видов — предмет присталь-
ного внимания и изучения исследователей как ключ к понима-
нию механизмов видообразования. Известно, что на территории 
Московской области есть достаточно широкая зона симпатрии 
двух видов ежей: европейского (Erinaceus europaeus) и южного 
(E. roumanicus).
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Особенности строения черепов европейского и южного ежей 
вне зоны симпатрии были подробно описаны в работах М.В. Зай-
цева (1982, 1984). В них автор выделил ряд диагностических ка-
чественных и количественных признаков, с определённой сте-
пенью достоверности отличающих эти два вида. Он отмеча-
ет, что наиболее надёжными признаками для определения дан-
ных видов по черепу являются форма носовых костей, строение 
челюстно-предчелюстного шва, а также черепные индексы. Поз-
же Ф.А. Темботова (1999) описала диагностическую значимость 
брегматической (вормиевой) кости у ежовых, выделив этот при-
знак, как однозначно отличающий E. roumanicus от E. europaeus и 
белобрюхого ежа (E. concolor). 

Однако особенности строения морфологических структур 
черепа не изучали в смешанной популяции, где оба вида не толь-
ко населяют один ареал, но и скрещиваются, давая жизнеспособ-
ное потомство. Возможность скрещивания этих двух видов и по-
явление гибридных особей (от F1 до FN) было неоднократно под-
тверждено с использованием кариологических и молекулярных 
данных (Богданов и др., 2009; Zolotareva et al., 2021). Особый ин-
терес представляет вероятность влияния гибридизации на вариа-
тивность морфологических признаков в смешанной популяции. 

Мы исследовали 3 параметра строения черепов 42 ежей из 
Московской области: наличие/отсутствие вормиевой кости, фор-
му носовых костей, строение челюстно-предчелюстного шва, а 
также рассчитали нижнечелюстной (НЧИ) и носовой (НИ) ин-
дексы. Видовую принадлежность ежей определяли согласно ра-
нее проведённому молекулярному типированию (Zolotareva et al., 
2021). Полученные результаты сравнили с литературными дан-
ными из чистых популяций (табл. 1).

Морфологический анализ показал, что ежи из смешанной по-
пуляции по трём критериям (НЧИ и НИ, строение носовых ко-
стей) соответствуют выявленным ранее параметрам для чистых 
популяций. По двум другим критериям (строению челюстно-
предчелюстного шва и наличию вормиевой кости), хотя и про-
слеживаются выявленные для чистых популяций тенденции, од-
нако встречаемость признаков, характерных для другого вида, 
выше. Для чистых популяций E. roumanicus не характерно отсут-
ствие вормиевой кости (этот признак выявлен лишь в 4,5 % слу-
чаев), а в смешанной популяции число черепов E. roumanicus без 
вормиевой кости составляет уже 19,2 %. В строении челюстно-
предчелюстного шва мы также наблюдаем увеличение доли чере-
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пов с нехарактерным для вида признаком с 15,5 % в чистой попу-
ляции до 27,7 % в смешанной.

Интересен тот факт, что особи со смешанным генотипом 
Ee & Er обнаруживают признаки E. roumanicus по 4 из 5 призна-
ков (НЧИ, НИ, строение носовых костей и наличие вормиевой ко-
сти). А вот строение челюстно-предчелюстного шва у всех типи-
рованных особей скорее характерно для E. europaeus.

В ходе анализа мы выявили, что совместное обитание и гибриди-
зация двух видов ежей в Московской области приводит к увеличению 
встречаемости нехарактерных для вида особенностей строения чере-
па по сравнению с таковыми у особей из чистых популяций. При этом 
ежи со смешанным генотипом тяготеют по краниологическим при-
знакам к E. roumanicus. Данный факт может затруднять определе-
ние видовой принадлежности отдельно взятой особи в смешанной 
популяции и требовать использования дополнительных методов 
диагностики в спорных случаях.
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Морфолого-анатомические исследования были и остаются 
одним из основных методических подходов к анализу как меж-
видовой, так и внутривидовой изменчивости животных. Однако 
с развитием технологий встаёт необходимость модификации тра-
диционных методов исследований для удовлетворения современ-
ным научным стандартам. Один из вызовов, стоящих в данный 
момент перед традиционной морфологией, — проблема воспро-
изводимости результатов и возможности использования уже опу-
бликованных данных в новых исследованиях, включая метаана-
лиз. Если в области генетических исследований возможна публи-
кация исходных данных в открытом доступе в виде секвениро-
ванных фрагментов ДНК, то в случае с морфологическими изме-
рениями можно опубликовать только проведённые исследовате-
лями измерения или фотографии объектов, то есть данные пред-
ставляются с существенной редукцией размерности. В морфо-
логических исследованиях часто используют различные набо-
ры промеров, что затрудняет сравнение результатов и уменьша-
ет объём данных, доступных для метаанализа. Повторный ана-
лиз уже исследованного материала с использованием иной систе-
мы промеров требует физического доступа к коллекции, в кото-
рой хранятся образцы, что часто бывает нерентабельно или ло-
гистически затруднено, особенно если материал хранится в дру-
гом городе. В качестве возможного решения проблемы глобали-
зации в области морфологии и анатомии могут послужить тех-
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нологии 3D-сканирования. В последнее десятилетие в области 
3D-сканирования наблюдается значительный прогресс. В насто-
ящее время существует возможность при относительно малых 
вложениях получать достаточно точные и детализированные мо-
дели физических объектов и даже воспроизводить их при помо-
щи 3D-печати.

Технологии 3D-сканирования уже применялись в морфоло-
гических исследованиях (Sardella et al., 2014; Mhig et al., 2015) и 
имеют ряд преимуществ перед традиционными методами иссле-
дований: 

– воспроизводимость и точность результатов: проведение из-
мерений на 3D-моделях позволяет получать более точные и не-
смещённые оценки признаков и минимизировать человеческий 
фактор при проведении измерений;

– повышение доступности материалов: формирование откры-
той базы 3D-моделей позволит облегчить проведение масштаб-
ных морфологических исследований с использованием больших 
объёмов данных, а также повторное изучение материалов из ра-
нее опубликованных работ с использованием других исследова-
тельских методов. 

В данной работе мы проверили оценку пригодности исполь-
зования оптического 3D-сканера для проведения краниологиче-
ских исследований на примере изучения морфологии черепа вол-
ка (Canis lupus) (рис. 1). Для сканирования черепов использова-
ли оптический сканер RangeVision NEO (Красногорск, Москов-
ская обл., Россия), позволяющий получать 3D-модели с разре-
шением до 0,13 мм. Обработка сканов и построение 3D-модели 
проводились в поставляемом со сканером программном обеспе-
чении ScanCenter NG. Были отсканированы 42 черепа из остео-
логических коллекций: 37 из Зоологического музея МГУ имени 
М.В. Ломоносова (Москва) и 5 из Государственного Дарвинов-
ского музея (Москва), происходящие из 15 субъектов Российской 
Федерации (собранные, в том числе, в советское время в РСФСР). 

Измерение полученных 3D-моделей производили в бес-
платной версии программы GOM Inspect Suite 2020 (Hotfi x 4, 
Rev. 135965, build 2021-03-05). Использовалась схема кранио-
логических измерений, приведённая в работе Н.Д. Оводова и 
Н.В. Мартыновича (2011) и включающая 58 измерений краниума 
и 23 измерения нижней челюсти. Два черепа были также измере-
ны вручную с использованием цифрового штангенциркуля Giant 
DCPR-150 для верификации измерений. Обработку полученных 
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измерений, в том числе анализ главных компонент, проводили в 
программе STATISTICA 12. Разница в результатах, полученных 
при ручных и цифровых измерениях, составляла 0,03–3 мм (0,1–
10 %) в зависимости от измерения. Примечательно, что большее 
значение отклонения показали измерения, которые сложнее точ-
но измерить штангенциркулем из-за геометрии черепа, такие как 
промеры зубов, которые (по используемой методике) сложно осу-
ществимы без извлечения зубов.

Так как для подавляющего большинства образцов не было до-
ступно точных координат места сбора (в том числе в связи с посту-
плением материалов в коллекции задолго до массового распростра-
нения системы GPS), для географической привязки образцов была 
использована широта географического центра субъекта РФ, в ко-
тором был произведён сбор. Мы осознаём низкую точность такого 
подхода, однако считаем его достаточным для целей данного иссле-
дования. Для анализа корреляции с географической широтой дан-
ные были стандартизированы внутри подгрупп по половой принад-
лежности. Факторный анализ проводили без стандартизации для 
оценки влияния пола на морфологическую изменчивость. 

Рис. 1. 3D-модель черепа волка, полученная в результате оптического 
сканирования.
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Была обнаружена значимая корреляция 21 промера с широ-
той места сбора. Такие результаты соотносятся с устоявшимися 
представлениями о широтной зависимости размеров волка. Сто-
ит также отметить, что значительное число параметров коррели-
руют между собой, что ожидаемо, учитывая определённую из-
быточность набора измерений. Результаты факторного анализа 
показали, что основной вклад в первый фактор, описывающий 
39,6 % вариаций, вносят параметры, связанные с длиной черепа. 
Фактор 1 (по результатам анализа главных компонент) также по-
казывает связь с широтой на значимом уровне (p = 0,013) (рис. 2). 

Результаты нашей работы продемонстрировали пригодность 
использования оптического 3D-сканирования для краниологи-
ческих исследований. Хотя подобная методика требует больших 
временных затрат для получения первичных результатов, мы счи-
таем рациональным дальнейшее развитие данного направления в 
рамках морфологических исследований. 

Рис. 2. Анализ корреляции фактора 1 и географической широты места 
сбора материала.



Литература

Оводов Н.Д., Мартынович Н.В. 2011. Плейстоценовые серые волки Ал-
тая и Кузнецкого Алатау (сообщение 1) // Байкальский зоологиче-
ский журнал. № 3 (8). С. 10–20.

Mhig F.R., Beglane F., Nanova O. 2015. Discriminating metapodials in 
female cattle using 3D geometric morphometrics: a preliminary study 
// Grey Cattles, Rackas, Mangalitsas. Proceedings of the International 
Conference in Honour of Janos Matolcsi. P. 55–63. 

Sardella R., Bertè D., Iurino D.A., Cherin M., Tagliacozzo A. 2014. The 
wolf from Grotta Romanelli (Apulia, Italy) and its implications in the 
evolutionary history of Canis lupus in the Late Pleistocene of Southern 
Italy // Quaternary International. Vol. 328–329. No. 1. P. 179–195.



124

О МОРФО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ АДАПТАЦИЯХ 
РОТОВОГО АППАРАТА ФРУКТОЯДНЫХ ПТИЦ

М.В. Калякин1, Л.П. Корзун2, В.Л. Трунов3

1 Научно-исследовательский Зоологический музей, биологический 
факультет Московского государственного университета имени 

М.В. Ломоносова, Москва, Россия
2 Кафедра зоологии позвоночных, биологический факультет 

Московского государственного университета имени М.В. Ломоносова, 
Москва, Россия

3 Звенигородская биологическая станция имени С.Н. Скадовского, 
биологический факультет Московского государственного 

университета имени М.В. Ломоносова, Москва, Россия

MORPHO-FUNCTIONAL ADAPTATIONS OF THE JAW 
APPARATUS OF FRUGIVORIOUS BIRDS
M.V. Kalyakin1, L.P. Korzun2, V.L. Trunov3

1 Zoological museum, Biological Faculty, Lomonosov Moscow State 
University, Moscow, Russia

2 Department of Vertebrate Zoology, Biological Faculty, Lomonosov 
Moscow State University, Moscow, Russia

3 Skadovsky Zvenigorod Biological Station, Biological Faculty, Lomonosov 
Moscow State University, Moscow, Russia

e-mail: kalyakin@zmmu.msu.ru

Общие замечания о феномене фруктоядности

Потребление мягких частей плодов без разрушения и перева-
ривания семян представляет собой одну из широко распростра-
нённых трофических адаптаций птиц. Если среди обитателей 
умеренных широт эта трофическая адаптация свойственна незна-
чительному числу видов (например, свиристелям Bombycilla spp. 
или рябинникам Turdus pilaris), то в тропических и субтропиче-
ских лесных орнитокомплексах доля видов, в той или иной сте-
пени питающихся мягкими частями плодов, может достигать тре-
ти и более. Здесь же отметим, что феномен фруктоядности ва-
жен и как пример коэволюционных отношений между птицами 
и растениями, семена которых они, переварив перикарп, перено-
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сят на разные расстояния от материнского растения. Это не толь-
ко обеспечивает растениям расселение, но и повышает выжива-
емость отпрысков, которые оказываются вдали от материнского 
дерева и избегают, таким образом, и затенения, и конкуренции 
с его развитой корневой системой. Птицы, эффективно участво-
вавшие в дисперсии диаспор, способствовали исторической экс-
пансии цветковых растений, создавали и поддерживали сложную 
(в отличие от голосеменных) полидоминантную структуру их со-
обществ. Многократно отмечалось, что поедаемые птицами пло-
ды в целом удобны для проглатывания без специальной обработ-
ки, имеют округлую или овальную форму, лишены твёрдых вы-
ростов, имеют гладкую, относительно мягкую поверхность и не-
редко бывают ярко окрашены. Это легко обнаруживаемый, обыч-
но весьма обильный пищевой ресурс, длительное время доступ-
ный потребителям в фиксированной точке пространства, богатый 
углеводами, а нередко также жирами и белком. Однако облигат-
ных фруктоядов, полностью отказавшихся от потребления белко-
вой пищи и питающихся исключительно плодами, кажется, не су-
ществует. Даже те виды, рацион которых почти целиком состоит 
из плодов, разнообразят его, потребляя в небольших количествах 
членистоногих и другой животный корм. 

Фруктоядность свойственна представителям большо-
го числа отрядов и семейств древесных лесных птиц, и морфо-
функциональный анализ ротового аппарата, выполненный к на-
стоящему времени для значительного числа воробьиных и не-
воробьиных птиц, позволил обнаружить у многих из них нали-
чие явных биомеханических адаптаций к такому варианту пита-
ния. Таким образом, для ряда групп птиц фруктоядность явля-
ется ключевой, исторически сложившейся трофической адапта-
цией. Краткий обзор основных морфо-функциональных особен-
ностей ротового аппарата фруктоядных птиц и выявление основ-
ных тенденций в становлении морфо-функциональной основы 
данной трофической адаптации и представляет собой содержа-
ние данного сообщения.

База для анализа

Разработанный Ф.Я. Дзержинским метод морфо-
функционального анализа челюстного аппарата птиц, дополнен-
ный Л.П. Корзуном в части анализа работы языка и подъязычно-
го аппарата, был развит и уточнён при многократном применении 
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в ходе изучения трофических адаптаций, специфичных для кон-
кретных групп птиц из нескольких десятков семейств. Нам пред-
ставляется, что он не нуждается в очередном описании и доста-
точно зарекомендовал себя, чтобы мы могли сослаться на его ис-
пользование в наших исследованиях неворобьиных (Л.П. Кор-
зун, В.Л. Трунов) и воробьиных (М.В. Калякин) птиц. Помимо 
собственных материалов, мы располагаем сведениями о морфо-
функциональных адаптациях к поеданию плодов и, шире, дру-
гих вариантов прикреплённого корма, содержащимися в работах 
Ф.Я. Дзержинского (1972, 1997 и др.) и ряда коллег, принадлежа-
щих, как и авторы данного сообщения, к созданной им морфо-
логической школе. Наша публикация имеет характер обзора, од-
нако ради экономии места мы позволим себе не приводить здесь 
полный перечень ссылок на пул публикаций его учеников и ука-
зывать только на работы, содержащие конкретные описания или 
анализ тех или иных морфо-функциональных особенностей рото-
вого аппарата фруктоядных птиц.

В нашем анализе морфо-функциональных адаптаций ротово-
го аппарата фруктоядных птиц мы опирались на сведения о них, 
выявленных при изучении птиц-носорогов (Bucerotidae; азиат-
ские и африканские виды; Корзун, Трунов, 1997; Baussart et al., 
2007), голубей (Columbidae; Корзун, 2006; Korzun et al., 2008), мо-
мотов (Korzun et al., 2004), туканов (Baussart et al., 2009); трогонов 
(Trogonidae; 10 азиатских и американских видов; Корзун, 1996), 
гуахаро (Steatornis caripensis, Caprimulgidae; Корзун, 1991), птиц-
мышей (Coliiformes; Корзун, 1986), бородастиков (Capitonidae; 
4 вида рода Megalaima; Трунов и др., 1996), зелёного рогоклюва 
(Calyptomena viridis; Eurylaimidae; Зубкова, Корзун, 2014), бюль-
бюлей (Pycnonotidae; 16 азиатских видов; Калякин, Дзержинский, 
1997; Калякин, 2002), тимелиевых (Timaliidae; 11 азиатских видов; 
Калякин, 2007, 2011; Kalyakin, 2015) и отдельных представите-
лей врановых (Corvidae; Temnurus temnura), иволговых (Oriolidae; 
Oriolus xanthornus), иреновых (Irenidae; Irena puella), листов-
ковых (Chloropseidae; Chloropsis cochinchinensis) и цветоедов 
(Dicaeidae; Dicaeum concolor) (Калякин, 2011; Kalyakin, 2015).

Механические задачи, решаемые различными 
группами фруктоядных птиц

При поедании плодов ротовой аппарат птиц обеспечивает та-
кие специфичные действия, как отрывание прикреплённого объ-
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екта или его частей и проглатывание максимально крупного объ-
екта, иногда с его предварительной обработкой в клюве. Морфо-
логические адаптации к таким манипуляциям у большинства со-
временных неогнатных птиц сформировались вторично на осно-
ве внутренне подвижной конструкции (кинетизм черепа), обеспе-
чивающей ловкое схватывание концом клюва небольших, в том 
числе подвижных кормовых объектов и последующие манипуля-
ции с ними. Отрыв и проглатывание относительно мелких пло-
дов, особенно в случае их слабеющего по мере созревания кон-
такта с плодоножкой, фактически не требует модификации этой 
системы. Выраженные морфологические адаптации в строении 
ротового аппарата становятся заметны в случаях, когда отры-
вание (рис. 1) и/или проглатывание превращаются в серьёзную 
проблему и даже становятся критическими при питании плода-
ми. Напомним, что именно адаптация к питанию прикреплённым 
растительным кормом стала базальной, ключевой для наиболее 
древней среди современных неогнат группы Gallo-Anseres, опре-
делившей глубокую специфичность их челюстного аппарата (ра-
зобщённый мускульный контроль движений челюстей в терми-
нологии Ф.Я. Дзержинского). В таком аппарате крыловидный му-
скул самостоятельно ретрагирует надклювье. Он эффективно ре-
шает главную биомеханическую проблему, возникающую при от-
рывании (и даже выкапывании) вегетативных частей растений — 
преодоление механического сопротивления, вызывающего пас-
сивную протракцию надклювья и, соответственно, ослабление 
хватки и выскальзывание объекта. У фруктоядных птиц из других 
отрядов также обнаружен ряд специфичных черт строения рото-
вого аппарата, предотвращающих пассивную протракцию верх-
ней челюсти для отрыва корма, но сформировались они на дру-
гой морфо-функциональной основе (сопряжённый мускульный 
контроль движений челюстей). Здесь крыловидный мускул, как 
правило, играет «вспомогательную» роль, передавая на надклю-
вье ретракционное усилие, исходящее от дорсальных аддукторов.

В тех случаях, когда срывание не встречает значительного со-
противления, необходимую силу, удерживающую надклювье, со-
ответствующие дорсальные аддукторы могут создать и в гене-
рализованном челюстном аппарате, функционирующем в режи-
ме сопряжённого мускульного контроля. Некоторые воробьиные, 
например, бюль-бюли и тимелии, способны, кроме того, удержи-
вать верхнюю челюсть благодаря произвольному в момент сры-
вания каудальному смещению оси вращения в челюстном суста-



128

ве и/или частичному (временному) ослаблению связи между че-
люстями. Имеется в виду натяжение затылочно-челюстной связ-
ки Lom с одновременным «провисанием» наружной квадратно-
челюстной связки Lij, то есть переносом точки опоры крыловид-
ного мускула m. pterigoideus на осевой череп. Возникает состоя-
ние, при котором на верхнюю челюсть передаётся не только уси-
лие ретрактора нёба m. retractor palatine, но в какой-то, возмож-
но, весьма значительной степени — усилия и других порций кры-
ловидного мускула. Глубокая адаптация к фруктоядности, кото-
рая была ключевой, анцестральной для некоторых неворобьиных 
птиц, потребовала серьёзной «настройки» такого челюстного ап-
парата именно на срывание прочно закреплённых плодов. Очень 
ярко это демонстрируют, например, голуби, птицы-носороги, бо-
родастики. Не вдаваясь в морфофункциональные детали этой 
адаптации, выделим лишь самые заметные из них. У голубей 
(Columbidae, Treronidae, Gouridae) это уникальным образом ги-

Рис. 1. Схема, иллюстрирующая направление сил челюстей, сжимаю-
щих плод (А и Б), и сила реакции черешка (В), которую нужно прео-
долеть при отрыве плода. При надёжном сжимании плодика силы А и 
Б равны, для его отрыва нужна дополнительная сила, развиваемая че-
люстной мускулатурой, равная силе В и направленная в противополож-
ную сторону.
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пертрофированный поверхностный ложновисочный мускул, у 
птиц-носорогов — ограничение кинетизма, у трогонов — крыло-
видный мускул, ставший эффективным самостоятельным ретрак-
тором надклювья, у бородастиков — способность к запиранию 
челюстного сустава.

Размеры потребляемых плодов имеют значение

Мелкие плоды доступны для птиц любой размерной кате-
гории. Даже крупные птицы-носороги легко и охотно питаются 
ими. А вот адаптация к потреблению относительно крупных объ-
ектов потребовала формирования морфофункциональных осо-
бенностей, решающим образом определивших специфику строе-
ния ротовых аппаратов соответствующих групп птиц. Овладеть 
крупным плодом можно, либо проглотив его целиком, либо от-
членяя удобные для проглатывания фрагменты, либо предвари-
тельно размяв в клюве. При проглатывании целиком размер пло-
да ограничен расстоянием между ветвями нижней челюсти. По 
пути увеличения этого расстояния пошла, например, эволюция 
птиц-носорогов. Этот процесс у них зашёл так далеко, что ску-
ловая дуга не пустила дорсальные аддукторы на боковую по-
верхность нижней челюсти. Аналогичная ситуация сложилась у 
гуахаро. Общее расширение черепа произошло у трогонов. 

Вызывает удивление тот факт, что даже среди специализи-
рованных фруктоядов не получил распространения характер-
ный для многих околоводных птиц, глотающих целиком отно-
сительно крупную добычу, механизм активного или пассивно-
го увеличения просвета между ветвями нижней челюсти, так 
называемое «распяливание» (чайки, веслоногие, голенастые). 
Способность активно раздвигать ветви нижней челюсти для 
пропускания крупного плода в пищевод достоверно выявлена 
только у лесных голубей р. Ducula (рис. 2). Судя по строению 
челюстного аппарата, нельзя исключать, что при силовом про-
талкивании плода ветви нижней челюсти пассивно выгибают-
ся наружу у некоторых трогонов (например, у кветзала). Ис-
точником проталкивающей силы является активно ретрагиру-
емое надклювье. Эту ретракцию обеспечивают те же механиз-
мы, которые удерживают верхнюю челюсть от пассивной про-
тракции при срывании плода. У птиц-носорогов роль поршня 
играет нёбо, поверхность которого находится ниже верхнего 
края нижней челюсти.
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Рис. 2. Схема распяливания нижней челюсти, используемая крупным 
фруктоядным голубем Ducula badia при проглатывании крупного плода.
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Бородастики, птицы-мыши и турако демонстрируют ярко выра-
женную адаптацию к фрагментации крупных плодов и других веге-
тативных частей. Их челюстной аппарат представляют собой своего 
рода ножницы, «бранши» которых образованы острыми притертыми 
краями рамфотеки. Специфические морфофункциональные особен-
ности при разрезании обеспечивают надёжный контакт между «бран-
шами» и предотвращают заклинивание объекта, «затирание» ножниц. 
У птиц-мышей, например, это вторичный сустав нижней челюсти, у 
турако это дополнительная уникальная косточка (os uncinatum), жёст-
ко детерминирующая движения нижней челюсти. 

Обработка плодов в клюве — редкое явление среди птиц, и 
обычно она происходит до попадания корма в ротовую полость. 
Иногда, например, у бородастиков, имеет место «пережёвыва-
ние» мягкого корма, облегчающее его проглатывание, и даже 
предварительная обработка мягкого перикарпа плодов до отры-
ва последних от веточек за счёт взрезания оболочек плода остры-
ми краями рамфотеки (Трунов и др., 1996). Крупные виды мо-
мотов способны разминать объекты в клюве благодаря зубчато-
му краю рамфотеки и морфофукциональным особенностям, обе-
спечивающим размашистые протракционные и ретракционные 
движения надклювья (Korzun et al., 2004). Выклёвывание частей 
мягких, обычно сочных плодов отмечается реже, чем проглатыва-
ние плодов целиком, однако представителями ряда групп фрукто-
ядных птиц (мелкие цветоеды, птицы-мыши, бородастики, ино-
гда бюль-бюли и др.) используется относительно часто. Отме-
тим, что в этом случае расселение семян возможно только при их 
мелких размерах, большом количестве и расположении в мяко-
ти плода у его поверхности. Это вариант строения ягод у много-
численных видов фикусов (сем. Moracea), привлекающих широ-
кий спектр потребителей. В Юго-Восточной Азии это фактиче-
ски все фруктоядные виды птиц, от крошечных цветоедов из рода 
Dicaeum до птиц-носорогов Buceros bicornis.

Общее заключение

Имеющиеся у нас на сегодня сведения о строении и функци-
ях ротового аппарата птиц свидетельствуют о том, что такой ва-
риант трофических адаптаций, как фруктоядность, сформировал-
ся у птиц вторично. Становление морфо-функциональных особен-
ностей ротового аппарата фруктоядных птиц происходило за счёт 
адаптивных перестроек конструкции ротового аппарата, исходно 
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обеспечивавшей захват, надёжное удержание и проглатывание объ-
ектов животного происхождения, вероятнее всего — некрупных. 
Изучение представителей значительного числа таксонов фрукто-
ядных птиц показало, что в каждой группе становление морфо-
функциональных особенностей ротового аппарата, обеспечиваю-
щих ту или иную степень приспособленности к питанию плода-
ми, происходит на базе специфической для данной группы ключе-
вой (исторически сложившейся) трофической адаптации. У трого-
нов и гуахаро это переход к потреблению плодов на базе адаптаций 
к ловле подвижной добычи в воздухе (Корзун, 1991, 1996), у боро-
дастиков — на базе адаптаций к долблению и выщипыванию суб-
страта, свойственных дятлообразным (Трунов и др., 1996), у воро-
бьиных птиц — на основе ключевой для отряда адаптации к потре-
блению мелкого животного корма (Калякин, 2011).

У голубей ключевая трофическая адаптация была связана с пи-
танием относительно крупными прикреплёнными плодами. Ши-
рокая адаптивная радиация этих птиц привела к освоению очень 
широкого спектра кормов растительного происхождения, но прин-
ципиальные, индикаторные морфофункциональные особенности, 
указывающие на эту анцестральную адаптацию, сохранились, судя 
по всему, у всех представителей отряда голубеобразных.

В свете наличия анализируемых морфо-функциональных 
адаптаций у значительного числа представителей многих отрядов 
древесных птиц нам представляется вполне оправданным считать 
это направление эволюции трофических адаптаций птиц в доста-
точной степени древним. При этом имеются примеры обратимости 
этой эволюции. Так, аридизация Африки привела к тому, что мно-
гие виды птиц-носорогов там практически отказались от питания 
плодами, ставшими узко сезонным кормом, и в значительной сте-
пени перешли на животный корм, а рогатые вороны и вовсе отка-
зались от растительного корма. Но даже у всех этих видов сохра-
нились яркие морфофункциональные особенности анцестральной 
фруктоядности. Аналогична и история исходно фруктоядных пан-
тропических трогонов. Трогоны единственного сохранившегося в 
Африке р. Apaloderma не питаются плодами, сохранив при этом че-
люстной аппарат специализированных фруктоядов. Не исключено, 
что эти виды обречены на исчезновение из-за конкуренции с более 
адаптированными потребителями животного корма.

Наконец, отметим ещё раз тот факт, что крупные птицы, поеда-
ющие мелкие плоды, как и виды, имеющие необычно мощно раз-
витую челюстную мускулатуру (например, врановые и некоторые 
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тимелиевые), способны использовать широкий спектр легко сры-
ваемых и проглатываемых плодов небольшого размера при отсут-
ствии ярко выраженных морфологических адаптаций, упоминав-
шихся выше. У мелких фруктоядных птиц эти адаптации выраже-
ны в целом ярче и чётче. Имеющиеся у нас сегодня сведения о со-
вокупности адаптаций птиц к потреблению плодов позволяют сде-
лать вывод о том, что становление морфо-функциональных осо-
бенностей строения и функционирования ротового аппарата птиц 
проходило в наиболее выраженном виде у тех групп, которые спе-
циализировались на потреблении наиболее крупных (то есть наи-
более выгодных с точки зрения потребителя) плодов. В целом же 
обращение к этому ресурсу для птиц, в первую очередь для обита-
телей тропического и субтропического пояса, представляется нам 
вполне закономерным следствием эволюции покрытосеменных 
растений и тропических (и субтропических) экосистем.
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Нормальное развитие и существование рыб, как и подавляю-
щего большинства многоклеточных организмов, невозможно без 
потребления кислорода, т.е. осуществления функции дыхания. 
Концентрация кислорода в разных участках мирового океана и 
пресноводных водоёмах крайне неоднородна, динамична и зависит 
от множества биотических и абиотических факторов. Возникаю-
щие периодически или существующие постоянно низкие концен-
трации растворённого кислорода требуют от рыб формирования 
специфических морфофункциональных, физиологических, биохи-
мических и поведенческих адаптаций. Некоторые виды сформиро-
вали специфические органы дыхания, позволяющие дышать в том 
числе и атмосферным воздухом. Другие переживают условия ги-
поксии за счёт снижения уровня метаболизма, вплоть до ухода в 
диапаузы. Третьи в ответ на изменение концентрации растворён-
ного кислорода меняют количество эритроцитов и частоту сердце-
биений. Четвёртые демонстрируют поведенческие реакции, позво-
ляющие избегать неблагоприятных зон, и т.д. У многих видов есть 
несколько адаптаций, служащих для минимизации негативных по-
следствий гипоксии, и реализация того или иного сценария зави-
сит от доступности кислорода в среде обитания. 
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Большинство рыб в качестве основного органа дыхания ис-
пользует жабры. Однако во многих филогенетических линиях 
рыб в ходе параллельной или конвергентной эволюции сформи-
ровались специфические способы дыхания. Например, дыхание 
атмосферным воздухом возникало множество раз в различных 
группах современных костных рыб (как минимум 400 видов кост-
ных рыб из 50 семейств в 17 отрядах — Johansen, 1970; Graham, 
Wegner, 2010). При этом иногда даже у близкородственных ви-
дов могут проявляться различия в респираторных адаптациях, 
как это было показано на двух видах харациновых рыб Piabucina 
festae и P.  panamensis: первый вид способен переходить на дыха-
ние кислородом воздуха, используя видоизменённый плаватель-
ный пузырь, тогда как у второго вида такой морфофункциональ-
ной адаптации нет (Graham et al., 1978).

У многих видов существует и онтогенетическая диверсифи-
кация респираторной функции. В отсутствие хорошо развитых 
жабр на ранних стадиях онтогенеза у многих рыб формируют-
ся провизорные органы дыхания, исчезающие на более поздних 
этапах развития. Изучение разнообразия органов дыхания в он-
тогенезе даёт более полную картину путей и механизмов эволю-
ции разных таксонов рыб. В настоящей работе мы представля-
ем данные по изучению органов дыхания в разные моменты жиз-
ненного цикла панцирных сомов рода Corydoras (Siluriformes, 
Callichthyidae), большинство видов которых населяет мелкие сла-
бопроточные ручьи, озёра и болота Южной Америки. Концентра-
ция растворённого кислорода в этих водоёмах очень изменчива 
и зачастую снижается до критических значений. Взрослые сомы 
способны дышать атмосферным воздухом (Kramer, McClure, 
1980; Armbruster, 1998), однако адаптации этих рыб на ранних 
стадиях развития к выживанию в обеднённой кислородом среде 
остаются малоизученными.

Объектом исследования послужил популярный аквариумный 
вид панцирных сомов — крапчатый сомик, C. paleatus. Постна-
тальный онтогенез этого вида, как и многих других представите-
лей рода Corydoras, начинается со стадии свободного зародыша. 
Для этой стадии развития характерны отсутствие хорошо разви-
тых жабр, слаборазвитый краниальный и посткраниальный ске-
лет, незавершённый сомитогенез, большой желточный мешок, 
большая недифференцированная плавниковая складка и очень 
большие относительно размеров тела (около 30 % от общей пло-
щади поверхности) грудные плавники (рис. 1А). Бельгийские ис-
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следователи предположили, что основная функция грудных плав-
ников — стабилизация рыбы в пространстве (Huysentruyt, 2008). 
Однако проведённый нами гистологический и иммунологиче-
ский анализы в сочетании с методами современной световой и 
конфокальной микроскопии показали, что основная функция 
грудного плавника на ранних стадиях развития крапчатого соми-
ка — дыхание. 

Непосредственно перед выходом из яйцевых оболочек у эм-
бриона крапчатого сомика формируется скелетная основа будуще-
го пояса грудных плавников: мембранное окостенение cleithrum с 
примыкающим к нему хрящом scapulocoracoideum, заходящим 
своей дистальной частью в лопасть плавника. Одновременно с 
этим появляется личиночная мускулатура грудного плавника, 
представленная внешним и внутренним слоями мышц (abductor 
и adductor), расположенными вдоль внешней и внутренней сто-
роны дистальной части хрящевой пластинки scapulocoracoideum. 
В отличие от плавников эмбрионов многих костистых рыб, в том 
числе Danio rerio (Thorsen, Hale, 2007) и африканского клариево-
го сома Clarias gariepinus (Shkil et al., 2022), плавник крапчато-
го сомика хорошо иннервирован: густая нервная сеть охватывает 
как мускулатуру плавника, так и его дистальную часть.

Сосудистая сеть плавника у эмбриона крапчатого сомика ги-
пертрофирована по сравнению с плавниками эмбрионов и личи-
нок костистых рыб (Paulissen et al., 2022). Она состоит из вет-
ви спинной аорты, входящей в плавник в его вентральной части 
(под хрящевой пластиной scapulocoracoideum), и мелких капил-
ляров, образующих густую сеть в дистальной части плавника, ко-
торая составляет около 90 % от его общей площади. Сеть капил-
ляров собирается в крупный сосуд в дорзальной части плавника, 
впадающий в Кювьеров проток. Ответвление Кювьерова прото-
ка, приходящее из плавника, значимо больше, чем его вентраль-

Рис. 1. Стадии онтогенеза крапчатого сомика C. paleatus: А — свобод-
ный зародыш; Б — личинка; В — взрослая рыба. О2/СО2 — органы га-
зообмена.
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ная ветвь, распадающаяся на несколько небольших сосудов, рас-
положенных на поверхности желточного мешка. 

Сразу после выхода зародыша из яйцевых оболочек плавник 
крапчатого сомика начинает ритмично двигаться, обеспечивая 
ток воды вдоль поверхности тела. Плавниковая складка свобод-
ного зародыша крапчатого сомика так же, как и у ранних личинок 
многих костистых рыб, пронизана капиллярами. Однако плот-
ность капиллярной сети плавниковой складки несколько ниже, 
чем в лопасти грудного плавника. Кожа на всей поверхности тела 
свободного зародыша имеет специфические особенности, значи-
тельно увеличивающие площадь соприкосновения с водой и ин-
тенсифицирующие газообмен (рис. 2А).

В течение нескольких дней после выхода из яйцевых обо-
лочек у крапчатого сомика происходит активный морфогенез. 
В этот период завершается сомитогенез, происходит формирова-
ние хрящевого скелета и мускулатуры головы, в том числе жабер-
ного аппарата, и хвоста; в голове появляются покровные кости 
спланхнокраниума, связанные прежде всего с функциями пита-
ния и дыхания (челюсти, жаберная крышка, бранхиостегальные 
лучи), развиваются органы чувств — усы и глаза. Во время актив-
ного морфогенеза головы происходит формирование густой сосу-
дистой сети в кожной складке жаберной крышки. По всей види-
мости, она также участвует в респираторной функции, но в очень 
короткий период развития.

В грудных плавниках крапчатого сома не происходит каких-
либо существенных изменений, за исключением формирования 
множества сенсорных структур на его поверхности и увеличения 

Рис. 2. Микрофотографии кожи (стадии А и Б, см. рис. 1): эпд — эпи-
дермис; scacor — хрящевой scapulocoracoideum.
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плотности иннервации. Большинство сенсорных структур груд-
ного плавника, вероятнее всего, являются механосенсорными 
(Hardy et al., 2016; Aiello et al., 2018). Иммунологическими ме-
тодами было установлено, что часть из них содержат нейроэпи-
телиальные клетки, характеризующиеся высокой концентрацией 
серотонина — маркёра клеток, чувствительных к концентрации 
растворённых в воде газов (O2 и CO2) (Hockman et al., 2017). 

На следующем этапе онтогенеза, начало которого совпада-
ет с началом активного питания и активной оссификацией чере-
па, происходит стремительная трансформация грудных плавни-
ков (рис. 1Б). Начинают формироваться лучи грудного плавника, 
происходит качественное изменение хрящевой основы плавни-
ка — рост и начало оссификации проксимальной, примыкающей 
к cleithrum, части scapulacoracoideum, появление радиалий. Од-
новременно изменяется и мускулатура грудного плавника, про-
исходит дифференцировка уже имеющихся abductor и adductor, 
появляются взрослые мышцы (musculus abductor superfi cialis 
1/2, m. adductor superfi cialis, m. adductor profundus, m. arrector 
ventralis, m. arrector dorsalis). Нервная система плавника транс-
формируется в нервную систему взрослого типа, характерную 
для большинства костистых рыб, с отдельными нервными волок-
нами, отходящими от латерального кольца и расположенными 
вдоль формирующихся лучей плавника, и упорядоченной иннер-
вацией отдельных мышц. 

Кровеносная система плавника претерпевает существенные 
изменения. Происходит редукция капиллярной сети в лопасти 
плавника и трансформация в сосудистую систему взрослого типа 
с хорошо выраженным латеральным плексусом и плексусом лу-
чей плавника. Грудной плавник сома на этом этапе развития раз-
ворачивается относительно своей оси (дорзальный край стано-
вится передним, а вентральный — задним) и перестаёт совершать 
ритмичные движения, обеспечивающие ток воды вдоль поверхно-
сти тела сома. Плавниковая складка начинает дифференцировать-
ся. Появляются непарные плавники (спинной, анальный и жиро-
вой), не имеющие густой капиллярной сети. Кожа также претерпе-
вает существенные изменения: поверхностные клетки эпидерми-
са отмирают, сохраняясь лишь в виде слоя остатков ороговевших 
клеточных мембран (рис. 2Б). На данном этапе основным органом 
дыхания сома становятся жабры, которые сохраняют за собой эту 
функцию у мальков и взрослых рыб. Описанные выше состояния и 
трансформации грудного плавника и плавниковой складки на ран-
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них этапах онтогенеза мы наблюдали и у других представителей 
рода Corydoras: C. sterbai, C. aeneus и C. panda. 

Однако жабры не являются единственным органом дыхания 
взрослых сомов. Известно, что взрослые панцирные сомы рода 
Corydoras плохо переносят недостаток кислорода в воде и в та-
ких условиях способны компенсировать его путём заглатывания 
пузырьков воздуха с последующим газообменом в задних отде-
лах кишечника. В экспериментах на C. aeneus было показано, 
что в условиях пониженного содержания кислорода в воде рыбы, 
лишённые доступа к поверхности воды и, соответственно, воз-
можности заглатывать воздух, умирали в 100 % случаев (Kramer, 
McClure, 1980). Мы обнаружили в стенках заднего отдела кишеч-
ника личинок C. paleatus множество нейроэпителиальных клеток, 
содержащих большое количество серотонина и, согласно преды-
дущим исследованиям, чувствительных к концентрации раство-
рённых в воде газов (Hockman et al., 2017). Наличие этих специ-
фических сенсорных клеток, вкупе с гипертрофированно разви-
той нервной и сосудистой сетью, а также характерное строение 
стенок заднего отдела кишечника указывают на использование 
такого типа дыхания и крапчатым сомиком (рис. 1В).

Полученные данные наглядно демонстрируют онтогенети-
ческое разнообразие органов дыхания крапчатого сомика и его 
высокий потенциал к переживанию условий, характеризующих-
ся низкими концентрациями растворённого в воде кислорода, на 
разных стадиях развития. На ранних этапах онтогенеза в каче-
стве важнейших органов дыхания выступают грудные плавники, 
плавниковая складка и на очень коротком этапе онтогенеза — жа-
берная складка. Все эти органы имеют хорошо развитую капил-
лярную сеть, редуцирующуюся после формирования жаберного 
аппарата. На более поздних этапах онтогенеза основными респи-
раторными органами служат жабры и задний отдел кишечника.

Обнаруженные нами морфофункциональные адаптации к су-
ществованию в обеднённых кислородом условиях не являются в 
полной мере уникальными. Интенсивная васкуляризация той или 
иной поверхности тела — одна из наиболее типичных адаптаций 
на ранних этапах онтогенеза многих костистых рыб (Крыжанов-
ский, 1933; Pelster, 2008). Однако в большинстве случаев васкуля-
ризация захватывает поверхность желточного мешка и/или плав-
никовую складку. Способность дышать за счёт грудного плавника 
долгое время обсуждалась в литературе, но до настоящего момен-
та считалось, что грудной плавник участвует в процессе дыхания 
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лишь опосредованно, обеспечивая ток воды вдоль тела (Zimmer et 
al., 2020). Наши данные показывают, что грудной плавник может 
выступать в роли провизорного органа дыхания. 

Примечательно, что хорошо развитая капиллярная сеть от-
мечалась в грудных плавниках личинок у некоторых видов слит-
ножаберниковых (болотных угрей — Synbranchidae), населяю-
щих сходные по условиям водоёмы (Taylor, 1913; Favorito et al., 
2005). Было выдвинуто предположение, что грудной плавник мо-
жет быть органом дыхания, позволяющим переживать личинкам 
слитножаберниковых конец сухого сезона — период, когда кон-
центрация растворённого кислорода в воде очень низка (Favorito 
et al., 2005). Заслуживает внимания и тот факт, что богатая ка-
пиллярами жаберная крышка, служащая органом дыхания личин-
ки и питающая кислородом развивающиеся мозг и глаз, типична 
для костных ганоидов (Holostei): амии (Amia calva; Amiiformes) 
и панцирных щук (Lepisosteus; Lepisosteiformes) (Крыжановский, 
1933). Оба эти представителя костных ганоидов, подобно панцир-
ным сомам, населяют водоёмы с нестабильными, зачастую кри-
тически низкими концентрациями кислорода и выходят из яйце-
вых оболочек с недоразвитыми жабрами (Johansen, 1970; Ballard, 
1986; Long, Ballard, 2001), не способными в полной мере обеспе-
чить развивающийся организм кислородом. Во взрослом состоя-
нии амия и панцирные щуки сочетают дыхание жабрами с дыха-
нием атмосферным воздухом, которое осуществляется за счёт ви-
доизменённых отделов плавательного пузыря (Rahn et al., 1971; 
Hedrick, Jones, 1999). Использование различных отделов кишеч-
ника в качестве органов дыхания встречается в разных группах 
сомообразных (Nelson, 2014) и в других таксонах рыб, в том числе 
и достаточно филогенетически удалённых, таких как карпообраз-
ные (Cypriniformes) и слитножаберниковые (Synbranchiformes) 
(Johansen, 1970; McMahon, Burggren, 1987; Favorito et al., 2005).

Таким образом, изучение онтогенетического разнообразия 
органов дыхания панцирных сомов позволило обнаружить пре-
красные примеры конвергентной и параллельной эволюции орга-
нов дыхания на разных стадиях онтогенеза. 
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Сезонность размножения — отличительная адаптивная осо-
бенность животных, позволяющая им осваивать территории с су-
ровым климатом в условиях, где пригодный для размножения пе-
риод ограничен по времени. У бореальных мышевидных грызу-
нов описано два альтернативных варианта онтогенеза: для од-
них животных характерен быстрый рост и половое созревание, 
продолжительность жизни 3–6 месяцев; у других половое созре-
вание происходит только на следующий год, скорость их старе-
ния значительно ниже, а продолжительность жизни 12–15 меся-
цев. Контроль сезонных ритмов репродукции осуществляется за 
счёт специального сигнального фактора — динамики фотоперио-
да (Whitten et al., 1993; Штайнлехнер, Пухальский, 1999). Шиш-
ковидная железа (corpus pineale, epiphysis cerebri) получает сим-
патическую иннервацию от верхних шейных ганглиев (Axelrod, 
1974), куда по ретиноталамическому пути приходит информация 
от особых светочувствительных ганглиозных клеток сетчатки. 
Главная функция её секретирующих клеток пинеалоцитов — вы-
деление мелатонина (N-ацетил-5-метокситриптамина), благодаря 
чему происходит координация циркадных ритмов, а также кон-
троль сезонных ритмов у млекопитающих (Hoffmann et al., 1981; 
Kalsbeek et al., 2000). Уровень именно этого гормона чаще все-
го используют для оценки функциональной активности эпифи-
за. Однако измерение такого показателя является очень дорого-
стоящим методом и требует применения сложного оборудования. 
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Вместе с тем, многочисленные исследования подтверждают по-
ложительную зависимость количества продуцируемого эпифи-
зом мелатонина от размеров железы и числа пинеалоцитов (Coon 
et al., 1999; Brunet et al., 2002), что говорит о возможности ис-
пользования для оценки его активности морфометрических по-
казателей.

Род рыжих лесных полёвок (Clethrionomys) — хоро-
шая модель для изучения этого вопроса: красно-серая полёв-
ка (Cl. rufocanus Sundevall, 1846), несмотря на систематическую 
близость и сходство экологических требований, значительно от-
личается от красной (Cl. rutilus Pallas, 1779) и рыжей (Cl. glareolus 
Schreber, 1780) более ранним появлением в популяции зимующей 
генерации (Kaneko et al. , 1998; Kravchenko et al., 2012; Кравченко 
и др., 2016). Морфология и функции шишковидной железы у жи-
вот ных этой группы изучены крайне слабо. Для данного исследо-
вания использовали 145 особей красной, 130 рыжей и 98 красно-
серой полёвки, отловленных с 2014 по 2021 г. Оценивали форму 
и параметры верхней части эпифиза, его положение относитель-
но промежуточного мозга и свода костей черепа, а также разме-
ры ядер пинеалоцитов.

Выявлены видовые различия по форме железы (рис. 1): 
у 82 % рыжих полёвок она была треугольной формы, у 82,5 % 
красных и 63,5 % красно-серых — каплевидной. У трети особей 
красно-серой полёвки обнаружена веретеновидная шишковид-
ная железа, не встречающаяся у других видов. Свыше 80 % крас-
ных и рыжих полёвок имели однотипную поверхностную железу, 
треугольной формы у рыжей и каплевидной — у красной. Поло-
жение железы у всех особей было поверхностным. Красно-серая 
полёвка выделялась максимальным разнообразием эпифиза, обу-
словленным его смещением у части особей (39,1 %) ближе к тре-
тьему желудочку. Глубина расположения железы у красно-серой 
полёвки не зависела от пола животного, но зависела от физиоло-
гического возраста. Рыжая полёвка отличалась от красной мак-
симальными размерами самого эпифиза и ядер пинеалоцитов, а 
от красно-серой — только размерами ядер пинеалоцитов. Увели-
чение размеров железы у рыжей полёвки и увеличение размеров 
ядер пинеалоцитов у красно-серой полёвки вызывала высокая 
плотность населения, влияние которой наиболее заметно у жи-
вотных, родившихся в июне – июле. У красной полёвки отсут-
ствовала реакция на данный социальный стресс, но наблюдался 
рост размеров эпифиза у быстро растущих и созревающих в усло-
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виях низкой плотности майских особей. Напротив, у красной по-
лёвки размер эпифиза не изменяется при стрессе, связанном с ро-
стом плотности населения, однако увеличивается в условиях по-
вышенной физиологической нагрузки, вызванной ускоренным 
ростом и созреванием особей. Таким образом, параметры желе-
зы, определяемые количеством и размером составляющих её пи-

Рис. 1. Различные варианты формы и расположения эпифиза у лесных 
полёвок: А — красная полёвка (Clethrionomys rutilus), каплевидная фор-
ма эпифиза, верхнее положение; Б — рыжая полёвка (Cl. glareolus), 
треугольная форма, верхнее положение; В — красно-серая полёвка 
(Cl. rufocanus), веретеновидная форма, нижнее положение; Г — красно-
серая полёвка (Cl. rufocanus), каплевидная форма, верхнее положение. 
Фото Л.Б. Кравченко



неалоцитов, несомненно, можно рассматривать в качестве одного 
из критериев её активности.
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Череп — наиболее комплексная структура скелета позво-
ночных, различные элементы которой координационно связаны, 
а отдельные подсистемы создают разного рода взаимные огра-
ничения. В работе обсуждаются функциональные связи мышц-
аддукторов и DM (расшифровку сокращений см. в конце текста) в 
связи со структурой скелета крокодилов и крокодиломорф. Стро-
ение этого функционального комплекса современных крокоди-
лов в деталях описано Н.Н. Иорданским (Iordansky, 1964, 1973), 
Г. Шумахером (Schumacher, 1973) и другими исследователями.

Мы не ставим перед собой задачу исследовать все скелетно-
мускульные адаптации челюстного комплекса крокодиломорф, 
ограничившись исключительно первичным функциональным 
анализом. Преимущество будет отдано крупным представителям, 
у которых интересующие нас адаптации выражены более явно 
(см. ниже). 

Нелишне напомнить интересующие нас черты костно-
мышечного комплекса современных крокодилов, демонстрирую-
щих ряд внутренних противоречий.

1. Представители этого отряда амфибиотических засадников 
имеют сплющенный дорсо-вентрально череп, что резко ограни-
чивает длину мышечных волокон MAEx, MAP, MApst. Мышцы 
сдвинуты к челюстному суставу, а значит, их рычаг и сила отно-
сительно невелики. Возможно, именно с этим связана малая диф-
ференцированность этих мышц и их сравнительно небольшой 
объём. Верхнее височное окно уменьшено вплоть до исчезнове-
ния, а нижнее находится в заглублённой узкой височной вырезке 
(Иорданский, 1990). Получается, что эти эффективные, основные 
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для других отрядов рептилий аддукторы у крокодилов выполня-
ют скорее второстепенную роль, поскольку ограничены и в объё-
ме, и в длине, и в величине рычага. 

2. Необходимость молниеносного отведения подчас широкой 
и длинной (в любом случае довольно инерционной) челюсти в 
воде требует и значительной силы, и амплитуды сокращения DM. 
Поскольку сила мышцы в первом приближении зависит от пло-
щади её поперечного сечения, а при увеличении охотника вес и 
инерция жертвы подчиняется кубической зависимости, то у круп-
ных представителей увеличение DM (как и аддукторов) вынуж-
денно отстаёт от массы жертв, что особенно актуально для макро-
фагов. Поэтому вступают в действие аллометрические законо-
мерности, и некоторые мышцы имеют тенденцию гипертрофиро-
ваться, в то время как другие могут терять свою эффективность.

Низкий череп — важный ограничитель длины волокон DM, 
а от последнего прямо зависит амплитуда (угол) раскрытия че-
люстей. Судя по современным представителям, мезозухии и эу-
зухии выходят из положения следующим образом: их нижняя че-
люсть в каудальном направлении длиннее верхней, квадратные 
кости наклонены назад, из-за чего череп оказывается скошен. За-
дний край уплощённой крыши черепа даёт проксимальную опору 
для DM, а дистальной точкой прикрепления служит ЗО нижней 
челюсти. Он гипертрофирован, что позволило значительно уве-
личить длину волокон DM, резко расширить площадь её прикре-
пления, а также увеличить её рычаг. Таким образом, мышца по-
лучает достаточную длину, даже если крючковидный ЗО направ-
лен вверх (рис. 1).

3. У крокодилов не отводится не столько нижняя челюсть, 
сколько обе челюсти, и даже отдельно верхняя челюсть. Морфо-
логически это обусловлено укорочением нейрокраниума, заты-
лочный край которого поднимается DM относительно ЗО. DM 
строго ограничен задним краем черепа, в то время как у ряда те-
трапод он может захватывать первые 1–3 шейных позвонка. Впро-
чем, в отведении верхней челюсти у крокодилов участвует также 
собственно мускулатура шеи.

Более сложна ситуация с челюстными аддукторами. 
MAPtA проксимально крепится к передней части височной 

ямы, нижней части глазницы и заходит намного ростральнее по-
следней, достигает большой величины и относительно сложно 
дифференцирован. Н.Н. Иорданский (1990) считает названную 
мышцу основным, наиболее развитым аддуктором челюстей кро-
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кодилов. Его апоневроз перекидывается через дистальный фланг 
ПО, как через блок, и крепится к ВА (рис. 2).

К последнему же сверху крепятся волокна MAP и MEprof, а 
снизу — крупная MI, располагающаяся внутри объёмной аддук-
торной ямы далеко впереди, ростральнее глазницы. Её волокна 
крепятся на латеральной стороне аддукторной ямы, имеющей у 
крокодилов в этой области хорошо развитые окна. Значение этой 
мышцы обсуждается многими исследователями, и в целом пони-
мание её функционала находится в неудовлетворительном состо-
янии. Её роль в аддукции как принимается (например, Andersen, 
1936), так и полностью отвергается (Иорданский, 1990).

Вопросы вызывает также положение и функционирова-
ние MAPtP. Он чрезвычайно развит у крокодилов, и его зна-

Рис. 1. Упрощённая схема морфофункционального комплекса крокоди-
лов. DM — m. depressor mandibulae, MAPtA — m. adductor pterygoideus 
anterior, MI — m. intramandibularis, MAPtP — m. adductor pterygoideus 
posterior, ВА — венечный апоневроз, ЗО — засочленовный отросток, 
ПО — птеригоидный отросток; апоневрозы сильнейших аддукторов пе-
реброшены через блоки; большинство мышц работают как рычаги «пер-
вого рода», MAPtP работает как рычаг «второго рода».
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чение активно обсуждается многими исследователями (на-
пример, Schumacher, 1973). На верхней челюсти эта мышца 
крепится, в частности, к вентральной и каудальной сторонам 
значительно развитого ПО. Тянущийся от него апоневроз пе-
ребрасывается через вентральную поверхность нижней челю-
сти, где MAPtP крепится к вентро-каудальному краю ЗО, про-
должая треугольник нижней челюсти скрытыми в шее огром-
ными мышечными подушками. Из-за необычности положе-
ния и направления её волокон относительно угла смыкания 
челюстей исследователи (например, Iordansky, 1964) не счи-
тают эту мышцу основным аддуктором крокодилов. К MAPtP 
примыкает меньшая MAPint, роль которой здесь вынужден-
но опускается.

Итак, аддукторы крокодилов демонстрируют ряд необычных 
черт: столь развитые у черепах или лацертид (Иорданский, 1990) 

Рис. 2. Расположение челюстных мышц и их апоневрозов у крокодилов. 
DM — m. depressor mandibulae, MAPint — m. adductor posterior internus, 
MAPtA — m. adductor pterygoideus anterior, MAPtP — m. adductor 
pterygoideus posterior, MI — musculus intramandibularis, ЗО — засочле-
новный отросток, ПО — птеригоидный отросток, ВА — венечный апо-
невроз.
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MAEx, MAP, MApst с «дорзовентральным»1, эффективным для 
приведения челюстей положением волокон у крокодилов разви-
ты слабее, а подходящие под острым углом волокна MAPtA и 
MAPtP — сильнее. Значение же MI в аддукции, несмотря на его 
размеры, часто отвергается. Налицо кажущееся противоречие.

Как мы видим, наиболее крупные аддукторы имеют волок-
на, ориентированные не в дорзо-вентральном направлении, а ско-
рее вдоль оси черепа. Этот очевидный парадокс приводит в сму-
щение исследователей и вызывает споры и недопонимание (см. 
выше). Вероятно, это характерная особенность форм с плоским и 
длинным черепом с явной нехваткой как внутреннего объёма для 
размещения мышц, так и поверхностей для их крепления в височ-
ной области черепа. Это, в свою очередь, связано с описанным 
укорочением верхней челюсти относительно нижней. 

Обсуждаемые морфофункциональные «вызовы», как мы уви-
дим, стояли и перед древними крокодиломорфами и были очень 
по-разному разрешены в их разных ветвях. 

В целом «крокодиловый паттерн» с изменениями опознаётся 
и у крокодиломорф. Нижняя челюсть у таких форм имеет боль-
шие аддукторные ямы и хорошо развитые окна. Заглазничная об-
ласть у них укорочена, крыша черепа плоская и квадратная, ви-
сочные окна небольшие, череп скошен. Имеются хорошо выра-
женные ПО и ЗО. Последний мог быть прямым или изогнутым, в 
зависимости от специализации (см. ниже), достигая особого раз-
вития у сверхкрупных «саблезубых» форм, видимо, обладавших 
большой силой укуса. 

Для первичного анализа адаптивной специализации крокоди-
ломорф особо остановимся на строении «сложных» для исследо-
вателя мускулов — MAPtA, MAPtP и MI.

MAPtA у крокодилов имеет значительный рычаг и сложно 
дифференцирован. При этом он очень вытянут в ростральном на-
правлении, захватывая под- и предглазничную области. Можно 
думать, что таким образом достигается необходимая для широ-
кой амплитуды движения длина волокон и одновременно боль-
шая сила приведения. 

MAPtP также обладает значительным рычагом; но это рычаг 
«второго рода», что вводит в заблуждение исследователей. Длин-
ный отросток, расположенный с другой стороны от озубленной 
части челюсти, позволяет сохранить большую длину волокон. 
1 С этого момента мы будем называть эти мышцы «дорзовентральными», не 
имея возможности разобрать их положение и конкретную роль детальнее.
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Это также позволяет достигать большой силы (из-за размера и 
рычага) и амплитуды сокращения мускула.

Более сложным представляется вопрос о направлении векто-
ра силы аддукции. Его часто оценивают ошибочно, считая совпа-
дающим с направлением волокон MAPtA и MAPtP. Но в данном 
случае создаётся принципиально неверная картина, поскольку 
в случае приложения силы через блоки нужно учитывать имен-
но угол подхода апоневроза к скелетному элементу. Апоневроз 
MAPtA перекинут через фланг ПО, соединяясь там с ВА, располо-
женным почти дорзо-вентрально. Поэтому угол подхода MAPtA 
приближен к прямому, что говорит об эффективности этого важ-
нейшего аддуктора.

Ситуация с MAPtP сложнее: можно думать, что он наиболее 
эффективен как аддуктор при широко раскрытых челюстях. В ка-
честве своего рода «блока» здесь выступает вентральная поверх-
ность нижней челюсти, а апоневроз MAPtP, крепящейся к ПО, 
подходит под эффективным углом, также приближенном к пря-
мому. Интересно, что MAPtP, единственный из всех аддукторов, 
потенциально не имеет ограничений по размеру, находясь снару-
жи от черепа. Можно думать, что MAPtP — один из основных ад-
дукторов у крупных хищников, таких как пурусзавр, капрозух и 
других, имеющих очень крупные ПО и ЗО. В таком случае логич-
но предположить, что ПО и ЗО должны быть развиты или нераз-
виты одновременно, что и подтверждается у большинства форм.

Наиболее сложна интерпретация работы MI. Как уже указы-
валось, в литературе можно встретить самые разные, в том числе 
и противоречивые гипотезы о его функционировании. Мы при-
нимаем предположение о том, что MI участвует в аддукции че-
люстей, натягивая и даже втягивая нижнюю часть ВА в примор-
диальный канал (Andersen, 1936). Поскольку ВА перекидывается 
через расширенные фланги ПО, как через блок, то MI может под-
тягивать его в вентро-ростро-латеральном направлении. Мы по-
лагаем, что MI является частью системы аддукторов, ассоцииро-
ванных с венечным апоневрозом, и работает совместно с MAPtA, 
MAP и MEprof. С первым из них, наиболее крупным, MI образу-
ют «подкову», прикреплённую обоими концами, соответственно, 
к нижней и к верхней челюсти далеко впереди «дуги», образован-
ной ВА. Это позволяет дополнительно увеличить рычаг этих и 
без того мощных мышц.

Нижняя челюсть крокодилов, в которой располагается MI, 
очень велика, имеет значительную полость и крупные окна на ме-
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диальной и латеральной сторонах. Но у ряда форм (пурусзавр) 
наблюдается ещё более значительное увеличение нижней челю-
сти и её окон. Это, скорее всего, отражает специализацию к пита-
нию крупной добычей, требующей аллометрического увеличения 
площади сечения мускулов-аддукторов.

Кратко обрисовав морфофункциональный комплекс челюст-
ных аддукторов и депрессора, попробуем проанализировать воз-
можные пути специализации этого комплекса в разных филогене-
тических линиях крокодиломорфов. 

Основными характеристиками, которые мы будем отмечать, яв-
ляются: (1) высота черепа; (2) форма каудальной стороны затылоч-
ной части черепа; (3) длина височной области; (4) аллометрические 
изменения в связи с увеличением размеров; (5) приспособления, свя-
занные с увеличением длины волокон для увеличения угла раскры-
тия челюстей; (6) сохранение/появление окон; (7) размеры ПО и ЗО. 

У большинства мезоэузухий мы видим разные вариации 
«крокодилового паттерна», связанные с гипер-развитием тех или 
иных мышц, отростков и окон. 

Так, у Purussaurus можно предполагать значительное разви-
тие MAPtA и MI, сопровождаемое «вздутием» соответствующей 
части нижней челюсти с её окнами, крупным ПО при очень ро-
бустном, но сравнительно плоском черепе с небольшим височ-
ным отделом. ЗО сравнительно невелик, не слишком изогнут, что, 
вероятно, подтверждает идею о том, что именно MAPtA и MI вы-
полняли здесь роль основных аддукторов.

У Caprosuchus мы наблюдаем очевидную специализацию в 
направлении обеспечения очень широкого угла раскрытия рта 
(предположительно связанного с элементами «саблезубости»). 
Оно обеспечивается возможностью удлинения волокон DM, со-
единяющего отогнутые дорзальный край крыши черепа и ЗО и 
оставляющего для DM максимальное среди всех изученных форм 
пространство. Височный отдел не сплюснут, оставляя простран-
ство для MAEx, MAP, MApst. ПО и ЗО длинные, кинжальные, 
достигающие наибольшей величины среди известных нам форм. 
Челюсть не удлинена, что должно было обеспечивать значитель-
ную силу аддукции челюстей с помощью MAPtР. Судя по сравни-
тельно небольшому объёму полости черепа в под- и предглазнич-
ном пространстве и небольшой аддукторной ямке, MAPtA и MI 
не были главными аддукторами у этих форм.

Иное направление развития принимают челюсти у ихтиофага 
Griposuchus из фолидозухий. Височный отдел удлинён, но всё же 
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пространство для мышц невелико, в то время как ЗО очень развит и 
изогнут. Видимо, именно MAPtР выполнял здесь функцию основ-
ного аддуктора при сохранении развитых MAEx, MAP, MApst. 

У длиннорылых талаттозухий Gracilineustes эволюция чере-
па также, по-видимому, шла по пути увеличения височного отде-
ла путём удлинения и некоторого расширения височных окон. У 
Teleosauridae, например, височный отдел черепа вытесняет глаз-
ницы далеко вперёд, оставляя мало места для MAPtА. Вероятно, 
преимущественное значение у этих форм обретают аддукторы с 
дорзовентральной ориентацией мышечных волокон, захватываю-
щих пространство височного отдела ростральнее ВА. При этом 
ЗО велик, слегка загнут вверх, а череп по-крокодильи скошен, что 
свидетельствует о способности поднимать верхнюю челюсть от-
носительно нижней. Поскольку ихтиофагия предъявляет высокие 
требования не к силе укуса, а к высокой скорости движения че-
люстей, аддукторы могут крепиться ближе к углу челюсти, чем у 
крокодилов. С этим коррелирует и длинный прямой ЗО, который 
был необходим и для увеличенного DM, и для MAPtP.

Интересное направление развития представляют черепа ко-
роткомордых Dacosaurus. Они резко отличаются от остальных 
талаттозухий и, вероятно, вторично теряют скелетно-мускульный 
аддукторный «крокодиловый паттерн». Среди крокодиломорф 
встречаются и другие активные хищники с высокими черепами и 
крупными височными окнами. Однако Dacosaurus гораздо даль-
ше отступает от крокодиловой специализации, теряя (или изна-
чально не имея?) и ПО, и пространство для MI в нижней челюсти, 
а крупные орбиты практически не оставляют места для MAPtA, 
так что аддукция должна была, вероятно, в главной степени обе-
спечиваться дорзовентральными MAEx, MAP и MApst.

Наконец, Phytosaurus демонстрируют другую траекторию 
развития: сравнительно высокий череп, ноздри сближены с глаз-
ницами, наличие предглазничного и крупного нижнего височного 
окна, развитая фенестрация нижней челюсти обеспечивает ши-
рокие возможности размещения всех аддукторов, кроме, может 
быть, MAPtP. Поскольку о развитии ЗО на известных черепах фи-
тозаврид судить трудно, а ПО не развит, то характерная для «кро-
кодилового паттерна» ведущая роль MAPtP здесь не подтвержда-
ется. Это является лишним свидетельством параллельности фи-
логенетических ветвей фитозавров и эузухий. 

Приведём, наконец, два примера того, как анализ описывае-
мого функционального комплекса может быть использован для 
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уточнения представлений о филогенезе в условиях глубоких кон-
вергенций эволюционных ветвей крокодиломорф.

Как известно, положение Ornitosuchia спорно: их относили 
как к круроторзальной ветви, так (чаще) и к орнитодирам, или 
даже к ранним карнозаврам (Татаринов, 2009). Однако можно 
предположить, что развитые у этих форм ПО и ЗО, укорочен-
ная височная область, развитые пред- и подглазничные области и 
сходство аддукторного пространства нижней челюсти с таковым 
представителей крокодиломорф могут свидетельствовать о том, 
что сходство с орнитодирами, скорее всего, конвергентно. Пред-
полагаемый нами для Ornitosuchus комплекс аддукторов, скорее 
всего, сохраняет узнаваемые «крокодиловые» черты.

Второй пример касается сближения баурузухид и себецид 
(Татаринов, 2009). На первый взгляд, эти крупные наземные хищ-
ники с высокими черепами имеют сходный облик. Однако даже 
беглый анализ позволяет предположить, что черепа себецид име-
ют типичные «крокодиловые» черты, в то время как челюстной 
комплекс баурузихид более своеобразен. У них сохраняется круп-
ная аддукторная яма в нижней челюсти для MI, пред- и подглаз-
ничная области дают большое пространство для MAPtA, есть ви-
сочные окна в робустной височной области, короткие ПО и ши-
рокий, короткий и прямой ЗО. Это позволяет предполагать, что 
MAPtP не являлся у этих форм основным аддуктором. Если это 
так, то для баурузухид можно предполагать другой, конвергент-
ный вариант развития в сравнении с себецидами, что не позволя-
ет тесно сближать между собой эти семейства. 

Завершая этот беглый обзор, мы можем констатировать, что 
при высоком уровне параллелизма в разных линиях ихтиофагов, 
морских, полуводных и сухопутных крокодиломорф и крокоди-
лов развитие описанного морфофункционального комплекса по-
зволяет детальнее проследить конкретные «тактические приёмы» 
каждой филогенетической ветви и их возможные экологические 
валентности.

Использованные сокращения: MI — m. intramandibularis; 
DM — m. depressor mandibulae; MAEx — m. adductor externus; 
MAP — m. adductor posterior; MAPint — m. adductor posterior 
internus; MApst — m. adductor pseudotemporalis; MAPtA — 
m. adductor pterygoideus anterior; MAPtP — m. adductor 
pterygoideus posterior; ЗО — засочленовный отросток; ПО — 
птеригоидный отросток; ВА — венечный апоневроз.
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В настоящее время усилился интерес к работе мозга живот-
ных, которые не являются традиционными объектами в лабора-
торных экспериментах. Эти исследования позволили обнаружить 
функциональные особенности мозга, значительно отличающие-
ся от того, что обычно наблюдали у лабораторных мышей и крыс 
(Yartsev, Ulanovsky, 2013; Finkelstain et al., 2018). Использование в 
научных исследованиях видов животных, адаптированных к кон-
кретным условиям среды, даёт дополнительное преимущество 
для понимания фундаментальных основ работы мозга, благодаря 
возможности оценки естественных видоспецифических особен-
ностей морфологии и физиологии мозга. 

Мелкие грызуны разных видов хорошо различаются по био-
логии, по особенностям пространственного поведения, что по-
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зволяет проводить сравнительные исследования мозга, в част-
ности, гиппокампа (Pleskacheva et al., 2000). Несмотря на явные 
преимущества такого подхода, исследования мозга грызунов из 
природных популяций немногочисленны (Yaskin, 1984; Jacobs, 
Spenser, 1994; Jacobs, 1995; Galea et al., 1999; Яскин, 2013, 2018; 
Zorenko et al., 2020). Для большинства распространённых видов 
грызунов практически полностью отсутствуют данные об осо-
бенностях строения и вариабельности структур мозга в зависи-
мости от возрастных и половых различий. Необходимо примене-
ние новых методологических подходов, расширение списка ис-
следуемых видов, проведение межвидовых сравнений в сочета-
нии с оценкой влияния факторов пола и возраста.

Первой задачей нашей работы было оценить массу голов-
ного мозга у представителей двух семейств грызунов: мыши-
ных (Muridae) — желтогорлой (Sylvaemus fl avicollis), малой лес-
ной (S. uralensis) и полевой мыши (Apodemus agrarius) и хомя-
ковых (Cricetidae) — рыжей полёвки (Clethrionomys glareolus) и 
полёвки-экономки (Microtus oeconomus). Дополнительно было 
проведено сравнение размера мозга грызунов из природных по-
пуляций и широко используемой в лабораторных экспериментах 
линии С57BL/6 домовой мыши (Mus musculus). 

Вторая задача — оценка размеров гиппокампа разных видов с 
использованием магнито-резонансной томографии. Гиппокамп — 
структура переднего мозга, ключевая для контроля процессов на-
вигации, исследовательской активности и пространственной памя-
ти (O’Keefe, Nadel, 1978). 

Мышевидные грызуны были отловлены живоловками на Зве-
нигородской биостанции МГУ в период с конца мая по сентябрь. 
Использовали образцы мозга, фиксированные транскардиальной 
перфузией раствором формальдегида по стандартному протоко-
лу. Для анализа параметров мозга были отобраны особи возраст-
ных категорий subadultus и adultus. Рыжие полёвки, малые лес-
ные и желтогорлые мыши были пойманы в смешанном лесу (за 
исключением нескольких особей желтогорлых мышей, отловлен-
ных в домах на территории биостанции), полёвки-экономки и по-
левые мыши — в травянистой пойме р. Москвы. 

Проведено сравнение показателей массы мозга и соотношения 
масса мозга / масса тела у грызунов разных видов. У представителей 
всех групп обнаружена линейная зависимость массы мозга от массы 
тела c той или иной степенью достоверности. Линейная корреляция 
хорошо выражена у более крупных видов (масса тела от 18 до 60 г). 
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У полёвки-экономки регрессия выглядит как: y = 0,5329 + 0,002*x; 
r = 0,59; p < 0,001; r2 = 0,35; у желтогорлой мыши: y = 0,6694 + 0,0038*x; 
r = 0,56; p < 0,001; r2 = 0,31 (y — масса мозга, г, х — масса тела, г). Сре-
ди более мелких видов (масса тела от 12 до 34 г) отчётлива корреляция 
у полевой мыши: y = 0,4355 + 0,0043*x; r = 0,64; p < 0,001; r2 = 0,41. На-
против, у лесной мыши, также, как у рыжей полевки, корреляция вы-
ражена слабее (p < 0,01). 

Анализ половых различий выявил у самок всех лесных видов 
более значимые корреляции массы мозга и тела, чем у самцов. Для 
грызунов, обитающих в пойме реки, такие различия не выявлены. 
У полёвки-экономки корреляция массы мозга и тела выше у самцов.

У мелких видов (рыжие полёвки, полевые и лесные мыши) 
наибольшие показатели массы мозга были у самцов лесной мыши 
(n = 36) и рыжей полёвки (n = 74). Полевая мышь (n = 36) значи-
тельно уступала им по этому показателю (p < 0,05 и p < 0,01, кри-
терий Манна-Уитни). Масса мозга самцов лесных мышей и ры-
жих полёвок часто превышала 0,56–0,58 г, у полевых мышей это 
было в единичных случаях, обычно их мозг весил менее 0,55 г. 
Анализ массы мозга с учётом массы тела животных не выявил 
значимых половых различий у лесных и полевых мышей, тогда 
как у молодых самцов рыжих полёвок масса мозга была больше, 
чем у самок. У взрослых (перезимовавших) рыжих полёвок не 
обнаружены половые различия по массе мозга, что согласуется 
с данными других авторов (Яскин, 2013). В нашем случае масса 
мозга таких животных достигала 0,58–0,61 г. Масса мозга у самок 
лесных мышей (n = 22) оказалась выше, чем у самок полевых мы-
шей (n = 13) (p < 0,05) и самок рыжих полёвок (n = 68) (p < 0,01).

Крупные виды (желтогорлая мышь и полёвка-экономка), 
сходные по массе тела, значительно различались по массе моз-
га. У самцов желтогорлой мыши (n = 17) этот показатель дости-
гал 0,80 г и выше, у самцов полёвки-экономки (n = 20) не пре-
вышал 0,65 г (p < 0,001). Соответственно, индекс масса мозга / 
масса тела у самцов полёвки-экономки был ниже, и он оказал-
ся наименьшим среди всех исследуемых видов. У желтогорлой 
мыши половые различия найдены только в группе молодых осо-
бей (масса тела до 37 г). Масса мозга у самок была значитель-
но ниже, чем у самцов, но с возрастом различия нивелировались. 
У полёвок-экономок различия обнаружены у крупных особей. 
Самцы достигали бóльших размеров, чем самки и имели боль-
ший размер мозга (p < 0,05); соотношение масса мозга / масса 
тела у самцов и самок не различалось. 
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Масса мозга лабораторных мышей (n = 10) была самой низ-
кой среди исследованных видов (0,44–0,48 г), несмотря на то, что 
по массе тела (20–23 г) они были крупнее многих особей других 
видов — рыжих полёвок, лесных и полевых мышей. 

Для исследования размеров гиппокампа были отобраны груп-
пы молодых самцов, по 6 особей каждого вида. Оценку объёма осу-
ществляли по серии томограмм фиксированных образцов мозга, 
которые сканировали с использованием магнитно-резонансного 
томографа ClinScan 7Т (Bruker Biospin, США) во фронтальной и 
горизонтальной проекциях. По томограммам оценивали площа-
ди гиппокампа и полушарий переднего мозга, а также подсчиты-
вали объём этих структур мозга. Наименьшие значения абсолют-
ного и относительного объёма гиппокампа (относительно объёма 
полушарий, × 1000) отмечены у лабораторных мышей (18,9 ± 0,3 
и 56,5 ± 0,7 мм3), они значительно отличаются от других ви-
дов (p < 0,001). Эти же показатели у рыжей полёвки: 36,4 ± 1,6 
и 86,0 ± 1,6 мм3; у лесной мыши: 31,5 ± 0,8 и 76,3 ±  1,8 мм3; 
у полевой мыши: 31,3 ± 0,9 и 78,3 ± 1,6 мм3; у желтогорлой мыши: 
48,9 ± 1,8 и 81,0 ± 3,0 мм3; у полёвки-экономки: 30,6 ± 1,1 и 
69,3 ± 1,4 мм3.

Оба эти показателя у рыжих полёвок были значительно 
выше, чем у лесных и полевых мышей (p < 0,01 в обоих случа-
ях) и у полёвок-экономок (p < 0,001), а по относительному объё-
му гиппокампа выше, чем у желтогорлых мышей (только по го-
ризонтальной проекции, p < 0,001). Полёвки двух видов различа-
лись по относительному объёму гиппокампа гораздо больше, чем 
мыши разных видов между собой. Различие по сложности про-
водящих путей гиппокампа рыжих полёвок и полёвок-экономок 
было описано нами ранее (Pleskacheva et al., 2000), в связи с чем 
обсуждалась биология этих видов, в частности, особенности про-
странственного поведения (меньший размер индивидуальных 
участков у полёвки-экономки, более сложное пищедобыватель-
ное поведение у лесной рыжей полёвки, нуждающейся в разно-
образном корме, неравномерно распределённом на участке оби-
тания). Результаты нашего исследования с помощью МРТ под-
твердили меньшее развитие гиппокампа у полёвки-экономки, по 
относительному объёму гиппокампа уступавшей представителям 
всех исследуемых видов, но не лабораторной мыши. Исследова-
ние показало возможность применения метода МРТ для сравни-
тельного анализа размеров мозга мелких мышевидных грызунов. 
Использование томографии может выявлять и более мелкие осо-



бенности морфологии мозга при увеличении разрешающей спо-
собности метода (Yee et al., 2016).
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Значительная часть гекконовых ящериц обладает характер-
ным адгезионным аппаратом на подошвенной поверхности паль-
цев (Irschick et al., 1996). Адгезионный аппарат представляет со-
бой видоизменённые чешуи (ламеллы, скансоры), покрытые ке-
ратиновыми фибриллами (щетинками) микронного и субмикрон-
ного размера. Адгезионные образования такого же типа имеют-
ся и у других представителей Lacertilia — анолисов и сцинков 
(Williams, Peterson, 1982; Garner et al., 2021). 

Адгезионный аппарат должен удерживать тело животного на 
наклонных и вертикальных поверхностях, противодействуя силе 
тяжести. Вес тела и площадь адгезионных поверхностей зависят 
от размеров животного. Поэтому изучение различных аспектов 
влияния размеров тела на строение и функционирование адгези-
онного аппарата ящериц – это одно из популярных направлений в 
современных морфо-функциональных и биомеханических иссле-
дованиях (Labonte, Federle, 2015; Лучкина и др., 2018). Интерес к 
размерным аспектам в немалой степени подогрет тем, что адгези-
онный аппарат гекконов рассматривается как прототип при соз-
дании искусственных биоподобных фибриллярных адгезивов для 
использования в технических устройствах (Autumn et al., 2014), 
массо-габаритные и силовые характеристики которых заведомо 
шире, чем у ящериц.

С морфо-функциональными аспектами в изучении адгезион-
ного аппарата естественным образом пересекаются вопросы воз-
никновения и эволюции этого аппарата, а также использования 
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его морфологических особенностей для целей таксономии. На-
пример, в целом ряде исследований число адгезионных ламелл 
используется в качестве диагностического признака (Grismer et 
al., 2018; Vásquez-Restrepo, Lapwong, 2018). Надёжность такого 
признака может вызвать сомнения, с учётом существующих дан-
ных об эволюции адгезионных структур у Lacertilia, а также ряда 
сведений об их вариативности на меж- и внутривидовом уровне и 
в постнатальном онтогенезе. Адгезионный аппарат у ящериц воз-
никал и исчезал неоднократно, причём в эволюционных масшта-
бах это происходило мгновенно (Gamble et al., 2012; Gamble et al., 
2017; Russell, Gamble, 2019).

В ряде работ отмечена заметная индивидуальная изменчи-
вость внешней структуры адгезионного аппарата у гекконов и ано-
лисов (Hecht, 1952; Russell, Bergmann, 2003; Dufour et al., 2019). 
При этом характер индивидуальной изменчивости в разных воз-
растных группах, например, у представителей рода Aristelliger 
даёт основания предполагать, что структура адгезионного аппа-
рата (в частности, число ламелл) находится под постоянным раз-
нонаправленным давлением естественного отбора (Hecht, 1952). 
Стремительные (за 20 поколений в течение 3 лет) генетически за-
креплённые изменения размеров адгезионных площадок у каро-
линских анолисов (Anolis carolinensis) в условиях островной кон-
куренции с другим представителем этого рода A. sagrei (Stuart et 
al., 2014) не только подтверждают это предположение, но и ука-
зывают на высокую морфологическую пластичность адгезион-
ных структур. 

Эту пластичность и связанную с ней изменчивость до на-
стоящего момента практически не принимали во внимание при 
рассмотрении вопросов о влиянии размеров тела на структуру 
и функции адгезионного аппарата, а также при оценке его при-
годности для таксономической диагностики. Определённое вни-
мание уделяли лишь изменчивости на межвидовом уровне; ин-
дивидуальная изменчивость и, тем более, возрастная изменчи-
вость практически выпали из рассмотрения. Мы пытаемся отча-
сти восполнить этот пробел на основе данных о размерах адгези-
онной поверхности у представителей 9 видов ящериц, в том чис-
ле у отдельных экземпляров, за развитием которых в лаборатор-
ных условиях наблюдения проводили в течение нескольких лет с 
момента их вылупления. 

Использованный нами материал позволяет не только опреде-
лить общую тенденцию в изменениях адгезионных поверхностей 



165

с изменением размеров животных, но и оценить соответствую-
щие изменения для каждого пальца на всех четырёх конечностях. 
Кроме того, у некоторых животных по различным причинам от-
сутствовали один или два пальца. Эти животные стали естествен-
ными моделями для оценки возможных компенсаторных измене-
ний в размерах адгезионной поверхности на оставшихся пальцах. 

Работа выполнена на представителях двух семейств инфрао-
тряда Gekkota (Sauria, Squamata, Reptilia). Семейство Gekkonidae: 
37 экземпляров геккона токи (Gekko gecko (Linnaeus 1758)), 
53 экземпляра Hemidactylus triedrus (Daudin 1802), 13 экзем-
пляров Hemidactylus frenatus (Dumeril et Bibron 1836), семей-
ство Phyllodactylidae: 25 экземпляров Ptyodactylus hasselquistii 
(Donndorf 1798), 19 экземпляров Ptyodactylus togoensis (Tornier 
1901), 17 экземпляров Ptyodactylus dhofarensis (Nazarov, Melnikov 
et Melnikova 2013), 23 экземпляра Ptyodactylus oudrii (Lataste 
1880), 1 экземпляр Tarentola chazaliae (Mocquard 1895). Также 
были использованы данные от 11 экземпляров каролинского ано-
лиса (Anolis carolinensis (Voigt 1832), Dactyloidae, Iguania).

Площадь адгезионной поверхности и количество ламелл на 
пальцах ящериц определяли на макрофотографиях контакта подо-
швенной поверхности каждого пальца с прозрачной опорой. Жи-
вотных помещали на горизонтально расположенное прозрачное 
стекло с масштабной сеткой и фотографировали их с вентраль-
ной стороны. На макрофотографиях адгезионные площадки хоро-
шо отличимы от остальных участков пальца за счёт характерного 
серебристого блеска, обусловленного рассеиванием света на ми-
крофибриллярном адгезионном покрытии. Обработка полученных 
изображений и морфологические промеры на их основе выполне-
ны в программе ImageJ (Abramoff et al., 2004). Площадь адгезион-
ной поверхности измеряли в квадратных миллиметрах. Перед каж-
дой процедурой определяли размеры животных — массу и длину 
тела. Масса животных при внутривидовом сравнении отличалась 
не менее, чем на порядок; не меньшим был и диапазон изменения 
размеров тела у животных, развитие которых отслеживали инди-
видуально. От всех подопытных животных регулярно собирали 
линный эпидермис с подошвенной поверхности пальцев для ана-
лиза адгезионного покрытия с помощью электронного микроско-
па (TESCAN MIRA 3 LMH в ЦКП «Инструментальные методы в 
экологии» при ИПЭЭ РАН).

Изменения общей площади адгезионной поверхности (S) с 
увеличением размеров (массы, M) у изученных животных хоро-
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шо описывается степенной зависимостью типа M = aSb. Степен-
ной коэффициент этого уравнения b ожидаемо варьировал у раз-
ных видовых групп и отдельных экземпляров от 0,54 (в выбор-
ке каролинских анолисов) и 0,53 (при десятикратном увеличении 
массы в процессе роста у экземпляра T. chazaliae) до 0,83 (в вы-
борке Pt. dhofarensis). При значениях b = 2/3 суммарная площадь 
адгезионных поверхностей растёт изометрически с ростом раз-
меров тела. Отклонения коэффициента b в ту или иную сторо-
ну от этого значения означает нарушение изометрии, которое, как 
обычно предполагается, вызвано теми или иными морфофункци-
ональными ограничениями. На данный момент не предложена 
однозначная функциональная интерпретация наблюдаемых алло-
метрических зависимостей между размерами тела и площадью 
адгезионных структур у ящериц (Лучкина и др., 2018). Однако 
сам факт различия аллометрических уравнений сигнализирует о 
вероятных различиях в функционировании адгезионного аппара-
та. При рассмотрении его отдельных частей также можно исполь-
зовать аллометрические сигналы. Адгезионный аппарат являет-
ся иерархической модульной структурой, и различия в алломе-
трии отдельных однотипных модулей могут говорить как о раз-
ной функциональной нагрузке на них, так и о различиях в меха-
низме их развития в онтогенезе.

Наши данные не позволяют говорить о сколько-нибудь зна-
чимых различиях между теми аллометрическими зависимостя-
ми, которые получены при внутривидовом сравнении адгезион-
ных площадок у животных разного размера, и зависимостями, 
которые прослеживаются при индивидуальном росте отдельных 
животных того же вида.

Не обнаружены и отличия степенных коэффициентов b, ко-
торые получены для отдельных конечностей, от аналогичных ко-
эффициентов, описывающих изменения общей площади адге-
зионной поверхности. Это, в частности, означает, что с ростом 
размеров тела площадь адгезионных поверхностей на передних 
и задних конечностях меняется по единому закону. 

Иную картину демонстрируют размерно-зависимые измене-
ния адгезионной поверхности на отдельных пальцах. С увеличе-
нием размеров тела площадь адгезионной поверхности на одних 
пальцах может расти достоверно быстрее, чем на других паль-
цах той же конечности (темп этих изменений отличается от тем-
па изменений суммарной поверхности всех адгезионных ламелл). 
Данный эффект выражен у видов, у которых пальцы заметно раз-
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личаются по размеру — у A. carolinensis, G. gecko и у обоих пред-
ставителей рода Hemidactylus. Неожиданностью оказалось то, 
что тенденция к увеличению адгезионной поверхности с ростом 
размеров тела тем выше, чем меньше сам палец. Этот эффект от-
мечен как при анализе внутривидовых выборок, так и при про-
слеживании индивидуального развития (рис. 1). Тенденцию к бо-
лее выраженному увеличению площади адгезионной поверхно-

Рис. 1. Зависимость между коэффициентами a и b уравнения, описы-
вающего связь площади адгезионной поверхности S с массой тела M 
(S = aMb) у 36 экземпляров геккона-токи (Gekko gecko — 1 и 2) и в про-
цессе роста одного из гекконов Hemidactylus triedrus (3 и 4); прямые ли-
нии обозначают линейные зависимости между коэффициентами a и b, 
которые получены для адгезионных площадок на передних конечностях 
(1 и 3), штриховые линии — аналогичные зависимости для задних ко-
нечностей (2 и 4); коэффициенты линейной регрессии во всех случа-
ях достоверно отличаются от нуля (p < 0,001); увеличение коэффициен-
та b при малых значениях a означает, что чем исходно меньше адгези-
онная поверхность на пальце, тем быстрее она увеличивается с ростом 
размеров тела.
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сти у наименее крупных пальцев можно рассматривать как кос-
венное подтверждение гипотезы o вторичном развитии «радиаль-
ной симметрии» автоподия ящериц, на пальцах которых имеет-
ся адгезионный аппарат (Russell et al., 1997). У представителей 
р. Ptyodactylus и у T. chazaliae — видов, у которых такая «ради-
альная симметрия» хорошо заметна, — различий в аллометрии 
адгезионных поверхностей на разных пальцах не обнаружено.

Подсчёт адгезионных ламелл показывает, что их общее число 
может заметно варьировать. Диапазон варьирования числа ламелл 

Рис. 2. Увеличение числа адгезионных ламелл в процессе роста в пост-
натальном онтогенезе у двух разных (1 и 2) экземпляров Hemidactylus 
frenatus; по оси абсцисс — масса животных (M) в граммах, по оси орди-
нат — число ламелл (N); зависимость между N и M в обоих случаях хо-
рошо описывается степенной зависимостью: N = 271M0,044 для животно-
го 1 (R2 = 0,93); N = 269M0,032 для животного 2 (R2 = 0,94).
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составляет от 15 у T. chazaliae до 79 у Pt. togoensis и в целом кор-
релирует с общим числом ламелл (в выборке T. chazaliae общее 
число ламелл в среднем составляет 150, в выборке Pt. togoensis — 
430). Диапазон варьирования указывает на то, что изменение чис-
ла адгезионных ламелл может составлять ± 4 в пересчёте на один 
палец. О причинах такого варьирования в настоящий момент су-
дить трудно. При внутривидовом анализе сколько-нибудь выра-
женной зависимости числа ламелл от размеров тела обнаружить 
не удаётся. Однако такая зависимость хорошо прослеживается 
в индивидуальном развитии животных (рис. 2), что говорит об 
определённой размерно-зависимой онтогенетической детермина-
ции модульного строения адгезионного аппарата. При этом ме-
ханизмы такой детерминации допускают достаточно гибкую на-
стройку. Об этом свидетельствуют подсчёты числа адгезионных 
ламелл у животных, по разным причинам потерявших пальцы. 
Например, у 3 взрослых экземпляров Pt. oudrii, у двух из которых 
отсутствовал палец на передней левой конечности, а у третьего не 

Рис. 3. Изменение числа ламелл с возрастом в проксимальной части V 
пальца задней правой лапы у Hemidactylus frenatus; А — 4 дня после 
вылупления, самые проксимальные 7 ламелл, обведённые на выноске 
чёрными контурами, почти неотличимы от остальных подошвенных че-
шуй; в возрасте 8 мес. (Б) и 3 года (В) в проксимальной части пальца 
присутствуют ещё две дополнительные ламеллы; Г — электронная ми-
крофотография 9 ламелл в проксимальной части пальца, которые обо-
значены на рисунках Б и В, у животного в возрасте 3 года и 2 мес., ла-
меллы надежно обособлены от остальных чешуй подошвы и несут хо-
рошо развитое адгезионное покрытие; размеры масштабных линеек: ри-
сунок А — 2 мм, Б и В — 5 мм, Г — 0,5 мм.
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было двух пальцев (IV и V) на задней правой конечности, общее 
число ламелл составляло 321, 314 и 312 при том, что среднее чис-
ло ламелл у нормальных животных в нашей выборке равно 305. 
Данный факт можно рассматривать как свидетельство способно-
сти к восстановлению структуры и корректировке функциональ-
ных возможностей адгезионного аппарата. Это подтверждается 
также и тем, что у одного из гекконов Pt. hasselquistii, утративше-
го в процессе исследований 4-й палец на задней правой конечно-
сти, за 9 месяцев после этого на оставшихся пальцах появились 
11 новых ламелл (рис. 2).

За счёт чего изменяется число адгезионных ламелл в пост-
натальном онтогенезе, на данный момент не ясно. Можно, одна-
ко, предполагать, что в основе этих изменений лежат те же ме-
ханизмы, которые обеспечивают закладки ламелл в эмбриогене-
зе в направлении от дистального конца пальца к проксимально-
му (Khannoon, 2015). Рисунок 3 иллюстрирует появление двух 
новых проксимальных ламелл на 5-м пальце геккона H. frenatus 
в течение нескольких месяцев после вылупления. Но в отличие 

Рис. 4. Изменения адгезионного покрытия с возрастом в проксимальной 
части III пальца задней правой лапы у Hemidactylus triedrus; А — в воз-
расте 8 мес. на непарной проксимальной ламелле имеется адгезионное 
покрытие (электроная микрофотография в верхнем правом углу); Б — у 
животного в возрасте 4 года и 2 мес. адгезионное покрытие на непарной 
проксимальной ламелле отсутствует (микрофотография в верхнем пра-
вом углу); размер масштабной линейки на нижней фотографии каждо-
го рисунка — 5 мм.
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от эмбрионального развития, в постнатальном онтогенезе дей-
ствие этих механизмов, по-видимому, обратимо. Рисунок 4 ил-
люстрирует деградацию адгезионного покрытия на проксималь-
ной ламелле с возрастом у H. triedrus. Нельзя исключить того, 
что исчезновение адгезионного покрытия на таких ламеллах мо-
жет сопровождаться их трансформацией в формы, напоминаю-
щие обычные подошвенные чешуи. Очевидная лабильность и 
возможная обратимость в формировании адгезионного аппарата 
ящериц на проксимальных участках пальцев делает эти участки 
перспективным объектом для исследования механизмов развития 
адгезионных структур.
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Два широкоареальных евразийских вида бурых лягушек, тра-
вяная и остромордая, представляют собой удобные модельные 
объекты, поскольку сильно различаются по длине тела взрослых 
особей и характеризуются видоспецифичной географической из-
менчивостью длины тела. Задачей нашей работы было исследо-
вание у этих двух видов направленных межпопуляционных раз-
личий по длине тела, формирующихся в процессе постметамор-
фозного роста и обусловленных сокращ ением длительности се-
зона активности при переходе от более южной к более северной 
части их ареалов.

Материал и методы

Выборки половозрелых особей травяной и остромордой ля-
гушек были собраны в период размножения, в течение ряда лет, 
как в более южных, так и в более северных регионах их обшир-
ных ареалов, в нескольких популяциях, местообитания которых 
различались длительностью сезона активности. Местообитания 
исследованных популяций травяной лягушки: 

1. Окрестности дер. Хоромск, вблизи Туровского р-на Го-
мельской обл., Беларусь, (далее — Туров), длительность сезона 
активности (далее для краткости — Т) 7,5 мес.; 
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2. Окрестности С.  Конюхи, Копыльский р-н, Минская обл., 
Беларусь (далее — Минск. обл.), Т = 7 мес.; 

3. Охранная зона заповедника Брянский лес, Брянская обл., 
РФ (далее — Брянск. обл.), Т = 7 мес.; 

4. Звенигородская биостанция МГУ (далее — ЗБС), Т = 6 мес.; 
5. Окрестности дер. Кипеневщина, Орловский р-н, Киров-

ская обл., РФ (далее — Киров. обл.), Т = 5 мес.; 
6. Березовский р-н Ханты-Мансийского автономного округа – 

Югры, РФ (далее — ХМАО), Т = 3,7 мес. 
7. Юг Камчатки, правый берег среднего течения р. Голыги-

на (далее — Камчатка), где в результате завоза небольшого числа 
неполовозрелых особей сформировалась единственная в регионе 
популяция вида (см.: Ляпков, 2016, 2019, 2020), Т = 4 мес.

Местообитания популяций остромордой лягушки: 
1. 30-км зона Чернобыльской АЭС и прилегающая т еррито-

рия Киевской обл., Украина (далее — Чернобыль), T = 7,5 мес.; 
2, 3, 4 и 5 — см. выше: те же местообитания, что и у популя-

ций травяной лягушки; 
6. Пригородная зона г. Томска (далее — Томск), Т = 4,5 мес.; 
7. Окрестности дер. Юган, ХМАО – Югра (далее — Юган), 

Т = 3,7 мес.; 
8. Городские популяции г. Сургут, ХМАО – Югра (далее — 

Сургут), Т = 3,7 мес.; 
9. Северная граница ХМАО – Югры (далее — ХМАО), 

Т = 3,5 мес. 
Подробное описание этих местообитаний и особенностей на-

селяющих их популяций см.: Ляпков, 2019, Ляпков и др., 2009, 
2010.

Возраст лягушек определяли с помощью стандартной ске-
летохронологической методики (обзор см.: Sinsch, 2015). Попе-
речные срезы изготовляли из середины диафиза декальциниро-
ванных костей голени с помощью микротома с замораживаю-
щим столиком и затем окрашивали гематоксилином Эрлиха. Ре-
троспективную оценку длины тела проводили с помощью наи-
более часто используемого уравнения Даля-Лео (Marunouchi et 
al., 2000). По рассчитанным длинам тела перед данной (SVLi+1) и 
предыдущей (SVLi) зимовками были вычислены ежегодные при-
росты: SVLi+1 – SVLi, а по ним — скорость прироста за данный 
сезон: V(I → i+1) = (SVLi+1 – SVLi)/T, где T (мес.) — длительность 
сезона активност и в местообитании данной популяции.
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Результаты

1. Травяная лягушка
Минимальная скорость прироста в период от завершения ме-

таморфоза до ухода в первую зимовку (V0-1) была выявлена у са-
мок и самцов популяции Камчатки, что, вероятно, связано с позд-
ними сроками завершения метаморфоза и сравнительно мелки-
ми размерами метаморфов (подробнее см.: Ляпков, 2020). Мак-
симальное значение V0-1 было у особей популяции Киров. обл., и 
по мере увеличения длительности сезона активности среднепо-
пуляционные значения V0-1 снижались. Следует также отметить, 
что только у самок популяции Киров. обл. скорость прироста V0-1 
была ненамного выше, чем скорость прироста за первый полный 
сезон, V1-2, т.е. между 1-й и 2-й зимовками (рис. 1А и 1Б). У осо-
бей всех остальных популяций V0-1 была ниже, чем V1-2, причём 
максимальное различие обнаружено в популяции Камчатки, а ми-
нимальное — в популяции Брянск. обл.

Самки популяции Камчатки характеризовались максималь-
ной скоростью ежегодных приростов, в течение первого пол-
ного (т.е. V1-2) и второго полного (V2-3) сезонов активности, по 
сравнению со всеми остальными популяциями, т.е. ХМАО, Ки-
ров. обл., ЗБС, Брянск. обл., Минск. обл. и Турова, у которых V1-2 
тоже была сравнительно выше, чем во всех следующих (рис. 1А). 
Максимальным значением V2-3 отличались также самцы Камчат-
ки (рис. 1Б). V2-3 оставалась высокой у популяции ХМАО, замед-
лялась, но оставалась сравнительно высокой у популяций Кам-
чатки, Кирова и ЗБС и сильно замедлялась у особей южных по-
пуляций, т.е. Брянск. обл., Минск. обл. и Турова. V3-4 в популя-
ции Камчатки продолжала замедляться, но оставалась выше, чем 
у остальных популяций. V4-5 всех популяций снижались до мини-
мальных.

Таким образом, по сезонной динамике скорости приростов 
все исследованные популяции можно разделить на две группы. 
1. У 4 условно более северных популяций (ХМАО, Камчатка, Ки-
ров. обл., ЗБС) заметное снижение скорости приростов начинает-
ся только в сезоне между 3-й и 4-й зимовками, и «лидирующее» 
положение занимает популяция Камчатки. 2. Условно более юж-
ные популяции (Брянск. обл., Минск. обл. и Туров) отличаются 
тем, что сильное снижение скорости приростов происходит уже 
между 2-й и 3-й зимовками, и в следующих сезонах активности 
эта скорость остаётся самой низкой. Такую особенность южных 
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популяций можно объяснить ранним достижением половой зре-
лости (уже перед 2-й зимовкой) значительной части самцов и са-
мок этих популяций и, соответственно, — высокой долей ресур-
сов, перераспределяемой на репродукцию.

Выявленные межпопуляционные различия по среднему воз-
расту, усиливающиеся в напр авлении увеличения длительности 
сезона активности, дают основания предположить, что у травя-

Рис. 1. А, Б — средневозрастные значения скорости ежегодных приро-
стов длины тела (А — самки, Б — самцы), В, Г — средневозрастные 
значения рассчитанной длины тела исследованных популяций травяной 
лягушки (В — самки, Г — самцы).
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ной лягушки сходным образом могут изменяться и разм еры, до-
стигнутые ко времени ухода в каждую очередную зимовку. И сам-
ки, и самцы популяции Камчатки (рис. 1В и 1Г) характеризова-
лись минимальной длиной тела перед уходом в первую зимовку 
(значимо отличающейся от длины тела лягушек популяции ЗБС 
и всех трёх южных популяций). В следующем сезоне их приро-
сты увеличивались,  и уже перед 3-й зимовкой они были крупнее 
особей двух других северных популяций, а к 4-й зимовке они до-
гоняли все остальные популяции, кроме «лидирующих» популя-
ций Брянск. обл. и ЗБС. С  другой стороны, и самки, и самцы трёх 
южных популяций перед 1-й зимовкой занимали по размерам ли-
дирующее положение, но уже ко 2-й зимовке двух из них догоня-
ли особи популяции ЗБС (рис. 1В и 1Г). После 3-й зимовки «ли-
дирующее» положение продолжали удерживать только популя-
ции Брянск. обл. и ЗБС, в то время как особи популяций Турова, 
Минск. обл., Киров. обл. и Камчатки продолжали занимать про-
межуточное положение между группами «лидеров» и «аутсайде-
ров». Таким образом, зависимость средневозрастных значений 
длины тела от длительности сезона активности была противопо-
ложно направлена по отношению к зависимости скорости еже-
годных приростов от Т. В итоге наблюдаемое увеличение скоро-
сти приростов в процессе постметаморфозного роста  в северных 
популяциях либо совсем не компенсирует (ХМАО), либо не ком-
пенсирует полностью (Камчатка) длительность сезона активно-
сти, близкую к минимальной.

2. Остромордая лягушка
Максимальная скорость прироста в период от завершения 

метаморфоза до ухода в первую зимовку (V0-1) была выявлена и 
у самок, и у самцов популяции Киров. обл., что, вероятно, объяс-
няется компенсацией мелких размеров метаморфов. Следует так-
же отметить, что только у самок этой популяции V0-1 была выше, 
чем V1-2, т.е. скорость прироста за первый полный сезон. У всех 
остальных популяций V0-1 была ниже, чем V1-2, или, реже, — сход-
ной (рис. 2А и 2Б).

И самцы, и самки всех трёх северных популяций характери-
зовались максимальной скоростью ежегодных приростов, начи-
ная с первого полного сезона активности, по сравнению со всеми 
остальными популяциями (рис. 2А и 2Б). Вместе с тем, V1-2 была 
высокой по сравнению со скоростью приростов во всех последу-
ющих сезонах. Минимальная V1-2 была и у самок, и у самцов по-
пуляции Чернобыль. V2-3 оставалась такой же высокой в популя-
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ции Юган (у самок — даже увеличивалась), замедлялась у двух 
других северных популяций и популяции Томска и оставалась са-
мой низкой в популяции Чернобыль. V3-4 в популяции Юган на-
чинала замедляться, но оставалась выше, чем у остальных по-
пуляций. Низкие скорости приростов и самцов, и самок популя-
ции Чернобыль можно объяснить ранним достижением ими по-

Рис. 2. А, Б — средневозрастные значения скорости ежегодных приро-
стов длины тела (А — самки, Б — самцы), В, Г — средневозрастные 
значения рассчитанной длины тела (В — самки, Г — самцы) исследо-
ванных популяций остромордой лягушки. Данные по популяции Черно-
быль — оценка на основе средневозрастных значений измеренной дли-
ны тела (подробнее см.: Ляпков и др., 2010).
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ловой зрелости уже перед 2-й зимовкой и, соответственно, — вы-
сокой долей ресурсов, перераспределяемых на первое размноже-
ние (Ляпков и др., 2010).

Кроме того, и самки, и самцы трёх северных популяций харак-
теризовались сравнительно высокой скоростью ежегодных приро-
стов в более широком диапазоне возрастов по сравнению со всеми 
более южными популяциями (рис. 2А и 2Б). В двух южных попу-
ляциях (Брянск. обл. и Минск. обл.) V2-3 существенно снижалась, 
V3-4 снижалась также в популяциях ЗБС и Киров. обл., в то время 
как у всех трёх северных популяций темпы роста оставались срав-
нительно высокими. Наиболее очевидное объяснение этих разли-
чий состоит в том, что в южных популяциях большинство особей 
(причём не только самцов, но и самок) достигает половой зрело-
сти уже перед 2-й зимовкой и в дальнейшем растёт существенно 
медленнее, поскольку ежегодно перераспределяет существенную 
долю ресурсов на размножение. В популяциях с более коротким 
сезоном активности (ЗБС, Киров. обл. и Томск) остромордые ля-
гушки достигают половой зрелости перед 3-й зимовкой, а в трёх 
северных популяциях (ХМАО, Сургут и Юган), с самым коротким 
сезоном активности, — только перед 4-й зимовкой.

Особи популяции Юган характеризовались минимальными 
размерами перед уходом в 1-ю и во 2-ю зимовки (рис. 2В и 2Г). 
В дальнейшем их рост ускорялся, и перед 4-й зимовкой они были 
уже крупнее особей двух других северных популяций. И самки, и 
самцы популяций ХМАО и Сургута значимо не различались меж-
ду собой по средним размерам ни перед 1-й зимовкой, ни в каж-
дом из старших возрастов, вплоть до 5 лет. С другой стороны, и 
самки, и самцы трёх южных популяций перед 1-й и 2-й зимовка-
ми занимали по размерам «лидирующее» положение и удержива-
ли его вплоть до 4-й или 5-й зимовки. Отметим также, что осо-
би популяции Чернобыль отставали от особей двух других юж-
ных популяций в возрасте 2 и 3 лет (самки) или 3 и 4 лет (самцы), 
что соответствует изменениям скорости их приростов в этих ин-
тервалах. После 3-й зимовки эту «группу лидеров» догоняли осо-
би популяция ЗБС, в то время как особи популяций Киров. обл. и 
Томска продолжали занимать промежуточное положение между 
группами «лидеров» и «аутсайдеров». Таким образом, в целом, 
изменение средневозрастных значений длины тела по мере уве-
личения длительности сезона активности было направлено про-
тивоположно изменению скорости ежегодных приростов. В ито-
ге, как и у травяной лягушки, увеличение скорости приростов в 
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процессе постметаморфозного роста в северных популяциях не 
компенсирует полностью короткий сезон активности.

Обсуждение

Данные по скоростям ежегодных приростов у травяной ля-
гушки в литературе отсутствуют, и поэтому мы можем сравни-
вать популяции этих видов из разных регионов только по воз-
растной динамике размеров, т.е. по средневозрастным значениям 
измеренной длины тела, причём даже таких данных в литерату-
ре немного (Ляпков, 2012). Согласно нашим результатам, травя-
ные лягушки двух исследованных северных популяций (ХМАО и 
Камчатка) характеризовались низкими ежегодными приростами 
и, соответственно, сравнительно небольшими средними значени-
ями длины тела в каждом из возрастов (рис. 1В и 2Г) и среднепо-
пуляционными значениями длины тела (Ляпков, 2019). Такие же 
различия были выявлены при сравнении литературных данных 
по северным популяциям с данными по популяциям других реги-
онов с более длительным сезоном активности лягушек. 

В отличие от выявленной нами неполной компенсации срав-
нительно невысоких приростов в большинстве исследованных 
популяций с коротким периодом активности, у травяной лягушки 
была выявлен один случай почти полной такой компенсации — в 
популяции Камчатки. Для сравнения, рассмотрим также особен-
ности роста лягушек популяции ХМАО, наиболее близкой к по-
пуляции Камчатки по длительности сезона активности. Рост осо-
бей ХМАО тоже медленный, они характеризовались бóльшими 
размерами перед 1-й зимовкой, чем камчатские (различия значи-
мые), но также достигали небольших размеров ко времени ухо-
да во 2-ю зимовку. В дальнейшем рост особей ХМАО замедлялся 
(рис. 1А и 1Б), и их размеры перед 3-й и 4-й зимовками были зна-
чимо меньше, чем у камчатских (рис. 1В и 1Г). И у самок, и у сам-
цов Камчатки скорость приростов была рекордно высокой и, как 
следствие, ко времени ухода в 4-ю зимовку они догоняли по раз-
мерам животных всех остальных популяций (в том числе и двух 
южных) и продолжали отставать только от представителей попу-
ляций ЗБС и Брянск. обл. Кроме того, большинство особей попу-
ляция Камчатки впервые размножались уже после 3-й зимовки, а 
не после 4-й, как особи популяции ХМАО со сходной длительно-
стью сезона активности. Существенно более мелкие среднепопу-
ляционные размеры особей Камчатки по сравнению с популяци-
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ями Киров. обл. и ЗБС связаны с различиями в возрастном соста-
ве и средних возрастах. Другими словами, если бы все эти попу-
ляции были представлены только 4-летними половозрелыми осо-
бями, различия в размерах были бы незначительны. Таким обра-
зом, эта популяция Камчатки занимала некое промежуточное по-
ложение и по темпам постметаморфозного роста, и по возрасту 
первого размножения между «материнской» популяцией Москов-
ской обл. с длительностью сезона активности 6 мес. и «настоя-
щей» северной популяцией (ХМАО), сезон активности которой 
короче на 2 мес.

Как и для травяной лягушки, данные по скорости ежегодных 
приростов у остромордой лягушки (кроме наших, частично опу-
бликованных ранее — Ляпков и др., 2009) в литературе отсут-
ствуют, и поэтому мы можем сравнивать популяции вида из раз-
ных регионов только по возрастной динамике размеров. Согласно 
нашим результатам, особи трёх исследованных северных популя-
ций характеризовались не только низкими ежегодными прироста-
ми, но и сравнительно небольшими средними значениями длины 
тела в каждом из возрастов и среднепопуляционными значения-
ми длины тела (рис. 2В и 2Г). По литературным данным (Ляпков, 
2013), при сра внении северных популяций с популяциями других 
регионов с более длительным сезоном активности были выявле-
ны такие же различия, которые усиливались по мере удлинения 
сезона активности.

Материалы по межпопуляционной изменчивости скоро-
сти роста амфибий по данным скелетохронологии в литературе 
встречаются редко (см. обзор Sinsch et al., 2015). Один из немно-
гих примеров полной компенсации — результаты исследования 
нескольких горных популяций Bufo minshanicus (Yu et al., 2019): 
с увеличением высоты местообитаний у обоих полов увеличи-
ваются средние значения не только возраста и длины тела, но и 
средняя скорость ежегодных приростов. Это означает, что ком-
пенсация сокращения длительности сезона активности осущест-
вляется за счёт увеличения не только возраста, но и скорости ро-
ста — редкий случай выявленных эффектов отбора против гра-
диента среды в постметаморфозном периоде жизненного цикла. 
При исследовании большего числа популяций Rana kukunoris, на-
селяющих более широкий диапазон высот (Yu et al., 2022), была 
выявлена противоположная закономерность, т.е. снижение и ско-
рости приростов, и среднепопуляционных значений длины тела 
по мере увеличения высоты местообитаний.
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Итак, главное размерное различие видов обусловлено дина-
микой средневозрастных размеров и скорости ежегодных при-
ростов. У остромордой лягушки (рис. 2), в отличие от травяной 
(рис. 1), намного ниже и скорость приростов, и средневозрастные 
значения длины тела. Особенно отчётливо эти различия выраже-
ны в первые два года наземной жизни. У условно северных попу-
ляций обоих видов выявлены компенсации сравнительно корот-
кого сезона активности, проявляющиеся как увеличение скоро-
сти ежегодных приростов, которые близки к максимальным зна-
чениям также в первые два года. Результатом такой компенсации 
у обоих видов является достижение половой зрелости уже после 
3-й зимовки, но при сравнительно мелких размерах, хотя в по-
пуляциях с минимальной длительностью сезона активности доля 
таких возрастов (и особенно у самок) крайне низкая. Однако у 
травяной лягушки такая ростовая компенсация может быть близ-
кой к полной (как у особей популяции Камчатки), чего никогда не 
наблюдалось в популяциях остромордой лягушки.
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Крокодилы (Crocodylia) — группа крупных полуводных 
хищников-засадчиков, в современности представленная тремя 
надсемействами (Alligatoroidea, Crocodyloidea, Gavialoidea). По 
последним данным, крокодилы появились на планете около 100 
миллионов лет назад в позднем меловом периоде (Kuzmin, 2022). 
Согласно последним опубликованным морфологическим и моле-
кулярным исследованиям, самым базальным надсемейством яв-
ляется Alligatoroidea, а Gavialoidea и Crocodyloidea сближаются в 
крупную кладу Longirostres (Rio, Mannion, 2021).

Несмотря на длительную историю изучения и богатую пале-
онтологическую летопись группы, ряд аспектов эволюции кро-
кодилов остаётся малоизученным. К таким аспектам относит-
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ся морфология и эволюция мозговой коробки и её внутренних 
полостей, содержавших мозг, органы чувств (внутреннее ухо), 
черепно-мозговые нервы и сосуды, а также пневматические по-
лости. Строение мозговой коробки и её содержимого у совре-
менных крокодилов хорошо изучены (Witmer et al., 2008; Lessner, 
Holliday, 2020; Kuzmin et al., 2021); в то же время, общие тренды 
в эволюции эндокраниальной анатомии Crocodylia остаются во 
многом неизвестными. Заполнить этот пробел позволяют иссле-
дования с использованием современных методов, таких как ком-
пьютерная томография (КТ) и трёхмерное моделирование. Эти 
методы позволяют изучать внутреннее строение черепа без его 
разрушения и получать слепки (эндокасты) его внутренних поло-
стей. Изучение строения эндокастов позволит расширить наши 
представления об эволюции Crocodylia и, возможно, прольёт свет 
на филогенетические связи внутри группы.

Данная работа посвящена подробному исследованию эндо-
краниальной анатомии представителей одной из основных ветвей 
Crocodylia — Gavialoidea. На сегодняшний день известно описа-
ние эндокастов для двух современных представителей — Gavialis 
gangeticus и Tomistoma schlegelii (Pierce et al., 2017; Serrano-
Martínez, 2019a,b) и двух ископаемых — Gryposuchus neogaeus 
(Bona et al., 2017) и Thoracosausus isorhynchus (Lemoine, 1883). Мы 
работали с собственными томографиями современных предста-
вителей Crocodylia и ископаемых Thoracosaurus borissiaki (верх-
ний мел, Крым) и Portugalosuchus azenhae (верхний мел, Порту-
галия), полученными в медицинских центрах России и Испании. 
Данные КТ T. borissiaki были получены с помощью медицинского 
томографа Philips iCT (964 среза с разрешением 1024 × 1024, тол-
щина среза 0,7 мм, сила тока 66 мА, мощностью 140 кВт); дан-
ные КТ P.  azenhae с помощью Phoenix V/Tome/X s 240 (1599 сре-
зов с разрешением 2048 × 2048, сила тока 250 мA, мощностью 
140 кВт). Все данные КТ обрабатывались вручную в специаль-
ной программе Amira 6.3.0 (FEI-VSG Company). Использование 
КТ и трёхмерного моделирования позволило впервые для базаль-
ных представителей Gavialoidea детально реконструировать эн-
докаст эндокраниальной полости с прилежащими к нему нерва-
ми, сосудами, внутренним ухом и пневматическими полостями.

Эндокаст эндокраниальной полости гавиалоидов дорсовен-
трально уплощён и имеет вытянутую форму, характерную для 
остальных крокодилов. В нём можно выделить несколько ча-
стей, соответствующих основным отделам головного мозга. Наи-
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более выраженными отделами у гавиалоидов являются удлинён-
ные обонятельные тракты, которые оканчиваются обонятельны-
ми луковицами, округлые большие полушария и задний мозг. 
Как и у современных крокодилов, на эндокасте ископаемых га-
виалоидов плохо выражены отделы среднего и продолговатого 
мозга вследствие налегания обширных венозных синусов (Jirak, 
Janacek, 2017; Lessner, Holliday, 2020). Для всех изученных таксо-
нов удалось реконструировать пути прохождения II–XII черепно-
мозговых нервов, а также каналы внутренних сонных артерий. 

В целом, строение эндокаста эндокраниальной полости гави-
алоидов сходно с таковым у других крокодилов. Однако для пред-
ставителей клады Gavialoidea, за исключением T. Schlegelii, — 
G. gangeticus, P.  azenhae и T. borissiaki — был найден ряд харак-
терных признаков. Среди них можно выделить следующие.

1. При виде сверху соотношение наибольшей ширины боль-
ших полушарий к наибольшей ширине заднего мозга у Gavialoidea 
меньше 1,5, в то время как у Crocodyloidea и Alligatoroidea оно 
больше (≈ 1,5–2).

2. Углы изгибов мозга (cephalic/pontine fl exure) между боль-
шими полушариями и задним мозгом равны 150–160° у гавиало-
идов; у других Crocodylia они меньше (135–150°). Высота моз-
жечка примерно равна высоте больших полушарий у Gavialoidea, 
что совсем не характерно для представителей Crocodyloidea и 
Alligatoroidea. В результате эндокаст гавиалоидов имеет наибо-
лее вытянутую форму и демонстрирует наименее выраженную 
разницу между отделами мозга среди других крокодилов.

3. Место впадения сонных артерий в гипофизарную ямку на-
ходится ниже уровня продолговатого мозга, что также встречает-
ся у некоторых представителей Crocodyloidea (Serrano-Martínez, 
2019a). 

Для T. borissiaki, P.  azenhae и современных крокодилов уда-
лось полностью реконструировать анатомию лабиринта внутрен-
него уха. Строение внутреннего уха, в частности, соотношение 
высоты полукружных каналов, отражает образ жизни крокодилов 
(Georgi, 2008; Schwab et al., 2020). Для T. borissiaki характерно 
особенное строение полукружных каналов: просвет, образован-
ный задним каналом, примерно в 2 раза меньше того, который 
образован передним. В то же время, у остальных представителей 
Crocodylia эта разница в размерах просвета существенно больше 
(в 2–3 раза). Это может свидетельствовать об ином образе жиз-
ни T. borissiaki (полностью водном). У P.  azenhae и T. schlegelii 
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передний полукружный канал выше заднего, в то время как у 
G. gangeticus, G. neogaeus и T. borissiaki высота полукружных ка-
налов примерно одинаковая. 

Эндокраниальная полость всех крокодилов окружена систе-
мой пневматических полостей, которая связана со средним ухом. 
Для представителей Gavialoidea (и в общем для Longirostres) ха-
рактерна тенденция к значительной редукции системы пневма-
тических полостей. В теменной кости есть полость, которая со-
общается с межушной пневматической полостью (intertympanic 
recess) в верхней затылочной кости. В квадратной кости есть не-
большая квадратная пневматическая полость (quadrate recess) и 
длинная трубка (siphonium), которая открывается небольшим от-
верстием (foramen aereum) на дорсальной поверхности медиаль-
ного мыщелка. Основная клиновидная и основная затылочная ко-
сти окружают парные Евстахиевы трубы и непарный медиальный 
глоточный канал (median pharyngeal canal). Тело основной кли-
новидной кости содержит редуцированную центральную пневма-
тическую полость (median pharyngeal recess). Отсутствуют поло-
сти в боковой клиновидной и крыловидной костях. 

Для всей группы Gavialoidea характерно отсутствие перед-
них пневматических полостей (infundibulum recess) в квадратной 
кости, что отличает их от остальных Crocodylia. Однако пневма-
тизация мозговой коробки T. borissiaki имеет ряд особенностей: 
лицевая пневматическая полость отсутствует, в то же время есть 
дополнительные полости в основной клиновидной кости. Систе-
ма пневматических полостей T. borissiaki имеет промежуточное 
строение между таковой у Alligatoroidea и прочих Longirostres.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Латимерии (2 вида из рода Latimeria) — единственные до-
жившие до наших дней обладатели черепа, состоящего из двух 
подвижно сочленённых блоков: переднего (этмосфеноидного) 
и заднего (отикоокципитального). Снизу блоки мозговой короб-
ки латимерии соединяет пара уникальных подчерепных мышц 
(m. subcephalicus; Millot, Anthony, 1958). Подчерепная мыш-
ца, сокращаясь, опускает вниз этмосфеноидный блок черепа, а 
вот мускулов-антагонистов, осуществляющих поднимание рыла 
вверх, у латимерии обнаружено не было. Между тем, по данным 
Robineau и Anthony (1973), рыло у латимерии может поворачи-
ваться от положения покоя на 15° вверх и только на 5–6° вниз. 
Вопрос о том, каким образом этмосфеноидный блок поднимается 
вверх, долгое время составлял мучительную загадку (Дзержин-
ский, 1998).

Естественно, эта загадка не могла оставить равнодушным 
Феликса Яновича Дзержинского, который уже, по крайней мере, 
с 1981 г. демонстрировал на своих лекциях по сравнительной ана-
томии выполненную с помощью ручного лобзика из ДСП и орга-
лита шарнирную модель черепа латимерии, объясняя, каким об-
разом рыло этой удивительной рыбы поднимается вверх (Кузне-
цов, 2018). Но первые краткие наброски своей идеи Феликс Яно-
вич опубликовал лишь спустя много лет в учебнике по сравни-
тельной анатомии позвоночных (Дзержинский, 1998, 2005). 
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А большая статья про латимерию была опубликована, к глу-
бокому сожалению, уже после смерти Ф.Я. Дзержинского 
(Dzerzhinsky, 2017, Дзержинский, 2018). Феликс Янович пришёл 
к заключению, что у этой рыбы есть «конструктивные приспосо-
бления не к задиранию рыла, а к его опусканию, как будто зади-
рание представляет собой некое навязанное извне влияние, кото-
рое необходимо преодолевать». Это «навязанное извне влияние», 
по мысли Ф.Я. Дзержинского, осуществляется за счёт передне-
го конца хорды, расположенного между блоками черепа латиме-
рии (Дзержинский, 1998). Хорда латимерии представляет собой 
полую, покрытую однослойным эпителием трубку, заполненную 
жидким содержимым и окружённую сверху толстым чехлом из 
соединительно-тканных волокон (Locket, 1980), обеспечивающих 
её продольную несжимаемость. Это свойство хорды также помо-
гают обеспечивать продольные мышечные волокна париетальной 
мускулатуры. Они образуют вокруг хорды латимерии сплошной 
чехол, кроме её переднего конца, расположенного между блока-
ми черепа, где нет миомеров. Именно в этой части хорды её обо-
лочка, лишённая помощи продольных мышечных волокон, под-
даётся давлению, создаваемому внутренним жидким содержи-
мым хордальной полости под действием мощной париетальной 
мускулатуры туловища. Стремясь вырваться вперёд, «как джин 
из бутылки», напор внутренней жидкости удлиняет передний ко-
нец хорды, который напирает на этмосфеноидный блок и подни-
мает вверх рыло латимерии. Получается, что антагонистом мощ-
ного подчерепного мускула является могучая париетальная му-
скулатура всего тела латимерии, а хорда — это своеобразный ги-
дропривод, за счёт которого осуществляется передача мускульно-
го усилия на череп рыбы (Дзержинский, 2018). 

У такого замысловатого механизма поднимания рыла и уди-
вительного двухблочного устройства черепа должен быть глубо-
кий адаптивный смысл, благодаря чему эта конструкция просу-
ществовала, заметно не меняясь, более 400 млн. лет. Он, видимо, 
заключается не только в том, что при охоте полезно открывать 
рот навстречу добыче, одновременно опуская нижнюю челюсть 
и поднимая рыло (Moy-Thomas, Miles, 1971). Гораздо важнее, что 
поднимание рыла за счёт напряжения всех миомеров тела создаёт 
мощнейший засасывающий эффект, что весьма полезно для по-
имки мелкой добычи в водной среде (Кузнецов, 2018). 

Однако если механизм всасывания добычи у латимерии по-
нят верно и действительно функционирует в природных условиях 
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по указанной выше схеме, он должен приводить к одному очень 
важному последствию. Во время спокойного плавания при помо-
щи хвоста, когда рот раскрывать не нужно, благодаря передаче по 
хорде усилия париетальной мускулатуры, обслуживающей хво-
стовой плавник, рыло будет продолжать вздыматься вверх. Рыбе 
придётся напрягать не только мощнейшую подчерепную мышцу, 
но и задействовать другие мышцы головы, чтобы держать челю-
сти сомкнутыми. Чтобы избежать лишних энергозатрат, латиме-
рия должна как можно реже пользоваться своим хвостовым плав-
ником. В качестве альтернативы хвосту латимерия может исполь-
зовать свои сильные мясистые плавники, причём как парные, так 
и непарные: второй спинной и анальный. Плавники имеют авто-
номную от париетальных мышц мускулатуру, её сокращение не 
оказывает давления на хорду и не порождает ненужного побочно-
го эффекта в виде задирания рыла. А благодаря монобазальному 
устройству плавники латимерии очень подвижны и могут обеспе-
чить рыбе хорошую маневренность. Мощная париетальная му-
скулатура должна задействоваться только в двух случаях: когда 
нужно махнуть хвостом для стремительного рывка и когда нужно 
быстро всосать в рот воду для поимки добычи (Кузнецов, 2018).

Неоднократно проводившиеся наблюдения за живыми лати-
мериями полностью подтверждают редкость использования хво-
ста как основного средства продвижения вперёд. Из двенадцати 
выявленных различных типов плавания латимерии лишь один — 
быстрый старт (fast start) — происходит за счёт мощного греб-
ка хвостом. В остальных случаях париетальная мускулатура тела 
латимерии, как правило, остаётся не задействованной, а плава-
ние осуществляется за счёт подвижных и мускулистых парных 
и непарных плавников (Fricke, Hissmann, 1992). Интересно, что 
очень важную роль во время спокойного небыстрого плавания 
играют непарные мясистые второй спинной и анальный плавни-
ки, чей скелет и детали строения мускулатуры очень напомина-
ют таковые парных плавников (Fricke, Hissmann, 1992). Действуя 
в унисон, мясистые непарные плавники латимерии, расположен-
ные один над другим, образуют эффективный локомоторный мо-
дуль, который работает подобно спинному и анальному плавни-
кам рыбы-луны. Фактически, анальный и второй спинной плав-
ники латимерии образуют новый (второй) хвостовой плавник, ко-
торый работает при медленном плавании, не воздействует напря-
жением своих мышц на хорду-гидропривод и не вызывает своей 
работой ненужных энергозатрат, связанных с противодействием 
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хорде. «Старый» хвост латимерии (собственно хвостовой плав-
ник), использующийся при быстрых рывках вперёд, имеет свое-
образное строение. Он у этой рыбы трёхлопастный и состоит из 
мощной эпихордальной лопасти, равной ей по величине и фор-
ме гипохордальной лопасти, а также небольшой средней лопа-
сти, в которую заходит конец хорды. Хорда в области хвостово-
го плавника заметно уменьшается в диаметре, постепенно пре-
вращаясь в тонкий тяж, проходящий через центральную лопасть. 
Этот тонкий конец хорды уже не содержит полости, заполненной 
жидкостью, а полностью состоит из вакуолизированных клеток, 
как «нормальные» хорды остальных позвоночных (Locket, 1980). 
Центральная лопасть может жить самостоятельной от остально-
го хвоста жизнью, поворачиваясь влево и вправо на 90° относи-
тельно главной оси корпуса рыбы, в то время как остальной хвост 
остаётся неподвижным (Fricke, Hissmann, 1992). Возможно, трёх-
лопастное устройство хвоста латимерии с относительно автоном-
ной центральной лопастью, так же как и повышенная подвиж-
ность и мясистость её остальных плавников, могло возникнуть 
как средство экономии использования мускулатуры миомеров 
тела. Центральная лопасть служит в качестве автономного вес-
ла, полезного при спокойном маневрировании и медленных по-
воротах. Поскольку хорда в этой области истончается и не име-
ет заполненной жидкостью полости, сокращение небольших ми-
омеров центральной лопасти хвоста не оказывает на хорду замет-
ного воздействия и не приводит к лишнему напряжению проти-
водействующей хорде челюстной мускулатуры. Таким образом, 
многие странные и необычные черты анатомического строения и 
поведения латимерии становятся понятными в свете разгаданно-
го Феликсом Яновичем механизма подвижности её черепа и свя-
занных с неерокинетизмом ограничений, оказавших направляю-
щее влияние на эволюцию целакантов. В свете всего вышесказан-
ного интересно посмотреть на особенности строения многочис-
ленных вымерших родственников латимерии — саркоптеригий, 
многие из которых также обладали двухблочным устройством че-
репа. Уже у древнейших саркоптеригий, таких как представители 
верхнесилурийского рода Guiyu, череп обладал хорошо выражен-
ным двухблочным устройством и, судя по большой площадке для 
прикрепления подчерепной мышцы, хорошо развитым внутри-
черепным суставом (Qiao, Zhu, 2010). Поскольку хорда вымер-
ших саркоптеригий прободала отикоокципитальный отдел чере-
па насквозь и упиралась в этмосфеноидный блок (Дзержинский, 
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1998), то очень возможно, что у этих рыб, как и у современной 
латимерии, рыло поднималось вверх благодаря напору хорды. 
А значит, действовали те же ограничения, определявшие специ-
фику локомоции и морфологического строения. 

У саркоптеригий с двухблочным устройством черепа всегда 
присутствует полный набор хорошо развитых парных и непар-
ных плавников. Парные плавники у подавляющего числа вымер-
ших форм, подобно плавникам латимерии, имеют хорошо разви-
тые мясистые лопасти и монобазальное с членистой осью мезоме-
ров устройство внутреннего скелета (Moy-Thomas, Miles, 1971), 
обеспечивавшего плавникам дополнительную подвижность, гиб-
кость и способность к ротации. Можно предположить, что мо-
нобазальное строение и мясистость парных плавников большин-
ства саркоптеригий являются, как и у латимерии, эволюцион-
ным следствием тех ограничений, которые накладывал на орга-
низм этих рыб процесс реализации их неерокинетизма. Моноба-
зальность обеих пар конечностей унаследовали от саркоптеригий 
и их потомки — тетраподы. Возможно, именно благодаря огра-
ничениям, накладываемым двухблочным устройством черепа на 
использование туловищной мускулатуры, естественному отбору 
удалось «протащить верблюда тетраподизации» через игольное 
ушко эволюции. 

Второй спинной и анальный непарные плавники саркопте-
ригий, скорее всего, представляли собой, как и у латимерии, осо-
бый локомоторный модуль, игравший роль заместителя хвосто-
вого плавника (второго хвоста). У многих мясистолопастных рыб 
с развитым неерокинетизмом второй спинной плавник похож на 
анальный размерами, формой лопасти и особенностями строения 
внутреннего скелета. Оба плавника, как правило, сходным образом 
расположены на теле рыбы: они сдвинуты к хвосту и располага-
ются один над другим. У плавающих за счёт согласованных взма-
хов спинного и анального плавников современных рыб — латиме-
рии, рыбы-луны (Mola mola), рыб-спинорогов (Balistidae) — оба 
эти плавника также имеют сходную форму, размеры, внутреннее 
устройство и расположены один над другим. Подобный тип плава-
ния, видимо, был характерен и для многих палеозойских саркопте-
ригий. То, что второй спинной и анальный плавники саркоптери-
гий представляли собой очень важный локомоторный модуль, на-
чинавший функционировать на самых ранних этапах жизни рыбы, 
ясно указывают данные по развитию скелета у Eusthenopteron 
foordi. В результате исследования серии из 27 экземпляров эусте-
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ноптерона разных возрастов оказалось, что самые первые окосте-
нения посткраниального скелета возникали в хвостовом, втором 
спинном и анальном плавниках (Cote, Cloutier, 2002). То есть пер-
выми начинали оссифицироваться жизненно важные для локомо-
ции области тела, которые обеспечивали рыбе быстрый старт (хво-
стовой плавник) и режим спокойного плавания (второй спинной 
и анальный плавники). Оссификация скелетных элементов во вто-
ром спинном и анальном плавнике эустеноптерона происходила 
практически синхронно и напоминала синхронное появление око-
стенений в конечностях одной пары. Эти плавники у эустенопте-
рона функционально и являются парными плавниками, только раз-
вёрнутыми по отношению к обычным парным плавникам на 90°. 
Поясами конечностей в этих плавниках выступают базальные пла-
стинки, а элементами скелета свободной конечности — радиалии. 
У латимерии и многих вымерших целакантов сходство скелета не-
парных плавников с парными конечностями ещё более полное: ба-
зальные пластинки удивительно похожи на тазовый пояс, а вместо 
радиалий фактически присутствует точно такой же скелет с осью 
мезомеров, как в парных плавниках. Целаканты фактически явля-
ются «шестилапыми» челюстноротыми. 

Хвостовой плавник целого ряда примитивных саркоптеригий 
имеет трёхлопастное, как у латимерии, строение, которое, как от-
мечено выше, хорошо функционально сочетается с особенностя-
ми кинетизма двухблочной мозговой коробки. Данные по разви-
тию хвоста у целакантов свидетельствуют в пользу его первич-
ной трёхлопастности. Обычно в онтогенезе дифицеркального 
хвостового плавника сохраняются следы его бывшей гетероцер-
кальности. У самых маленьких личинок карбонового целакан-
та из рода Rabdoderma хвостовой плавник имел типичное трёх-
лопастное строение с симметричными верхней и нижней лопа-
стями и очень длинной центральной лопастью (Schultze, 1972). 
У эмбрионов латимерии хвостовой плавник также имеет типич-
ное трёхлопастное устройство, так что нет серьёзных онтогене-
тических аргументов против того, что хвост целакантов изна-
чально имел трёхлопастное строение. А поскольку двухблочное 
устройство черепа, скорее всего, является плезиоморфным при-
знаком всех саркоптеригий, логично предположить, что и трёхло-
пастное устройство хвостового плавника является плезиоморф-
ным состоянием для мясистолопастных рыб в целом.

Ограничения в использовании париетальных мышц для дви-
жения, вытекающие из разработанной Ф.Я. Дзержинским био-
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механической модели кинетизма черепа латимерии, хорошо объ-
ясняют особенности биологического разнообразия двухблочных 
саркоптеригий. Среди них отсутствовали высокоскоростные пе-
лагические формы типа скумбрии (р. Scomber) или тунца (триба 
Thunnini), способные к длительному быстрому плаванию, при ко-
тором основным источником движения является мускулатура ми-
омеров. Также среди саркоптеригий с двухблочным устройством 
черепа отсутствовали угреобразные или муренообразные формы 
со слившимися с хвостовым плавником непарными плавниками и 
сильно редуцированными парными плавниками. Настоящие ана-
логи угрей и мурен среди саркоптеригий появляются в тех груп-
пах, где исчез неерокинетизм, и мозговая коробка стала монолит-
ной — среди двоякодышащих рыб и тетрапод. А быстрые пела-
гические пловцы скомброидного типа, опять же, появляются в 
стволе саркоптеригий лишь на уровне лишённых неерокинетиз-
ма вторичноводных тетрапод — ихтиозавров и китообразных. 

Если хорошо развитый внутричерепной сустав был уже у са-
мых ранних, силурийских саркоптеригий, то не является ли та-
кое состояние признака плезиоморфным не только для мясисто-
лопастных рыб, но и для челюстноротых в целом? Многие дан-
ные биологии развития и палеонтологии говорят о том, что гра-
ница между двумя блоками черепа — отикоокципитальным и эт-
мосфеноидным — очень древняя. Черепная коробка всех челюст-
норотых в эмбриогенезе проходит двухблочную стадию, причём 
скелетные основы этих блоков имеют разное эмбриональное про-
исхождение и сильно различаются особенностями экспрессии ге-
нов сегментарной идентичности. Исходя из данных биологии раз-
вития, получается, что граница между блоками черепа челюстно-
ротых соответствует границе между сегментами мезоцеля и мета-
целя полухордовых (Ястребов, 2018). А границы между сегмен-
тами — это всегда изначально подвижные зоны. У акантод, наи-
более примитивных хрящевых и лучепёрых рыб остатки первич-
ной двухблочности могли сохраняться в виде вентральной череп-
ной щели. А саркоптеригии в лице современной латимерии со-
хранили древнюю двухблочную конструкцию стволовых челюст-
норотых до наших дней в практически неизменном виде. 

Если двухблочная мозговая коробка, обеспечивающая нее-
рокинетизм черепа — изначальная черта строения древнейших 
стволовых челюстноротых, а механизм подымания рыла за счёт 
хорды-гидропривода начал действовать у самых первых гнатосто-
мат сразу после образования черепных блоков, то хорда латиме-



196

рии должна была сохранить в своём строении черты глубокой ар-
хаики. И такие черты, по-видимому, действительно сохранились. 
Хорда взрослой латимерии, прободающая задний черепной блок 
насквозь и доходящая почти до гипофиза, демонстрирует состо-
яние, через которое проходит в раннем развитии хорда фактиче-
ски у всех челюстноротых. Содержащая эластичные волокна обо-
лочка хорды латимерии по своему химическому составу больше 
всего похожа на оболочку хорды миксин (Mathews, 1975), наибо-
лее примитивных среди рецентных позвоночных. А заполненная 
жидкостью трубчатая хорда латимерии больше всего напоминает 
по своему устройству полую хорду личинок оболочников — наи-
более близкого к черепным подтипа хордовых животных. Инте-
ресно, что внутренняя клеточная обкладка полой хорды латиме-
рии представляет собой настоящий эпителий с развитыми дес-
мосомами между отдельными клетками (Locket, 1980). Оболочка 
полностью развитой хорды личинки асцидии также представля-
ет собой эпителий, правда, в отличие от эпителия хорды латиме-
рии, состоящий из весьма малочисленных и сильно уплощённых 
клеток (Katz, 1983). Если сходство хорды оболочников и латиме-
рии не является поверхностным, то получается, что латимерия в 
строении своего осевого скелета сохранила черты допозвоночно-
го уровня организации.

Трифицеркальный симметричный хвост был характерен не 
только для ряда саркоптеригий. Трёхлопастное устройство хво-
ста было и у самой базальной из известных лучепёрых рыб — 
Dialipina (Schultze, Cumbaa, 2001). Можно предположить, что 
трёхлопастный хвост саркоптеригий и дьялипины унаследован от 
общего предка всех костных рыб и, возможно, представляет собой 
исходное для всех челюстноротых состояние хвостового плавника. 

Если с самого начала возникновения челюстноротости хво-
стовой плавник как основной движитель оказался слишком энер-
гоёмким из-за сопряжённого с движениями хвоста постоянного на-
пряжения подчерепной мышцы, противостоящей давлению хорды, 
то уже на первых этапах эволюции челюстноротых возникла по-
требность в развитии альтернативной хвостовому плавнику локо-
моторной системы. Причём эта система должна была стать доста-
точно мощной и эффективной, чтобы обеспечить все основные по-
требности движения рыбы, кроме резких бросков при поимке до-
бычи и бегстве, при которых роль основного движителя возвраща-
лась к хвостовому плавнику. Успешным эволюционным решени-
ем этой проблемы стало возникновение у челюстноротых допол-
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нительно к хвостовому плавнику семи (двух пар парных и трёх не-
парных) плавников, снабжённых внутренним скелетом и мускула-
турой, автономной от париетальных мышц туловища. Эти плавни-
ки стали второй по отношению к хвосту локомоторной системой 
гнатостомат. Саркоптеригии, сохранив в большинстве групп нее-
рокинетизм черепа, на протяжении всей своей долгой истории со-
храняли и полный набор плавников, и их мясистость, и характер-
ное расположение на теле. Серьёзные отклонения от консерватив-
ной плавниковой схемы наблюдаются среди саркоптеригий только 
у дипной, элпистостегалий и тетрапод — групп, утративших нее-
рокинетизм и двухблочную организацию черепа.

Таким образом, раскрытие тайны механизма действия двух-
блочного черепа латимерии Феликсом Яновичем Дзержинским 
может иметь очень далеко идущие последствия, помогающие 
пролить свет на ранние этапы эволюции челюстноротых.
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В связи с пандемией коронавируса COVID-19 и введёнными 
ограничениями 2019/2020 учебный год стал организационно чрез-
вычайно сложным и потребовал быстрого поиска новых решений 
для проведения учебного процесса в дистанционном формате. 
С чтением лекций всё довольно быстро решилось, и из имевшего-
ся арсенала доступных ресурсов для проведения онлайн-занятий 
оптимальным для нас на тот момент оказалась платформа Zoom. 
Бесплатный вариант вполне устраивал: проведение лекций в два 
этапа по 40 минут, что соответствует имеющимся ограничени-
ям платформы. В среде Zoom удобно организовывать демонстра-
ции презентаций, имеется возможность производить их запись, 
число слушателей курса не превышает количественное ограни-
чение участников. Презентации для лекций были подготовлены 
и демонстрировались в программе PowerPoint из пакета Microsoft 
Offi ce. При этом имеется достаточный арсенал штатных инстру-
ментов для использования при демонстрации слайдов графиче-
ского планшета, что позволяет в ходе лекций в режиме online де-
лать непосредственно на демонстрируемом слайде указатели, 
надписи, даже несложные рисунки.

Стратегия и тактика проведения лабораторных работ по кур-
су «Зоология позвоночных» в дистанционном формате очень не-
очевидна. При их разработке мы решили сохранить традицион-
ную схему — проведение опроса по теме занятия и инструкта-
жа по выполнению практической части, непосредственное вы-
полнение работы, отчётность в виде оформленных в альбоме ри-
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сунков с необходимыми подписями, комментариями и разъясне-
ниями. Вся информация по выполнению работы давалась в сре-
де ЭИОС «Мой университет» в виде отдельных заданий (https://
uni.ivanovo.ac.ru/exercises), выполнение которых ограниченно по 
времени в рамках двухчасового занятия — «пары» в соответствии 
с имеющимся расписанием. Во избежание накладок из-за сбоев 
системы и возможных технических накладок задание дублирова-
лось в групповой «беседе» в социальной сети «ВКонтакте».

Курс зоологии позвоночных структурирован по системати-
ческому признаку, где классу хордовых животных соответствуют 
одна или две двухчасовые лекции и одна или две трёхчасовые ла-
бораторные работы. Кроме этого, по блокам проводится 5 боль-
ших срезовых опроса, которые в ИвГУ традиционно называют 
«коллоквиумами»: «Низшие хордовые» (бесчерепные, оболочни-
ки, круглоротые), «Рыбы», «Земноводные и пресмыкающиеся», 
«Птицы», «Млекопитающие».

Типичный алгоритм проведения занятия в дистанционном 
формате был следующим.

1. Опрос. Он проводился в виде теста в среде Академиктест 
(https://academtest.ru/), где имеется возможность создавать тесты 
с самым широким диапазоном типов тестовых вопросов, зада-
вать ограниченное время прохождения теста каждым тестируе-
мым, временные рамки доступа к тесту, а также удобно контро-
лировать результат выполнения и ряд других удобных функций. 
Вопросы система даёт студентам вразнобой (эта опция также на-
страиваемая). Положительным аспектом использования этой раз-
вивающейся системы оказалось наличие группы в ВК, быстрый 
контакт с авторами, что позволило оперативно решать возникаю-
щие вопросы и даже сделать ряд предложений по совершенство-
ванию системы. Результат теста публиковался в Задание ЭИОС 
в формате выставленной системой оценки и процента правиль-
ных ответов.

2. Топография внутренних органов и кровеносная система — 
видеосюжет по вскрытию объекта. Видеосюжеты с вскрытием 
представителей основных групп позвоночных были подготовле-
ны на кафедре зоологии позвоночных МГУ. Вскрытие проводит 
проф. Ф.Я. Дзержинский. По ходу вскрытия Феликс Янович даёт 
комментарии о технологии проведения вскрытия и особенностях 
для данного объекта, показывает внутренние органы, обращает 
особое внимание на ход кровеносной системы (предварительно 
было произведено инъецирование кровеносной системы окра-
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шенным желатином). Видеосюжеты были представлены на сай-
те https://vimeo.com, но на момент написания этой статьи, к сожа-
лению, недоступны.

При просмотре видеосюжета студенты должны были выпол-
нить задание. Задания для разных групп варьируют: выписать все 
демонстрируемые артерии/вены/все сосуды в порядке демонстра-
ции. Задание выполняется рукописно, подписывается студентом и 
фото размещается в ЭИОС, как ответ на данное задание. Время на 
выполнение задания регламентировано: продолжительность сюже-
та плюс 5–10 минут на фотографирование и размещение ответа.

3. Топография внутренних органов и кровеносная систе-
ма, скелет — выполняются рисунки в альбоме. В этом задании 
в ЭИОС даётся инструктаж по выполнению рисунков, перечис-
ляются необходимые ракурсы и элементы строения животного 
(органы, кровеносные сосуды, нервы, кости и т.п.), которые не-
обходимо изобразить. Рисунок выполняется на основе руковод-
ства Карташев Н.Н., Соколов В.Е., Шилов И.А. Практикум по зо-
ологии позвоночных М., Высшая школа. 1981 г. Книга доступна в 
электронной форме в разных форматах, в т.ч. на сайте Зоометод 
она представлена в удобной онлайн версии: https://zoomet.ru/prac/
practicym_oglav.html. Это позволяет в Задании ЭИОС давать пря-
мую ссылку на нужный раздел. К окончанию занятия в ЭИОС как 
ответ на Задание прикрепляются фотографии выполненных ри-
сунков — в том состоянии, в каком они были сделаны в ходе заня-
тия. Окончательная сдача доработанных рисунков (так же — фо-
тографии страниц альбома) производится к началу следующего 
занятия. В альбоме студент подписывает каждый лист: фамилия, 
имя, группа.

Такой подход позволил регламентировать и контролировать 
деятельность студентов в ходе проведения дистанционных заня-
тий, стимулировать их к выполнению работы строго по расписа-
нию, при этом максимально предотвратив возможность копиро-
вания ответов. 

Экзамен по предмету проводился также в дистанционном 
формате и состоял из двух этапов: тестирования в среде Акаде-
миктест и собеседования по результатам теста. Результаты кол-
локвиумов и экзамена, а также последующее изучение частью 
студентов предмета «Сравнительная анатомия позвоночных» по-
казали успешность освоения материала большинством студен-
тов, но и выявили более глубокое, чем при очном обучении, рас-
слоение студентов по успешности. К сожалению, дистанцион-



ные занятия расслабили многих студентов, и «тянуться» за более 
сильными, находясь от них на удалении, такие студенты не смог-
ли. Для не сдавших коллоквиумы они повторно проводились так-
же дистанционно, в среде Академиктест, но вход в систему осу-
ществлялся на платформе Zoom в режиме демонстрации экрана, 
что предотвратило возможность недобросовестного тестирова-
ния — сдачи тестов более сильными студентами, свободными в 
это время от занятий.

В сложившейся экстремальной ситуации проведение лабора-
торных работ по зоологии позвоночных в дистанционном форма-
те оказалось вполне возможным, но полноценно заменить клас-
сические лабораторные работы оно не может, и в обычном фор-
мате очного обучения таких вариантов нужно избегать.
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Введение

Следы внутренних сонных артерий (рис. 1) на теле парасфе-
ноида или внутри него у темноспондильных амфибий позднего 
палеозоя и раннего мезозоя интерпретируются достаточно одно-
значно (Romer, 1947; Shishkin, 1968; Шишкин, 1973). В прими-
тивном состоянии, характерном для палеозойских форм (Watson, 
1919; Конжукова, 1955; Watson, 1962; Шишкин, 1973), прослежи-
вается вхождение сонной артерии снизу в тело парасафеноида в 
непосредственной близости от нёбных окон, спереди от базипте-
ригоидного сочленения. В ходе эволюции независимо у разных 
линий наблюдается постепенное врастание артерий в парасфено-
ид; при этом оставляемые ими желобки и отверстия (fci) на вен-
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тральной поверхности кости преобразуются во внутренние кана-
лы, удлиняющиеся спереди назад в ходе филогенеза. В свою оче-
редь, сами отверстия вхождения в парасфеноид смещаются спе-
реди назад.

У среднепермских архегозавроидных амфибий следы же-
лобков видны снизу, хотя они уже расположены более каудаль-
но, что можно назвать промежуточным состоянием, например, у 
Platyoposaurus (Губин, 1991). 

Для триасовых форм типична ситуация, при которой отсут-
ствуют желобки на вентральной поверхности тела парасфенои-
да. Здесь входное отверстие расположено сбоку, артерия проходи-
ла через дистальный конец параптеригоидного гребня (который 
маркирует в черепе границу с ушной капсулой спереди). На до-
ступных для изучения стадиях развития у триасовых таксонов от-

Рис. 1. Особенности топографии внутренней сонной артерии у капи-
тозаврида Vladlenosaurus alexeyevi (экз. ПИН № 4831/73): а — общий 
вид вентральной стороны черепа; б — трёхмерная модель птериго-
парасфеноидной области с вентральной стороны; в — трёхмерная мо-
дель внутренних сонных артерий и их ответвлений. 
Условные обозначения: Pt — pterygoideum; Ps — parasphenoideum; fci — 
входное отверстие arteria carotis interna; aci — arteria carotis interna; acc — 
arteria carotis cerebralis; ap1, ap2 — ветви arteria palatina. 
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сутствуют следы трансформации пространственных отношений 
тела парасфеноида и внутренней сонной артерии. Следует отме-
тить, что такой тип соотношений, вероятно, достигался уже у не-
которых позднепермских форм, например, у ринезухид. У рине-
зухида Muchocephalus также не заметно практически никаких от-
верстий и следов от артерий на вентральной стороне парасфено-
ида (Shishkin, Rubidge, 2003). 

Нормальная топография парасфеноидных каналов внутрен-
них сонных артерий у триасовых темноспондилов Восточно-
Европейской платформы описана в ряде работ (Быстров, Ефре-
мов, 1940; Shishkin, 1968; Очев, 1972; Шишкин, 1973). 

У Benthosuchus sushkini парасфеноидные каналы берут нача-
ло на дистальном конце параптеригоидного гребня (cpp). Таким 
образом, идя внутри него по направлению к центру окостенения 
парасфеноида, сонная артерия поворачивает вперёд примерно на 
110°. Далее каналы выходят на дорсальную поверхность кости в 
районе основания processus cultriformis, продолжаясь в виде про-
дольных желобков (Быстров, Ефремов, 1940). Ближе к месту вы-
хода позади уровня базиптеригоидного отростка от сонной арте-
рии латерально отделяется arteria palatina. Подобное ответвле-
ние внутренней сонной артерии отмечается и у других тремато-
заврид (Thoosuchus, Yarengia, Trematosaurus и др.) и капитозаврид 
(Wetlugasaurus, Parotosuchus и др.). 

Из современных публикаций, в которых рассматривается по-
ложение каналов внутренней сонной артерии и её ветвей вну-
три парасфеноида, стоит выделить детальное томографическое 
исследование капитозаврида Stanocephalosaurus amenasensis из 
нижнего – среднего триаса Алжира (Arbez et al., 2017). Проведён-
ный анализ этой формы показал обычное для триасовых таксо-
нов расположение каналов внутренней сонной артерии по отно-
шению к телу парасфеноида и их вхождение в последний через 
параптеригоидный гребень (cpp).

На фоне приведённых выше данных, характеризующих ти-
пичное расположение проходов внутренних сонных артерий в 
основании черепа у мезозойских темноспондилов, достаточно 
необычной оказалась картина соотношений у раннетриасового 
ветлугозаврина Vladlenosaurus alexeyevi. На фоне той же основ-
ной модели расположения артерий у него обнаружились также 
множественные вариации, отчасти напоминающие соотношения 
у позднепалеозойских форм. Это было выяснено при исследо-
вании черепного материала по названному таксону вместе с ис-
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пользованием методики компьютерной томографии. Результаты 
исследования рассматриваются ниже.

Материал и методика

Основой проводимых томографических исследований по-
служила находка черепа капитозаврида Vladlenosaurus alexeyevi 
из нижнетриасового (верхи ветлужской серии) местонахождения 
Скоба на р. Луза (Республика Коми, Россия).

В ходе экспедиционных работ, проводившихся в августе 
2016 г. отрядом Палеонтологического института РАН, в конкре-
ции песчаника был обнаружен почти полный череп (экз. ПИН 
№ 4831/73), принадлежащий единственной известной отсюда ам-
фибии Vladlenosaurus alexeyevi, которая представлена в коллек-
циях ПИН РАН серией черепов хорошей сохранности. 

Образец был очищен от вмещающей породы методом хими-
ческого травления в слабом растворе уксусной кислоты (до 10 %). 
Для общей консолидации нёба и крыши черепа недостающие ча-
сти были замещены композитным пластиком. 

Предварительное изучение образца показало наличие выра-
женных желобков на вентральной стороне парасфеноида (рис. 1а). 
Было проведено изучение этой области с помощью метода рентге-
новской компьютерной томографии (CT scan). Исследование про-
водили на базе Всероссийского научно-исследовательского геоло-
гического нефтяного института при помощи микро-нано томогра-
фа ProCon X-Ray CT-Compact. Были заданы следующие параме-
тры съёмки: размер вокселя — 69,056 мкм, напряжение — 160 кВ., 
сила тока — 350 мкА. Реконструкция стека изображений произве-
дена с использованием программного обеспечения CERA. Конвер-
тация файлов «*.raw» в «*.tiff» произведена в GeoDict, сегменти-
рование модели выполнено в Avizo 9. Исследование методом ком-
пьютерной томографии черепных структур триасовых амфибий 
Восточно-Европейской платформы проводится впервые.

Для сравнительного анализа (изучения изменчивости следов 
сосудов), помимо серии из 10 образцов Vladlenosaurus alexeyevi, 
были использованы также краниальные материалы, состоящие 
из 86 полных и фрагментарных черепов, принадлежащие не-
скольким основным таксонам раннетриасовых капитозавроморф 
Восточно-Европейской платформы из коллекции ПИН РАН, 
включая капитозаврида Wetlugasaurus angustifrons и трематозав-
рид Benthosuchus korobkovi, B. sushkini и Thoosuchus yakovlevi. 
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Краниальные выборки для отдельных видов были разде-
лены на несколько возрастных групп по осевой длине черепа 
(см. Морковин, 2015, 2017); полученные данные обобщены в 
таблице 1. 

Таблица 1. Проявления желобков и отверстий (fci) внутренней 
сонной артерии на вентральной поверхности парасфеноида в группах 

разных возрастных стадий у нескольких таксонов раннетриасовых 
капитозавроморф Восточно-Европейской платформы

Таксон

Размерная группа Общее 
количество 

во всех 
размерных 

группах
2 3 4–5

Vladlenosaurus 
alexeyevi – 80 % (4 

экз.)
33 % (1 

экз.) 50 % (5 экз.)

Wetlugasaurus 
angustifrons – – – –

Benthosuchus korobkovi – – – –

B. sushkini – – – –

Thoosuchus yakovlevi 20 %'(2 
экз.)

11 %' (3 
экз.)

17 %'(1 
экз.) 14 %' (6 экз.)

* Прочерк означает отсутствие рассматриваемого признака; n %' — предполага-
емые следы нутритивных (питающих) сосудов.

Результаты и обсуждение

Как упоминалось выше, конфигурация главных конечных 
ветвлений внутренней сонной артерии и их пространственные 
соотношения с парасфеноидом обычно единообразны у триасо-
вых форм. Но на этом фоне выделяется Vladlenosaurus alexeyevi, 
у которого присутствуют вариации, напоминающие соотношения 
у поздних палеозойских таксонов. Этот вариант мы анализируем 
ниже на основании морфологических и томографических иссле-
дований (рис. 1). 

Оценка трёхмерной модели птериго-парасфеноидной обла-
сти черепа (экз. ПИН № 4831/73), полученной в результате сег-
ментирования стеков изображений, показала, что общая конфи-
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гурация топографии внутренней сонной артерии и её ветвей в це-
лом сходна с остальными нормальными триасовыми формами 
(рис. 1б). На участке, отвечающем области тела парасфеноида на 
экз. ПИН № 4831/73, наблюдается её прохождение сначала вдоль 
параптеригоидного гребня, а затем поворот вперёд с ответвлени-
ем нёбной артерии. При дальнейшем анализе топографии отме-
чается наличие дополнительных ответвлений нёбной артерии, её 
разделение на переднюю и заднюю ветви (ap1 и ap2) (рис. 1в). 

Эта картина, непосредственно видимая на томограмме, кос-
венно подтверждается также для тех образцов V. alexeyevi, где 
есть входное отверстие артерии на параптеригоидном гребне, 
обычное для разных триасовых форм, у которых установлена по-
добная модель ветвления артерии. Однако пространственные от-
ношения артерии и тела парасфеноида, выявленные на экз. ПИН 
№ 4831/73, отличаются от стандартных. Здесь не обнаруживает-
ся типичного для триасовых форм вхождения артерии в парасфе-
ноид сбоку через дистальный конец параптеригоидного гребня. 
Вместо этого, перед вхождением в парасфеноид артерия сначала 
оставляет короткий желобок на его вентральной поверхности, и 
лишь затем внедряется в кость антеродорсально, продолжаясь да-
лее в канале внутри параптеригоидного гребня (рис. 1б). 

Указанные соотношения напоминают картину промежуточного 
врастания артерии в парасфеноид, наблюдаемую у ряда пермских 
форм (Шишкин, 1973; Губин, 1991). Скорее всего, у V. alexeyevi они 
отражают случаи индивидуальной задержки развития, благодаря 
чему сохранялось раннее ювенильное состояние, отражавшее (река-
питулировавшее) соотношения у позднепалеозойских предков.

Результаты, полученные для экз. ПИН № 4831/73, дают осно-
вания для того, чтобы считать, что в случаях, когда вентральные 
парасфеноидные желобки, аналогичные встреченным на этом об-
разце, обнаруживаются у других особей V. alexeyevi, они также 
принадлежат внутренним сонным артериям (табл. 1). 

В свете этого достаточно неожиданным выглядит тот факт, 
что указанный тип вариаций обнаружен у 50 % (5 экз.) особей 
V. alexeyevi. В ранней возрастной группе 2 их проявления отсут-
ствуют. Максимальный показатель в группе 3 достигает 80 % 
(4 экз.). Старшие возрастные группы 4–5 характеризуются его 
снижением до 33 % (1 экз.) особей.

Данная ситуация, в свою очередь, контрастирует с резуль-
татами наших наблюдений по ряду других одновозрастных ка-
питозавроморф Восточной Европы (Wetlugasaurus angustifrons, 
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Benthosuchus korobkovi и B. sushkini), среди которых подобных ва-
риаций не обнаружено вообще.

Отдельного упоминания заслуживает базальный трематозав-
рид Thoosuchus yakovlevi, 6 экземпляров которого (14 % от общей 
выборки образцов) были со следами парных желобков сосудов 
на вентральной поверхности парасфеноида. По своему заднему 
расположению и антеромедиальной направленности они напоми-
нают следы внутренних сонных артерий у V. alexeyevi; но такая 
интерпретация для них исключена ввиду одновременного при-
сутствия входных отверстий сонных артерий на краях парапте-
ригоидных гребней. Кроме того, указанные желобки отличаются 
частой асимметрией. Скорее всего, мы имеем здесь дело со следа-
ми нутритивных (питающих) сосудов парасфеноида.

* * *
Описанное у Vladlenosaurus alexeyevi проявление аномально-

го (архаичного) способа вхождения внутренней сонной артерии 
в парасфеноид со стороны его вентральной поверхности отмеча-
ется для раннетриасовых капитозавроморфных амфибий впер-
вые. Как было сказано выше, такое расположение артерии выгля-
дит промежуточным между её вентральной позицией по отноше-
нию к основанию черепа, свойственной древним палеозойским 
темноспондилам, и её последующим максимальным внедрени-
ем в тело парасфеноида у мезозойских форм. Наиболее логично 
предположить, что эта вариация является результатом сохране-
ния у части взрослых особей V. alexeyevi тех соотношений, кото-
рые были характерны для их раннего развития и рекапитулирова-
ли состояние, типичное для палеозойских предков.

В этом случае мы видим проявление достаточно обычной 
эволюционной закономерности, когда последовательность вы-
падения поздних стадий развития в онтогенетическом цикле у 
потомков соответствует обратной последовательности их при-
обретения у предков (Северцов, 1939; Шишкин, 2018). В самом 
деле, в примере с рассмотренной нами необычной вариацией у 
V. alexeyevi речь идёт о дефинитивном сохранении вентральных 
желобков внутренних сонных артерий именно в заднем отделе 
тела парасфеноида, т.е. там, где названные сосуды в процессе фи-
логенеза позднее всего внедрялись в кость.

Констатация неожиданно высокой частоты проявления рас-
смотренной необычной вариации в топографии внутренних сон-
ных артерий у V. alexeyevi, при отсутствии её достоверно установ-
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ленных аналогов у других родственных триасовых таксонов, по-
зволяет высказать предположение, что данная особенность нахо-
дилась у этого вида в процессе стабилизации, приобретая тем са-
мым определённую таксономическую значимость. 

Работа выполнена при поддержке проекта РФФИ № 20-05-
00092.

Авторы высказывают свою благодарность д.б.н. М.А. Шиш-
кину за ценные рекомендации и замечания в ходе подготовки пу-
бликации.
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Изменчивость и эволюция животных из островных популя-
ций привлекали внимание биологов ещё со времен появления эво-
люционной теории (Darwin, 1859; Wallace, 1869, 1880; Darlington, 
1957; Grant, Grant, 2006; Geer et al., 2010). Островные виды и по-
пуляции являются удобными моделями для исследования законо-
мерностей эволюционных процессов (MacArthur, Wilson, 1967; 
Geer et al., 2010).

Песцы (Vulpes lagopus) — выгодный модельный объект для 
такого рода исследований. Они заселяют как материковые части 
Евразии и Северной Америки, так и острова Тихого и Северного 
Ледовитого океанов (Командорские острова, острова Прибылова, 
Исландию, Гренландию, о. Святого Лаврентия, о. Св. Матвея, ар-
хипелаг Шпицберген, Алеутские острова).

В первую очередь мы исследовали географическую изменчи-
вость размеров и формы черепа песцов (Martin-Serra, 2019; На-
нова, 2022). Для этого мы использовали как линейные промеры 
черепа (32 промера, 326 черепов), взятые с помощью электрон-
ного штангенциркуля Sylvac (точность 0,01 мм), так и методы 
3D геометрической морфометрии. Для 3D геометрической мор-
фометрии использовали трёхмерные сканы черепов, полученные 
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с помощью лазерного сканера NextEngine HD (326 сканов чере-
пов, 52 точки для геометрической морфометрии). Изучены эк-
земпляры из материковой части Северной Америки, Евразии и 
большинства нативных островных популяций (Гренландия, Ис-
ландия, архипелаг Шпицберген, о. Св. Лаврентия, о. Св. Матвея, 
о-ва Прибылова — Сент-Пол и Сент-Джордж, Командорские о-ва 
— Беринга  и Медный).

Показано, что все материковые песцы и из Евразии, и из 
Северной Америки, а также песцы с островов Св. Лаврентия и 
Св. Матвея, из Исландии и с архипелага Шпицберген не разли-
чаются по размеру и форме черепа. Песцы Гренландии достовер-
но мельче материковых песцов, но при этом не отличаются от них 
по форме черепа. Песцы о-вов Прибылова и Командорских о-вов 
значительно крупнее материковых песцов. Песцы Командорских 
о-вов, особенно песцы с о. Медный, очень специфичны по фор-
ме черепа. В целом песцы Командорских о-вов отличаются бо-
лее робустным черепом, хорошо выраженными гребнями, широ-
ко расставленными скуловыми дугами, расширенными ростру-
мом и костным нёбом. Кроме того, у песцов с о. Медный рострум 
ещё и укорочен, а зубы очень увеличены.

Далее в наши задачи входило выяснить причины, которые 
могли способствовать формированию специфичной морфологии 
черепа командорских песцов в условиях долгой островной изо-
ляции. Мы тестировали две гипотезы: (1) влияние особенностей 
питания, или трофического фактора; (2) влияние климатическо-
го фактора.

Трофический фактор

Кормовая база песцов Командорских о-вов существенно от-
личается от кормовой базы основной части популяции матери-
ковых песцов (Гольцман и др., 2010). Если на большей части ма-
терикового ареала пищей песцам служат мелкие грызуны (лем-
минги, полёвки), то на Командорских о-вах их основной кормо-
вой ресурс в летнее время — морские птицы (глупыши, бакла-
ны, кайры, ипатки), а в зимнее — выбросы моря, в основном тру-
пы морских млекопитающих (китов, сивучей, морских котиков). 
В историческое время грызуны на Командорских о-вах отсут-
ствовали в силу их удалённости и изолированности незамерзаю-
щими водами Берингова моря. Но даже завезённая человеком на 
о. Беринга красная полёвка (Myodes rutilus) не является важным 
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компонентом в диете песцов на этом острове в силу консерватив-
ности сформировавшихся у них фуражировочных стратегий. До-
быча песцов на Командорских о-вах в основном крупнее и/или 
обладает толстой шкурой по сравнению с добычей песцов на ма-
терике. Поэтому мы предположили, что наблюдаемые особенно-
сти черепа песцов Командорских о-вов — и увеличение разме-
ров, и специфическая форма черепа — могут служить приспосо-
блением к питанию более крупной и жёсткой добычей. Эту гипо-
тезу мы тестировали с помощью методов компьютерного моде-
лирования — анализа конечных элементов (Nanova et al., 2017), а 
также с помощью классических подходов функциональной мор-
фологии (Nanova, Proa, 2017).

Анализ конечных элементов — компьютерный метод, позво-
ляющий анализировать распределение нагрузок на объекте и ха-
рактер деформации этого объекта при выполнении им какой-либо 
работы (Richmond et al., 2005; Panagiotopoulou, 2009; O’Higgins et 
al., 2011). Это метод, давно применяемый в промышленности для 
тестирования нагрузок в самолётостроении и машиностроении. 
В биологические исследования он проник относительно недавно 
в связи с большим скачком в производительности персональных 
компьютеров. Этот метод основан на использовании томограмм. 
Томограммы черепов превращаются в трёхмерные сети, состоя-
щие из большого числа элементов — вокселей (трёхмерных пик-
селей). Процесс создания такой сети называется сегментацией. 
Далее для отсегментированных элементов задаются свойства тка-
ней, такие, например, как эластичность. После создания таких ба-
зовых моделей моделируется воздействие на них внешних сил, 
например, воздействие мускулатуры при жевании. Исходя из за-
данных свойств сети, программы позволяют рассчитать распре-
деление нагрузок на черепе и его мельчайшие деформации при 
заданном внешнем воздействии. Комбинация метода конечных 
элементов и геометрической морфометрии позволяет получать 
координаты деформаций в интересующих точках. Использован-
ный метод компьютерного моделирования крайне трудоёмкий и 
времязатратный, поэтому в современных исследованиях сравне-
ние проводится на единичных черепах, а не на выборках. Для из-
бегания ошибок, связанных с использованием единичных экзем-
пляров, их выбирают, основываясь на промерах из центра распре-
деления в популяционной выборке.

Эти методы мы использовали для сравнения черепа песцов с 
островов Медный и Беринга и материкового песца. Из каждой вы-
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борки было отобрано по взрослому самцу — среднему предста-
вителю популяции. Затем каждый череп был сегментирован, зада-
ны средние свойства костной ткани — модуль Юнга (модуль про-
дольной упругости) и соотношения Пуассона (величина отноше-
ния относительного поперечного сжатия к относительному про-
дольному растяжению). Моделировали действие двух мышц — 
массетера musculus masseter и височной m. temporalis. Проанализи-
ровали распределение нагрузок и деформаций на черепах при уни-
латеральном укусе на каждом из зубов верхнего зубного ряда: клы-
ке C, премолярах P1–P4, молярах M1–M2. 

Было обнаружено, что при равных нагрузках череп матери-
кового песца деформируется сильнее по сравнению с черепами 
песцов с островов Медный и Беринга. Череп материкового песца 
также испытывает достоверно бóльшие нагрузки по сравнению с 
черепами песцов Командорских о-вов (Nanova et al., 2017). Осо-
бенно этот эффект выражен в области хищнического зуба (P4) и в 
области моляров (M1–M2).

Полученные результаты показали, что череп командорских 
песцов более устойчив к нагрузкам по сравнению с черепами ма-
териковых песцов благодаря своей форме. Этот результат согла-
суется с предположением о том, что наблюдаемые изменения в 
морфологии сформировались именно как приспособление к ис-
пользованию необычной для песцов кормовой базы. Такие из-
менения хорошо описаны на межвидовом уровне для хищников-
гиперкарнивор, например, для гиеновых собак (Lycaon pictus) и 
красных волков (Cuon alpinus) (Dumont et al., 2005; Wroe et al., 
2007; Wroe, 2008; Slater et al., 2009; Slater, Van Valkenburgh, 2009; 
Cox et al., 2012; Figueirido et al., 2014), но не были ранее описаны 
на внутривидовом уровне.

Далее трофическую гипотезу мы тестировали с помощью ме-
тодики, предложенной П. Кристиансеном и С.  Ро (Christiansen, 
Wroe, 2007). Согласно исследованиям этих авторов, у хищни-
ков, питающихся крупной добычей, нижняя челюсть открывает-
ся на больший угол по сравнению с хищниками, питающимися 
животными, значительно уступающими им в размерах. Эти авто-
ры предложили методику оценки максимального угла зевка (gape 
angle) на костном материале. Для этого нижняя челюсть макси-
мально отводится от черепа до момента, пока суставной отро-
сток нижней челюсти не начинает выходить из су ставной ямки 
височно-нижнечелюстного сустава. Далее кости фиксируются 
в таком положении, и измеряется угол, который образуют ниж-
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няя челюсть и череп. Используя этот метод, мы измерили макси-
мальные углы зевка на черепах песцов с о. Беринга (41 череп), 
с о. Медный (30) и материковых  песцов (43). Мы обнаружили, 
что указанные углы достоверно выше у командорских песцов 
по сравнению с материковым (50,72 ± 5,42°), при этом у песца с 
о. Медный этот угол (60,70 ± 6,23°) немного больше, чем у пес-
ца с о. Беринга (57,12 ± 7,43°). Осмотр костного материала позво-
лил предположить, что такая разница в величине угла зевка свя-
зана с различиями между материков ыми и островными песцами 
в форме суставного отростка нижней челюсти; это предположе-
ние требует отдельного исследования с применением современ-
ных морфологических методов. Полового диморфизма по этому 
признаку не обнаружено ни в одной из популяций. Полученные 
данные согласуются с результатами компьютерного моделирова-
ния и ещё раз свидетельствуют в пользу того, что трофический 
фактор был ведущим в формировании морфологического облика 
песца командорских популяций.

Климатический фактор

Климат на Командорских о-вах мягче, чем в материковых об-
ластях, населённых песцами. Этому способствует то, что Коман-
дорские о-ва расположены южнее Полярного круга и круглый 
год омываются незамерзающими водами Берингова моря и Тихо-
го океана. Влажность, среднегодовые и зимние температуры на 
островах выше по сравнению с этими параметрами за Полярным 
кругом на материке. Температура и влажность воздуха часто яв-
ляются ключевыми факторами, оказывающими влияние на мор-
фологические особенности респираторной системы млекопитаю-
щих. Такие исследования проводили на человеке и на хищных 
млекопитающих (Green et al., 2012; Marks et al., 2019). В более су-
ровых условиях воздух должен согреваться и увлажняться в но-
совой полости (Keck et al., 2000; Мlynski et al., 2001). Для оцен-
ки влияния особенностей климата на респираторную систему ко-
мандорских песцов была разработана система промеров черепа с 
привлечением специалистов в этой области (д.б.н. А.А. Евтеев). 
Всего были использованы 25 промеров, характеризующих хоаны, 
грушевидную апертуру, носовые кости, костное нёбо и ростраль-
ную часть черепа в целом (Никитина, 2021). Мы сопоставляли 
песцов с о. Беринга (40 черепов), с о. Медный (40), из материко-
вой части Евразии (80) и из Гренландии (9). Корреляций между 
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особенностями респираторной системы, температурой и влажно-
стью обнаружено не было. Результаты показали, что параметры 
черепа, характеризующие респираторную часть, сходны для всех 
изученных популяций. Примечательно, что уровень вариабельно-
сти признаков, характеризующих респираторный отдел черепа, 
оказался выше у песцов обоих популяций Командорских о-вов. 
Это говорит о том, что в условиях более мягкого климата иссле-
дуемая респираторная система находится под меньшим давлени-
ем отбора.

Выводы

В нашем многоуровневом исследовании было показано, что 
песцы Командорских о-вов наиболее специфичны по форме че-
репа среди популяций, обитающих на всём циркумполярном аре-
але вида. Этому способствовала долгая и полная изоляция в нео-
бычных для песца условиях. Мы исследовали влияние трофиче-
ского и климатического факторов. Было показано, что трофиче-
ский фактор играл ведущую роль в формировании облика коман-
дорских песцов. Влияния климата не обнаружено. Мягкий кли-
мат Командорских о-вов, по-видимому, напротив, способствовал 
снижению давления отбора, определяющего стабильность при-
знаков строения респираторного отдела черепа песцов.

Использованный нами комплекс методов будет полезен для 
исследования других популяций песцов, например, песцов о-вов 
Прибылова, а также других видов млекопитающих. 
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В настоящее время семейство Hyaenidae Gray состоит из че-
тырёх моноспецифических родов, ареал которых ограничен Аф-
рикой, частью Ближнего Востока и юго-западной Азией. Одна-
ко в плиоцене и плейстоцене, а особенно в миоцене, географи-
ческое распространение гиен было значительно шире и охва-
тывало большую часть Евразии и Африку. Единственный род 
Chasmaporthetes Hay смог проникнуть даже в Северную Амери-
ку (Werdelin, Solounias, 1991). Неогеновое биоразнообразие гиен 
было также велико, в общей сложности известно более 60 ископа-
емых видов. Первое появление гиенид фиксируется в среднем ми-
оцене (MN 4); таким образом, стратиграфический интервал рас-
пространения гиен охватывает около 16 млн. лет (Vinuesa, 2018). 

В семействе Hyaenidae крокутоидные гиены являются 
условной группой, в которую объединяются гиены, по морфо-
логии сходные с представителями современного рода Crocuta 
Kaup. Помимо рода Crocuta, к этой группе относят плио-
плейстоценовые рода Pliocrocuta Kretzoi и Pachycrocuta Kretzoi 
(Howell, Peter, 1980). Среди признаков крокутоидности следу-
ет отметить удлинение нижнего хищнического зуба m1, редук-
цию на нём метаконида и талонида, а также наличие уникаль-
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ной тенденции к скачкообразному увеличению размеров и мас-
сивности третьих предкоренных зубов. Глобальное вымирание 
большого количества таксонов семейства Hyaenidae на грани-
це мио-плиоцена способствовало тому, что крокутоидные гие-
ны стали практически основными представителями этой груп-
пы хищников на континенте. Это событие обычно связывают 
с появлением в терминальном миоцене представителей трибы 
Canini, которые в начале плиоцена быстро распространились 
из Америки и стали доминирующими в сообществах хищных 
млекопитающих Евразии, заполнив экологические ниши, ранее 
принадлежавшие гиенам (Werdelin, Solounias, 1991; Sotnikova, 
2006; Sotnikova, Rook, 2010). 

Сведения о плио-плейстоценовых крокутоидных гиенах по-
лучены преимущественно из Западной Европы и Восточной 
Азии. Европейские находки достаточно хорошо изучены и стра-
тифицированы (Werdelin, Solounias, 1991; Vinuesa, 2018). Морфо-
логия азиатских форм подробно описана в нескольких работах 
(Qui, 1987; Tseng et al., 2016; Liu et al., 2021), однако геологиче-
ская база, особенно для плиоценовых находок из Китая, доволь-
но слабо обоснована (Qui, 1987). На этом фоне хорошим допол-
нением к существующим знаниям о крокутоидных гиенах Евра-
зии послужили материалы из российских коллекций, хранящие-
ся в ПИН РАН, ГИН РАН, ГИН СО РАН и Геологическом музее 
им. А.А. Штукенберга. Эти материалы происходят из российских 
регионов (Забайкалье, Урал, Поволжье) и с близлежащих терри-
торий: Украины, Таджикистана и Монголии. Эти находки никог-
да раньше не были описаны, за исключением коллекций из Тад-
жикистана (местонахождения Куруксай и Лахути) (Сотникова, 
1989) и Казани (Аверьянов и др., 1992), а также части коллекции 
Одесских катакомб, хранящейся в Одессе (Яцко, 1956). Все мате-
риалы из российских коллекций довольно многочисленны и най-
дены в известных и хорошо стратифицированных местонахожде-
ниях; изученные остатки Hyaenidae были обнаружены на терри-
тории между Западной Европой и Китаем. Они включают все об-
суждаемые таксоны и представляют хорошую основу для деталь-
ного морфологического анализа.

В настоящей работе остатки рода Pliocrocuta были изучены 
из плиоценовых местонахождений Одесские катакомбы (Украи-
на, MN15), Удунга (Западное Забайкалье, Россия MN16а) и Ша-
мар (Северная Монголия, MN16) и плейстоценового местонахож-
дения Куруксай (Таджикистан, MN17) (рис. 1). 
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Рис. 1. Стратиграфическая позиция местонахождений изученного ма-
териала.
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Род Pliocrocuta был широко распространён в Евразии и суще-
ствовал в узком стратиграфическом диапазоне от 4,5 до 2,0 млн. 
лет назад. Род известен из многих местонахождений крупных 
млекопитающих Евразии от Испании до Китая (Howell, Petter, 
1980; Werdelin, Solounias, 1991). Основной проблемой при описа-
нии плиокрокут является таксономический состав рода. Одни ис-
следователи признают в его составе два хроновида: плиоценовый 
Р. pyrenaica (Depéret) и раннеплейстоценовый Р. perrieri (Croizet 
et Jobert) (Howell, Petter, 1980; Qiu, 1987). Другие считают, что 
все плиокрокуты принадлежат к одному виду, а название плей-
стоценового таксона имеет приоритет (Werdelin, Solounias, 1991; 
Tseng et al., 2016; Vinuesa, 2018). Действительно, остатки ранне-
плейстоценовых Р. perrieri в Европе известны из многих место-
нахождений, а находки плиоценовых плиокрокут весьма мало-
численны и слабо информативны (Howell, Petter, 1980). Поэтому 
в данный момент проблема видовой диагностики плиокрокут не 
может быть решена на западноевропейском материале. На этом 
фоне серийный материал из Одесских катакомб, Удунги, Шамара 
и Куруксая дал возможность детального анализа признаков и осо-
бенностей их развития у плиокрокут в эволюционном контексте в 
интервале 2,0 млн. лет.

Для решения таксономической проблемы рода Pliocrocuta 
были применены морфологический и статистический методы. 
По нижним зубам плиокрокут была выделена серия морфоти-
пов, характеризующих этапы развития этих гиен в плиоцене и 
плейстоцене. Наиболее показательным оказался нижний хищни-
ческий зуб m1, для которого были выделены 4 морфотипа. Пер-
вые два, имевшие метаконид с разной степенью развития, были 
характерны для плиоценовых плиокрокут из Одесских катакомб, 
Шамара и Удунги. Четвертый морфотип, у которого метаконид 
m1 полностью редуцируется, был обнаружен только у плейсто-
ценовых форм из местонахождения Куруксай. Морфологический 
анализ предкоренных зубов также показал тенденцию к редук-
ции у них цингулума в течение плио-плейстоценовой истории 
рода Pliocrocuta. Аналогичная картина была прослежена у пли-
окрокут из Западной Европы и Азии (по материалам, описанным 
Viret, 1954; Qiu, 1987; Tseng, et al., 2016; Vinuesa, 2018). Мето-
дами математической статистики было выявлено, что у плиокро-
кут в течение плио-плейстоцена нижние щёчные зубы равномер-
но увеличивались в размерах, коронки этих зубов становились 
шире, а коронка нижнего хищнического m1 расширялась в боль-



224

шей степени, чем коронки предкоренных зубов р3 и р4. Измене-
ния в ширине m1 показали его метрическую зависимость от на-
личия или отсутствия на зубе метаконида: зубы с метаконидом 
оказались более узкими, чем зубы без него. Таким образом, ста-
тистический анализ позволил зафиксировать прогрессивное раз-
витие крокутоидности (усиление массивности предкоренных зу-
бов, редукция цингулума и бугорков) у плиокрокут в течение вре-
мени их существования. Кроме того, наличие у плейстоценовых 
плиокрокут более продвинутых морфотипов m1, не зафиксиро-
ванных у их плиоценовых аналогов, позволяет классифицировать 
евразийских плиокрокут в рамках двух хроновидов: плиоценово-
го Р. pyrenaica и раннеплейстоценового Р. рerrieri.

Следующий этап развития крокутоидных гиен в Евразии 
представлен моноспецифическим родом Pachycrocuta с един-
ственным видом P.  brevirostris (Gervais). Представители этого 
рода отличались от плиокрокут более крупными размерами, фор-
мой и параметрами нижней челюсти. Их большая, чем у плио-
крокут, близость к крокутоидной специализации зубного аппара-
та выражалась в расширении щёчных зубов, увеличении третье-
го предкоренного зуба р3, а также в редукции бугорков на m1 и 
уменьшении размеров его талонида. Современный кладистиче-
ский анализ указывает на отсутствие близких родственных свя-
зей между родами Pliocrocuta и Pachycrocuta и демонстрирует се-
стринский характер их отношений. Это заключение также кос-
венно подтверждается совместным нахождением представителей 
этих родов в нескольких наиболее древних местонахождениях на 
уровне 2,0 млн. л. н. (Лонгдан, Китай; Сивалики, Пакистан и Ге-
ракароу-1, Греция) (Werdelin, Solounias, 1991).

Вид P.  brevirostris имел большой стратиграфический диапа-
зон: 2,0–0,8 млн. лет в Европе и 2,0–0,6 млн. лет в Азии. В Ев-
ропе гигантская гиена впервые появилась в Средиземноморском 
и Причерноморском регионах (Испания, Греция и др.). В конце 
раннего – начале среднего плейстоцена её ареал захватил также 
северные территории Европы (Англия, Германия, Словакия и др.) 
(Werdelin, Solounias, 1991; Iannucci et al., 2022). Её присутствие 
было также зафиксировано на юге России (Sotnikova, Titov, 2009). 
В Азии находки пахикрокут описывались из Китая, Таджикиста-
на и Пакистана (Qiu, 1987; Сотникова, 1989; Iannucci et al., 2021; 
Liu et al., 2021). Основная проблема в изучении этих гиен заклю-
чается в установлении морфологических различий между пахи-
крокутами раннего плейстоцена (интервал от 2,0 до 1,2–0,99 млн. 
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л. н.) и их аналогами из более молодых отложений (переход от 
раннего к среднему плейстоцену, от 1,0 до 0,7–0,6 млн. л. н.). 
В этом плане важными являются изученные в данной работе на-
ходки гигантских гиен из 3 регионов: Западного Забайкалья (То-
логой-2, Засухино-3), Северной Монголии (Налайха) и Таджики-
стана (Лахути-2) (рис. 1). Все эти находки происходят из хоро-
шо известных местонахождений, возраст которых по комплексу 
геологических, палеонтологических и палеомагнитных данных 
определяется в 1,2–0,7 млн. л. н. Как и в случае с Pliocrocuta, эти 
находки заполняют пробел в наших знаниях об азиатской истории 
пахикрокут; кроме того, они расширяют представления о север-
ной границе азиатского ареала гигантских гиен, а также добав-
ляют необходимые данные для детального морфометрического 
сравнения стратиграфически более ранних и более поздних пред-
ставителей рода Pachycrocuta.

Анализ азиатских находок был проведён по принципу выде-
ления морфотипов для рода Pliocrocuta. Для сравнения использо-
вали коллекции из типового местонахождения Сензелье, а также 
фотоматериалы из других европейских и азиатских местонахож-
дений, содержащих находки P.  brevirostris. На основании анали-
за морфотипов предкоренных зубов р3 и р4, а также хищническо-
го зуба m1 удалось установить, что изученные P.  brevirostris кон-
ца раннего – начала среднего плейстоцена имеют признаки более 
продвинутые, чем гиены, известные из более древних стратигра-
фических интервалов. 

В начале среднего плейстоцена род Pachycrocuta вымира-
ет в Евразии, а его экологическую нишу, по-видимому, занимают 
крупные псовые и представители современного рода Crocuta, ко-
торые были наиболее специализированными формами по сравне-
нию с остальными изученными таксонами крокутоидных гиен. 
Существующие в настоящее время взгляды на таксономию евра-
зийских плейстоценовых крокут принимают концепцию о суще-
ствовании в Европе двух видов рода Crocuta: в среднем плейсто-
цене — вида C. intermedia (Serres, Dubreuil et Jeanjean), а в сред-
нем и позднем плейстоцене — более крупного и гипсодонт-
ного вида C. spelaea (Goldfuss). Дальневосточные и азиатские 
средне-позднеплейстоценовые крокуты выделяются в отдельный 
вид C. ultima Ewer (Lewis, Werdelin, 2022), который морфометри-
чески слабо отличается от C. spelaea (Baryshnikov, 2014; Lewis, 
Werdelin, 2022), но демонстрирует отличия на молекулярном уров-
не (Westbury et al., 2020). Исследования по видовой дифференциа-
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ции Евразийских плейстоценовых крокут находятся в стадии раз-
вития, поэтому вопрос о географической границе между ареала-
ми видов C. ultima и C. spelaea в настоящее время весьма актуален. 
В этом плане значительный интерес представляют впервые изу-
ченные нами остатки нижних челюстей крокуты из позднеплей-
стоценовых отложений пещеры Усть-Катав на Южном Урале и ма-
териалы из среднеплейстоценовых отложений в бассейне р. Ка-
занки (рис. 1) вблизи города Казань, описанные ранее в работе 
А.О. Аверьянова с соавторами (1992). Обе находки приурочены 
практически к центральной части Евразийского плейстоценового 
ареала рода Crocuta, и установление их видовой принадлежности 
в какой-то мере может внести ясность в вопрос о границах распро-
странения и европейского, и азиатского таксонов. 

Установлено, что по метрическим признакам изученный ма-
териал находится в пределах изменчивости C. spelaea и C. ultima. 
Сравнительный метрический анализ был проведён с помощью 
методов математической статистики. Помимо наших материалов, 
к этому анализу были привлечены данные, приведённые Г.Ф. Ба-
рышниковым для описания и сравнения C. ultima из пещеры Гео-
графического общества на Дальнем Востоке России (Baryshnikov, 
2014). Мы установили, что европейские C. spelaea имеют более 
узкий нижний хищнический зуб m1, чем дальневосточный вид 
C. ultima, в то время как пропорции третьего премоляра р3 у этих 
видов значимо не различаются. Морфологический анализ при-
знаков нижней челюсти показал, что уральская и поволжская 
формы схожи между собой. Вместе они отличаются от дальнево-
сточной C. ultima уменьшением высоты челюсти в области сим-
физа по отношению к её высоте под m1, большей изогнутостью 
нижнего зубного ряда, более узким нижним хищническим зубом 
m1, более высокой позицией m1 в челюсти относительно премо-
ляров. По указанным признакам изученные формы близки к ев-
ропейским C. spelaea, что подтверждает плейстоценовое распро-
странение европейского вида вплоть до Урала. 

Исследование соответствует плану научных работ ГИН РАН.
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1. Принципы анализа морфологических эволюционных из-
менений. 

Морфологическая эволюция — это изменение пространствен-
ной организации (формы) с течением времени. Есть три способа 
изменить форму объекта: увеличение, уменьшение и искривление. 
Все три типа являются вариациями процессов роста: увеличение — 
это линейный рост, уменьшение — «отрицательный» линейный 
рост, а искривление — рост одной части объекта вбок относитель-
но другой части. Таким образом, любое изменение формы может 
быть отображено вектором, показывающим, в какой точке, в каком 
направлении и с какой интенсивностью происходит рост внутри 
объекта (рис. 1). Формально вектор роста можно поставить в соот-
ветствие любой точке объекта, даже если вектор нулевой (т.е. ро-
ста нет, и изменения формы в этой точке не происходит). Таким 
образом, любой объект, состоящий хотя бы из нескольких точек, 
может быть представлен как векторное поле с числом единичных 
векторов, соответствующих числу точек в объекте. Преобразова-
ние формы такого объекта — не унитарный процесс, а суперпози-
ция множества отдельных «локальных» процессов; и если каждый 
из них может прогрессировать (а также менять скорость и направ-
ление) независимо, то один и тот же исходный «предковый» на-
бор векторов может порождать существенное разнообразие произ-
водных форм, в зависимости от того, какие вектора будут прогрес-
сировать с опережением, а какие — с отставанием (в биологии это 
явление известно как гетерохрония).
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Полное разнообразие возможных производных форм, возникаю-
щих только за счёт гетерохронии, описывается моделью векторного 
«пространства признаков» (рис. 2), суть которой в следующем. Про-
гресс по любому отдельно взятому единичному вектору роста порож-
дает непрерывный ряд переходных форм, в котором одна отдельно 
взятая структура (область, подверженная действию одного единично-
го вектора) поступательно прогрессирует; но когда векторов внутри 
объекта много, и каждый из них имеет свой ряд, вместе они составля-
ют многомерное пространство, в котором ряд по каждом вектору — 
это отдельное измерение (следовательно, мерность пространства рав-
на количеству независимо варьирующих векторов). Соответственно, 
«признаком» в данной модели является любой единичный независи-
мый процесс роста, «носителем» признака — область объекта, про-
грессирующая (растущая) по этому направлению1. 

В точке «0» «пространства признаков» находится исходная 
форма, у которой ещё не произошло роста ни по одному из векто-
ров. В противолежащем точке «0» углу спектра — наиболее про-
1 Это можно сравнить с концепцией «признака» в молекулярной биологии: про-
цесс молекулярной эволюции — изменение последовательности ДНК — есть 
суперпозиция элементарных мутационных процессов отдельных нуклеотидов, 
а каждый нуклеотид — это «носитель» одного элементарного процесса, кото-
рый может принимать пять значений [0, A, T, G, C].

Рис. 1. Трансформации объекта с четырьмя независимыми векторами 
роста.
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грессивная форма, у которой изменения по всем векторам достигли 
максимальных значений (если таковые существуют). Достичь наи-
более прогрессивной формы (то есть развиться в неё) можно по лю-
бым «траекториям» внутри спектра, из которых крайние случаи — 
либо параллельное одновременное развитие обоих признаков (с 
построением классического ряда переходных форм), либо после-
довательное развитие сначала одного, затем друг ого признака. 

Биологический объект со сложной пространственной органи-
зацией, претерпевающий морфогенез — как онтогенетический, 
так и филогенетический — является частным случаем трансфор-
мирующейся геометрической фигуры. В нём количество элемен-
тов с независимым «поведением» может достигать триллионов, 
если не более, однако принципы те же.

В онтогенезе пространственная организация развёртывается 
из одной точки (зиготы) через процессы роста непрерывно в те-
чение всей жизни (в некоторых случаях замедляясь по достиже-
нии определённой формы). Зигота как нулевая точка этого поля 
содержит в себе в качестве потенциалов полный набор векторов 
роста и информацию об их топологической организации; затем 
потенциалы развёртываются в материальные структуры организ-

Рис. 2. Пространство переходных форм для двух признаков. Для просто-
ты отображения в качестве «признаков» взят дискретный параметр — 
увеличение числа элементов, хотя в морфологии более частыми должны 
быть признаки с непрерывными рядами значений.
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ма. По сути, онтогенез следует рассматривать как единый 4-мер-
ный векторный объект, а наблюдаемый в реальном времени орга-
низм — как трёхмерную проекцию 4-мерного объекта. Онтогенез 
содержит полный набор морфологических данных биологическо-
го вида, которые можно получить, лишь пронаблюдав полную по-
следовательность состояний развивающегося организма от зача-
тия до смерти. Набор и топология онтогенетических векторов ро-
ста видоспецифичны, как последовательность ДНК. 

Онтогенез как единый объект воспроизводит себя в ряду поко-
лений. При тиражировании механизм изменчивости как суперпози-
ции множества независимых процессов переносится из онтогенеза в 
филогенез: различие производных форм будет обуславливаться раз-
личием относительных скоростей единичных векторов роста.

2. Следствия (предсказания) модели:
– спонтанные массовые аномалии (Коваленко, 2003) — появ-

ление большого количества аномальных форм в одном пуле потом-
ков от одного производителя без воздействия внешних стимулов. 
Явление может возникать вследствие неточной детерминации век-
торов роста в онтогенезе: если скорость допускает некоторый диа-
пазон значений, тогда при тиражировании онтогенеза будет возни-
кать спектр форм, реализующий весь допустимый диапазон;

– чередование диверсификаций и вымираний. Цикл из дивер-
сификации и вымирания должен возникать при любом превраще-
нии начальной формы в конечную, если для такого превращения 
необходимо изменить более одного признака. В начальной фазе 
цикла разнообразие нарастает за счёт гетерохронии. Затем, если 
опережающие признаки стабилизируются, отстающие признаки 
догоняют их, и тогда формы в любых генетических линиях вну-
три спектра начинают приобретать всё больше сходства между 
собой, и общее разнообразие форм, таким образом, сокращается;

– мозаичная эволюция — случайное сочетание продвинутых 
и примитивных черт внутри группы. Неизбежное следствие ге-
терохронии в разгар превращения начальной формы в конечную;

– параллелизмы — независимое развитие одинаковых признаков 
в разных генетических линиях. Морфологические признаки переда-
ются из поколения в поколение не в виде готовых структур, а в виде 
потенциалов; и если у предковой формы топология онтогенетическо-
го поля допускает развитие какой-либо структуры (даже если у самого 
предка она не развита), то эта структура будет возникать у всего пула 
потомков, не обязательно одновременно, благодаря гетерохронии;



– виды-двойники — идентичная морфология в разных гене-
тических линиях. По сути, данное явление — лишь предельный 
случай параллелизма, когда одинаковые значения приобретают 
сразу все признаки;

– эволюционный стазис — сохранение неизменного строения 
в течение длительного времени (в предельных известных случа-
ях — сотни миллионов лет): возникнет в случае, если удастся до-
биться 100 % точности детерминации и полного согласования всех 
векторов роста при самовоспроизведении онтогенеза. Изменчи-
вость за счёт гетерохронии исключается, и форма сможет в точно-
сти воспроизводить себя неопределённо долго. Для такой формы 
единственным возможным источником изменчивости будут нару-
шения онтогенеза; однако они будут приводить к снижению при-
способленности, из-за чего такие формы будут элиминироваться;

– стабильность партеногенетических видов: по тому же ме-
ханизму, как стазис;

– виды-реликты — отдельные виды, надолго переживающие 
вспышку разнообразия своей группы. Стабилизированными яв-
ляются конечные формы своих спектров (то есть вспышка разно-
образия группы была лишь этапом превращения некого предка в 
этот конечный вид). 

– направленность эволюции. При отсутствии нарушений он-
тогенеза потомки не могут выйти за пределы спектра, детерми-
нированного топологией начальной предковой формы, и все, так 
или иначе, будут двигаться к тому, чтоб превратиться в одинако-
вую конечную форму.

– большая дискретность таксонов высокого ранга по сравне-
нию с видами. Таксоном высокого ранга следует считать группи-
ровку форм внутри одного спектра. В силу явлений мозаичности 
и параллелизмов морфологические границы видов внутри спек-
тра размыты. Выйти из него можно только за счёт нарушения он-
тогенеза — добавления новых векторов; но представляется, что 
события такого рода, приводящие к успеху, а не к гибели, должны 
быть редкими. После события образуется новая топология онто-
генеза и, соответственно, новый спектр.
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Характерной особенностью уха черепах является наличие 
в нём дополнительной полости — cavum acustico-jugulare, ле-
жащей практически между полостью среднего уха (барабанной 
полостью cavum tympani) и полостью внутреннего уха (cavum 
labyrinthicum).

Традиционно cavum acustico-jugulare положено относить к 
среднему уху (например, Татаринов, 1959; Gaffney, 1979; Willis 
et al., 2013). Однако в узком смысле среднее ухо — это барабан-
ная полость, производная от полости брызгальца и заполненная 
воздухом, а то время как cavum acustico-jugulare в эволюции че-
репах возникает вследствие разрастания квадратной кости кзади 
между барабанной полостью и мозговой коробкой, обособляю-
щего между ними участок мягких тканей краниоквадратного про-
хода. Эти мягкие ткани препятствуют сближению барабанной по-
лости и слуховой капсулы и, таким образом, делают невозмож-
ным сброс давления из полости внутреннего уха в воздушную 
среду барабанной полости (подобно тому, как это происходит, на-
пример, в ухе млекопитающих). 

Данная проблема у черепах решена за счёт выпячивания пе-
рилимфатической цистерны из полости внутреннего уха в cavum 
acustico-jugulare через круглое окно (fenestra rotunda, у черепах 
называемое fenestra perilymphatica (Gaffney, 1979)) и обволакива-
ния этим выростом основания стремечка, упирающегося в оваль-
ное окно (fenestra ovalis). При погружении стремечка в полость 
внутреннего уха освобождается место в cavum acustico-jugulare, 
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куда и происходит возвратный сброс давления через выпячива-
ние перилимфы (Татаринов, 1959). Участок ушной капсулы, раз-
деляющий овальное и круглое окна (processus interfenestralis), 
у черепах истончается и перестаёт окостеневать; соответствен-
но, овальное и круглое окна сближаются, что можно интерпрети-
ровать как результат сокращения длины возвратного пути звуко-
вой волны в перилимфе. Крыловидные, квадратные и боковые за-
тылочные кости формируют общую вторичную костную капсу-
лу вокруг cavum labyrinthicum и cavum acustico-jugulare. Таким 
образом, cavum acustico-jugulare, топологически находясь снару-
жи от ушной капсулы, функционально захвачена лимфатически-
ми структурами внутреннего уха, и её правильно было бы рассма-
тривать как особое «промежуточное ухо», функционально более 
близкое к внутреннему, чем к среднему уху. 

С формированием cavum acustico-jugulare связаны наибо-
лее существенные перестройки уха черепах, наблюдаемые в па-
леонтологической летописи. Барабанная полость у черепах явля-
ется морфологически очень стабильной структурой, не меняю-
щей своего объёма и размера относительно головы ни в разных 
филогенетических линиях, ни в разных экологических группах 
(Willis et al., 2013). Те же пропорции можно реконструировать у 
триасовой черепахи Proganochelys quenstedti, однако у неё бара-
банная полость лежала в основном в мягких тканях кзади от ква-
дратной кости, лишь слабо налегая на неё передним краем; сavum 
acustico-jugulare как отдельная полость в костных структурах че-
репа не была обособлена, а круглое и овальное окна далеко раз-
несены друг от друга (Gaffney, 1990).

«Подползание» квадратной кости под барабанную полость 
отмечается лишь начиная со среднеюрских форм, таких как 
Heckerochelys romani и Eileanchelys waldmani, хотя степень раз-
вития этого признака ещё не так велика, как у современных че-
репах. У этих же форм process us interfenestralis становится за-
метно тоньше, ч ем у Proganochelys quenstedti; однако большая 
часть области, топологически соответствующей cavum acustico-
jugulare, пока что не имеет собственных костных стенок. Утон-
чение processus interfenestralis у форм без оформленной cavum 
acustico-jugulare может говорить о том, что выпячивание пери-
лимфы через круглое окно уже произошло на тот момент, и меха-
низм сброса давления из внутреннего уха на основание стремечка 
заработал до окончательного оформления костных стенок cavum 
acustico-jugulare.
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Литература о научной иллюстрации в целом скудна. Иллю-
страцию не принято рассматривать как часть научного знания, 
такую же, как текст. Обычно её относят в большей мере к сфе-
ре искусства, нежели науки (Цаценко, 2012; Сидорова, 2015; Гай-
сина и др. 2019; Донченко, 2020; Лисовский, 2020), а её функция 
определяется как «образовательно-коммуникативная», вспомога-
тельная и вторичная относительно собственно науки — средство 
коммуникации науки с другими сферами человеческой деятель-
ности, презентация и повышение наглядности научного знания. 
При этом по умолчанию предполагается, что к собственно «науч-
ному знанию» относится только текст. Соответственно, научная 
иллюстрация изучается в основном с позиций истории науки, ис-
кусствоведения и культурологии (Цаценко, 2012; Сидорова, 2015; 
Донченко, 2020), а рекомендации по технике исполнения рисун-
ка (например, Гайсина и др. 2019) касаются больше художествен-
ных приёмов (какими приёмами передать объём, фактуру и т.д.), 
нежели требований к научно-содержательной стороне рисунка 
(в какой степени детализировать изображение, как различать су-
щественные и несущественные детали строения и т.д.). Очень 
редко (например, Терёшкин, 2008) удаётся найти взгляд на науч-
ную иллюстрацию «изнутри» самой науки, когда сами учёные, 
создающие иллюстрации для своих работ, пытались бы рефлек-
сивно осмыслить этот процесс и ответить на вопрос, какую функ-
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цию выполняет научная иллюстрация для самой науки, и что 
должно быть отражено на иллюстрации с точки зрения самой на-
уки, а не сторонних потребителей.

По сути, данный вопрос относится к сфере методологии на-
уки, и отсутствие его обсуждения закономерно приводит к от-
сутствию единого подхода к иллюстрированию, чем снижает ин-
формативность иллюстраций. В качестве примера можно приве-
сти сравнительно-анатомический атлас черепа черепах (Gaffney, 
1979), в котором большинство элементов черепа описываются 
изолированными, а изображаются сочленёнными друг с другом, 
в результате чего соотнесение тезисов описания с изображения-
ми (а также и с реальными объектами) оказывается затруднено. 
Между тем, практика показывает, что, по меньшей мере, в пале-
онтологической работе иллюстрация является не дополнением к 
тексту, а наоборот, основой исследования, на которой составляет-
ся дальнейшее морфологическое описание.

В данной работе я пытаюсь ответить на вопросы: зачем нуж-
ны рисунки в морфологических описаниях и как создавать такие 
рисунки, чтобы они были информативны с научной точки зрения. 
Причинами послужили, с одной стороны, дефицит практических 
руководств по созданию научных иллюстраций (по меньше мере, 
для палеонтологических и остеологических объектов), а с дру-
гой стороны, неудовлетворённость общим качеством и полнотой 
иллюстрирования научных работ в палеонтологии, которая пред-
ставляется прямым следствием отсутствия дискуссии о методах 
создания научных изображений. 

Рисунок как часть морфологического описания: 
философско-методологические принципы. 

Чтобы описать метод, необходимы две вещи: (1) знать цель 
(«Чего мы пытаемся добиться? Зачем нам это надо?»), (2) пере-
числить шаги (набор элементарных процедур), по прохождении 
которых цель окажется достигнута. Соответственно, чтобы опи-
сать методику создания морфологического рисунка, прежде все-
го надо знать, зачем рисунок нужен, какое место он занимает в 
структуре процесса научного познания.

Цель описания — создать отображение объекта в науке и 
включить его в систему научного знания. Создание описания есть 
не что иное, как процедура считывания морфологической инфор-
мации с объекта, а итоговое описание — это первичный набор 
данных, который в дальнейшем используется на следующем эта-
пе, в сравнительном анализе. 
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Почему в морфологическом описании нужен не только 
текст, но и изображения? 

Текст представляет собой одномерную (линейную) организа-
цию информации, а пространственная организация биологических 
объектов трёхмерна. Описать текстом пространственную органи-
зацию (взаиморасположение точек в n-мерном пространстве) воз-
можно, но трудно. С точки зрения восприятия человеком такое опи-
сание получится слишком неудобным, и в некоторой степени даже 
неполноценным, так как потребует вводить множество простран-
ственных операторов и координат, описывающих отношения каж-
дой из подструктур объекта в трёх измерениях со всеми остальны-
ми подструктурами: избыток координат, повышая точность тексто-
вого описания, затрудняет восприятие такого описания. Конечный 
результат (мысленная модель объекта) в любом случае будет зави-
сеть от способности читателя перевести текстовое описание коор-
динат в визуальный образ. Кроме того, к моменту «воссоздания» 
визуального образа по текстовому описанию информация прохо-
дит через два перевода — из визуальной формы в текст, потом об-
ратно из текста в визуальную форму; а любой перевод — это поте-
ря информации и накопление неточностей (Nida, 1976). 

Изображение передаёт информацию о пространственной ор-
ганизации быстрее и точнее текста. Во-первых, по сравнению с 
текстом (1D) мерность рисунка (2D) ближе к мерности реально-
го объекта (3D). В этом смысле активно развивающееся направ-
ление виртуального трёхмерного моделирования выглядит ещё 
более перспективным и пригодным для нужд морфологии. Во-
вторых, создание отражения объекта в сознании субъекта — это 
постановка в соответствие реальному объекту некоего виртуаль-
ного, существующего в сознании; таким виртуальным объектом 
может быть слово, а может быть аналоговый образ, в случае ри-
сунка — линия. В описании с помощью морфологического ри-
сунка в соответствие подструктурам описываемого объекта ста-
вятся линии рисунка, пространственно организованные анало-
гично субструктурам описываемого объекта; поэтому рисунок 
может обойтись одним символом — линией — там, где тексту по-
надобилось бы много символов — слов. 

Зачем нужен текст, если основой описания является изо-
бражение? 

Познание состоит из двух «встречных» процессов — анализа 
и синтеза. Анализ — это разложение одного целого на составля-
ющие его компоненты. Синтез — это сведение множества компо-
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нентов обратно в единое целое — систему. Результатом станет но-
вый взгляд на исходный объект как на систему компонентов и их 
взаимодействий (Левин, 2016). Синтез идёт в некотором смысле 
«после» анализа, ведь пока не выделены компоненты, составляю-
щие объект, синтезировать не из чего. Однако без синтеза позна-
ние неполноценно, потому что без сведения в систему множество 
выделенных подструктур будет всего лишь хаосом случайностей. 
Текст лучше всего подходит именно для анализа в узком смысле — 
для разложения на компоненты, поскольку любому количеству 
выделенных деталей и свойств (в том числе непространственных, 
и/или таких, которые сложно отразить на рисунке) ставит в соот-
ветствие такое же количество слов, после чего все детали и свой-
ства оказываются зафиксированы в мысленной модели объекта. 
Кроме того, текст позволяет управлять вниманием читателя, пе-
ремещая его по тем подструктурам, которые автор описания счи-
тает существенными. Зато синтез лучше осуществлять рисунком. 
Потому что результат синтеза — это системный образ объекта, а 
цельный образ воспроизводит именно рисунок, а не текст.

Почему нужен рисунок, если есть фотография? 
Фотография — это документ. Рисунок — это результат ана-

лиза объекта. Фотография, по сути, является аналоговой копи-
ей объекта. Она механически переносит визуальную информа-
цию с объекта на изображение, минуя сознание исследовате-
ля. Этим обусловлено её главное преимущество — объектив-
ность. К недостаткам фотографии можно отнести потерю объ-
ёма (перевод из 3D в 2D), из-за чего детали рельефа могут сли-
ваться и становиться неразличимыми, что особенно критично 
для тонких структур типа слабых углублений или возвышений, 
плавных перегибов и т.п. Потенциально, при обладании долж-
ным уровнем фотоискусства можно добиться отображения тон-
ких структур на фотографии; однако даже в этом случае оста-
ётся третий недостаток фотографии: зашумлённость большим 
количеством избыточной информации. Рисунок же минимали-
стичен, на нём запечатлён результат анализа (в широком смыс-
ле — вместе с синтезом) объекта. Поэтому представляется наи-
более правильным сопровождать описание изображениями обо-
их типов — и фотографией, и рисунком. 

Рисунок следует делать с натуры, но по шаблону фото-
графии. 

Объект следует задокументировать прежде, чем анализиро-
вать. Нарисовать можно всё что угодно, а подтвердить, что нари-
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сованное соответствует реальности, может лишь документ. Вдо-
бавок к этому, использование шаблона минимизирует субъектив-
ное искажение пропорций и позволяет добиться максимального 
узнавания объекта на рисунке. 

В то же время, как бы хорошо фотография ни была выполне-
на, на ней обязательно утрачивается часть первичной информа-
ции (из-за копирования и уменьшения мерности), поэтому созда-
ние рисунка по фотографии без сверки её с самим объектом при-
ведёт к накоплению неточностей, а рисунок, по сути, окажется 
анализом фотографии, а не исходного объекта. Изображать на ри-
сунке обязательно надо только то, что автор видит на самом объ-
екте, а не на фотографии (то есть первично детали строения вы-
искиваются на исходном объекте, затем эти же детали выискива-
ются на фотографии, а затем отображаются на рисунке).

Практические рекомендации по созданию рисунка для 
морфологического описания палеонтологического или остео-
логического объекта.

Научный рисунок не обязан обладать художественной вы-
разительностью, зато в нём следует стремиться к максимальной 
информативности и объективности. Задача — проанализировать 
объект, разобрать его на подструктуры и отобразить их простран-
ственные отношения (взаиморасположение). В некотором смыс-
ле, создание морфологического научного рисунка аналогично 
процедуре создания карты объекта.

Подготовительный этап: соотнесение фотографии и 
объекта. Определите ракурс, с которого объект был сфотогра-
фирован. Глядя на объект с этого ракурса, выявите на нём види-
мые подструктуры. Проговорите их про себя. Не обязательно сра-
зу идентифицировать их; для начала достаточно просто прогово-
рить наличие и взаиморасположение ямок, отверстий, гребней, 
бугорков, гладких поверхностей, складчатых поверхностей, изги-
бов, перегибов, рёбер, граней и т.п. Найдите все те же детали на 
фотографии. Идите «от объекта к фотографии», не пытайтесь ис-
кать сразу на фотографии, помните, что на фотографии какие-то 
детали могут быть плохо различимы, из-за чего останутся либо 
незамеченными, либо неправильно интерпретированными.

Многослойность рисунка как инструмент анализа. Мно-
гослойность рисунка (будь то калька или специальный инстру-
мент в компьютерной программе) можно использовать как ин-
струмент морфологического анализа, когда какой-то тип струк-
тур (например, выпуклые детали или впадины, шероховатые по-
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верхности или гладкие) зарисовывается в отдельный слой/рису-
нок, а затем эти слои сопоставляются. Это поможет уточнять гра-
ницы смежных зон. Итоговый рисунок получается путём сведе-
ния серии слоёв. 

Контуры. Контур изображения на фотографии не всегда со-
впадает с контуром реального объекта. Трёхмерные объекты име-
ют сложный контур: у каждой грани свой собственный (рис. 1).

Есть «лицевая сторона», обращённая к наблюдателю и ви-
димая в прямой проекции; есть боковые стороны, которые могут 
быть видны по краям изображения в боковых проекциях. Если 
цель создания рисунка — дать представление о форме, то окон-
туривать следует 3D-контуром, по реальным сторонам. Особен-
но сложно это может быть на боковых проекциях плоских ко-
стей, когда «лицевая сторона» представляет собой узкое ребро, 
обращённое к наблюдателю, а по бокам от неё — две уходящие 
«вглубь» крупные плоскости в боковых проекциях.

Рельеф поверхностей. Поверхности, выходящие на поверх-
ность тела, выходящие во внутренние полости, и шовные поверх-
ности, которыми кости соединяются друг с другом, могут разли-
чаться по характеру рельефа. Швы между покровными и меж-
ду замещающими окостенениями также могут иметь разный ха-
рактер поверхности. Соответственно, по характеру поверхности 
можно различить, где находились сочленения с соседними эле-
ментами. Границы зон следует определить как можно точнее, так 
как от этого будет зависеть точность дальнейших сравнений и ре-
конструкций. Однако следует помнить, что в силу непрерывно-
сти морфологических объектов границы зон могут быть размы-
тыми, а зоны — плавно переходящими одна в другую. Опреде-

Рис. 1. Различия между контуром объекта на изображении (а) и конту-
ром лицевой стороны объекта (б).
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лить место, где изобразить границу, может помочь изучение объ-
екта с других ракурсов и сравнение проекций.

Отломы. Зоны, где костная ткань была сломлена или слуще-
на, могут быть на первый взгляд неочевидны и напоминать натив-
ную поверхность, однако их следует по возможности определить 
и указать на рисунке (как вариант — особой заливкой). На рисун-
ке должно быть ясно, где нативная морфология не сохранилась.

Сравнение проекций. Сравнение проекций поможет лучше 
проанализировать объект. Подструктуры выявляются на объекте, 
а не на фотографиях. Результатом работы будет набор подструк-
тур, который исследователь выявил на объекте; и этот набор не 
изменится от того, что объект был повёрнут к камере другим бо-
ком. Единственная причина, почему какие-то подструктуры на 
фотографии не видны — это потому, что они скрыты за други-
ми подструктурами или на обратной стороне объекта. Поэтому, 
если в какой-либо проекции изображена какая-либо подструкту-
ра, следует следить, чтоб та же подструктура была изображена 
на всех проекциях, где она попадает в поле зрения. Иначе рисун-
ки окажутся несоотносимы и несопоставимы друг с другом, а это 
уже повредит конечной цели всей работы — создать мысленный 
образ объекта.

Определение выявленных подструктур. После первичной 
разметки подструктур следует с помощью литературных данных 
и сравнительных материалов определить их академически: как 
подструктуры называются в официальном научном языке, что о 
них известно. Найти те же структуры у других видов и посмо-
треть, как они отличаются. Это поможет дополнительно выявить 
малозаметные неочевидные структуры (например, редуцирован-
ные или зачаточные) и особенности, а также включить рисунок (и 
сам объект) в текущую систему научного знания. В ходе сравне-
ния и опознания подструктур рисунок, скорее всего, будет допол-
нительно усовершенствован, поскольку в нём окажутся отраже-
ны результаты сравнения, с акцентом на особенности описывае-
мой формы (её отличия от других форм).

На конечном этапе можно выполнить сведение и получить 
итоговый рисунок.

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 20-04-
00222 А «Ключевые морфологические преобразования черепа в 
эволюции черепах».
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Одна из основных особенностей местонахождения позво-
ночных Тээтэ (нижний мел, берриас – баррем), расположенно-
го в Якутии, — его высокоширотное (приполярное) положение 
(реконструируемая палеоширота — 62°–66,5° с.ш.). Фауна Тээ-
тэ включала костных рыб, хвостатых амфибий, черепах, хори-
стодер, чешуйчатых, динозавров, тритилодонтов, маммалиформ 
(Averianov et al., 2018; Skutschas et al., 2021). Из данного местона-
хождения известны самые северные раннемеловые находки мно-
гих групп позвоночных животных, в том  числе ящериц.

Немногочисленные остатки ящериц из Тээтэ представлены 
фрагментами отдельных костей черепа и посткраниального ске-
лета. Материалы были собраны на этом местонахождении в ходе 
международных экспедиций палеонтологов из России (СПбГУ) и 
Германии (Боннский университет), проходивших в 2017–2019 гг. 
Чаще других элементов черепа встречаются верхнечелюстные и 
зубные кости с сохранившимися на них зубами. Также в ходе рас-
копок были найдены фрагменты позвонков и трубчатых костей 
конечностей. Большая часть образцов окружена породой, и они 
слишком хрупки, чтобы выполнять их препарирование для точ-
ного определения их таксономического положения. Чтобы ре-
шить эту проблему, остатки ящериц, заключённые в породу, были 
отсканированы на микротомографе Skyscan 1172 в ресурсном 
центре «Рентгенографические методы исследований» СПбГУ, 
после чего визуализированы в специализированной программе 
Amira 6.3.0.
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В результате работы с трёхмерными моделями и образцами, 
свободными от породы, было выявлено наличие двух таксонов яще-
риц в фауне позвоночных Тээтэ. Особенности анатомии челюстей и 
детали строения зубов позволили определить ящериц из Тээтэ как 
Paramacellodidae indet. и Dorsetisauridae indet. Находки представите-
лей Paramacellodidae встречаются в разных точках планеты (извест-
ны из Европы, Азии, Северной и Южной Америки) со средней юры 
по поздний мел (Evans, 2003; Simões, Pyron, 2021). Ящерицы семей-
ства Dorsetisauridae известны из поздней юры – раннего мела Се-
верной Америки и Европы (Seiffert, 1973; Evans, Chure, 1998; Evans, 
2003). Paramacellodidae indet. и Dorsetisauridae indet. из Тээтэ явля-
ются самыми северными представителями своих семейств.

Важный этап изучения чешуйчатых из Тээтэ — сравнение 
местной фауны ящериц с более южными одновозрастными фа-
унами (местонахождения илекской свиты в Кемеровской обла-
сти и Красноярском крае). Это позволяет выявить характер рас-
пространения азиатских чешуйчатых в раннем мелу, а также про-
следить, какие их группы могли заселять приполярные области. 
Находок ящериц в илекской свите намного больше, встречают-
ся представители разных групп: несколько таксонов веретенице-
образных (Anguimorpha) и сцинкообразных (Scincoidea), а так-
же представители гекконообразных (Gekkota) (Файнгерц, 2020). 
Предварительно Paramacellodidae indet. из Тээтэ и представитель 
Paramacellodidae из Шестаковского комплекса местонахождений 
(Кемеровская область) были отнесены к одному виду. Дальней-
шее изучение таксономического состава чешуйчатых в раннеме-
ловых фаунах России позволит выявить возможное наличие дру-
гих общих таксонов для разных местонахождений. 

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Цель исследования — оценить адаптивную составляющую 
в дифференциации черепа у видов сони-полчка (р. Glis). Рабо-
та основана на литературных данных по морфологии черепа это-
го рода, которые дополнены новыми материалами из нижнего По-
волжья, Закарпатья и ряда точек западной части ареала полчка. 

Род Glis Brisson, 1762 — один из самых древних родов се-
мейства соневых (Gliridae): в Малой Азии известен со средне-
го олигоцена, в Европе со среднего плейстоцена (Daams, Bruijn, 
1995; Kowalski, 2001). Широко распространён в материковой Ев-
ропе, на островах Средиземного моря, на Кавказе, отчасти в Ма-
лой Азии и по всему Эльбурсу. Несмотря на значительное мор-
фологическое разнообразие полчков, до настоящего времени 
считалось, что в современной фауне этот род представлен един-
ственным видом G. glis (Linnaeus 1766) с множеством подвидов 
(Barrett-Hamilton, 1898; Сатунин, 1920; Огнев, 1947; Россолимо 
и др., 2001; Kryštufek, 2010; Holden-Musser et al., 2016; Gippoliti, 
Groves, 2018). 

Проведённые молекулярно-генетические и морфологиче-
ские исследования показали, что особое место в этом разнообра-
зии форм занимают полчки, населяющие рефугиумы Гирканского 
леса, сохранившегося в горах Эльбурса в Иране и на территории 
Талышских гор и Ленкоранской низменности в Азербайджане 
(Сатунин, 1920, Спангенберг, 1935; Огнев, 1947; Потапова, 2005; 
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Kryštufek, 2010; Попова и др., 2021). Совсем недавно эти сони 
были выделены в отдельный вид — Glis persicus, иранская соня-
полчок (Kryštufek et al., 2021), который географически изолиро-
ван от номинативного вида G. glis (Шидловский, 1976; Kryštufek, 
2010) и существенно отличается от него и генетически, и мор-
фологически. У иранских полчков описаны две линии гаплоти-
пов митохондриального гена цитохрома b (cytb), у европейских 
полчков пять. Иранские линии, с одной стороны, и европейские 
с другой хорошо различаются между собой и образуют две раз-
ные группировки (Hürner et al., 2010; Naderi et al., 2014; Ahmadi 
et al., 2018). 

Морфологические различия между видами выявлены в стро-
ении генеративной системы, числе сосков, окраске хвоста, раз-
мерах подошвенных мозолей и пропорциях пальцев стопы и ки-
сти (Kryštufek et al., 2021). В строении черепа к диагностическим 
признакам нового вида отнесены: (а) длинный верхний зубной 
ряд и (б) особое соотношение ширины носовых костей и лобных 
отростков предчелюстной кости на крыше рострума (рис. 1: 1, 2). 
К этой же категории признаков можно отнести (в) маленькие раз-
меры ушной капсулы (рис. 1: 3, 4) и (г) некоторые функционально 
значимые характеристики нижней челюсти, выявленные у сонь 
из Ленкорани (Сатунин, 1920; Потапова, 2005, 2020; Потапова, 
Россолимо, 2008; Попова и др., 2021). Кроме этого, ленкоранские 
G. persicus статистически значимо отличаются от номинативного 
вида узким межглазничным промежутком, удлинённым костным 
нёбом, более узкой мозговой коробкой и более широким основа-
нием рострума (Попова и др., 2021). К сожалению, нельзя ска-
зать, являются ли эти характеристики видовыми, так как у сонь с 
территории Ирана эти параметры не изучены. 

Нетрудно заметить, что многие краниометрические призна-
ки, дифференцирующие виды Glis, относятся к характеристикам 
двух важных мофофункциональных узлов черепа: ушной капсу-
лы и челюстного аппарата. 

Ушная капсула

В эволюции соневых а кустическая специализация играла 
очень важную роль и выразилась в особом строении их ушной 
капсулы. Преобразования этого отдела влияют на остроту слуха, а 
также обеспечивают настройку среднего уха к восприятию опре-
делённого спектра звуковых частот. Острота слуха определяет-
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Рис. 1. Детали строения черепа у полчков рода Glis. 1, 2 — соотношение 
ширины носовых костей (on) и лобных отростков предчелюстной кости 
(pn) на крыше рострума; 3, 4 — череп снизу; 5, 6 — схема пневматиза-
ции мастоидного отдела слуховой капсулы; анв — антральное впячи-
вание, бк — боковой карман, вм — верхняя мастоидная камера, эпм — 
эпитимпано-мастоидная камера; 7, 8 — типы слуховых косточек; 
9, 10 — слуховые косточки полчка, Glis: оо — ось вращения косточек 
1–4 — по: Попова и др., 2021, с изменениями.
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ся отношением рычагов слуховых косточек и площадей барабан-
ной перепонки и перепонки овального окна. Частотная настройка 
слуха зависит от массы и жёсткости звукопроводящей системы, 
а именно, от объёма барабанной полости, размеров слуховых ко-
сточек и обслуживающих их мышц, жёсткости сцепления моло-
точка и наковальни друг с другом и степени подвижности их сое-
динения с барабаном (Dallos, 1973; Mason, Farr, 2013). Уменьше-
ние жёсткости системы за счёт увеличении объёма барабанной 
полости и (или) ослабления названных выше связей слуховых ко-
сточек, а также крупные размеры косточек и мышц говорят о на-
стройке среднего уха на восприятие звуков низкой частоты. Сви-
детельством низкочастотной настройки среднего уха считается и 
вертикальный тип строения слуховых косточек (рис. 1: 7–10), в 
котором, в отличие от горизонтального типа, рукоятка молоточка 
и длинный отросток наковальни расположены перпендикулярно 
оси вращения косточек (Farr, Mason, 2008). 

Все перечисленные выше признаки специализации средне-
го уха к восприятию звуков низкочастотного спектра характерны 
для соневых (Gliridae) (Wahlert et al., 1993, Россолимо и др., 2001; 
Potapova, 2001; Farr, Mason, 2008; Потапова, 2009 и др.). Низко-
частотная настройка среднего уха — ключевая адаптация данной 
группы, определившая не только своеобразие ушной капсулы, но 
и морфологическую специфику черепа в целом. Эта адаптация 
формировалась на самых ранних этапах становления группы, и её 
базовые характеристики присущи всем членам семейства. После-
дующее развитие этой адаптации внутри группы сопровождалось 
дальнейшим вздутием капсулы. Оно происходило путём расши-
рения полости барабана в соседние отделы (эпитимпанальный 
и мастоидный) и приводило к образованию в них дополнитель-
ных воздушных карманов и камер. В разных линиях соневых этот 
процесс осуществлялся разными путями и с разной скоростью. 

У всех соневых, включая полчка, ушная капсула полностью 
сформирована, морфологически продвинута и обладает особым 
паттерном строения, который отличает её от ушной капсулы дру-
гих грызунов (Россолимо и др., 2001; Potapova, 2001; Потапова, 
2005). Важный элемент этого паттерна — довольно высокий уро-
вень пневматизации капсулы, который характерен даже для наи-
менее специализированных форм.

Среди соневых наиболее генерализованное строение ушной 
капсулы имеют иранские сони (G. persicus). Относительные раз-
меры капсулы и объём барабанной полости у них минимальные. 
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При этом барабанный пузырь у них, как и у более продвинутых 
соневых, тоже вздут и разделён на сектора широкими перегород-
ками. Барабанное кольцо закреплено прямо на стенке барабанно-
го пузыря, никакой пневматизации вокруг него не отмечено. Вну-
тренняя стенка барабана не доходит до промонториума сверху, 
поэтому ямка для напрягателя барабанной перепонки остаётся 
открытой. Барабанная полость в мастоид не проникает. Лишь из-
редка встречается маленькое антральное впячивание позади за-
днего полукружного канала (рис. 1: 5). Из пяти путей расшире-
ния барабанной полости, характерных для соневых, у G. persicus 
полноценно реализован только один — эпитимпанальный. При-
чём образованная таким путём эпитимпано-мастоидная камера 
(рис. 1: 5) довольно крупная даже по сравнению с таковой у дру-
гих родов соневых.

У полчков номинативного вида (G. glis) морфологические 
адаптации ушной капсулы, отражающие повышение чувстви-
тельности среднего уха к низкочастотному спектру, выражены 
немного ярке, чем у иранской сони (G. persicus). Размеры бара-
бана и ушной капсулы в целом у них более крупные (рис. 1: 3); 
у некоторых особей появляются элементы вздутия в зоне слу-
хового прохода. Вариабельность мастоидной пневматизации у 
G. glis очень высокая. В отличие от G. persicus, у них реализо-
ваны все известные для сонь направления мастоидного вздутия, 
но, как правило, они представлены в разных наборах и очень ред-
ко у одной особи все они присутствуют одновременно (Потапо-
ва, 2005, 2020). В реальности пневматизация мастоида начинает-
ся с появления небольших, или иногда довольно глубоких впя-
чиваний полости барабана в соответствующие участки мастои-
да, которые могут приобретать вид толстостенных карманов или 
полноценных воздушных камер. У G. glis образуется только одна 
небольшая дополнительная мастоидная камера — верхняя масто-
идная (рис. 1: 6), которая возникает в результате расширения ба-
рабанной полости в мастоид изнутри бокового канала. Географи-
ческая изменчивость у G. glis проявляется в виде более или менее 
устойчивых тенденций в пневматизации мастоида в определён-
ном направлении (Potapova, 2001;  Потапова, 2020; Попова и др., 
2021). В одних популяциях преобладают центральные направле-
ния вздутия, в других пневматизация идёт преимущественно спе-
реди или сзади, в третьих реализуется весь её возможный спектр.

Таким образом, роль мастоидной пневматизации в разви-
тии акустической специализации у G. glis более значимая, чем у 
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G. persicus, но в сравнении с другими соне  выми она несопостави-
мо мала. Низкочастотная настройка среднего уха и относительно 
высокая острота слуха у обоих видов полчка достигаются за счёт 
строения слуховых косточек и оптимального соотношения пло-
щади мембран (Farr, Mason, 2008). Крупные размеры слуховых 
косточек и барабанной перепонки, ослабление жёсткости связей 
косточек друг с другом и с барабаном, вертик альный тип их к  он-
струкции обеспечивают эффективное восприятие звуков низкоча-
стотного спектра. Значительный суммарный коэффициент отно-
шений площадей мембран и рычагов косточек свидетельствует о 
достаточно высокой остроте слуха у этих видов.

Нижняя челюсть

Выявленные у полчков межвидовые различия в длине зубно-
го ряда и в строении нижней челюсти касаются адаптивно зна-
чимых элементов челюстного аппарата и могут быть связаны с 
особенностями трофической специализации этих видов. Стро-
ение нижней челюсти отражает её функциональную специфи-
ку, реализованную на базе характерного для таксона варианта 
её конструкции. При большом структурном разнообразии челю-
сти у соневых некоторые особенности её строения свойственны 
всем членам семейства и в совокупности составляют единый для 
группы «глиридный» морфотип челюсти (Потапова, Россолимо, 
2008). Нижнюю челюсть полчка в структурном плане можно от-
нести к наиболее генерализованному (базовому) варианту этого 
типа. Она обладает основными чертами продвинутой «глирид-
ной» челюсти и при этом имеет определённое сходство в строе-
нии углового отростка с конструктивно более «примитивной» че-
люстью хомяков и мышей. 

Как и у других соневых, у полчка восходящая ветвь высокая, 
сдвинута назад; сочленовный отросток узкий с высоко поднятой 
головкой; венечный отросток выше сочленовного; нижнечелюст-
ной угол нулевой, так как угловой отросток опущен, а симфиз 
сильно смещён вперёд. В отличие от других соневых у полчка нет 
чётко выраженного перегиба нижнего края челюсти, угловой от-
росток не перфорирован и сбоку выглядит почти плоским, как у 
хомяков. Этот отросток имеет нестандартный для Gliridae изгиб, 
его нижний край сглажен, и на виде сбоку у него нет чётко выра-
женного нижнего угла. Кроме того, по сравнению с другими со-
нями у полчка тело челюсти наиболее высокое, венечный отро-
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сток наиболее вертикальный, а массетерные гребни начинаются 
более каудально. Помимо этого, у Glis представлены элементы, 
которые почти не выражены у большинства других родов сонь, в 
частности, у них есть альвеолярный бугор и ямка для крепления 
височного мускула на внутренней стороне венечного отростка.

В совокупности эти детали строения челюсти свидетельству-
ют о сохранении важной роли резцов в работе челюстного аппа-
рата полчков и о высоком уровне морфофункциональной специ-
ализации этого узла в работе коренных зубов в режиме перети-
рания (Россолимо и др., 2001; Потапова, Россолимо, 2008, По-
тапова, 2009). Сочетание «продвинутых» и «примитивных» черт 
в строении челюсти у Glis говорит о раннем ответвлении этого 
рода от общего ствола соневых и об особом пути его адаптивной 
специализации. На этом пути базовые признаки челюсти, кото-
рые внешне выглядят как признаки структурной генерализован-
ности, становятся элементами функционально продвинутой кон-
струкции. 

Строение нижней челюсти номинативного и иранского ви-
дов полчков полностью соответствует родовой специфике. Их че-
люстной аппарат эффективен в работе и в режиме грызения, и в 
режиме перетирания. Межвидовые различия челюсти выявляют-
ся по совокупности её функционально значимых характеристик, 
отражающих местоположение точек крепления мышц и режу-
щих элементов зубной системы относительно оси вращения че-
люсти. На рассмотренном материале эти различия статистически 
высоко значимы (Потапова, Россолимо, 2008; Потапова, 2009), а 
их уровень сопоставим с межродовыми различиями лесной сони 
(Dryomys nitedula) и садовой сони (Eliomys quercinus). 

Различия между видами проявляются, главным образом, в ха-
рактеристиках, связанных с эффективностью продольного пере-
тирания. Можно предположить, что иранская соня (G. persicus) 
в этом отношении более продвинута, чем обыкновенный полчок 
(G. glis). 

Эти результаты следует рассматривать как сугубо предвари-
тельные, так как размах изменчивости челюсти очень большой, 
а использованный материал охватывают лишь малую часть ареа-
лов обоих видов. 

Работа выполнена по теме госзадания лаборатории экологии, 
физиологии и функциональной морфологии высших позвоноч-
ных ИПЭЭ РАН в рамках проекта № 0120-1356-032. 
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Изучение микроструктуры эмали стало важным методом 
в понимании таксономии и филогении класса млекопитающих 
(Boyde, 1965, 1969; Koenigswald, 1980; Koenigswald, Sander, 1997; 
Ferretti 2003; Virág et al., 2014). Такие исследования сосредоточе-
ны на изучении не только индивидуальной изменчивости струк-
туры эмали зубов, но и изменений, происходящих в ходе онто-
генеза и филогенеза (Koenigswald, Sanders, 1997; Ferretti, 2003). 
Для слонов характерна сложная структура эмали зубов, и её из-
учение важно для понимания таксономии и филогении хобот-
ных (Maglio, 1973). Относительная толщина эмали у предста-
вителей семейства Elephantidae является важным диагностиче-
ским признаком не только для уточнения систематического по-
ложения высокоранговых таксонов, но и для внутривидовой так-
сономии (Ferretti, 2007; Virág et al., 2014). В Европе много иссле-
дований было посвящено изучению эмали представителей линии 
Mammuthus, но южные слоны из Восточной Европы в этом от-
ношении изучены слабо. Мы впервые изучили и сравнили эмали 
моляров всех 4 подвидов южного слона.

В работе исследована эмаль зубов восточноевропейских ме-
ридионалоидных слонов рода Archidiskodon из разных плей-
стоценовых местонахождений: микроструктура эмали, харак-
тер износа и внутренняя призматическая структура. Образ-
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цы эмали были взяты от образцов из нескольких раннеплейсто-
ценовых местонахождений европейской части юга России (Си-
няя Балка, Ливенцовка, Сабля, Псекупс и др.). Из этих место-
нахождений имеется уникальная коллекция материала, отно-
сящегося к разным подвидам Archidiskodon meridionalis (позд-
неплиоценовый A. m. rumanus, ранне-раннеплейстоценовый 
A. m. gromovi, средне-раннеплейстоценовый A. m. meridionalis, 
поздне-раннеплейстоценовый A. m. tamanensis) (Громов, 1948; 
Титов, 2008; Baygusheva, Titov, 2012; Baigusheva et al., 2016). 

Образцы эмали щёчных зубов помещали в эпоксидную смо-
лу, а затем распиливали в сагиттальном направлении. Плохо со-
хранившиеся образцы сначала проклеивали, а затем пилили для 
дальнейшего исследования. Срезы всех образцов эмали исследо-
вали под световым микроскопом и сканирующим электронным 
микроскопом (СЭМ).

Некоторые образцы эмали были вырезаны для изучения вну-
тренних слоёв под световым микроскопом, а некоторые были до-
полнительно помещены в эпоксидную смолу для изучения под 
СЭМ. Для получения качественных изображений и изучения вну-
тренней призматической структуры перед помещением образцов 
под СЭМ на них наносили золото-палладиевое напыление под 
давлением 1*10-1 мбар в течение 4 мин при напряжении 20 мА 
(рис. 1). Образцы изучали в лабораториях СЭМ Палеонтологи-
ческого и Геологического институтов РАН. Для каждого образ-
ца было сделано несколько фотографий: около эмаль-цементной 
(ECJ) и эмаль-дентиновой (EDJ) границ (рис. 2). Помимо этого, 
были получены изображения общего вида эмали и деталей при-
зматических структур под большим увеличением.

Под световой микроскоп помещали образцы для изучения и 
измерения толщины внутренних слоёв. Были сделаны фотогра-
фии эмали от EDJ до ECJ. Все три внутренних слоя были измере-
ны и сравнены.

Внутреннее строение большинства образцов было одинаковым. 
Это подтверждает идею о том, что у одних и тех же видов/подвидов из 
одного и того же места, обитавших в одинаковых условиях и имевших 
сходные пищевые привычки, тип стирания зубов и пространственное 
распределение эмалевых структур в зубе (Schmelzmuster) были сход-
ными. Большинство образцов имело аркообразный призматический 
рисунок, который располагался горизонтальными рядами, характер-
ными для хоботных. В образцах преобладала трёхмерная эмаль, а в 
некоторых были обнаружены полосы Хантера-Шрегера и радиальные 
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Рис. 1. Фотография эмали зубной пластины Archidiskodon sp. из Синей 
Балки под СЭМ, показывающая ориентацию призмы на жевательной 
поверхности.

Рис. 2. Фотография зуба Archidiskodon  sp. под СЭМ. Слева — грани-
ца между эмалью и цементом; справа — граница между эмалью и ден-
тином.
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типы эмали. На микрофотографиях наиболее отчётливо виден рису-
нок эмали в виде листьев гинкго (ginkgo-leaf pattern) и замочной сква-
жины (key-hole pattern) (рис. 3). 

Изученные образцы заметно различались по толщине внутрен-
него слоя. В образцах из более «молодых» (геологически) находок 
средний слой эмали был шире, чем в образцах из более древних от-
ложений. Во всех ранее опубликованных работах говорится, что 
эмаль следует разрезать в сагиттальной плоскости. Мы сравнили ре-
зультаты изучения как сагиттального, так и поперечного срезов, и 
они оказались одинаковыми. Поэтому мы хотели бы предложить ис-
пользование поперечных срезов для изучения микроструктур эмали.

Эволюция 4 подвидов южного слона охватывает примерно 
2,2 миллиона лет. Моляры за это время претерпели морфологические 
изменения: увеличение высоты коронки, увеличение общего числа 
эмалевых пластин и истончение эмали. Это служило адаптацией к 
увеличению доли травянистой растительности и абразивного матери-
ала в пище на фоне постепенной аридизации ландшафтов.

Что касается микроструктуры эмали, то у рассмотренных 4 
подвидов южных слонов наблюдается та же тенденция, что и у 
представителей рода Mammuthus. В частности, относительная 
толщина самого внешнего слоя, в котором эмалевые призмы па-
раллельны жевательной поверхности и, соответственно, эмаль 
менее износостойка (Ferretti, 2003), уменьшилась при переходе 
от A. m. rumanus к A. m. tamanensis. Напротив, относительная ши-
рина среднего слоя, образованного призмами, которые располо-

Рис. 3. Разные призматические рисунки эмали зуба Archidiskodon  sp. из 
Синей Балки под СЭМ. Слева — форма «замочной скважины» (key-hole 
pattern); справа — форма «листа гинкго» (ginkgo-leaf pattern).



жены под углом к жевательной поверхности (что делает эмаль бо-
лее износостойкой), увеличивается. Это может быть адаптацией к 
минимизации скорости износа по мере того, как эмаль становит-
ся тоньше, а пища становится более абразивной.
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Химеры представляют древнюю обособленную и крайне 
специализированную линию хрящевых рыб, корнями уходящую 
глубоко к истокам древа челюстноротых позвоночных (Mallatt, 
1996). Несмотря на почти всесветное распространение, из-за 
крайней недоступности большинства видов химеры остаются от-
носительно плохо изученными животными, о многих особенно-
стях биологии и экологии которых практически ничего не извест-
но (Didier, 2012). Одной из загадок химер является механизм про-
качивания воды через жаберные мешки.

Долгое время о механизме дыхания химер выдвигались 
лишь общие предположения. Большая часть авторов (Dean, 1906; 
Luther, 1909; Шмальгаузен, 1947; Mallatt, 1996) не предполага-
ла отличий от механизма, описанного для акул или костистых 
рыб (Hughes, 1960; Hughes, Ballintijn, 1965; Ferry-Graham, 1999; 
Brainerd, Ferry-Graham, 2005; Kryukova, 2017).
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Первое исследование, посвящённое изучению механизма 
дыхания химер, было опубликовано в 2012 г. (Dean et al., 2012). 
Важным результатом работы явились данные об изменении дав-
ления в процессе дыхания в ротоглоточной полости и в полости, 
включающей жаберные мешки и парабранхиальную полость хи-
мер (в работе авторы не разделяют их, а обозначают обе послед-
ние полости как парабранхиальную полость, хотя традиционно 
парабранхиальной называется только полость снаружи от жабр). 
Оказалось, что половину дыхательного цикла химер составляет 
фаза, при которой одновременно регистрировалось отрицатель-
ное (относительно давления внешней среды) давление в ротогло-
точной полости и положительное — в парабранхиальной. При та-
ком градиенте давлений ток воды должен был бы осуществлять-
ся из парабранхиальных камер (в том числе жаберных мешков) в 
ротоглоточную полость, то есть в «неправильно м направлении». 
Ещё одной интересной особенностью химер оказалось дыхание 
на низких градиентах давления, на порядок меньших таковых у 
акул и костистых рыб.

Предложенная авторами работы оригинальная модель 
(«accordion model»), предполагающая большое значение ростро-
каудального растягивания и сжимания жаберной решётки, не 
была подкреплена детальным морфологическим исследованием 
висцерального аппарата. В то же время известно, что эпибран-
хиальные элементы жаберных дуг химер укорочены, плотно со-
единены хрящевыми отростками и связками между собой (Вос-
кобойников, 1914), что не позволяет осуществлять предположен-
ные в работе продольные деформации жаберной решётки.

В итоге выдвинутая М. Дином с соавторами гипотеза не объ-
ясняет, как именно вода перемещается между двумя камерами 
(ротоглоточной и парабранхиальной) и как решается возникаю-
щая проблема обратного тока, что признают и сами авторы (Dean 
et al., 2012).

Для разрешения возникших противоречий мы предприняли 
собственное исследование, базирующееся на скрупулёзном изу-
чении морфологии висцерального аппарата одного экземпляра 
Chimaera monstrosa (Linnaeus, 1758) и двух экземпляров Chimaera 
phantasma (Jordan, Snyder, 1900), предложив на базе морфофункци-
онального анализа гипотезу о возможном способе дыхания химер.

В результате препарирования висцерального аппарата химе-
ры мы обнаружили описанные М. Джолли (Jollie, 1962) клапаны, 
идущие вдоль переднего и заднего краёв жаберных дуг. Эти кла-
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паны перекрывают внутренние жаберные отверстия при расши-
рении ротоглоточной полости, предотвращая обратный ток воды 
из полостей жаберных мешков. Полость глотки химеры, таким 
образом, оказывается поделённой клапанами на собственно рото-
глоточную полость и полость жаберных мешков.

Жаберная крышка (оперкулюм) химер имеет упругий ске-
лет, представленный хрящевыми лучами жаберной перегород-
ки подъязычной дуги. Эти лучи накрыты широким тонким кон-
стриктором (m. constrictor superfi cialis), способным прижимать 
жаберную крышку. Под жаберной крышкой расположены 4 обо-
собленных жаберных мешка, лишённых мускулатуры и упругого 
скелета. Мы не обнаружили мышц, способных активно отгибать 
жаберную крышку, и поэтому считаем, что её армированная хря-
щами часть лишь предотвращает сминание жаберных мешков, 
а кожистый край играет роль клапана, перекрывающего набор 
воды в полость жаберных мешков через оперкулярное отверстие. 
Роль жаберной крышки как клапана также предполагал А. Риб-
бинк (Ribbink 1972).

Полость глотки химер (ротоглоточная + полости жаберных 
мешков) занимает бóльшую часть объёма жаберного аппарата. 
Парабранхиальная камера (полость снаружи жаберных мешков), 
играющая большую роль в прокачке воды через полость жабер-
ного мешка у многих акул (Hughes, Ballintijn, 1965), у химер край-
не мала по объёму и, по-видимому, не способна к упругому рас-
ширению, так как сформирована в основном кожной складкой 
жаберной крышки.

В упрощённом виде жаберный аппарат химеры можно пред-
ставить в виде двух «трубок» (объёмов), вложенных одна в дру-
гую (рис. 1). Внутренняя «трубка» ограничена жаберной решёт-
кой и имеет сообщение с наружной через внутренние жаберные 
щели; её объём — это объём ротоглоточной полости. Наружная 
«трубка» ограничена жаберными крышками, её объём — это объ-
ём полостей жаберных мешков плюс объём парабранхиальной 
камеры. Наружная «трубка» сообщается с окружающей средой 
оперкулярным отверстием, прикрытым кожистой складкой. Жа-
берные клапаны, расположенные на жаберных дугах, способны 
перекрывать ток воды из полостей жаберных мешков в полость 
глотки.

Поскольку у химер нет мускулов, отгибающих жаберную 
крышку, наружная «трубка» оказывается неспособна к актив-
ному расширению. Жаберная решётка (внутренняя «трубка»), 
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наоборот, имеет хорошо развитое мускульное оснащение, позво-
ляющее ей эффективно менять объём.

При расширении внутренней «трубки» (ротоглоточной по-
лости) объём наружной (жаберных мешков) будет автоматиче-
ски уменьшаться, при этом давление во внешней «трубке» ста-
нет выше, чем во внутренней. Жаберные клапаны не позво-
лят воде попасть во внутреннюю «трубку», и вода будет изго-
няться наружу через оперкулярное отверстие (рис. 1А). При 
сжатии внутренней «трубки» вода будет беспрепятственно вы-
жиматься в полость наружной «трубки» (полость жаберных 
мешков). При этом ток воды снаружи через оперкулярное от-
верстие будет невозможен, т.к. давление в наружной «трубке» 
вследствие её расширения упадёт, и кожистая складка, форми-
рующая парабранхиальную камеру, закроет оперкулярное от-
верстие (рис. 1Б).

Рис. 1. Схематичное представление дыхательного цикла химеры. Срез 
на уровне глотки в плоскости, перпендикулярной оси тела. Ротовое от-
верстие показано условно, как вход в ротоглоточную камеру. Стрелки 
иллюстрируют направление тока воды. Повышенное и пониженное дав-
ление в полостях относительно окружающей среды показано знаками 
«+» и «–», соответственно.
Сжимающие жаберные дуги мышцы: mm. adductores arcuum branchialium, 
mm. arcuales dorsales; поджаберные мышцы: m. coracohyoideus, 
mm. сoracobranchiales.
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Мы не обнаружили у исследованных нами химер ротового 
клапана, однако предполагаем, что обратный ток воды через рот 
при сжимании глотки будет незначительным, вследствие возни-
кающего разрежения в полостях жаберных мешков, куда и устре-
мится основной поток воды. Небольшой выброс воды через при-
открытое ротовое отверстие при дыхательных движениях отмеча-
ет М. Дин с соавторами (Dean et al., 2012).

Такая упрощённая схема прокачки воды является двухфаз-
ным насосом, где две помпы работают в противофазе. И именно 
наличие жаберных клапанов делает такой механизм возможным.

Дополнительным аргументом в пользу предлагаемого меха-
низма является отмечаемая рядом авторов поверхностность ды-
хательных движений химер (Dean, 1906; Dean et al., 2012). В опи-
сываемой схеме деформации жаберной крышки («стенки наруж-
ной трубки») будут незначительными.

М. Дин с соавторами (Dean et al., 2012) предположили, что 
незаметность дыхательных движений и дыхание на малых гради-
ентах давления связано с небольшой амплитудой движений объ-
ёмной глотки. Однако результаты наших исследований показыва-
ют способность глотки химеры к ощутимым изменениям объёма, 
что позволяет её мускульное оснащение. Исходя из нашей моде-
ли, объясняющей механизм дыхания химер, причиной малых гра-
диентов давления при дыхании может оказаться наличие жабер-
ных клапанов, пассивно перекрывающих обратный ток воды из 
полостей жаберных мешков в ротоглоточную полость. Поскольку 
клапаны представлены никак не укреплёнными кожными склад-
ками, можно предположить, что при повышении давления выше 
предела их сопротивления они окажутся не способны выдержать 
давление воды, что приведёт к нарушению в работе всего меха-
низма дыхания.

По всей видимости, на базе висцерального аппарата химер 
нельзя реализовать механизм дыхания в виде механизма двой-
ной прокачки с обеспечением непрерывного тока воды через жа-
бры за счёт синхронного расширения и сжатия ротоглоточной и 
парабранхиальных камер (Hughes, Ballintijn, 1965; Ferry-Graham, 
1999). Если даже предположить, что химеры способны создавать 
под жаберной крышкой бóльшее разрежение, чем создаёт рас-
ширяющаяся глотка, становится непонятным наличие жаберных 
клапанов, которые в этом случае будут избыточны.

До сих пор неизвестно, первично ли наличие кожистой жа-
берной крышки, или оно является вторичным приобретением 
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(Gillis et al., 2011). В свете гипотезы Маллетта (Mallatt, 1996) ка-
жется естественным предположить, что изначально у предков хи-
мер парабранхиальные камеры были вовлечены в процесс прока-
чивания воды так же, как у акул, и должны были быть снабжены 
упругим скелетом (хрящевыми лучами жаберной перегородки и 
экстрабранхиальными хрящами). Однако у современных химер 
первые крайне слабо развиты у самого основания перегородок, а 
от последних мы не наблюдаем и следа. Причина отказа от «пер-
вичного» для всех челюстноротых механизма дыхания является 
очень интересной загадкой эволюции.
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Способность задирать голову в момент броска на добычу ха-
рактерна для представителей разных групп рыб. Она реконстру-
ирована для плакодерм (Arthrodira) (Anderson, 2010; Johanson et 
al., 2013), описана для пластиножаберных (Wilga et al., 2007) и ко-
стистых рыб (Thernavin, 1948; Carrol, 2004; Camp, Brainerd, 2014; 
Camp, 2021). Сходная адаптация есть у мясистолопастных рыб 
(Dzerzhinsky, 2017). Для химеровых рыб эта способность не была 
отмечена никем, кроме Д. Хубера с соавторами (Huber et al., 2011).

М. Дин с соавторами (Dean et al., 2012), наблюдавшие 
Hydrolagus colliei, не обнаружили у этой рыбы задирания головы 
во время кормёжки, однако отметили, что в момент броска на до-
бычу в ротоглоточной полости химеры создаётся разрежение на 
порядок большее, чем во время дыхательных движений. Меха-
низм увеличения подсасывающего эффекта авторы не объяснили.

Если обратиться к морфологии головы химеры, можно об-
наружить наличие у неё сложного, гетероцельного синаркуаль-
ного сочленения с затылочным отделом черепа (Jollie, 1962; соб-
ственные наблюдения). Гетероцельность выражается в форме 
сочленовной поверхности: при взгляде сбоку она вогнутая, а при 
взгляде снизу — выпуклая (рис. 1). Затылочно-синаркуальный 
сустав крайне специализирован: через него не проходит хорда, 
полностью заключённая внутри позвоночной части синаркуалии, 
и даже сформированы своеобразные «презигапофизы» (рис. 1), 
расположенные выше уровня прохождения спинного мозга, что 
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обеспечивает размещение точки вращения нейрокраниума отно-
сительно синаркуалии в центре спинномозгового канала для пре-
дотвращения травм спинного мозга при наклонах головы.

Функциональное назначение синаркуалии большинство об-
ращавших на неё внимание авторов видело в поддержании ба-
зального хряща спинного плавника и необходимости размеще-
ния управляющей им мускулатуры (Holmgren, 1942; Jollie, 1962; 
Didier, 1995; Johanson, 2013). Д. Хубер с соавторами (Huber et al., 
2011) указывают для эпаксиальных мышц химер функцию зади-
рания головы, но не связывают с этим специализацию затылочно-
синаркуального сустава.

Мы обнаружили, что на переднем (pr. anterior) и спинном 
(pr. dorsalis) отростках синаркуалии химер заканчивается мощ-
ная масса эпаксиальных мышц, способных эффективно подни-
мать голову. Мы также впервые описали небольшой мускул, на-
чинающийся на вентральной части переднего края переднего от-
ростка синаркуалии и закрепляющийся по средней линии под за-
тылочным гребнем — m. epaxialis profundus. Его функция не вы-
яснена.

Рис. 1. Синаркуалия европейской химеры (Chimaera monstrosa): А — 
вид сбоку; Б — вид снизу; В — вид сверху. 
Обозначения: pr. ant. — processus anterior; pr. d. — processus dorsalis; 
syn. p. vert. — synarcuale pars vertebralis; пр. — презигапофиз, с. п. с. — 
сочленовная поверхность синаркуалии; сп. м. — спинномозговой канал.
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Механику задирания головы демонстрирует схема на рис. 2. 
Самая дорсальная часть эпаксиальных волокон выгодно располо-
жена над затылочно-синаркуальным суставом и имеет максималь-
но возможно длинное плечо силы, что позволяет эффективно под-
нимать нейрокраниум. Сама синаркуалия при этом имеет обыз-
вествлённое основание и служит упором для нейрокраниума.

Рассмотрим систему сил, действующую на голову при её за-
дирании (рис. 2А). Линия действия силы реакции опоры R про-
ходит через середину затылочно-синаркуального сустава и осно-
вание медиального хряща (принята условно). Направление векто-
ра Е отражает действие эпаксиальных мышц. В точке пересече-
ния линий действия сил Е и R проведён перпендикуляр к линии 
действия силы R, вдоль которого направлена сила F, поднимаю-
щая нейрокраниум.

Опускать голову способны три мускула: m. subspinalis, 
m. cucullaris profundus и m. cucullaris superfi cialis. M. subspinalis 
начинается на ушном отростке нейрокраниума, проходит каудо-
медиально и крепится на вершине фарингобранхиале 1 и 2, отку-
да к позвоночной части синаркуалии отходят связки. M. cucullaris 
profundus начинается на ушном отростке, проходит каудовен-
трально и крепится у основания хрящевого отростка фаринго-
бранхиале 3–5, который, в свою очередь, мощной связкой соч-
леняется с плечевым поясом. При сокращении m. subspinalis по-
лучает опору на позвоночную часть синаркуали, а m. cucullaris 
profundus — на плечевой пояс через связь последнего с жабер-
ной решёткой. M. cucullaris superfi cialis широко крепится на за-

Рис. 2. Схематичное изображение процессов задирания (А) и опускания 
(Б) нейрокраниума химеры. Объяснения см. в тексте.
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глазничном отростке нейрокраниума, откуда спускается каудо-
вентрально и крепится на плечевом поясе на уровне сочленения 
последнего с жаберным аппаратом.

Рассмотрим систему сил, действующую на голову при её 
опускании (рис. 2Б). Cила С, являющаяся результирующий трёх 
вышеописанных мускулов, раскладывается на силу реакции опо-
ры R и силу F1, опускающую нейрокраниум.

Задирание головы позволяет рыбе в момент броска протраги-
ровать челюстной аппарат, поместив рот непосредственно перед 
добычей (более терминально), а также увеличить эффективность 
подсасывания (Carrol, 2004; Camp, Brainerd, 2014).

Интересна не запрещённая конструкцией затылочно-
синаркуального сустава латеральная подвижность нейрокраниу-
ма. Более того, у химер имеется уникальный гипаксиальный му-
скул (m. latero-ventralis), закрепляющийся по всей длине тела на 
поперечной септе и, что крайне необычно, на ушном отростке че-
репа. Этот мускул проходит ровно через точку вращения в заты-
лочном суставе и обеспечивает повороты головы вбок, что под-
тверждают и манипуляции с препаратом. Значение подобной под-
вижности, вероятно, также связано с более точной «настройкой» 
челюстного аппарата на захватываемый объект.

Обнаружение у химер возможности задирания нейрокрани-
ума ставит её в ряд анамний, использующих этот приём для эф-
фективного схватывания добычи. Наличие сходной адаптации в 
разных группах рыб позволяет полагать её большое значение для 
водных позвоночных. 
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Динозавр Kulindadromeus zabaikalicus из среднеюрских отло-
жений долины Кулинда (Читинская область, Забайкальский край) 
уникален, поскольку для него известны отпечатки кожи с разны-
ми типами чешуй и протоперьев (Алифанов и др., 2014; Godefroit 
et al., 2014, 2020; Cincotta et al., 2019). K. zabaikalicus — древ-
нейший представитель птицетазовых динозавров (Ornithischia) 
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с сохранившимися перьевидными структурами. Несмотря на 
обилие собранных образцов, все они, включая голотип (череп) 
K. zabaikalicus, фрагментарны и имеют специфическую сохран-
ность в виде отпечатков или лимонитовых заполнений таких от-
печатков, что затрудняет их препарацию и изучение. Кроме того, 
на данный момент не существует единого мнения о принад-
лежности найденного материала к одному виду K. zabaikalicus 
(Godefroit et al., 2014; Алифанов, Савельев, 2014, 2016; Alifanof, 
2018), что говорит о необходимости всесторонней и детальной 
ревизии остатков динозавров из Кулинды.

Данная работа посвящена детальному изучению черепной 
морфологии птицетазовых динозавров из Кулинды с использо-
ванием методов компьютерной томографии и 3D моделирова-
ния. Был исследован весь имеющийся черепной материал, вклю-
чая фрагментарные и практически целые черепа, а также изоли-
рованные костные элементы. Морфологическое единообразие из-
ученного материала указывает на его принадлежность к одному 
таксону птицетазовых динозавров, поэтому мы относим все об-
разцы к K. zabaikalicus. 

Итогом проведённой работы является детальная трёхмер-
ная модель черепа K. zabaikalicus, созданная на основе резуль-
татов компьютерной томографии наиболее хорошо сохранив-
шегося образца (практически целого черепа ИПРЭК 19-4-205), 
а также ряд иллюстраций для других образцов. Это позволило 
впервые описать элементы нёбного комплекса (парные крыло-
видные и наружные крыловидные кости) и мозговой коробки 
(парабазисфеноид), а также некрупную предзубную кость ниж-
ней челюсти. Были уточнены уже имеющиеся данные о строе-
нии черепа: форма некоторых черепных элементов и характер 
их контактов. В частности, квадратная кость имеет широкий 
треугольный крыловидный и короткий передне-боковой от-
ростки. На предчелюстной кости есть 5 зубов, верхнечелюст-
ной и носовой отростки, которые формируют нижний край на-
ружного носового отверстия. Для верхнечелюстной кости по-
казано наличие крупного восходящего отростка. Предглазнич-
ное окно треугольной формы. У квадратноскуловой кости есть 
восходящий отросток.

Хорошо сохранившиеся образцы верхних и нижних челю-
стей позволили описать характер зубозамещения K. zabaikalicus, 
оказавшийся схожим с таковым у базальных представителей не-
орнитисхий (Neornithischia). В обработке пищи, вероятно, уча-



276

ствовал лишь самый апикальный ряд зубов; зубных батарей при 
этом не образовывалось.

Выявлены различия в строении предглазничной области 
на нескольких черепах разного размера, в частности, в характе-
ре взаимных контактов предчелюстной, верхнечелюстной и но-
совой костей. Вероятно, эти различия возникли в результате он-
тогенетических изменений. Сходные онтогенетические измене-
ния известны для других базальных неорнитисхий, например, 
Jeholosaurus shangyuanensis (Barrett, Han, 2009). 

Применение компьютерной томографии и уникальная сохран-
ность некоторых образцов в виде заполнений внутричерепных 
полостей позволили впервые получить данные о нейроанатомии 
K. zabaikalicus. Были изучены частично сохранившиеся эндо-
касты головного мозга; они являются одними из древнейших 
известных для птицетазовых динозавров. В переднем мозге 
K. zabaikalicus были некрупные обонятельные луковицы, вытяну-
тые и тонкие обонятельные тракты и хорошо выраженные боль-
шие полушария. Гипофиз относительно мелкого размера, к нему 
подходят парные церебральные сонные артерии. Строение обо-
нятельного комплекса переднего мозга K. zabaikalicus является 
плезиоморфным для орнитисхий (Galton, 1989). 

Исследование было выполнено при поддержке РНФ, грант 
№ 19-14-00020-П.
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Эволюция онтогенеза представляет собой одну из наиболее 
актуальных проблем современной биологической науки в кон-
тексте новой бурно развивающейся комплексной дисциплины — 
эволюционной биологии развития («evo-devo»). Исследова-
ния в этой области, в том числе с использованием молекулярно-
генетических и экспериментальных методов, дают возможность 
найти ответы на некоторые «загадки» эволюционной морфоло-
гии, которые не удавалось разрешить с применением классиче-
ских сравнительно-морфологических подходов. 

К числу таких проблемных вопросов относятся многочис-
ленные известные случаи восстановления (рекапитуляции) при-
знаков, утраченных в ходе эволюции тех или иных таксонов. По-
добные атавистические признаки были обнаружены в различ-
ных группах позвоночных, и в первую очередь — у земновод-
ных, и неизменно вызывали дискуссии о причинах их появле-
ния, поскольку формально в них можно увидеть противоречие 
непреложному закону о необратимости эволюции. Иногда их 
рассматривали как сформировавшиеся de novo, негомологичные 
утраченным структурам, иногда же — как проявившиеся «спя-
щие» признаки, исчезнувшие из фенотипа, но сохранившие ге-
нетическую основу, а следовательно, и возможность к восста-
новлению. Второй подход, с учётом собранных на обширном па-
леонтологическом материале сведений о рекапитуляциях у вы-
мерших амфибий, позволил сформулировать идею о «латент-
ных потенциях» (Шишкин, 1970), которая в дальнейшем полу-
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чила развитие на примере рецентных таксонов (Смирнов, 1991; 
Smirnov, 1995). 

Под латентными потенциями понимают скрытое сохранение 
предковых признаков, которые могут проявляться у потомков спу-
стя большой промежуток времени либо как случайные отклоне-
ния, либо повторно приобретая адаптивное значение. Примером 
может служить зубная система бесхвостых амфибий, которая у 
многих представителей этой группы полностью или частично ре-
дуцирована; по современным данным, в эволюции отряда полная 
утрата зубов происходила независимо более 20 раз, но при этом 
6 раз они так же независимо восстанавливались (Paluh et al., 2021).

Предпосылки к возникновению латентных потенций возни-
кают в тех случаях, когда значительные изменения фенотипа не 
сопровождаются столь же масштабными генетическими пере-
стройками. Это возможно, когда дефинитивная морфология су-
щественно зависит от полноты реализации генотипа в процессе 
развития организма — иными словами, от полноты реализации 
онтогенетической программы.

Концепция «evo-devo» рассматривает роль онтогенеза в эво-
люции всё более широко, получая всё новые подтверждения тому, 
что изменчивость индивидуального развития может лежать в 
основе как относительно небольшой внутривидовой пластично-
сти развития, так и масштабных макроэволюционных перестро-
ек онтогенетических паттернов, которые приводят к формирова-
нию новых комплексов морфологических признаков, характери-
зующих крупные таксоны.

Ведущим механизмом таких перестроек выступают гетерох-
ронии — временнЫе сдвиги в развитии отдельных систем и при-
знаков, которые способны возникать за счёт относительно не-
больших изменений в работе регуляторных факторов. В изуче-
нии гетерохроний именно амфибии традиционно являются од-
ним из центральных модельных объектов (Gould, 1977; Reilly et 
al., 1997 и др.), что связано с особенностями их организации и он-
тогенеза. Важнейшие из этих особенностей — бифазный жизнен-
ный цикл земноводных, включающий самостоятельные личиноч-
ную и наземную стадии, разделённые метаморфозом, значитель-
ная взаимная независимость соматического развития и полового 
созревания, а также выраженная диссоциация в темпах развития 
различных морфологических структур, например, кожных обра-
зований, пищеварительной системы, краниального и посткрани-
ального скелета. Эти диссоциативные явления, а также сильная 
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«открытость» онтогенеза земноводных влиянию внешней среды 
и определяют, вероятно, исключительное разнообразие типов он-
тогенеза, по которому эта группа далеко опережает всех прочих 
тетрапод.

Ключевая роль гетерохроний в эволюции амфибий уже ши-
роко признана, однако масштабы влияния гетерохронных про-
цессов, а также их механизмы ещё не оценены в полной мере и 
нуждаются в дальнейшем изучении. К настоящему времени мож-
но обоснованно утверждать, что на формирование разнообразия 
морфологического облика и онтогенеза земноводных особенно 
повлияли три основных эволюционных процесса: педоморфоз, 
миниатюризация и эмбрионизация.

Педоморфоз, или сохранение предковых личиночных или 
ювенильных черт в дефинитивной морфологии потомков, — яв-
ление, широко распространённое среди земноводных; в настоя-
щее время общепринято мнение, что именно этот гетерохронный 
процесс стал магистральным в эволюции амфибий и в значитель-
ной мере сформировал современный облик представителей клас-
са (Шишкин, 1973; Смирнов, 1991). Одной из форм педоморфоза 
является неотения, т.е. задержка соматического развития на отно-
сительно ранних стадиях онтогенеза при сохранении нормальных 
темпов полового созревания. Среди современных амфибий истин-
ные неотеники, т.е. формы, способные к размножению, но сохра-
няющие личиночную или ювенильную морфологию, встречают-
ся в отряде Urodela, где несколько семейств (Sirenidae, Proteidae, 
Amphiumidae, Cryptobranchidae) полностью представлены неоте-
ническими видами. Наиболее ярко личиночные признаки выра-
жены в морфологии протеев и сиренов, в меньшей степени — в 
морфологии криптобранхид. Среди Anura размножение на личи-
ночной стадии не известно, однако многие виды также обладают 
признаками педоморфного недоразвития. В целом, педоморфное 
недоразвитие проявляется в утрате или рудиментации некоторых 
признаков, характерных для нормальной дефинитивной морфо-
логии земноводных. Так, например, у неотенических хвостатых 
амфибий отсутствуют некоторые элементы черепа (Rose, 2003), 
могут быть недоразвиты конечности; у бесхвостых амфибий пе-
доморфные черты могут проявляться в отсутствии зубов и ряда 
краниальных окостенений, а также в недоразвитии слуховой си-
стемы (Смирнов, 1991). Однако при том, что эти признаки исче-
зают из фенотипа, на генетическом уровне по крайней мере неко-
торые из них сохраняются и при определённых условиях могут 
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быть восстановлены. Известным примером является аксолотль 
(Ambystoma mexicanum) — неотенический вид, у которого нор-
мальная способность к метаморфозу утрачена, а вместе с ней и 
способность к полноценному формированию ряда краниальных 
окостенений (nasale, maxillare, septomaxillare), а также дефини-
тивной генерации зубов. Тем не менее, при искусственной стиму-
ляции метаморфоза все эти признаки восстанавливаются, и мор-
фология взрослой амбистомы A. mexicanum принципиально не 
отличается от морфологии родственных видов амбистом с нор-
мальным бифазным развитием, например, A. tigrinum. Это свиде-
тельствует о том, что утраченные признаки в полной мере сохра-
няются у аксолотля в виде латентных потенций. У протеев и сире-
нов, перешедших к неотении на более древних этапах своей эво-
люционной истории, способность к метаморфозу утеряна полно-
стью, вероятно, и на генетическом уровне. Однако у некоторых 
неотенических представителей семейства Plethodontidae, тоже не 
способных к полноценному метаморфозу даже при искусствен-
ной стимуляции, всё же возможно вызвать рекапитуляцию неко-
торых метаморфных признаков в строении скелета (Rose, 1995). 
Соответственно, у факультативных неотеников, то есть видов, у 
которых способность к метаморфозу варьирует в разных попу-
ляциях в зависимости от условий среды, утрата метаморфных 
признаков является более «поверхностной», так что эти исчеза-
ющие признаки могут рекапитулировать с большой лёгкостью. У 
бесхвостых амфибий с признаками педоморфного недоразвития 
утраченные признаки могут рекапитулировать спонтанно у от-
дельных экземпляров, с большей вероятностью — у старых осо-
бей, у которых из-за продолжительного срока жизни «усечённая» 
онтогенетическая программа может разворачиваться более полно 
(Smirnov, 1994). Примерами могут служить случаи обнаружения 
«лишних» краниальных окостенений или элементов среднего уха 
у жерлянок (Bombina: Bombinatoridae), которые утрачены боль-
шинством представителей того или иного вида.

Миниатюризация представляет собой, вероятно, магистраль-
ное направление эволюции класса земноводных в целом. По всей 
видимости, морфологический облик многих таксонов как ископа-
емых, так и рецентных амфибий сформировался в значительной 
мере под действием такой формы педоморфоза, как прогенез — 
гетерохронии, при которой половое созревание ускоряется отно-
сительно соматического развития, вызывая его задержку на более 
ранних стадиях (Gould, 1977). Как правило, прогенез приводит к 
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уменьшению размеров тела, что в случае амфибий, вероятно, яв-
лялось адаптивным: миниатюризация позволила многим группам 
освоить новые экологические ниши и открыла возможности ши-
рокой радиации за счёт интенсивного видообразования в новых 
условиях. Примерами могут служить, в частности, миниатюрные 
саламандры из семейства Plethodontidae, заселившие кроны дере-
вьев, или самые мелкие из тропических лягушек, освоивших кар-
стовые местообитания или микрополости растений (пазухи эпи-
фитных растений, междоузлия бамбуков и др.).

Изучение морфологических последствий миниатюризации у 
амфибий показало, что этот эволюционный процесс также приво-
дит к утрате ряда остеологических признаков, в особенности тех, 
которые формируются в онтогенезе относительно поздно. В част-
ности, миниатюризация часто влечёт за собой редукцию некото-
рых скелетных элементов конечностей, ряда краниальных окосте-
нений, зубов и некоторых структур слухового аппарата (Hanken, 
Wake, 1993; Yeh, 2002). 

Вероятно, общий тренд на миниатюризацию в эволюции 
древних земноводных явился одной из главных причин редук-
ции стегального черепа лабиринтодонтов с его сложной мозаи-
кой многочисленных покровных окостенений. У всех современ-
ных земноводных число краниальных костей, слагающих кры-
шу и основание черепа, а также укрепляющих челюстной и подъ-
язычный аппараты, очень невелико по сравнению с ископаемы-
ми предковыми формами. При этом и из палеонтологической ле-
тописи, и из обширного неонтологического материала извест-
но множество случаев обнаружения в черепе тех или иных ви-
дов земноводных «дополнительных» костных элементов, кото-
рые в норме для них не характерны. Примером могут служить не-
парные кости, расположенные между типичными парными эле-
ментами крыши черепа. Многие из этих элементов, предполо-
жительно, являются гомологами костей (например, internasale, 
interfrontale, internasofrontale и др.), присущих предковым фор-
мам и давно утраченных в ходе эволюционной редукции исходно-
го набора краниальных окостенений. Подобные элементы отме-
чены и у хвостатых амфибий, в частности, у семиреченского ля-
гушкозуба (Ranodon sibiricus: Hynobiidae) (данные авторов), и у 
бесхвостых, например, у жерлянок (Чугунова, 1981). Кроме того, 
известна находка у западной чесночницы (Pelobates cultripes: 
Pelobatidae) дополнительных окостенений в латеральной обла-
сти черепа, предположительно гомологичных элементам чере-
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па лабиринтодонтов — postorbitale, supratemporale, postfrontale и 
tabulare (Smirnov, 1995).

Таким образом, общее направление эволюции амфибий на 
миниатюризацию и педоморфное недоразвитие по сравнению 
с предковыми формами сопровождалось значительной редук-
цией числа скелетных элементов. Кроме того, при миниатюри-
зации, вероятно, из-за топографической близости мезенхимных 
предшественников костей нередко наблюдается срастание от-
дельных покровных элементов в единые сложные образования. 
Примером могут служить характерная для Anura сложная кость 
frontoparietale в крыше черепа или присущая многим Urodela 
кость praefrontolacrimale в носовой области. У миниатюрных бес-
хвостых, помимо этого, часто происходит и срастание позвонков, 
что способствует уменьшению размеров туловищного отдела. 
В результате таких срастаний число скелетных элементов ещё бо-
лее сокращается. В то же время утерянные скелетные признаки в 
ряде случаев сохраняются как способные к восстановлению ла-
тентные потенции, даже если признак был утрачен уже у отда-
лённых предков.

Наиболее яркий пример рекапитуляции очень древнего при-
знака — мандибулярное озубление у Anura. Все современные 
бесхвостые амфибии (и их возможный предок Triadobatrachus) 
лишены зубов на нижней челюсти, причём их утрата произошла 
более 200 млн. лет назад (Wiens, 2011). Тем не менее, среди Anura 
существует единственный вид — представитель сумчатых квакш 
Gastrotheca guentheri (Hemiphractidae), у которого на нижней че-
люсти есть полноценные зубы, полностью сходные весьма специ-
фическими деталями строения с верхнечелюстными зубами дру-
гих бесхвостых (Paluh et al., 2021). Это говорит о том, что геном 
земноводных способен хранить «неработающие» гены на протя-
жении множества поколений, прежде чем они снова могут быть 
реализованы на уровне фенотипа.

В общем случае педоморфоз как эволюционный процесс при-
водит к утере признаков, формирующихся на поздних стадиях ре-
ализации онтогенетической программы. Однако эта онтогенети-
ческая программа может быть «усечена» и, напротив, за счёт ис-
чезновения ранних признаков. Это происходит при эмбриониза-
ции — эволюционном процессе, при котором личиночные стадии 
переходят в эмбриональный период развития (Matsuda, 1987). 
Крайней степенью эмбрионизации является переход к прямому 
развитию, когда ювенильные особи покидают яйцевые оболочки 
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уже на стадии сформированной лягушки или саламандры. Такая 
форма онтогенеза широко распространена среди современных ам-
фибий, причём для видов с прямым развитием характерна суще-
ственная перестройка начальных этапов морфогенеза. Очевидно, 
что многие личиночные признаки, связанные с локомоцией, пита-
нием и дыханием, при интраовальном развитии теряют свое адап-
тивное значение и могут редуцироваться. Так, например, для са-
ламандр с прямым развитием из семейства Plethodontidae харак-
терно выпадение из предковой программы скелетогенеза образо-
вания некоторых провизорных элементов, присущих личинкам 
других хвостатых: костей (pterygopalatinum, coronoideum) и пер-
вых генераций зубов (Wake et al., 1983; Marks, 2000). У лягушек 
с прямым развитием Eleutherodactylus coqui (Eleutherodactylidae) 
не развиваются провизорные хрящевые элементы ротового ап-
парата, которые в норме имеются у головастиков (Hanken et al., 
1992). При этом не развиваются они именно на фенотипическом 
уровне: молекулярный анализ выявил экспрессию генов, ответ-
ственных за формирование утраченных структур, которая, од-
нако, купируется ещё до формирования полноценной закладки 
(Kerney et al., 2010).

В таком случае можно ожидать, что провизорные скелет-
ные признаки у амфибий с прямым развитием также сохраняют-
ся в виде латентных потенций и при определённых условиях мо-
гут рекапитулировать. Это важно учитывать при существующей 
дискуссии об «обратимости» прямого развития и возвращении 
к бифазному онтогенезу с личиночной стадией, которое пред-
положительно происходило в эволюции некоторых плетодонтид 
(Chippindale et al., 2004).

Описанное разнообразие форм онтогенеза, при котором воз-
можна значительная перестройка онтогенетических программ, 
а следом за ней и значительное изменение морфологии при со-
хранении предковой генетической основы, возможно благода-
ря особым механизмам регуляции развития земноводных. Веду-
щую роль в этой регуляции играют тиреоидные гормоны (ТГ), ко-
торые в ходе эволюции амфибий приобретали всё более обшир-
ные функции контроля онтогенетических процессов (Vassilieva, 
Smirnov, 2021). Многочисленные эксперименты показывают, что 
ТГ управляют самыми разными параметрами развития Urodela 
и, в особенности, Anura, включая хронологию и полноту мета-
морфных преобразований. Учитывая значительную диссоциа-
цию между различными аспектами развития у земноводных, та-
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кое влияние легко порождает различные гетерохронные процес-
сы. Благодаря этому ТГ в значительной мере определяют дефини-
тивную морфологию амфибий, не затрагивая своим влиянием ге-
нетическую основу морфогенеза, и одновременно могут индуци-
ровать реализацию латентных потенций, влияя на скорость и пол-
ноту соматического развития.

Учитывая столь значимую роль ТГ в регуляции онтогенеза 
амфибий, можно предложить применение ТГ-стимуляции или, 
напротив, подавление функции щитовидной железы гойтрогена-
ми для экспериментального изучения латентных потенций у зем-
новодных в лабораторных условиях.

 Серия исследований влияния уровня ТГ на скелетогенез раз-
личных видов Anura и Urodela показала, что с помощью различ-
ных концентраций гормона трийодтиронина (T3) и гойтрогенов ти-
омочевины и метимазола, а также сочетания этих агентов, можно 
моделировать широкий спектр гетерохронных процессов. В част-
ности, высокие концентрации гойтрогенов замедляют темпы со-
матического развития и подавляют метаморфоз у эксперименталь-
ных животных, как это происходит при неотении, а высокие дозы 
T3, напротив, ускоряют метаморфные перестройки, останавливая 
при этом соматический рост, продуцируя «миниатюризованные» 
экземпляры. Таким способом можно получить морфологически 
очень разных особей даже на основе сибсов, то есть при крайне 
схожем генотипе. При этом замедление развития при искусствен-
ном создании «неотеников» позволяет наблюдать детали развития 
индивидуальных окостенений, в частности, формирование и слия-
ние закладок некоторых черепных костей. Благодаря таким экспе-
риментам было показано, в частности, что носовая, предчелюст-
ная, лобная кости и некоторые другие краниальные элементы име-
ют сложное происхождение и при достаточной пролонгации онто-
генеза могут «замирать» в развитии на стадии нескольких центров 
оссификации. Можно предположить, что эти центры представля-
ют собой гомологи предкового набора костей, которые в ходе эво-
люции претерпели слияние, но сохранили исходную самостоятель-
ность на определённых стадиях остеогенеза в виде потенций, оста-
ющихся незамеченными при нормальном развитии. Напротив, при 
ускорении развития закономерно наблюдается срастание обычно 
раздельных костей в единые образования, что характерно для мно-
гих миниатюризованных амфибий. Можно ожидать, что такой экс-
периментальный подход откроет и другие многообещающие пер-
спективы для изучения обычно скрытых деталей морфогенеза зем-
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новодных, а вслед за этим позволит выявить неясные прежде гомо-
логии, а также редукции, сопровождавшие эволюционное станов-
ление тех или иных таксонов амфибий.
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Род Xenopeltis Reinwardt, 1827 — единственный род прими-
тивного семейства алетинофидных змей Xenopeltidae Bonaparte, 
1845. На эволюционном древе алетинофидий это семейство по-
мещают между самыми примитивными алетинофидными зме-
ями, обычно объединёнными в группу Anilioidea Stejneger, 
1907, и представителями надсемейства Booidea Bonaparte, 1831 
(Lee, Scanlon, 2002). Сестринским (Lee, Scanlon, 2002) или, по 
крайней мере, очень близкородственным таксоном для семей-
ства Xenopeltidae является американский монотипический род 
Loxocemus Cope, 1861. С 1827 до 1972 г. род Xenopeltis рассма-
тривался как монотипический с единственным видом Xenopeltis 
unicolor Reinwardt, 1827 (Orlov, 2000). В 1972 г. S. Hu и E.-M. Zhao 
опубликовали описание второго вида — X. hainanensis Hu et 
Zhao, 1972 с о. Хайнань (Hu, Zhao, 1972). В 1995 г. E.-M. Zhao 
описал подвид этого вида с территории материкового Китая — 
X. hainanensis jidamingae Zhao, 1995 (Zhao, 1995). В 2003 г. была 
опубликована короткая заметка, в которой отрицается валидность 
данного подвида (Kizirian et al., 2003).

В локалитете Манг Кань (Кон Плонг, провинция Контум) во 
Вьетнаме Н.Л. Орлов обнаружил новую форму рода Xenopeltis. 
Помимо признаков внешнего строения, новая форма отличается 
от известных представителей этого рода несколькими скелетны-
ми признаками. Из экземпляров ZISP 30356 и ZISP 30357 (кол-
лекция Зоологического института РАН) были изготовлены остео-
логические препараты. Экземпляры ZISP 30354 и ZISP 30355 из-



учены с применением рентгена. Данная новая форма характери-
зуется следующими скелетными признаками. Череп менее удли-
нённый, чем у X. unicolor, и несколько более удлинённый, чем 
у X. hainanensis. Латеральный отросток предлобной кости ко-
роткий, только немного выступает вперёд относительно осталь-
ной части  кости. Теменная кость менее удлинённой формы, чем у 
X. unicolor. Плоская пятиугольная площадка в передней части те-
менной кости занимает заметно меньше, чем половину площади 
дорсальной поверхности теменной кости. От этой площадки по 
средней линии черепа назад идёт один гребень, который у изучен-
ных экземпляров на заднем конце раздваивается. Хорошо выра-
женные базиптеригоидные отростки отсутствуют. Верхняя часть 
квадратной кости, расположенная над суставом с нижней челю-
стью, широкая и вытянута больше назад, чем вперёд. Латераль-
ный отросток на крыловидной кости в месте её сочленения с на-
ружной крыловидной костью отсутствует.
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У самцов глухаря (Tetrao urogallus) срастание черепных швов 
происходит по крайней мере до 4,5 лет, но сроки этого процес-
са могут изменяться географически (Семенов-Тян-Шанский, 
1960; Потапов, 1985). Целью работы было уточнение общеприня-
той методики определения возраста глухаря по черепу (Кириков, 
1939; Семенов-Тян-Шанский, 1960) для популяции из северных 
районов Кировской области (Шубина, 2012).

Нижняя челюсть (mandibula) глухаря (рис. 1) включает задний 
отдел, который состоит из сочленовной, угловой, надугловой и 
предсочленовной костей, и передний отдел, состоящий из по-
кровных костей: зубной и пластинчатой. Первичная нижняя че-
люсть — Меккелев хрящ cartilage Meckeli у глухаря окостенева-
ет и превращается в сочленовную кость os articulare (Гуртовой, 
Дзержинский, 1992). В центре ветви нижней челюсти распола-
гается большое овальное отверстие, названное О.И. Семеновым-
Тян-Шанским (1960) фонтанелью.

C.В. Кириков (1939) указывает в строении нижней челю-
сти глухаря оs complementare — венечную кость, а её синоним 
os coronoideum отождествляет с надугловой костью оs supra-
angulare. Известно, что, в отличие от рептилий, у птиц вовсе от-
сутствует венечная кость (Дзержинский и др., 2013), поэтому 
обозначение костей на рис. 1 приведено согласно современной 
номенклатуре (Baumel et al., 1993).
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Определение точного возраста глухарей проводили с помо-
щью подсчёта годовых слоёв в костях конечностей и в нижней че-
люсти по отработанной ранее методике (Суханова, 2021). У двух 
наиболее старых особей нижнюю челюсть исследовали на ше-
сти участках: М1, М2 и М3 — в основании рострума, М4 — кра-
ниальнее отверстия fenestra rostralis mandibulae, М5 — рядом с 
венечным отростком и М6 — у основания нижней челюсти ро-
стральнее внутреннего отростка нижней челюсти.

Ранее при исследовании нижней челюсти глухаря Г.А. Клеве-
заль с соавторами (Клевезаль и др., 1972) не указывали конкрет-
ное место среза, и кость была признана непригодной для опреде-
ления возраста. У глухаря участок в основании рострума не яв-
ляется показательным, хотя у рябчиков (Tetrastes bonasia), содер-
жавшихся в вольерах (Mitani, Fujimaki, 1992), в нём были обнару-
жены линии склеивания, соответствующие возрасту птиц.

На вертикальном срезе участка М5 на ветви нижней че-
люсти обнаружено наибольшее число сохранившихся годовых 
слоёв у старых особей, поэтому у остальных 7 особей попе-
речные срезы проводили через участок М5, в котором сходят-

Рис. 1. Строение ветви нижней челюсти у взрослого глухаря (медиаль-
но): 1 — сочленовная кость os articulare, 2 — угловая кость os angulare, 
3 — надугловая кость оs supra-angulare, 4 — предсочленовная кость оs 
praearticulare, 5 — зубная кость os dentale и 6 — пластинчатая кость 
оs spleniale = os operculare, 7 — большое овальное отверстие fenestra 
rostralis mandibulae = foramen mandibulare amerior, 8 — задний отро-
сток нижней челюсти proc. lateralis mandibulae, 9 — внутренний отро-
сток нижней челюсти proc. retroarticularis = proc. medialis mandibulae, 
10 — венечный отросток proc. coronoideus (по: Кириков, 1939, с измене-
ниями Baumel et al., 1993).
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ся сразу 5 костей: сочленовная, угловая, надугловая, предсоч-
леновная и зубная.

С первого года жизни самца глухаря слои периостальной зоны 
кости соответствуют возрасту особей на медиальной стенке соч-
леновной кости os articulare. Эта кость на срезе М5 видна в виде 
узкой, иногда прозрачной пластинки смешанной структуры. Её 
вентральный участок имеет губчатое строение, а дорсальный — 
пластинчатое; он состоит из слоёв костной ткани, разделённых 
линиями склеивания без выраженного мезостального слоя.

В остальных костях среза М5 с первого года и до 8 лет годо-
вые слои видны в периостальной зоне угловой кости, до 10 лет — 
в эндостальной зоне надугловой кости. Предсочленовная кость не 
содержит линий склеивания, а в зубной кости линии склеивания 
не соответствуют возрасту птиц из-за ранней резорбции. 

У 11- и 12-летнего самцов глухарей на срезах М3 и М5 об-
наружены медуллярные структуры1. В 11 лет они располагают-
ся внутри воздухоносных полостей зубной и сочленовной костей, 
а в 12 лет обнаруживаются в полостях надугловой кости, а также 
между периостальной зоной и внутренними слоями сочленовной 
кости на медиальной и латеральной поверхностях среза М5 (рис. 2). 

Известно, что у самок медуллярная кость служит для нако-
пления кальция, при формировании яичной скорлупы она расхо-
дуется в первую очередь и может депонироваться практически во 
всех областях скелета, включая черепные элементы (Canoville et 
al., 2019). Медуллярная кость обнаружена на поздних стадиях он-
тогенеза у птерозавров рода Bakonydraco (Prondvai, 2017) и у до-
машней курицы Gallus gallus в старости (Суханова, 2021). У сам-
цов птиц в норме медуллярной кости нет, она появляется у них в 
случае гормональных нарушений (König et al., 2016). Мы пред-
полагаем, что появление данной структуры связано с изменени-
ем гормонального статуса самцов старшей возрастной группы и 
может служить возрастным маркёром для особей старше 10 лет.

Проведена оценка времени обнаружения ключевых призна-
ков в нижней челюсти глухарей из Кировской области (n = 42), 
упоминавшихся в методике определения возраста глухаря по че-
репу: окостенение Меккелева хряща, срастание зубной и пла-
стинчатой костей и зарастание «спирального шва». 
1 Медуллярные структуры или медуллярная кость (substantia spongiosa nova) — 
губчатая костная ткань, состоящая из трабекул, связанных с внутренней поверх-
ностью компактного костного вещества или лежащих в костномозговой полости 
(Вракин, Сидорова, 1984; König et al., 2016).
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Окостенение Меккелева хряща в сочленовную кость у глуха-
рей с Южного Урала заканчивается в возрасте 1–1,5 лет, хрящ у го-
довалых глухарей уже полностью замещён костью (Кириков, 1939; 
Потапов, 1985). В более поздних работах С. В. Кириков (1952) этот 
признак не отмечает. По нашим данным, у глухарей из Кировской 
области хрящ окостеневает только в возрасте около 2,5 лет.

Срастание зубной и пластинчатой костей в нижней челюсти 
С. В. Кириков (1939) первоначально выделял у самых старых глу-
харей (более 3 лет) с Южного Урала, позднее называя область сра-
стания «шов между operculare и dentale» (Кириков, 1952). Этот 
признак у глухарей из Кировской области наблюдается после 
5 лет. Хотя и выделено три стадии, но срастание даже вентраль-
ного края пластинчатой кости уже говорит о том, что возраст осо-
би — 5 и более лет.

О.И. Семенов-Тян-Шанский (1960) употребляет в описа-
нии срастания черепных швов для птиц с Северного Урала и из 
Мурманской области иной признак — зарастание «спирального 
шва». В 4 года шов представлен в виде «неглубокой бороздки», 
в 4,5 года — в виде «слабой ложбинки или исчезает», а в 5 лет — 
«едва прослеживается или зарос». 

Рис. 2. Медуллярные структуры на дорсальном участке сочленовной ко-
сти у 12-летнего глухаря (шкала 100 мкм).
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При определении возраста глухарей из Финляндии спи-
ральный шов на нижней челюсти указан между 3 костями: зуб-
но й, надугловой и пластинчатой. Начало его срастания отмечено 
в 2,5 года, и к 4,5 годам шов зарастает у всех самцов глухаря 
(Linden, Vaisanen, 1986).

В обзоре методов определения возраста глухаря по черепу 
Р.Л. Потапов (1985) в попытке указать анатомическое местополо-
жение «спирального шва» указывает совсем другой шов «между 
угловой и надугловой костями нижней челюсти». Тем не менее, 
применение зарастания спирального шва у глухарей для опреде-
ления возраста позволило автору однозначно выделить возраст-
ную группу — 4,5 года и старше.

В последних работах, проводившихся с глухарями из Шот-
ландии (Moss, 1987) и северо-западной России (Борщевский, 
2010), для определения возраста птиц авторы использовали оцен-
ку степени срастания шва между угловой и зубной костями на ме-
диальной стенке ветви нижней челюсти (рис. 3), что соответству-
ет шву sutura dentoangularis (Baumel, 1993).

У глухарей из Кировской области длина «спирального» шва 
составляет более 5 см, срастаться он начинает с рострального 
края, поэтому выделены 4 стадии этого процесса (рис. 4). Шов 
срастается асимметрично на правой и левой сторонах нижней че-
люсти, поэтому мы ориентировались на ту ветвь нижней челю-
сти, на которой стадия срастания больше.

Рис. 3. Расположение «спирального шва» между угловой и зубной ко-
стями на медиальной стенке нижней челюсти (по: Moss, 1987).
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Отсутствие срастания отмечается у глухарей в 100 % случаев 
до 2,5 лет, в 30 % — в 3,5 года и в 25 % случаев — до 4 лет. Чет-
вёртая стадия характерна для особей с 5 лет до максимального 
возраста птиц в выборке — 12 лет. Стадии срастания не сменяют 
друг друга и сильно перекрываются. Лишь отсутствие либо пол-
ное срастание шва может указать на возрастную группу особи (не 
более 4 лет, либо не менее 5).

К краниометрическим признакам, коррелирующим с возрас-
том самцов глухарей, относятся высота нижней челюсти у от-
ростка proc. coronoideus (r = 0,71) и длина подклювья без рамфо-
теки (r = 0,78). Последняя достигает максимума в 8 лет, но мини-
мальные значения в старшей возрастной группе глухарей остают-
ся на уровне, достигнутом в 4 года. По длине подклювья можно 
выделить возрастные группы 0+, от 1,5 до 3,5 и более 5 лет. Глу-

Рис. 4. Возрастные изменения зарастания «спирального шва» у глуха-
рей из Кировской области, стадии: 0 — кости не срослись, 1 — начало 
срастания, 2 — срастание до рострального края нижнечелюстного от-
верстия, 3 — срастание до каудального края нижнечелюстного отвер-
стия, 4 — срастание до конца шва, либо заполнение его в виде слабой 
ложбинки, либо срастание с рострального и каудального концов шва.
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харей в возрасте 4 лет невозможно точно диагностировать по это-
му признаку. 

По длине нижней челюсти можно разделить глухарей толь-
ко на молодых и взрослых. В первый год жизни особи она не пре-
вышает 110 мм. 

Таким образом, точное определение возраста самцов глухаря 
старше 6 лет по нижней челюсти возможно лишь при гистологиче-
ском исследовании сочленовной кости. Молодых и взрослых мож-
но отличить по длине и высоте нижней челюсти, а также по дли-
не подклювья. В Кировской области у самцов глухарей позже, чем 
в других регионах, окостеневает Меккелев хрящ (в 2,5 года) и сра-
стаются зубная и пластинчатая кости (в 5 лет). Отсутствие сраста-
ния «спирального шва» отмечается до 4 лет, а полное срастание на-
чинается с 5 лет. Переходные стадии отмечаются с 3,5 до 11 лет, 
что делает этот шов малопригодным для идентификации возраста.

Работа выполнена в рамках государственного задания по теме 
FNWS-2022-0001 «Совершенствование научных основ устойчи-
вого использования, методов оценки, мониторинга и прогноза ди-
намики биологических ресурсов охотничьего хозяйства».
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Причерноморье — важный регион для понимания истории 
формирования современной фауны Западной Азии, Восточной и 
Центральной Европы. Именно здесь в позднем кайнозое проходи-
ли пути расселения и фаунистические обмены наземных позвоноч-
ных Европы и Азии. Относительно хорошо здесь изучены познекай-
нозойские ассоциации мелких и крупных млекопитающих (напри-
мер, Koufos, 2003), частично — птиц (см. Зеленков, Курочкин, 2015, 
Зеленков и др., 2022). Ассоциации земноводных и пресмыкающих-
ся этого региона упоминались очень кратко и избирательно (напри-
мер, см. обзоры Чхиквадзе, 1984; Зерова, Чхиквадзе, 1984; Ратников, 
2002, 2009; Zerova, 1993 и др.). Такая отрывочная летопись до недав-
него времени не позволяла проследить эволюционные преобразова-
ния в составе герпетофауны региона. Богатый материал по миоцен-
плейстоценовым земноводным и пресмыкающимся накоплен за по-
следние десятилетия из нескольких регионов Причерноморья (Тур-
ция, Молдова, Украина и Россия). Хотя материал представлен изоли-
рованными костями скелета и их фрагментами, уникальные особен-
ности морфологии отдельных таксонов позволяют диагностировать 
их в комплексах и впервые восстановить состав и структуру герпе-
токомплексов в рассматриваемом регионе на последовательных вре-
менных интервалах, начиная с раннего миоцена до современности.
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Раннемиоценовые ассоциации наиболее полно представлены 
в Южном Причерноморье (Турция). В составе комплексов при-
сутствуют представители Salamandridae, Bufonidae, Pelobatidae, 
Alytidae, Palaeobatrachidae, Lacertidae, Anguidae, Blanidae, 
Aniliidae, Erycinae, Boidae, Tropidophiidae и Colubridae (Čerňanský 
et al., 2017; Syromyatnikova et al., 2019а; Vasilyan et al., 2019). 
Cреди земноводных доминируют европейские формы — Latonia 
(Alytidae) и Palaeobatrachidae. В Южном Причерноморье Latonia 
появляется в конце олигоцена – начале миоцена, где она сразу 
представлена двумя отдельными линиями (Syromyatnikova et al., 
2019а). Первая (L. seyfriedi) характеризуется сильным развитием 
скульптуры на черепных костях, тогда как вторая (L. vertaizoni, 
L. ragei, L. caucasica) — гладкими (без скульптуры) верхнече-
люстными костями. В Европе Latonia появляется в то же время, 
однако до конца раннего миоцена там существует только одна из 
двух линий латоний (Roček, 1994). Наиболее вероятно, что лато-
нии имеют азиатское происхождение и в Европу проникали дваж-
ды: в позднем олигоцене и в конце раннего миоцена. Наоборот, 
Eopelobates, известный в Европе с эоцена и отличающийся от со-
временных чесночниц скульптурой черепа, уплощёнными лобно-
теменными костями, наличием в позвонках отверстий для выхода 
спинномозговых нервов, по-видимому, появляется в Азии в кон-
це палеогена. Palaeobatrachidae, полностью вымершая, но одна 
из наиболее хорошо изученных групп амфибий, обладала рядом 
уникальных морфологических особенностей (удлинённый сфе-
нэтмоид, массивная угловая кость, короткая и широкая лопатка, 
уплощённые тела позвонков, сросшиеся последние предкрестцо-
вые позвонки и др.), что позволяет повсеместно диагностировать 
их в комплексах раннего миоцена.

Среди пресмыкающихся доминируют мелкие змеи «Booidea» 
(Falseryx с уплощённой и суженной с боков невральной дугой и ко-
ротким невральным гребнем позвонков, Bavarioboa с широким те-
лом позвонков и массивным зигосфеном), но одновременно уже 
присутствуют первые «Colubrinae» (Colubridae с лишёнными гипа-
пофизов туловищными позвонками). Комплекс  змей характеризует-
ся как переходный от «древнего» позднеолигоценового к более «со-
временному» ранне-среднемиоценовому. Обилие европейских так-
сонов в раннемиоценовых ассоциациях земноводных и пресмыкаю-
щихся Турции указывает на то, что южные регионы Причерноморья 
имели тесные связи с Европой в период позднего олигоцена – ранне-
го миоцена (Syromyatnikova et al., 2019а; Georgalis et al., 2021).
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Среднемиоценовые ассоциации известны относительно 
слабо по фаунам из нескольких местонахождений Турции и Рос-
сии. В ассоциациях представлены Salamandridae, Pelobatidae, 
Alytidae, Blanidae, Lacertidae, Anguidae, Boidae, Colubridae 
(Чхиквадзе, Лунгу, 1984; Cernanský et al., 2017; Georgalis et al., 
2018, 2020; Vasilyan et al., 2019). В южном Причерноморье ещё 
сохраняются архаичные элементы (Python sp.; Georgalis et al., 
2020). Появляются крупные «Colubrinae» (‘large-sized co lubrine’ 
complex; характеризуются массивными позвонками с широкой 
с боков невральной дугой), которые, по-видимому, приходят из 
Европы в конце раннего миоцена (MN 3-4) (Syromyatnikova et 
al., 2021a). В комплексах земноводных продолжает доминиро-
вать Latonia. 

Позднемиоценовые ассоциации широко представлены во 
всех регионах Причерноморья и отличаются большим богат-
ством и таксономическим разнообразием. В ассоциациях вы-
явлены представители Batrachosauroididae, Cryptobranchidae, 
Proteidae, Salamandridae, Alytidae, Palaeobatrachidae, Pelobatidae, 
Bombinatoridae, Hylidae, Bufonidae, Ranidae, Amphisbaenia, 
Varanidae, Gekkonidae, Lacertidae, Scincidae, Anguidae, 
Scolecophidia, Erycinae, Colubridae, Natricidae, Elapidae и 
Viperidae (Зерова, 1987; Cernanský et al., 2017, 2018; Roček, 2019; 
Cernanský, Syromyatnikova, 2019, 2021; Syromyatnikova, Roček, 
2019; Syromyatnikova et al., 2021a и др.). Среди них значитель-
на доля ископаемых таксонов (семейства, роды, виды). Ассоциа-
ции южного Причерноморья демонстрируют явный аридный об-
лик, тогда как северные районы отличаются большим экологи-
ческим разнообразием. Последнее, по-видимому, могло способ-
ствовать эволюционному успеху отдельных таксонов (Зеленков и 
др., 2022). Так, в это время появляются новые виды (Mioproteus 
caucasicus, Latonia caucasica, Pelobates praefuscus), a ареалы не-
которых современных видов (Blanus strauchi, Lacerta trilineata, 
Heremites vittatus) значительно расширяются на север. Среди них 
эндемичные: Latonia caucasica (с гладкими верхнечелюстными и 
чешуйчатыми костями) и Pelobates praefuscus (с коротким кон-
тактом лобнотеменных и чешуйчатых костей и с наружным рас-
положением каналов для ветвей затылочной артерии). В середи-
не позднего миоцена выявляется обилие элементов влажных био-
топов с доминированием Mioproteus, Triturus s.l., Latonia. В кон-
це позднего миоцена происходит переход к степным фаунам с до-
минированием представителей Pelobatidae, Scincidae, Erycinae и 
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«Colubrinae», чему способствовало произошедшее в это время 
уменьшение водно-болотных ландшафтов и расширение площа-
ди открытых пространств. 

В позднем миоцене Северного Причерноморья выявле-
ны некоторые теплолюбивые формы (Blanus, Ophisaurus, Naja, 
Varanus; Čerňanský et al., 2018; Syromyatnikova et al., 2021b, 
c), исчезнувшие из Центральной Европы ещё в начале поздне-
го миоцена. Blanus проявляет сходство с современными пред-
ставителями Blanus strauchi complex по характеру озубления. 
Ophisaurus представлен сразу двумя видами, отличающими-
ся размерами и морфологией теменных костей. Naja выделяет-
ся крупными размерами, а Varanus, наоборот, мелкими. Сходное 
смещение ареалов некоторых пресмыкающихся известно для 
юго-западных регионов Европы (см. Rage, 2013). Таким обра-
зом, Северное Причерноморье может рассматриваться как вос-
точноевропейский рефугиум, где до терминального миоцена (а 
иногда и до раннего плиоцена) успешно сохранялись некоторые 
теплолюбивые формы.

Плиоценовые ассоциации широко представлены в ме-
стонахождениях Молдовы, а также известны из Украины, 
Турции и России. В ассоциациях выявлены представители 
Proteidae, Salamandridae, Alytidae, Palaeobatrachidae, Pelobatidae, 
Bombinatoridae, Hylidae, Bufonidae, Ranidae, Lacertidae, Scincidae, 
Anguidae, Scolecophidia, Erycinae, Colubridae, Natricidae и 
Viperidae (Rage, Sen, 1976; Давид и др., 2006; Van den Hoek 
Ostende et al., 2015; Sen et al., 2017; Syromyatnikova et al., 2019b, 
2021d; и др.). В это время заметно сокращается доля ископаемых 
таксонов и отмечается обеднение герпетофауны регионов. При 
этом состав фаун ещё далёк от современного: Mioproteus, Blanus 
и Ophisaurus широко встречаются в комплексах раннего плиоце-
на. Alytidae (Latonia), Palaeobatrachidae и Varanidae встречаются 
реже и сохраняются в основном в южных регионах.

Плейстоценовые ассоциации представлены по всех ре-
гионах Причерноморья. В ассоциациях выявлены представи-
тели Salamandridae, Alytidae, Palaeobatrachidae, Pelobatidae, 
Bombinatoridae, Hylidae, Bufonidae, Ranidae, Amphisbaenia, 
Lacertidae, Scincidae, Anguidae, Erycinae, Colubridae, Natricidae и 
Viperidae (Venczel, Sen, 1994; Ратников, 2002; Редкозубов, 2003; 
Vasilyan et al., 2014; Syromyatnikova et al., 2019b и др.). Таксо-
номический состав в основном соответствует таковому совре-
менной фауны регионов, за исключением некоторых форм: 
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Alytidae (Latonia) доживают до раннего плейстоцена в Тур-
ции, Palaeobatrachidae — до среднего плейстоцена в России, а 
Amphisbaenia — до среднего плейстоцена на Украине. 

Исследование выполнено в рамках государственной темы 
122031100282-2.
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Диагностика земноводных имеет особое значение при па-
леореконструкциях условий среды, поскольку амфибии мо-
гут выступать видами-индикаторами определённых биотопов 
(Ратников, 1996).

На Урале известно около 100 позднеплейстоценовых место-
нахождений, включающих остатки мелки х позвоночных (Смир-
нов, 1993; Тетерина, 2005; Bachura, Kosintsev, 2007; Kosintsev, 
Bachura, 2013; Danukalova et al., 2020), но остатки земноводных 
найдены только в четырёх (Косинцев, Воробьев, 2000; Косинцев, 
Орлова, 2002; Бачура, 2008; Danukalova et al., 2020). Амфибии из 
позднеплейстоценовых отложений Северного и Среднего Урала 
диагностированы до класса и только в местонахождении Южно-
го Урала определены до видов (Danukalova et al., 2020). Целью 
нашей работы стало описание костных остатков амфибий из ме-
стонахождения карстового типа — пещеры Махневская Ледяная. 

Махневская Ледяная пещера, расположенная в Пермском 
крае (59°26′ с.ш. 57°41′ в.д.; рис. 1), исследована в 2018 г. Т.В. Фа-
деевой и П.А. Косинцевым. Получены результаты по фауне мел-
ких и крупных млекопитающих и проведён палинологический 
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анализ отложений из этой пещеры (Fadeeva et al., 2020). По ре-
зультатам исследований фауны млекопитающих и палинологиче-
ским данным отложения в пещере датированы морской изотоп-
ной стадией 5e (MIS 5e). Эта стадия соответствует стрелецкому 
(микулинскому, эемскому) межледниковью начала позднего плей-
стоцена. Это межледниковье характеризуется тёплым климатом, 
обусловившим присутствие на Урале представителей териофау-
ны, не характерных для территории в настоящее время: дикобра-
за, красного волка, гималайского медведя. 

Наряду с млекопитающими в отложениях обнаружено значи-
тельное количество остатков рептилий и амфибий. Мы изучили 
материал из горизонта 8 участка А раскопа 1. Общий объём ото-
бранного материала превышает 1800 экземпляров костей. Остат-
ки ящериц и змей немногочисленны и составляют менее 25 % от 
общего числа (Тарасова, Гимранов, 2022). В данной работе при-
ведены результаты изучения остатков амфибий. 

Рис. 1. Географическое положение пещеры Махневская Ледяная.
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Установлен таксономический состав представителей батра-
хофауны из отложений Махневской Ледяной пещеры. Кости три-
тонов из местонахождения идентифицированы до семейства са-
ламандровые (Salamandridae, n = 160), остатки с плохой сохран-
ностью отнесены к хвостатым амфибиям (Caudata indet., n = 60). 
Бесхвостые амфибии представлены следующими таксонами: се-
рая жаба (Bufo bufo, Linnaeus, 1758; n = 170), семейство насто-
ящие жабы (Bufonidae indet., n = 138), квакша (Hyla sp., n = 4), 
группа зелёных лягушек (Pelophylax sp., n = 5), травяная лягуш-
ка (Rana temporaria, Linnaeus, 1758; n = 14), семейство настоя-
щие лягушки (Ranidae indet., n = 26), бесхвостые амфибии (Anura 
indet., n = 843).

Серая жаба B. bufo, травяная лягушка R. temporaria и пред-
ставители семейства Salamandridae (Triturus cristatus, Lissotriton 
vulgaris) в настоящее время населяют окрестности местонахож-
дения (Кузьмин, 2012). 

Представители рода Pelophylax являются теплолюбивы-
ми видами. Северные границы ареалов прудовой (P. lessonae) и 
съедобной (P. esculentus) лягушек проходят по югу Восточно-
Европейской равнины, и только ареал озёрной лягушки 
(P. ridibundus) доходит до среднего Предуралья, но не достигает 
района исследования (Кузьмин, 2012). 

Особое внимание следует уделить находке квакши Hyla sp. 
(рис. 2). Современные представители рода населяют юг Вос-
точной Европы (Hyla orientalis), Забайкалье и Дальний Восток 
(H. japonica) (Кузьмин, 2012). Для плейстоценовых отложений 
Урала квакша диагностирована впервые. 

Рис. 2. Левая подвздошная кость Hyla sp.: а — латеральная и б — меди-
альная стороны (масштаб 1 мм).
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Подавляющее большинство диагностированных костных 
остатков принадлежит серой жабе B. bufo и тритонам семей-
ства Salamandridae, что может свидетельствовать о существова-
нии в MIS 5e в окрестностях местонахождения биотопов закры-
того типа. Это подтверждается и сравнительно большим числом 
остатков Anguis fragilis (Тарасова, Гимранов, 2022). Присутствие 
теплолюбивых представителей Pelophylax sp., Hyla sp., а также 
Natrix tessellata соотносится с условиями межледниковья. Полу-
ченные результаты согласуются с результатами палинологическо-
го и палеотериологического анализов (Fadeeva et al., 2020).

Автор выражает благодарность Т.В. Фадеевой за предостав-
ление материала для исследования, Н.Г. Ерохину за предостав-
ление музейных коллекций (музей ИЭРиЖ УрО РАН), Е.В. Сы-
ромятниковой и В.Ю. Ратникову за помощь в диагностике кост-
ных остатков.

Литература

Бачура О.П. 2008. Материалы по фауне млекопитающих поздне-
го плейстоцена и голоцена из пещеры «Жилище Сокола» (Север-
ный Урал) // Фауна и флора Северной Евразии в позднем кайнозое. 
Екатеринбург-Челябинск. С. 101–123.

Косинцев П.А., Воробьев А.А. 2000. Остатки крупных млекопитающих 
из местонахождения Виашер на Среднем Урале // Плейстоценовые 
и голоценовые фауны Урала. Челябинск. С. 105–122. 

Косинцев П.А., Орлова (Мамяченкова) М.В. 2002. Крупные млекопитаю-
щие из местонахождений «Лобвинская пещера» и «Лобва I» // Плей-
стоценовые и голоценовые фауны Урала. Екатеринбург. С. 136–145.

Кузьмин С.Л. 2012. Земноводные бывшего СССР. 2-е изд. М. 370 с.
Ратников В.Ю. 1996. К методике палеогеографических реконструкций 

по ископаемым остаткам амфибий и рептилий позднего кайнозоя 
Восточно-Европейской платформы // Палеонтологический журнал. 
Вып. 1. С. 77–83.

Смирнов Н.Г. 1993. Мелкие млекопитающие Среднего Урала в позднем 
плейстоцене и голоцене. Екатеринбург. 64 с.

Тарасова М.С., Гимранов Д.О. 2022. Герпетофауна Среднего Урала в начале 
позднего плейстоцена (по материалам пещеры Махневская Ледяная) // 
Экология: факты, гипотезы, модели. Материалы конф. молодых учё-
ных, 18–22 апреля 2022 г. ИЭРиЖ УрО РАН. Екатеринбург (в печати).

Тетерина А.А. 2005. Динамика состава и структуры фаун мелких мле-
копитающих на Северном Урале в позднем плейстоцене и голоце-



не // Фауны Урала и Сибири в плейстоцене и голоцене. Челябинск. 
С. 212–231.

Bachura O.P., Kosintsev P.A. 2007. Late Pleistocene and Holocene small- 
and large-mammal faunas from the Northern Urals // Quaternary 
International. Vol. 160. P. 121–128.

Danukalova G., Kosintsev P., Yakovlev A., Yakovleva T., Osipova E., 
Kurman R., Kolfschoten T., Izvarin E. 2020. Quaternary deposits and 
biostratigraphy in caves and grottoes located in the Southern Urals 
(Russia) // Quaternary International. Vol. 546. P. 84–124.

Fadeeva T., Kosintsev P. , Lapteva E., Kisagulov A., Kadebskaya O. 
2020. Makhnevskaya Ledyanaya Cave (Middle Urals, Russia): 
Biostratigraphical reconstruction // Quaternary International. Vol. 546. 
P. 135–151.

Kosintsev P.A., Bachura O.P. 2013. Late Pleistocene and Holocene mammal 
fauna of the Southern Urals // Quaternary International. Vol. 284. 
P. 161–170.

Zastrozhnov A., Danukalova G., Golovachev M., Osipova E., Kurmanov R., 
Zenina M., Zastrozhnov D., Kovalchuk O., Yakovlev A., Titov V., 
Yakovleva T., Gimranov D. 2021. Pleistocene palaeoenvironments 
in the Lower Volga region (Russia): Insights from a comprehensive 
biostratigraphical study of the Seroglazovka locality // Quaternary 
International. Vol. 590. P. 85–121.

Zastrozhnov A., Danukalova G., Golovachev M., Titov V., Osipova E., 
Simakova A., Yakovlev A., Yakovleva T., Aleksandrova G., Shevchenko A., 
Murray A., Tesakov A., Sadikhov E. 2020. Biostratigraphical 
investigations as a tool for palaeoenvironmental reconstruction of the 
Neopleistocene (Middle-Upper Pleistocene) at Kosika, Lower Volga, 
Russia // Quaternary International. Vol. 540. P. 38–67.



310

ИЗМЕНЧИВОСТЬ АВТОПОДИЯ RANA ARVALIS 
(NILSSON, 1842)
А.Г. Трофимов

Институт экологии растений и животных УрО РАН, Екатеринбург, 
Россия

AUTOPODIUM VARIABILITY OF RANA ARVALIS 
(NILSSON, 1842)

A.G. Trofi mov
Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy 

of Sciences, Yekaterinburg, Russia
e-mail: alexandertrofi mov92@gmail.com

Автоподий — дистальный отдел конечности, который под-
разделяется на базиподий (= мезоподий, запястье/предплюсна), 
метаподий (пясть/плюсна) и акроподий (фаланги пальцев). Су-
ществует не менее 10 вариантов дефинитивного строения запя-
стья и не менее 5 вариантов строения предплюсны современных 
бесхвостых амфибий (Fabrezi, 1992, 1993), из которых 7 типов за-
пястья и 2 типа предплюсны встречаются в семействе Ranidae 
(Scott, 2005). Эти варианты не охватывают изменчивости препол-
лекса и прехаллюкса, в которых число элементов может варьиро-
вать (Fabrezi, 2001). 

Элементы базиподия разделяются на преаксиальные и постак-
сиальные, согласно онто- и филогенетическому развитию (рис. 1а, е). 
Элементы метаподия и акроподия относятся к постаксиальным эле-
ментам, однако в некоторых исследованиях I палец наземной ко-
нечности (и подстилающий его элемент базиподия) выводят из пре-
аксиальной части предкового унисериального или бисериального 
архиптеригия (Vorobyeva, 2014; Медников, 2018). Дистальная часть 
преполлекса и весь прехаллюкс, которые включают в мета- или акро-
подий, имеют преаксиальное происхождение.

Из 8 видов бурых лягушек Европы развитие скелета ко-
нечностей более или менее полно изучено лишь для вида Rana 
temporaria Linnaeus, 1758 (Schmalhausen, 1907; Holmgren, 1933; 
Shubin, Alberch, 1986; Borkhvardt, 1996). Развитие конечности 
происходит в проксимо-дистальном и постерио-антериальном 
направлениях путём трёх общих для тетрапод процессов: 1) фор-
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Рис. 1. Схема нормального строения автоподия передней (а) и задней (е) 
конечностей R. arvalis и некоторые аномальные варианты (б–д и ж–и). 
Серым показаны преаксиальные элементы, чёрным — экстра-элементы, 
римские цифры — номера метакарпалий и метатарзалий.
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мирование мезенхимального зачатка de novo; 2) Y-образное вет-
вление одного зачатка на два последующих и 3) формирование 
зачатка путём сегментации (Shubin, Alberch, 1986). Элементы ав-
топодия могут сохранять раннюю эмбриональную связь (первич-
ное слияние), а также могут сливаться после разрушения данной 
связи или при её изначальном отсутствии (вторичные слияния).

Существуют достаточно ограниченные неэксперимен-
тальные данные о встречаемости изменчивости базиподия у 
некоторых видов из семейств Bufonidae (Howes, Ridewood, 
1888), Myobatrachidae (Davies, Littlejohn, 1986; Gollman, 1991), 
Rhinodermatidae (Anderson, 1978). Однако в подавляющей части 
исследований внутривидовая изменчивость не фиксируется, или 
связана только с изменчивостью онтогенетического пути полу-
чения дефинитивного состояния (Fabrezi, 1992; Fabrezi, Alberch, 
1996; Fabrezi, Barg, 2001). При исследованиях отклонений в стро-
ении конечностей земноводных из природных местообитаний за-
трагиваются, как правило, внешние проявления аномалий, свя-
занные с проксимальными отделами конечности или с пальца-
ми: укорочение и искривление элементов, увеличение/уменьше-
ние числа пальцев, их слияние, развитие дополнительных конеч-
ностей и т.п.

Объём исследованного материала составил 613 особей остро-
мордой лягушки, собранных в июле – августе 2015–2018 гг. в 14 
естественных местообитаниях Среднего и Приполярного Ура-
ла, а также Зауралья. У каждой особи был определён пол и про-
анализировано наличие метацеркарий трематод в мягких тканях. 
Все исследованные амфибии находились на последних стади-
ях метаморфоза или завершили его целиком. После 42–43-й ста-
дии (Gosner, 1960) все элементы базиподия дифференцированы 
(Fabrezi et al., 2017). Для изучения строения скелета были изго-
товлены тотальные препараты по модифицированной методике 
бескислотного окрашивания альциановым синим и ализарино-
вым красным на хрящ и кость, соответственно (Walker, Kimmel, 
2007). Для интегральной оценки качества среды была исполь-
зована типизация антропогенных ландшафтов В.Л. Вершинина 
(Vershinin et al., 2015), основанная на ежегодных анализах гидро-
химического состава нерестовых водоёмов.

У 109 лягушек (17,8 %) отмечены отклонения в строении ко-
нечностей, из которых 100 особей (независимо от того, есть ли 
отклонения в вышележащих отделах конечности) имеют абер-
рантное строение автоподия (16,3 %): у 55 особей (9,0 %) отмече-
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ны отклонения в автоподии задних конечностей, у 37 (6,0 %) — в 
автоподии передних конечностей и у 8 (1,3 %) — одновременно в 
двух отделах. У 20 остромордых лягушек отмечена изменчивость 
в базиподии: 13 особей с отклонениями в предплюсне, 6 особей 
с отклонениями в запястье и 1 особь с отклонениями в обоих от-
делах. У остальных 80 земноводных изменчивость затрагивает 
только более дистальные отделы — метаподий и акроподий (к ко-
торому здесь отнесены также преполлекс и прехаллюкс).

Из 7 остромордых лягушек с отклонениями в строении запя-
стья выявлены 3 особи со слиянием элементов, у 3 особей наблю-
далось увеличение числа элементов в нём и у 1 амфибии присут-
ствовали обе аномалии. В первом случае наблюдаемое отклоне-
ние связано со слиянием частей преполлекса (рис. 1б), все осо-
би имели одностороннее проявление аномалии. Известны виды, 
у которых преполлекс состоит из одного проксимального элемен-
та или из 3–4 элементов совокупно (Fabrezi, 2001), но виды, у ко-
торых подобное строение было бы нормой, не известны.

Наибольший интерес представляют второй и третий тип от-
клонения, при которых наблюдается более 6 элементов в запястье 
(рис. 1в, г). У всех 4 земноводных с этими отклонениями был 
сформирован свободно лежащий элемент на границе преакси-
альных и постаксиальных элементов, расположенный дистальнее 
элемента Y между карпалией дисталией 2 и проксимальным эле-
ментом преполлекса. Данный экстра-элемент меньше нормаль-
ных элементов запястья, и его происхождение представляет дис-
куссионный вопрос, поскольку карпалия дисталия 2 возникает 
путём Y-образного ветвления от карпалии дисталии 3, а прокси-
мальный элемент преполлекса — путём сегментации из элемен-
та Y. Только элемент Y в данной области запястья имеет несколь-
ко эмбриональных закладок: в его развитии разные авторы у раз-
ных видов описывают 1–4 зачатка. В настоящее время не извест-
но видов современных бесхвостых земноводных с подобным де-
финитивным строением. Некоторое сходство, при котором встре-
чаются иные элементы в обсуждаемой области, отмечено у мезо-
зойских ископаемых видов — Notobatrachus degiustoi Reig, 1956 
и Nevobatrachus gracilis Nevo, 1968 (рис. 2A и 2K в статье Roček 
et al., 2022). Если предположить, что гипотеза двух пальцевых 
дуг в преаксиальной и постаксиальной частях у предковых тетра-
под (Borkhvardt, 1996; Vorobyeva, 2014) верна, а преполлекс явля-
ется рудиментом предпервого пальца, то с большой осторожно-
стью данный экстра-элемент можно трактовать как некий руди-
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мент предкового элемента дисталия карпалия 1, который в даль-
нейшем вошёл в состав элемента Y. В трёх случаях данное откло-
нение имело одностороннее проявление, у 1 особи было двусто-
ронним, и на одной лапке был обнаружен 8-й элемент, располо-
женный рядом с преполлексом (рис. 1г). Происхождение данно-
го элемента трактовать ещё сложнее, поскольку проксимальная 
часть преполлекса имеет одну эмбриональную закладку. 

У 27 амфибий выявлено формирование второго дистально-
го элемента преполлекса, 2 случая двустороннего проявления 
(рис. 1д). Как правило, самый дистальный элемент очень малень-
кий и окружён соединительной тканью. Из анализа данного при-
знака были исключены 23 особи, для которых развитие второго 
дистального элемента преполлекса является, вероятно, дефектом 
препарата. Подобное строение может быть связано с нарушением 
процесса сегментации.

Из 14 отмеченных случаев изменчивости предплюсны 
12 связаны только с укорочением проксимального ряда, который 
состоит из двух элементов (tibiale и fi bulare), представляющих 
собой длинные и объединённые эпифизами кости. Для запястья, 
как более компактной структуры, случаев укорочений не выявле-
но. Кроме того, укорочение — это наиболее часто встречающее-
ся отклонение конечностей, которое отмечено в разных отделах 
у 63 из 109 особей с аномалиями конечностей (57,8 %) и может 
охватывать как фаланги единственного пальца, так и всю конеч-
ность целиком.

Два оставшихся случая изменчивости более сложны и связаны 
с односторонними отклонениями в дистальном ряду предплюсны. 
В первом случае (рис. 1ж) наблюдалось отсутствие элемента тар-
залия дисталия 1. Можно предположить, что этот элемент вошёл 
в состав тарзалии дисталии 3–2 вследствие первичного слияния. 
Другие трактовки наблюдаемого строения могут быть такие: сли-
яние с элементом Y или слияние с метатарзалией 1+2. Во втором 
случае (рис. 1з) наблюдался ряд отклонений: отсутствие бедренной 
кости, развитие 5-й конечности от кости голени, укорочение всех 
элементов конечности и слияние метатарзалий 3–4 у основания. 
В дистальном ряду предплюсны не обнаружено ни одного из трёх 
элементов, но, поскольку тарзалии дисталии дают начало метатар-
залиям, можно предположить, что в результате слияния они вош-
ли в состав проксимального ряда предплюсны или в эпифизы ме-
татарзалий. Элемент Y или остался в составе эпифиза tibiale, или 
претерпел слияние с прехаллюксом.
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Для 2 особей отмечено формирование второго элемента пре-
халлюкса (рис. 1и), в одном случае с двусторонним проявлени-
ем. При этом в латеральной части, расположенной ближе к сагит-
тальной плоскости, сохранялась зона слияния или неполного раз-
деления. Иных отклонений в строении задних конечностей у этих 
особей не обнаружено. Подобное строение прехаллюкса из двух 
элементов (за исключением зоны слияния/неразделения) описа-
но как норма для двух бурых лягушек Европы: Rana dalmatina 
Fitzinger, 1839 и R. latastei Boulenger, 1879 (Boulenger, 1898).

Всего отмечена 161 особь с трематодной инвазией (26,3 %); 
из 100 особей с отклонениями в строении автоподия 31 лягуш-
ка была заражена данными паразитами. Два отклонения — фор-
мирование второго элемента прехаллюкса (2 самки) и увеличе-
ние числа элементов в запястье (3 самца и 1 самка) — отмечены 
только у животных с метацеркариями. Можно предположить, что 
эти отклонения связаны с циклом регуляции ретиноевой кисло-
ты, участвующей в дифференцировке конечностей. На примере 
трематоды Ribeiroia ondatrae Looss, 1907 известно, что метацер-
карии в головастиках могут увеличивать содержание ретиноевой 
кислоты в почке конечности, а сама кислота регулирует экспрес-
сию некоторых генов (Szuroczki et al., 2012).

У обеих особей (1 самец и 1 самка) с изменением числа эле-
ментов в предплюсне трематоды в мягких тканях не отмечены. 
Причины наблюдаемых отклонений, вероятно, связаны с генети-
ческими и/или регуляторными нарушениями на ранних стадиях 
онтогенеза, однако выделить конкретные факторы, которые по-
влияли на формирование такого строения, не представляется воз-
можным.

Из 4 особей со слиянием частей преполлекса только у 2 ля-
гушек были метацеркарии в мягких тканях, в 3 случаях это были 
самки из самой урбанизированной части города (зона 2) и 1 самец 
из лесопаркового местообитания (зона 4). Можно предположить, 
что гидрохимические условия нерестовых водоёмов могут влиять 
на процесс сегментации преаксиальных элементов, но нельзя ис-
ключать сочетанного действия факторов и одинакового результа-
та из-за влияния разных факторов.

Из 27 амфибий с развитием второго дистального элемента пре-
поллекса только 9 особей имели трематодную инвазию. Для каж-
дой зоны урбанизации отмечена хотя бы 1 особь с данным откло-
нением, однако на селитебных территориях (зоны 2 и 3) оно встре-
чается чаще. Случаи двустороннего проявления отмечены только у 
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самок. Однозначной связи данной аномалии ни с полом, ни со сте-
пенью урбанизации, ни с наличием паразитов не выявлено.
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Coraciiformes — древняя и генерализованная ветвь неогнат-
ных лесных птиц, представленная разнообразными по величине, 
облику и экологии широко распространёнными видами. Законо-
мерный интерес вызывает комплекс прямых морфологических 
адаптаций Coraciiformes, связанных с переходом предков совре-
менных ракшеобразных — древесных видов птиц — к охоте с 
присады. Наиболее генерализованный облик и адаптации, близ-
кие к исходным, сохранили сизоворонковые; другие группы пе-
решли к длительной охоте в условиях открытой местности, сбору 
корма с поверхности листьев, ветвей, почвы, зондированию тре-
щин и щелей, пикированию в воду. На фоне достаточно полного 
описания морфологических адаптационных изменений челюст-
ного аппарата, конечностей, органов зрения практически неис-
следованным остаётся строение микроструктуры первостепенно-
го махового пера Coraciiformes — важнейшего функционально-
го элемента крыла птиц. Исследование в данном направлении по-
зволяет не только эффективно диагностировать виды по перьям 
и их фрагментам, но и выявлять специфические элементы пера, 
возможно, имеющие адаптивный характер, что позволит в даль-
нейшем расширить представление о сложных механизмах воз-
никновения эколого-морфологических адаптаций и внесёт вклад 
в обоснование современной схемы морфологической радиации 
структуры пера.

В настоящей работе представлены результаты сравнительно-
го электронно-микроскопического исследования тонкого строе-
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ния дефинитивного контурного пера 4 видов Coraciiformes: обык-
новенного зимородка (Alcedo atthis L., 1758), полосатого зимо-
родка (Lacedo pulchella Horsfi eld, 1821), сизоворонки (Coracias 
garrulus L., 1758) и золотистой щурки (Merops apiaster L., 1758). 

Представленная работа является продолжением нашего ис-
следования особенностей микроструктуры контурного пера птиц 
с целью выявления основных таксономически важных микро-
структурных характеристик пера, а также ряда адаптационных 
эколого-морфологических особенностей архитектоники пера, об-
условленных особенностями полёта (Фадеева, 2009, 2011, 2013, 
2018; Фадеева, Бабенко, 2016; Fadeeva, 2019, 2021). Биология вы-
шеперечисленных видов ракшеобразных, населяющих различные 
природные зоны и значительно различающихся по своим эколого-
биологическим характеристикам, достаточно хорошо исследова-
на. Тем не менее, в современных работах, приводящих подробные 
описания отличительных морфологических признаков данных ви-
дов ракшеобразных, полностью отсутствуют сведения об особен-
ностях строения микроструктуры перьевого покрова. 

Материалом для настоящей работы послужили первостепен-
ные маховые перья, любезно предоставленные А.Б. Савинецким 
(ИПЭЭ РАН).

Для проведения сравнительного электронно-
микроскопического исследования использовали наиболее инфор-
мативные фрагменты пера — бородки первого порядка (далее — 
бородки I). Препарирование бородок осуществляли по много-
кратно апробированной нами методике (Фадеева, 2009, 2018; 
Fadeeva, 2021). 

Приготовленные препараты бородок напыляли золотом ме-
тодом ионного напыления в условиях вакуума на установке 
Edwards S-150A (Великобритания), просматривали и фотографи-
ровали с применением сканирующего электронного микроскопа 
(SEM) JEOL-840A (Япония), при ускоряющем напряжении 15 кВ, 
в режиме вторичной электронной визуализации. Работу проводи-
ли в Кабинете электронной микроскопии Института проблем эко-
логии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН.

Анализ полученных электронных микрофотографий (элек-
тросканограмм) позволил выявить комплекс видоспецифических 
таксономически важных микроструктурных характеристик пера, 
часть которых, возможно, обусловлена особенностями полёта.

За основу описания микроструктуры пера были взяты сле-
дующие микроструктурные характеристики контурной части 
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опахала: конфигурация поперечного среза стволика бородки I 
(рис. 1А−Г); архитектоника сердцевины на поперечном и про-
дольном срезах стволика бородки I (рис. 1З): конфигурация серд-
цевинных полостей, степень развития кератиновых нитей, об-
разующих внутренний каркас сердцевинных полостей, нали-
чие или отсутствие пигментных гранул, особенности их распо-
ложения в структуре сердцевины; строение кутикулы бородки I 
(рис. 1Д−Ж): конфигурация кутикулярных клеток и рельеф их по-
верхности.

Эффективность применения перечисленных характеристик 
микроструктуры первостепенного махового пера с использовани-
ем SEM в целях таксономической идентификации видов была до-
казана нами в предыдущих работах (Фадеева, 2015, 2016; Фадее-
ва, Бабенко, 2017). 

Форма поперечного среза бородки I. У исследуемых пред-
ставителей Coraciiformes конфигурация поперечного среза ство-
лика бородки I значительно варьирует по направлению от основа-
ния бородки — подопахальцевой части (участок стволика в месте 
прикрепления данной бородки к стержню пера) и последующей 
базальной части — к её вершине (дистальная часть).

Поперечный срез в подопахальцевой части бородки I имеет 
очень узкую удлинённую форму за счёт сильного уплощения ство-
лика с боковых сторон; асимметричность в расположении дисталь-
ного и проксимального выступов значительно выражена; серд-
цевина на поперечном срезе подопахальцевой части бородки от-
сутствует; корковый слой, полностью заполняющий внутреннюю 
часть бородки, имеет однородную структуру. В базальной ча-
сти бородки ширина среза несколько увеличивается, однако по-
прежнему сохраняется уплощённая форма среза. Уплощённость 
среза наиболее сильно выражена у сизоворонки и золотистой щур-
ки. При этом сизоворонку отличает зауженность поперечного среза 
в центральной части (рис. 1А). У всех исследованных нами видов 
ракшеобразных вентральная часть стволика на поперечном срезе в 
базальной части бородки характеризуется слегка изогнутой «сер-
повидной» формой (рис. 1А−Б). Дорсальный и вентральный греб-
ни хорошо выражены. У всех четырёх исследованных нами видов 
ракшеобразных вершина вентрального гребня отличается заужен-
ной формой, при этом у золотистой щурки зауженность вершины 
вентрального гребня наиболее выражена (рис. 1Б).

Конфигурация поперечного среза стволика вышележащих 
участков бородки I (медиальная и дистальная части) претерпева-
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Рис. 1. Электросканограммы микроструктуры первостепенного махово-
го пера Coraciiformes. Контурная часть опахала, бородка первого поряд-
ка. Поперечный срез стволика базальной части бородки: А — Coracias 
garrulus, Б — Merops apiaster; В — поперечный срез стволика медиаль-
ной части бородки (Lacedo pulchella); Г — поперечный срез стволика 
дистальной части бородки (Coracias garrulus); поверхность кутикулы: 
Д — Merops apiaster, Е — Alcedo atthis, Ж — Coracias garrulus; З — 
сердцевина на продольном срезе (Coracias garrulus). SEM (JEOL-840A). 
Масштаб: А−В — 100 мкм, Г−З — 10 мкм.
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ет значительные изменения. Длина уменьшается, увеличивается 
ширина, за счёт чего форма стволика на поперечном срезе приоб-
ретает более округлую эллипсовидную (золотистая щурка), лан-
цетовидную (сизоворонка; рис. 1Г) или каплевидную (полосатый 
зимородок; рис. 1В, обыкновенный зимородок) форму.

Строение сердцевины бородки I. На поперечном срезе бо-
родки I сердцевина отсутствует в подопахальцевой части бород-
ки; корковый слой, полностью заполняющий внутреннюю часть 
бородки, имеет однородную структуру. Появление сердцевины 
отмечено в базальной части. В начале базальной части (прокси-
мальный участок) сердцевина развита слабо и носит фрагментар-
ный характер. В последующих вышерасположенных частях бо-
родки сердцевина начинает заметно преобладать во внутренней 
структуре бородки. При этом сердцевина отмечена лишь в струк-
туре стволика бородки, в структуре же дорсального и вентрально-
го гребней сердцевина отсутствует, и внутренняя часть представ-
лена лишь корковым слоем. 

У всех четырёх исследованных нами видов ракшеобразных 
сердцевина на поперечном срезе стволика базальной части бо-
родки имеет ячеистую, однорядную структуру. В последующих 
частях бородки (медиальной и дистальной) сердцевина у боль-
шинства исследованных видов ракшеобразных имеет одноряд-
ную, реже двурядную структуру. Лишь у золотистой щурки в 
медиальной части бородки отмечено двух-трёхрядное строение 
сердцевины. 

В структуре сердцевинного тяжа у большинства исследован-
ных видов преобладают продолговатые сердцевинные полости, 
расположенные продольно и поперечно, с волнистыми краями. 
У золотистой щурки в структуре сердцевины, наряду с уплощён-
ными сердцевинными ячеями, отмечено наличие более округлых 
сердцевинных ячей со слабоволнистыми краями. В каркасе серд-
цевинных полостей у всех исследованных видов, за исключени-
ем обыкновенного зимородка, отмечены тонкие нитчатые выро-
сты. Кроме того, в структуре сердцевинных полостей у всех иссле-
дованных видов, за исключением золотистой щурки, обнаружены 
гранулы пигмента. У сизоворонки гранулы пигмента встречаются 
в изобилии на всём протяжении бородки, что отличает данный вид 
от других исследованных нами видов ракшеобразных. Кроме того, 
ярким таксономическим признаком является уникальная специфи-
ка расположения гранул пигмента у сизоворонки: многочисленные 
скопления гранул в разных участках сердцевинного тяжа.



323

Сердцевина на продольном срезе стволика бородки I также 
характеризуется наличием нитей в каркасе сердцевинных поло-
стей (за исключением обыкновенного зимородка) и гранул пиг-
мента в структуре полостей (за исключением золотистой щурки), 
а также совокупностью разнообразных форм полостей в структу-
ре сердцевинного тяжа: чередование округлых и продолговатых 
полостей (сизоворонка); совокупность округлых и продолгова-
тых полостей, с преобладанием последних (обыкновенный зимо-
родок, полосатый зимородок); совокупность округлых, реже про-
долговатых полостей (золотистая щурка). Края сердцевинных по-
лостей ровные или плавно изогнутые. У сизоворонки уникальная 
специфика расположения гранул пигмента, выявленная нами ра-
нее в структуре сердцевинного тяжа на поперечном срезе, отме-
чена также и в структуре сердцевины на продольном срезе ство-
лика бородки (рис. 1З). 

Строение кутикулы бородки I. Орнамент рельефа кутику-
лярной поверхности стволика бородки I у всех исследованных 
нами видов ракшеобразных претерпевает заметные изменения по 
направлению от основания бородки к её вершине. Кроме того, от-
мечены различия в конфигурации кутикулярных клеток каждой 
латеральной поверхности стволика бородки (дистальной и прок-
симальной), что согласуется с результатами исследований, прове-
дённых нами ранее (Фадеева, 2011, 2018; Фадеева, Бабенко, 2017; 
Fadeeva, 2019, 2021).

Вследствие вышеизложенного, для сравнительного анализа 
мы выбрали конкретный участок кутикулярной поверхности — 
дистальную латеральную поверхность вентральной части ство-
лика базального участка бородки I. 

У всех исследованных нами видов ракшеобразных границы 
между кутикулярными клетками хорошо различимы за счёт утол-
щенных краёв клеток, особенно выраженных у сизоворонки. Фор-
ма кутикулярных клеток варьирует: от округлых, с ровными или 
плавно изогнутыми краями (у обыкновенного зимородка и поло-
сатого зимородка), до уплощённых, продольно расположенных, 
с плавно изогнутыми, реже волнистыми краями (у сизоворонки 
и золотистой щурки). Рельеф поверхности кутикулярных клеток 
у большинства исследованных видов сглаженный, волокнистый, 
представлен плотно прилегающими и переплетающимися волок-
нами, при этом у обыкновенного зимородка, наряду с плотной во-
локнистой структурой кутикулярной поверхности, отмечено рых-
лое переплетение волокон с отдельными участками очень сильно 
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разреженного переплетения волокон (рис. 1Е). У золотистой щур-
ки в рельефе поверхности кутикулярных клеток поверх основной 
плотной волокнистой структуры отмечены ажурные переплете-
ния волокон с отдельными мелкими кутикулярными выростами 
(рис. 1Д). У сизоворонки и полосатого зимородка на поверхности 
кутикулярных клеток есть слегка выпуклые кольцевидные струк-
туры, особенно чётко выраженные у сизоворонки (рис. 1Ж).

Таким образом, в результате проведённого нами исследова-
ния микроструктуры первостепенного махового пера обыкно-
венного зимородка, полосатого зимородка, сизоворонки и золо-
тистой щурки впервые выявлены качественные паттерны, в ком-
плексе достаточно информативные с точки зрения таксономиче-
ской диагностики. Некоторые выявленные компартменты тонко-
го строения контурной части опахала пера, по-видимому, мож-
но рассматривать как ряд адаптивных эколого-морфологических 
особенностей архитектоники пера Coraciiformes, обусловленных 
особенностями полёта.
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Каузальный подход — анализ морфогенетических корреля-
ций и выяснение причинно-следственных связей развития мор-
фологических структур — представляется наиболее продуктив-
ным способом, кото рый позволяет приблизиться к пониманию 
механизмов онтогенетического развития (см. Филатов, 1943; 
Борхвардт, 1982 и др.). Познание закономерностей морфогенеза 
служит основой для выявления хода исторического развития ор-
ганизмов, поскольку один из движущих факторов эволюции — 
изменение способа формирования органов в онтогенезе. 

Ме тодология такого рода исследований включает следующие 
аспекты.

1. Выбор модельных объектов (видов) — представителей 
разных филогенетических линий со сходными и резко различаю-
щимися морфотипами (необходимо для сравнительного анализа 
морфогенезов и выявления общих и специфических закономер-
ностей развития).

2. Максимально подробное изучение развития на всех стади-
ях онтогенеза (эмбриональных и постнатальных), в том числе и 
на стадиях, предшествующих появлению исследуемых структур 
(для наиболее полной реконструкции хода морфогенеза).

3. Исследование развития органов в комплексе со всеми окру-
жающими структурами (для выяснения роли соседних органов и 
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тканей в процессах формообразования, выявления коррелятив-
ных отношений в ходе морфогенеза, чтобы приблизиться к пони-
манию механизмов развития).

4. Изучение большого (максимально доступного) количества 
особей исследуемых видов (позволяет выявить полный спектр 
возможных уклонений от нормы, использовать данные по ано-
мальному развитию в качестве природного эксперимента для 
уточнения механизмов морфогенеза и их верификации).

5. Сочетание «грубых» морфологических методов и «тон-
ких» методов микроскопии (для оптимизации процесса исследо-
вания, что позволяет при сохранении трудоёмких гистологиче-
ских подходов достигнуть существенного увеличения числа ис-
следуемых особей).

6. Сопоставление морфогенетических данных с данными па-
леонтологии и сравнительной анатомии (даёт возможность экс-
траполировать данные по морфогенезу на филогенез, предложить 
непротиворечивый эволюционный сценарий становления и раз-
вития изучаемых структур).

Каузальный подход был успешно применён при изучении он-
тогенетического разви тия черепах. 

Черепахи представляют собой самую странную группу реп-
тилий (Ромер, 1939). Они отличаются уникальным строением ту-
ловищного панциря, сложенного элементами различного происхо-
ждения. Поверхностный слой панциря составляют производные 
эпидермиса — роговые щитки, разделённые кожно-роговыми бо-
роздами, внутренний — развивающиеся в дермальном слое кожи 
костные пластинки. Если в отношении костных пластинок чере-
пах проведены многочисленные исследования, и их природа в 
известной степени установлена (см. Черепанов, 2005), то сведе-
ния о развитии роговых щитков до недавнего времени почти от-
сутствовали. Поэтому в настоящей публикации мы сфокусируем 
внимание именно на этих структурах.

Покров из роговых щитков, или фолидоз, характерен для боль-
шинства как древних, так и современных черепах. Он отличает-
ся оригинальным планом строения, свойственным только черепа-
хам (рис. 1: 1), и двумя парадоксальными особенностями: с одной 
стороны, является филогенетически стабильным, с другой — 
демонстрирует широкий спектр внутривидовой изменчивости. 

Для изучения развития рогового панциря в качестве модель-
ных объектов были выбраны три вида черепах, два из которых 
схожи по строению щиткования: средиземноморская черепа-
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Рис. 1. 1 — Номенклатура основных щитков карапакса черепах. 2 — 
Схема расположения зачатков щитков (эпидермальных плакод) у эм-
бриона Emys orbicularis. 3 — Распределение экстраординарных щитков 
карапакса (3а) и пластрона (3б) у новорожденных особей Lepidochelys 
olivacea и частота их встречаемости (%) слева и справа. 4 — Схема-
тичное изображение эволюционного развития мозаики щитков в кара-
паксе черепах: гипотетическое первичное состояние фолидоза с распо-
ложением щитков в каждом сегменте тела (4а), промежуточное состоя-
ние строения фолидоза с частичной скоррелированной редукцией щит-
ков (4б), типичное состояние фолидоза (4в). Сохраняющиеся щитки за-
штрихованы. 
Условные обозначения: C — центральные щитки, C.P — центральные 
плакоды, M — маргинальные щитки, M.P — маргинальные плакоды, 
P — плевральные щитки, P.P — плевральные плакоды, 1–12 — номера 
щитков (плакод).
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ха (Testudo graeca Linnaeus, 1758; семейство Testudinidae) и бо-
лотная черепаха (Emys orbicularis (Linnaeus, 1758), семейство 
Emydidae). Третий вид — дальневосточная черепаха (Pelodiscus 
sinensis (Wiegmann, 1834), семейство Trionychidae) роговых щит-
ков не имеет.

Проведённое исследо вание позволило обнаружить первич-
ные зачатки роговых производных, описать ход их развития и 
выявить его основные закономерности (Черепанов, 1987, 2002, 
2005; Cherepanov, 2006, 2014, 2015; Moustakas-Verho, Cherepanov, 
2015). В результате была предложена оригинальная концепция 
становления и развития фолидоза у черепах, получившая назва-
ние сегментно-зависимой модели (segment-dependent model).

Было установлено, что у типичных черепах (T. graeca и 
E. orbicularis) закладка щитков происходит в раннем эмбриоге-
незе в форме крупных локально расположенных эпидермальных 
плакод (у P.  sinensis плакоды, как и щитки отсутствуют). Щит-
ки развиваются относительно автономно. В зависимости от рас-
положения на панцире и видовой специфики для них харак-
терны различные варианты роста: радиально-симметричный, 
билатерально-симметричный или асимметричный. Таким обра-
зом, щитки представляют собой обособленные морфогенетиче-
ские единицы (модули), а мозаика щитков — модульную систе-
му (Cherepanov, 2015).

Локализация эпидермальных плакод строго связана с первич-
ной сегментацией тела эмбриона. В карапаксе плакоды щитков за-
кладываются в районах септальных углублений покровов, Т.е. на-
против поперечных туловищных миосепт (рис. 1: 2). Маргиналь-
ные плакоды возникают посегментно (т.е. в каждом септальном 
углублении краевой складки карапакса); их число (12 пар) соот-
ветствует числу миосепт, разделяющих миомеры карапакса. Сле-
довательно, число маргинальных щитков детерминировано коли-
чеством сегментов, формирующих карапакс. Плевральные плако-
ды (4 пары) формируются симметрично с каждой стороны тела. 
Они располагаются в районах чётных (II, IV, VI, VIII) поперечных 
туловищных миосепт. Таким образом, в отличие от маргинальных, 
плевральные плакоды развиваются не в каждом, а через одно сеп-
тальное погружение. Центральные плакоды появляются позже, 
чем плевральные в виде парных (левого и правого) зачатков. Они 
располагаются в медиальной части карапакса в районах нечётных 
(I, III, V, VII, IX) поперечных туловищных миосепт (т.е. в шахмат-
ном порядке с плевральными плакодами). Пластральные плакоды 
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( 6 пар) возникают позже, чем зачатки щитков карапакса. Они ле-
жат по периферии соединительнотканного зачатка пластрона сим-
метрично на каждой стороне тела. Их количество и расположение 
указывают на то, что закладка щитков пластрона происходит не в 
каждом сегменте тела, а через один. 

Формирование узора кожно-роговых борозд — заключитель-
ный этап развития эпидермального панциря. Борозды возникают 
локальными участками в местах максимального перепада толщи-
ны эпидермиса между плакодами. Рост борозд идёт вдоль грани-
цы плакод и завершается слиянием в единую систему. Развитие 
борозд карапакса имеет центробежную направленность: первы-
ми появляются центральные борозды, затем центро-плевральные 
и плевральные. Борозды пластрона разрастаются центростреми-
тельно. Последовательность развития борозд не соответствует 
порядку закладки плакод, т.е. имеет собственный паттерн. Жёст-
кая связь с эмбриональной сегментацией и строгие коррелятив-
ные связи в ходе формирования зачатков щитков являются, по-
видимому, основными причинами эволюционной стабильности 
общего плана строения фолидоза черепах. 

Черепахи характеризуются необычайно высоким уровнем 
индивидуальной изменчивости щиткования панциря (Zangerl, 
Johnson, 1957). В целом, аномалии фолидоза подразделяются на 
три основных типа: 1) наличие атипичной формы и/или разме-
ра регулярных щитков, 2) присутствие дополнительных (экстра-
ординарных) щитков, 3) утрата регулярных щитков. Нередко от-
мечалось, что эти аномалии могут иметь скоррелированный ха-
рактер, указывающий на наличие системы контроля щиткования 
(Zangerl, 1969; Pritchard, 1979). Эта система контроля долгое вре-
мя оставалась неизвестной.

Морфогенетические исследования показали, что основная 
причина высокой вариабельности фолидоза черепах — наличие 
свободных от зачатков щитков сегментов тела (септальных углу-
блений). Микроскопические исследо вания показали, что на ста-
диях, предшествующих появлению плакод, соседние туловищ-
ные сегменты не имеют ник аких морфологических различий. 
Следовательно, сегменты однотипны, и все они могут обладать 
потенцией к формированию плакод. Таким образом, сегменты, в 
которых при нормальном развитии возникают плакоды, а имен-
но, черезсегментно расположенные центральные плевральные, а 
также пластральные, не детерминированы строго. Даже неболь-
шие нарушения в ходе эмбрионального развития могут вызывать 
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аберрации щиткования. При этом наиболее частым видом анома-
лий является наличие дополнительных щитков. В карапаксе на-
рушение фолидоза связано, прежде всего, с закладкой зачатков 
плевральных щитков в билатерально несоответствующих сегмен-
тах тела. Это впоследствии вызывает асимметричную закладку 
плакод центральных щитков, что нередко приводит к образова-
нию их парного ряда (Cherepanov, 2014). Таким образом, располо-
жение центральных и плевральных плакод имеет скоррелирован-
ный характер, а именно: 1) положение зачатков центральных пла-
код детерминировано положением возникающих ранее плевраль-
ных плакод, 2) коррелятивные связи между зачатками плевраль-
ных и центральных щитков на одной стороне тела более устойчи-
вы, чем между левым и правым зачатками центрального щитка. 
Суммируя данные по развитию и изменчивости щитков панци-
ря, можно заключить, что наблюдаемая у черепах вариабельность 
формы, размера, количества и положения роговых щитков опре-
деляется следующими морфогенетическими процессами: слия-
нием плакод, их асимметричной закладкой, редукцией регуляр-
ных и появлением дополнительных плакод.

Для проверки сегментно-зависимой модели проведено иссле-
дование массовых аномалий у новорождённых особей оливковой 
черепахи Lepidochelys olivacea (Eschscholtz, 1829) — единствен-
ного вида, характеризующегося исключительно большой при-
родной изменчивостью щитков. В отличие от остальных чере-
пах, для которых характерен один доминирующий паттерн щит-
ков, у L. olivacea норму выделить не представляется возможным 
(Pritchard, 1979). В ходе экспедиций на Шри-Ланку было иссле-
довано 655 особей черепах, у которых выявлено 120 паттернов 
щиткования карапакса и 10 паттернов щиткования п ластрона с 
различным числом экстраординарных щитков (Cherepanov et al., 
2019). Число щитков карапакса варьировало в следующих пре-
делах: центральные — 4–10, плевральные — 5–10, маргиналь-
ные — 10–15. Суммарное число щитков в каждом продольном 
ряду не превышало числа сегментов тела (= миосепт), на протя-
жении которых этот ряд формировался, и эти щитки были рас-
пределены таким образом, что их было не более, чем один на сег-
мент тела (= миосепту). Та ким образом, данные по вариабельно-
сти фолидоза у L. olivacea полностью согласуются с положения-
ми сегментно-зависимой модели (рис. 1: 3). 

Отсутствие палеонтологических данных привело к тому, что 
о состоянии щиткования у предков черепах судят только гипотети-
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чески (Gadow, 1899; Newman, 1905; Deraniyagala, 1934 и др.). Од-
нако в отношении количества продольных рядов щитков эти ги-
потезы вполне обоснованы. У древних и современных черепах в 
норме и при аномальном строении покровов панциря максималь-
ное число продольных рядов щитков ограничено 7 парами. В ка-
рапаксе это — центральные (парные только в аномальном состо-
янии), плевральные, супрамаргинальные и маргинальные ряды, 
в пластроне — инфрамаргинальные, пластральные и интерпла-
стральные. Максимально полный набор щитков характерен для 
наиболее древних и примитивных черепах, в частности, для позд-
нетриасовых Proganochelys и Proterochersis (Gaffney, 1990). 

Процесс формирования принципиальной модели щиткования 
панциря в эволюции черепах носил постепенный и скоррелирован-
ный характер (рис. 1: 4). В первую очередь преобразования затро-
нули центральные области карапакса и пластрона, а затем, как это 
видно из истории группы, периферию панциря. Основная причи-
на изменения рогового покрова в направлении уменьшения количе-
ства слагающих его элементов (от первичного полимерного состо-
яния) кроется прежде всего в потере внутритуловищной подвиж-
ности с формированием консолидированного панциря. Однако, не-
смотря на существенные преобразования мозаики роговых щитков 
на ранних этапах эволюции черепах, основные морфогенетические 
механизмы развития фолидоза (в частности, строгая связь мест за-
кладки щитков с первичной сегментацией тела, скоррелированная 
закладка плевральных и центральных щитков и т.д.) не претерпе-
ли качественных изменений. Это обстоятельство обусловило обра-
тимость процессов развития, что привело к редкой среди позвоноч-
ных рекапитуляции предковых состояний (например, у представи-
телей рода Sakya). Формирование щиткования в эволюции черепах 
осуществлялось преимущественно в направлении уменьшения ко-
личества компонентов панциря (олигомеризация). Это происходило 
в результате: 1) слияния левых и правых центральных щитков с об-
разованием их непарного ряда; 2) скоррелированной редукции чёт-
ных и нечётных щитков, принадлежащих центральным и плевраль-
ным рядам; 3) редукции щитков супрамаргинального и инфрамарги-
нального ряда; 4) уменьшения числа пластральных щитков; 5) слия-
ния и редукции интерпластральных щитков (Черепанов, 2002, 2005). 

Проведённое исследование развития и изменчивости панци-
ря черепах показало перспективность каузального подхода для 
выявления морфогенетических механизмов развития и рекон-
струкции эволюционных процессов.
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В эволюции жизни, как целостного планетарного явления, 
как единой сложной функциональной системы, можно отме-
тить ряд важных закономерностей — законов и принципов, ко-
торые объединяются во внутренне взаимосвязанный комплекс 
(Черлин, 2012). Эти закономерности определяют направленно-
сти развития позвоночных животных. И в связи с этим отноше-
ния с температурой следует, видимо, рассматривать особо. Тем-
пература — физический фактор, который прямо и косвенно, но 
в любом случае очень мощно влияет на все стороны жизнедея-
тельности живой системы, начиная с молекулярного и биохими-
ческого уровней, и заканчивая организмом и даже биоценотиче-
скими сообществами. 

При рассмотрении проблемы взаимоотношений биологии 
животных с температурой и эволюции этих отношений, необхо-
димо обратить внимание по крайней мере на одну из этих зако-
номерностей — на принцип стабилизации высокой температу-
ры тела в эволюции позвоночных животных: в процессе эволю-
ции у позвоночных животных происходит всё бо́льшая стабили-
зация высокой температуры тела, выше примерно 30 °С (Рюмин, 
1940; Черлин, 1990). В основном движущие силы этой стабили-
зации связаны с энергетической оптимизацией работы фермен-
тов, а также с другими причинами (Рюмин, 1940; Черлин, 2012, 
2016, 2017).

В процессе эволюции позвоночных произошел ряд важней-
ших, ключевых ароморфозов, тем или иным образом связанных с 
температурой тела. 
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1. Первое резкое повышение интенсивности митохондри-
ального дыхания. Усиление сопряжённого дыхания увеличивает 
энергообеспеченность активности на клеточном уровне, вызыва-
ет некоторое усиление уровня основного обмена. У первых ам-
фибиеподобных тетрапод с этими характеристиками появляет-
ся возможность выхода на сушу и начала активности там. Уси-
ление несопряжённого дыхания, кроме того, является своеобраз-
ным способом детоксикации для животных, слабо адаптирован-
ных к воздушной среде, в которой в их организмах должно рез-
ко увеличиваться содержание токсичного свободнорадикального 
кислорода, который требует нейтрализации. 

2. Затем происходит следующий ароморфный этап — второе 
резкое повышение интенсивности обоих типов митохондриаль-
ного дыхания. Это ещё больше усиливает энергообеспеченность 
активности, вызывает заметное повышение уровня основного об-
мена (возможно, более чем в 10 раз, до уровня мезометаболиз-
ма), интенсифицирует термометаболизм, существенно улучшает 
качество активности и конкурентоспособность. При таком новом 
физиологическом статусе у тетрапод появляется возможность ка-
чественного освоения суши как новой, основной среды обитания. 
Весь этот комплекс событий предусматривает соответствующие 
перестройки морфофизиологических систем организма: опорно-
двигательной, покровов, нервной, респираторной, сердечно-
сосудистой, репродуктивной и других. Эти перестройки должны 
обеспечить оптимальное функционирование данных систем в но-
вых физиологических и экологических условиях. При этом раз-
носторонние адаптации к жизни на суше привели к формирова-
нию комплекса морфофизиологических признаков, который пре-
вратил этих животных в амниот (Черлин, 2012, 2016, 2017). 

3. У первичных амниот появляется ещё одна важнейшая ха-
рактеристика — псилотермия. Это свойство, реакция, которая за-
ставляет их различными способами повышать и стабилизировать 
температуру тела выше 28–30 °С. Псилотермический сценарий в 
эволюции позвоночных, амниот — единственный, а его реализа-
ция в этом процессе осуществлялась двумя основными путями: 
эктотермией и эндотермией (Черлин, 2021а–г).

Эктотермный путь имел основную логику эволюционного 
развития, направленную на энергетически экономное использо-
вание тепловой энергии в жизнедеятельности организма живот-
ных. Наиболее дешёвый способ получения тепловой энергии — 
извне, в основном через инсоляцию. Эктотермия — не тупиковое, 
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«недоразвитое» эволюционное направление, а самостоятельное, 
полноправное, достигшее в развитии свойственной ему эв олюци-
онной логики удивительного совершенства. Высшими эктотерма-
ми являются современные рептилии.

Эндотермный путь имел основную логику эволюционного 
развития, направленную на улучшение энергообеспеченности и 
качества активности, на экологическую конкурентоспособность, 
причём даже в ущерб энергетической экономичности. Главный 
способ получения тепла в этом случае — эндогенный несокра-
тительный термогенез, не связанный с произвольной физиче-
ской активностью животных. Он обеспечивает надёжное, беспе-
ребойное снабжение организма тепловой энергией, более или ме-
нее стабильное повышение и поддержание высокой температуры 
тела вне зависимости от внешних условий, а вследствие этого — 
поддержание высокого уровня энергообеспеченности активно-
сти, основного обмена, термометаболизма, очень значительное 
увеличение способности к аэробной работе мышц и возможно-
стей сократительного (дрожательного) и несократительного (не-
дрожательного) термогенеза мышц и т.п. Высшими эндотермны-
ми животными являются современные млекопитающие.

Ориентируясь на результаты подробных исследований по-
следних примерно 10 лет, можно заключить, что эндотермия у по-
звоночных базируется на части биохимического механизма цик-
ла сокращения-расслабления скелетных мышц, и лишь в некото-
рых случаях — на термогенезе в бурой жировой ткани (Rowland 
et al., 2015; Bal, Periasamy, 2020; Jastroch, Seebacher, 2020; Cubo et 
al., 2021; Grigg et al., 2021 и др.). Но бурой жировой ткани нет у 
многих плацентарных, а также у всех однопроходных и сумчатых 
млекопитающих и у птиц (Grigg et al., 2021 и др.). А эндотермия 
у них всех есть! 

Последние палеонтологические и другие исследования с 
применением новейших приборных методов и приёмов обработ-
ки данных определённо показали, что многие из первых групп 
амниот, как синапсид, так и зауропсид, появившихся на Земле 
примерно 300 млн. лет назад, уже имели высокую температуру 
тела (около 30–40 °С), высокие уровни основного обмена (в боль-
шинстве случаев, скорее всего, мезометаболизм — примерно от 
1 до 7 млО2 ч

-1 г–0,67, или в ряде случаев даже тахиметаболизм — 
от 1 до 12 млО2 ч

-1 г–0,67 — Cubo et al., 2020 и др.), интенсивный 
термометаболизм, а также, видимо, ряд характеристик, без кото-
рых высокий основной обмен, эндотермию невозможно функци-
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онально обеспечивать и поддерживать: четырёхкамерное сердце 
и сложные многокамерные лёгкие (Farmer, 2015; Lambertz et al., 
2015; Harrell et al., 2016; Legendre et al., 2016; Faure-Brac, Cubo, 
2020; Grigg et al., 2021; Черлин, 2021а–г и др.). Скорее всего, эти 
свойства появились у них как естественный вариант реализации 
и развития одного из ароморфозов — второго резкого усиления 
клеточного митохондриального дыхания. Именно это привело к 
коренным изменениям в физиологии амниот, к их мезо- или та-
химетаболизму, и это произошло ещё до того, как их предки раз-
делились на синапсид и зауропсид. В свою очередь, появление 
эндотермии приводило к серьёзным адаптивным, определённым 
образом направленным морфофизиологическим перестройкам 
организма позвоночных, которые проявлялись, в частности, при 
маммализации териодонтов (Татаринов, 1976 и др.). И все эти из-
менения способствовали оптимизации жизнедеятельности жи-
вотных, их адаптации к новым физиологическим свойствам соб-
ственного организма и к новым экологическим условиям, в кото-
рых эти животные теперь существовали.

Выходит, что при переходе от ранних амфибиотических по-
звоночных тетрапод (например, типа сеймурий) к первым насто-
ящим наземным позвоночным — амниотам (которых не надо со-
относить с современными рептилиями) примерно около 300 млн 
лет назад произошёл мощный эволюционный скачок, вырази-
вшийся, кроме обычно описываемых морфофизиологических 
ароморфных изменений, ещё (и, скорее всего, в первую очередь) 
в том, что большинство из них сразу стали мезо- или тахимета-
болическими эндотермами (в отличие от современных эктотерм-
ных рептилий). Другими словами, этот переход к амниотам, ви-
димо, нёс в себе намного больше самых серьёзных ароморфных 
изменений, чем мы это до сих пор представляем. Сама по себе 
эта ситуация противоречит многим привычным теоретическим 
эволюционным положениям, но она поддерживается сейчас всё 
бо́льшим количеством новых научных данных и явно требует са-
мого серьёзного внимания со стороны исследователей. 

Дальнейшая эволюция разных групп позвоночных, обладав-
ших изначально мезо- или тахиметаболизмом, пошла различны-
ми путями. 

У синапсид появилось четырёхкамерное сердце, сложные 
бронхо-альвеолярные лёгкие (Brocklehurst et al., 2020; Schachner 
et al., 2020 и др.), носовые турбиналии. Их эволюция пошла по 
пути усиления термометаболизма, перехода от мезо- к тахимета-
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болизму, что привело к появлению трёх ветвей млекопитающих: 
однопроходных, сумчатых и плацентарных, с несколько различа-
ющимися стратегиями реализации эндотермии. 

У зауропсид формировалось также четырёхкамерное сердце, 
немного отличающаяся от синапсид система циркуляции крови, 
но совсем другие (парабронхиальные) лёгкие с однонаправлен-
ным потоком воздуха в них, при котором оксигенация крови про-
исходит более эффективно, а процесс дыхания энергетически ме-
нее затратный. 

Линия архозавров в дальнейшем привела к появлению тахи-
метаболических птиц. Высокие температуры тела были зафикси-
рованы у многих птице- и ящеротазовых динозавров, которые по 
современным данным в основном были мезометаболическими. 
При этом у некоторых птицетазовых утконосых динозавров, на-
пример, майязавров, температура тела достигала 44 °С (Bi et al., 
2020). Тахиметаболическими были также морские ихтиозавры и 
плезиозавры (температуры тела 33,1–39 °С — Bernard et al., 2010; 
Harrell et al., 2016 и др.) и многие другие. 

Но были и другие направления развития. 
В эволюционной ветви крокодилов, у метазухий при перехо-

де к неозухиям примерно 250–200 млн. лет назад основной об-
мен упал примерно с 1–7 до уровня менее 1 млО2 ч

-1 г–0,67 (Cubo et 
al., 2020 и др.). Наличие четырёхкамерного сердца и самых слож-
ных среди позвоночных животных лёгких, а также многие пале-
онтологические, анатомические, эмбриологические, физиологи-
ческие и другие данные убедительно показывают, что современ-
ные крокодилы — потомки теплокровных животных (Seymour et 
al., 2004 и мн. др.).

Такой же путь развития, видимо, был и у черепах (Lyson et al., 
2014; Schachner et al., 2020 и др.). 

Среди лепиодозавров тахиметаболическими были водные 
мозазавры (температура тела 35–39 °С — Harrell et al., 2016 и др.). 
Мало того, анатомические и эмбриологические материалы пока-
зывают, что предками современных ящериц и змей также были 
животные с высокими показателями метаболизма, скорее всего — 
с четырёхкамерным сердцем и сложными многокамерными лёг-
кими, следы которых сохранились у большинства лепидозавров 
в эмбриональном состоянии и, например, у взрослых варанов 
(Lambertz et al., 2015; Schachner et al., 2020 и др.). 

Таким образом, получается, что все сохранившиеся к насто-
ящему времени эктотермные рептилии оказываются несколь-
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ко модифицированными и иногда упрощёнными во внутреннем 
устройстве потомками развитых эндотермных животных, обла-
давших четырёхкамерным сердцем (фактически или функцио-
нально) и сложными многокамерными лёгкими, структура кото-
рых сохраняется у ранних эмбрионов лепидозавров, у взрослых 
крокодилов, черепах и варанов. То есть их эктотермия — не при-
митивный признак, а наоборот, как ни странно, — продвинутое в 
сторону эктотермии состояние, параллельное эндотермии. 

Некорректная трактовка эволюционного пути развития 
сердечно-сосудистой и дыхательной систем у позвоночных жи-
вотных как их постепенного усложнения от амфибий к млекопи-
тающим, сделанная на базе изучения морфологии современных 
позвоночных в привычной, «классической» последовательности: 
«рыбы → амфибии → рептилии → млекопитающие и птицы», 
связана с двумя основными причинами. (1) В промежутке между 
амфибиями и современными рептилиям на самом деле присут-
ствовали важные группы животных, обладавших очень развиты-
ми системами кровообращения и респирации. (2) Современные 
рептилии по уровню и форме развития внутренних систем — не 
промежуточное звено между амфибиями с одной стороны и эн-
дотермными птицами и млекопитающими с другой, а эволюци-
онно модифицированные и/или упрощённые потомки групп, об-
ладавших более сложным устройством внутренних систем. Эта 
модификация и/или упрощение были связаны в линии крокоди-
лов с адаптациями к околоводному образу жизни, поджидатель-
ной стратегией охоты (“sit-and-wait”) и необходимостью подолгу 
затаивать дыхание (нырять), для чего нужно было периодически 
снижать уровень метаболизма. У ящериц и змей это было связано 
с их миниатюризацией. 

По факту, корректная эволюционная последовательность, осо-
бенно при изучении развития внутренних систем организма позво-
ночных, должна выглядеть так: вначале «рыбы → амфибии → пер-
вичные амниоты». Первичные амниоты — не элементарно органи-
зованные, а мезо- или тахиметаболические животные со сложным 
устройством сердечно-сосудистой и респираторной систем. По-
сле этого в кладе синапсид эволюция пошла по пути развития эн-
дотермных животных, приведшему к появлению млекопитающих. 
В кладе зауропсид эволюция пошла по двум путям. Один — так-
же на развитие эндотермных животных (птиц), прошедший через 
множество мезо- и тахиметаболических динозавров. Другой — на 
развитие эктотермии. Этот путь по разным причинам привёл к со-
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временным эктотермным крокодилам и лепидозаврам (гаттерии, 
ящерицам и змеям) со своеобразным и/или упрощённым устрой-
ством сердечно-сосудистой и респираторной систем, способных 
целесообразно и адекватно обеспечивать их эктотермию.

Эти совсем недавние результаты эволюционных исследова-
ний и их анализ, в основной своей части неожиданные, безуслов-
но требуют серьёзного внимания и исследования. Особенно это 
касается изучения проблем устройства и функционирования вну-
тренних систем организма в эволюционном аспекте, что чрезвы-
чайно важно в физиологии, анатомии, медицине и т.п. Недаром 
изучением эволюции эндотермии сейчас занято большое количе-
ство исследователей в ряде зарубежных стран. И совершенно оче-
видно, что они ставят множество новых вопросов в области эво-
люции позвоночных животных, значения отношений между раз-
личными сторонами их жизнедеятельности и температурой, вли-
яния этих отношений на их эволюцию и в области теории эволю-
ционного процесса в целом. 
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При рассмотрении вопросов систематики, таксономии и фи-
логении лососёвых рыб большое внимание традиционно уделя-
ется изучению их внешних морфологических особенностей, а 
также скелетных образований, в частности, структур черепа. Как 
правило, в ходе исследований отмечаются видоспецифичные осо-
бенности, тогда как изменчивости признаков уделяется недоста-
точное внимание. Цель данного исследования — провести срав-
нительный остеологический анализ близкородственных видов 
р. Salmo — черноморской кумжи (S. trutta labrax) и пресновод-
ного и проходного атлантического лосося (S. salar) для оценки их 
межвидовой и внутривидовой изменчивости и дифференциации 
по остеологическим признакам.

Проведено сравнение пяти выборок кумжи и атлантическо-
го лосося по 10 меристическим и 62 пластическим признакам 
костных структур черепа. Отмечено, что пресноводный лосось 
р. Шуя по числу зубов занимает промежуточное положение меж-
ду черноморской кумжей и проходным лососем р. Кереть, у кото-
рого число зубов наибольшее среди рыб изученных выборок. Об-
наружены также различия по форме 7 костей черепа между кум-
жей и пресноводным и проходным лососем, описаны их харак-
терные особенности. Пресноводный лосось по форме костей че-
репа также занимает промежуточное положение между кумжей 
черноморского бассейна и проходным лососем, проявляя боль-
шее сходство с последним. Во всех сравниваемых группах наблю-
дается значительная изменчивость остеологических признаков, 
также отмечено перекрывание их значений при сравнении раз-
ных групп. Вследствие этого определение принадлежности особи 
к той или иной изученной группе по отдельным признакам кост-
ных структур черепа представляется затруднительным.

Выполненная работа показывает, что при проведении мор-
фологических исследований лососёвых рыб крайне важно при-
нимать во внимание высокую внутри- и межвидовую изменчи-
вость скелетных образований, которая была отмечена при изуче-
нии близкородственных видов и внутривидовых форм р. Salmo. 
Полученные результаты свидетельствуют о необходимости изу-
чения репрезентативных выборок и применения современных 
статистических подходов к анализу данных при проведении срав-
нительных морфологических исследований рыб семейства лосо-
сёвые.
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Строение зубов полёвок, как и других млекопитающих, отра-
жает пищевую специализацию животных. В процессе филогенеза 
полёвок с момента их появления в конце миоцена – начале плио-
цена и до современности щёчные зубы этих грызунов демонстри-
руют следующие особенности развития (von Koenigswald, 1980; 
Rabeder, 1981): 

1) возрастает степень гипсодонтии: происходит постепен-
ное смещение времени образования корней зуба на более поздние 
онтогенетические стадии. Таким образом продлевается рост ко-
ронки и растёт её эффективная длина. В нескольких независимых 
линиях полёвок происходит переход к некорнезубости. У многих 
современных зеленоядных полёвок корни моляров не образуются 
совсем, либо формируются в самом конце жизни зверька;

2) происходит увеличение длины режущей кромки перво-
го нижнего и третьего верхнего моляров за счёт усложнения не-
парных петель и формирования дополнительных призм зуба. Это 
позволяет повысить эффективность обработки больших объёмов 
малокалорийных растительных кормов;

3) происходит дифференциация эмали моляров по толщине и 
ориентации слагающих эмалевую стенку призм гидроксиапатита. 

В зависимости от ориентации гидроксиапатитовых призм 
выделяют три основных типа эмалевых слоёв: радиальный, тан-
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генциальный и пластинчатый. Процесс изменения толщины эма-
ли взаимосвязан с развитием и редукцией различных слоёв эма-
ли внутри стенки. Дифференциация эмали по толщине может 
быть выражена в различной степени. Самой примитивной стади-
ей считается недифференцированная эмаль равномерной толщи-
ны на всём протяжении стенки, последующая стадия — умень-
шение толщины эмали во входящих углах моляров. Далее проис-
ходит негативная дифференциация, или дифференциация по ми-
момисному типу, при которой ведущие края дентинового треу-
гольника (вогнутые стенки, принимающие на себя максимальное 
давление в первом акте жевательного движения) тоньше, чем за-
мыкающие края (выпуклые стенки дентиновых треугольников). 
Этот этап связан с развитием тангенциальной эмали на замыкаю-
щих краях и пластинчатой эмали на ведущих краях. Переходным 
этапом между мимомисной дифференциацией и наиболее про-
двинутой микротусной является вторично недифференцирован-
ная эмаль с утончённой стенкой во входящих углах, на этом эта-
пе толщина стенки замыкающего края уменьшается за счёт на-
чинающейся редукции тангенциальной эмали. Микротусная, или 
позитивная (Martin, 1987) дифференциация — стадия, противо-
положная микротусной: ведущие края дентиновых треугольни-
ков становятся толще замыкающих. На этой стадии развитие пла-
стинчатой эмали ведущих краёв и редукция тангенциальной эма-
ли достигают максимума, причём у некоторых полёвок замыка-
ющие края могут отсутствовать совсем (von Koenigswald, 1980).

В рамках этой работы мы провели сравнение структуры эмали 
полёвок нескольких эволюционных линий, используя литератур-
ные данные и оригинальный материал. Эмалевые препараты из-
готавливали по стандартной методике, предложенной В. фон Ке-
нигсвальдом (von Koenigswald, 1980): заливка зуба в эпоксидную 
смолу, пришлифовка жевательной поверхности, травление соля-
ной кислотой, напыление проводящего слоя. Фотографии микро-
структуры эмали получены с помощью сканирующего электрон-
ного микроскопа на базе ПИН РАН, УЦКП УрФУ и ГИН РАН.

Результаты

Mimomys – Arvicola
Род Mimomys, широко распространённый в Палеарктике на 

протяжении всего плиоцена, считается лесным обитателем, име-
ющим мимомисную дифференциацию эмали и хорошо разви-
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тые пластинчатый и тангенциальный слои, что наблюдается у 
крупных представителей рода с начала позднего плиоцена (von 
Koenigswald, 1980; Carls, Rabeder, 1986; Якимова, Тесаков, 2022) 
и до раннего неоплейстоцена включительно. Вероятнее всего, в 
его рационе значительную долю составляли различные семена и 
сочные вегетативные части растений. 

С момента появления рода Arvicola его представители демон-
стрируют последовательный переход от мимомисной дифферен-
циации толщины эмали к микротусной, что активно используется 
в стратиграфических целях (Heinrich, 1982; Maul et al., 2000; За-
строжнов и др., 2018). У позднеплейстоценовой водяной полёвки 
переход к микротусной дифференциации уже произошёл; также 
можно наблюдать развитие пластинчатого слоя и редукцию тан-
генциального. Современная водяная полёвка обладает ещё более 
дифференцированной эмалью, однако полной редукции танген-
циального слоя у неё не происходит, в отличие от многих пред-
ставителей серых полёвок, перешедших к зеленоядности. Веро-
ятно, это связано с приспособлением этой линии к полуводному 
образу жизни: в рационе этой полёвки много сочной водной рас-
тительности, а также встречаются животные корма (Громов, Ер-
баева, 1995).

Pliopotamys – Ondatra
Эта эволюционная линия, как и предыдущая, специализиро-

вана на водном образе жизни. Эмаль Pliopotamys, предполагае-
мого предка ондатры, не дифференцирована по толщине стен-
ки и практически полностью состоит из радиальной эмали (von 
Koenigswald, 1980). 

У современной ондатры очень толстая эмаль с утоньчением 
во входящих углах, либо же слабо дифференцированная по мимо-
мисному типу. Помимо радиальной эмали, в стенках также име-
ются хорошо развитые пластинчатый и тангенциальный слои; су-
ществует тенденция к продлению пластинчатого слоя в замыка-
ющие стенки. Рацион ондатры также чрезвычайно разнообразен, 
содержит как сочные растительные, так и животные корма (Гро-
мов, Ербаева, 1995). Помимо этого, выход в более крупный раз-
мерный класс требует укрепления эмали.

Clethrionomyini
Представители трибы — типичные лесные полёвки, эмаль зу-

бов которых очень сходна с таковой у Mimomys, есть хорошо раз-
витые пластинчатый и тангенциальный слои, дифференциация 
эмали мимомисная. Эти структуры развивались у мимомисных 
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и лесных полёвок параллельно и независимо, но Clethrionomys 
и Craseomys продолжали адаптацию к лесным биотопам, а боль-
шинство Mimomys вымерло или дало потомков, перешедших к 
облигатному зеленоядению в открытых биотопах. 

В качестве наглядного примера можно привести работу 
М.А. Фоминых с коллегами (2016), где иллюстрированы этапы пе-
рехода к зеленоядности у лесных полёвок (Clethrionomyini) в стро-
ении эмалевой стенки моляров. У красно-серой полёвки Craseomys 
rufocanus обобщённый мимомисный тип строения эмали с нега-
тивной дифференциацией и развитыми пластинчатой и тангенци-
альной эмалью, а более гипсодонтная и зеленоядная шикотанская 
полевка (C. rex) демонстрирует тенденцию в сторону микротусно-
го типа с существенным уменьшением толщины замыкающих кра-
ёв и редукцией в них тангенциального слоя эмали. 

Дальнейшее развитие этой тенденции в трибе Clethrionomyini 
можно наблюдать у горных полевок Alticola s.str. Эти полёвки уже 
полностью некорнезубы, населяют разнообразные горные место-
обитания и в значительной степени зеленоядны, а микрострукту-
ра эмалевой стенки их зубов микротусного типа (von Koenigswald, 
1980).

Pliomyini
Вымершая триба Pliomyini включает несколько филетиче-

ских линий, принадлежащих к родам Propliomys и Pliomys. Пред-
ставители этой трибы встречаются в отложениях на территории 
юга Евразии от Западной Европы до Западной Сибири, начиная 
с раннего плиоцена и до позднего плейстоцена (Rabeder, 1981; 
Carls, Rabeder, 1988). Мы исследовали структуру эмали в линии 
восточноевропейских Propliomys, в которой происходило посте-
пенное развитие от раннеплиоценовых примитивных видов до 
наиболее прогрессивного Propliomys ucrainicus начала раннего 
плейстоцена (Tesakov, 2005). В этой линии можно видеть после-
довательное возрастание гипсодонтии, усложнение антероконид-
ного отдела первого нижнего моляра, переход от недифференци-
рованной по толщине эмалевой стенки к слабо дифференциро-
ванной по мимомисному типу, а также развитие тангенциальной 
эмали замыкающих краёв и появление пластинчатой эмали на ве-
дущих краях дентиновых треугольников (Tesakov, 2005; Якимова 
и др., 2019; Yakimova et al., 2022). Сопутствующая фауна в место-
нахождениях, где присутствуют остатки восточноевропейских 
Propliomys, указывает на лесостепные местообитания (Тесаков и 
др., 2018).
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Borsodia – Lagurus
Представители этой линии — степные и полупустынные 

виды, рацион которых состоит из вегетативных частей злаковых и 
изредка дополняется семенами и корой кустарников (Громов, Ер-
баева, 1995). Пластинчатая эмаль на ведущих краях у представите-
лей этой группы появляется в позднем плиоцене, когда эти полёв-
ки ещё обладают отчётливой мимомисной дифференциацией эма-
ли. У этих полёвок наблюдается очень высокая скорость редукции 
замыкающих краёв (связанная с редукцией тангенциального слоя). 
Она началась ещё на корнезубом этапе в раннем плейстоцене (von 
Koenigswald, 1980; Tesakov, 1993; von Koenigswald, Tesakov, 1997; 
Тесаков, 2004). Считается, что у современных представителей пол-
ностью отсутствует тангенциальная эмаль, но иногда на отдельных 
экземплярах удаётся обнаружить её следы.

Lemmini
Группа примечательна тем, что у этих грызунов в жеватель-

ное движение добавляется латеральный элемент, то есть моля-
ры при жевании как бы описывают эллипсовидную траекторию. 
Это повышает эффективность режущих движений по всей дли-
не эмалевых краёв, но требует усиления давящей мускулатуры 
(Abramson, 1993). Именно поэтому лемминги имеют такие широ-
кие моляры с очень глубокими входящими углами, простым анте-
роконидом и практически недифференцированной эмалью. Осо-
бенности жевательного движения леммингов отражаются и на 
микроструктуре их эмали: на замыкающих и завершающих краях 
ещё в плиоцене у этих предположительно изначально болотных 
обитателей, специализированных бриофагов, появляется допол-
нительный и специфический пластинчатый слой, которого нет 
больше ни у одной из триб полёвок (von Koenigswald, 1980). Ве-
роятно, этот слой им необходим для дополнительного укрепления 
задних стенок зуба. Причём хорошо развитая пластинчатая эмаль 
ведущих краёв и «лемминговая» эмаль замыкающих краёв имеет-
ся уже у самых ранних леммингов, найденных в отложениях кон-
ца раннего – начала позднего плиоцена, зоны MN15-16 (Fejfar, 
Repenning, 1998; Tesakov, Bondarev, 2022).

У современных представителей есть те же самые структуры, 
что и у плиоценовых, но пластинчатая эмаль ведущих краёв раз-
вита лучше. Интересно, что призмы пластинчатой эмали у лем-
мингов не прямые, как у всех остальных полёвок, а несколько за-
гибающиеся. Можно предположить, что это также связано с осо-
бенностями их жевательных движений.
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Заключение

Микроструктура эмали полёвок в процессе прогрессирую-
щего приспособления к зеленоядности претерпевает изменения 
наряду с её дифференциацией и общими усложнениями морфо-
логии моляров. В разных линиях полёвок этот процесс развития 
протекает сходным образом, однако практически всегда имеются 
особенности. Таким образом, структура эмали является отраже-
нием трофической адаптации грызуна, палеогеографической об-
становки, а также показателем эволюционного уровня развития 
конкретного вида в пределах филетической линии.
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