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Ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ (Mammalia, Chiroptera) â
ñâÿçè ñ ýâîëþöèåé îòðÿäà. Êîâàë¸âà È. Ì. – Â ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé
ìàêðî-, ìèêðîìîðôîëîãèè è ìîðôîãåíåçà ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ. Ïîêàçàíà ìóëü-
òèôóíêöèîíàëüíîñòü ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè; îáñóæäàåòñÿ å¸ ðîëü â ãàçîîáìåíå íà âñåõ ñòàäèÿõ
îíòîãåíåçà. Ôàêòè÷åñêèé ìàòåðèàë, à òàêæå ïðèâëå÷¸ííûå ëèòåðàòóðíûå äàííûå ïî ôèçèîëîãèè,
ýìáðèîëîãèè, ýêîëîãèè, ïàëåîíòîëîãèè è ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêå ïîçâîëèëè ïðîàíàëèçèðîâàòü
ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå ïåðåñòðîéêè, ïðîèçîøåäøèå â îíòî- è ôèëîãåíåçå ðóêîêðûëûõ, è íà ýòîé
îñíîâå ðàçðàáîòàòü ïðåäñòàâëåíèå î âîçíèêíîâåíèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ è ýâî-
ëþöèîííûé ñöåíàðèé ïðîèñõîæäåíèÿ îòðÿäà. Îñîáî ïîä÷¸ðêèâàåòñÿ âëèÿíèå âíåøíèõ ôàêòî-
ðîâ íà ïðîöåññû ìîðôîãåíåçà.

Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: Chiroptera, ðóêîêðûëûå, ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè, êîæà, ìîðôîãåíåç, ýâî-
ëþöèÿ.

Ìîðôîôóíêö³îíàëüí³ îñîáëèâîñò³ ë³òàëüíî¿ ïåðåòèíêè ðóêîêðèëèõ (Mammalia, Chiroptera) ó çâ’ÿç-
êó ç åâîëþö³ºþ ðÿäó. Êîâàëüîâà ². Ì. – Ó ðîáîò³ ïîäàíî ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ìàêðî-, ì³êðî-
ìîðôîëîã³¿ òà ìîðôîãåíåçó ë³òàëüíî¿ ïåðåòèíêè ðóêîêðèëèõ. Ïîêàçàíî ìóëüòèôóíêö³îíàëüí³ñòü
ë³òàëüíî¿ ïåðåòèíêè; îáãîâîðþºòüñÿ ¿¿ ðîëü ó ãàçîîáì³í³ íà âñ³õ ñòàä³ÿõ îíòîãåíåçó. Ôàêòè÷íèé
ìàòåð³àë, à òàêîæ çàëó÷åí³ ë³òåðàòóðí³ äàí³ ç ô³ç³îëîã³¿, åìáð³îëîã³¿, åêîëîã³¿, ïàëåîíòîëîã³¿ òà ìîëå-
êóëÿðíî¿ ãåíåòèêè äîçâîëèëè ïðîàíàë³çóâàòè ìîðôîôóíêö³îíàëüí³ ïåðåáóäîâè, ÿê³ â³äáóëèñÿ â
îíòî- é ô³ëîãåíåç³ ðóêîêðèëèõ, ³ íà ö³é îñíîâ³ ðîçðîáèòè óÿâëåííÿ ïðî âèíèêíåííÿ ë³òàëüíî¿ ïåðå-
òèíêè ðóêîêðèëèõ òà åâîëþö³éíèé ñöåíàð³é âèíèêíåííÿ ðÿäó. Îñîáëèâî ï³äêðåñëåíî âïëèâ çîâ-
í³øí³õ ôàêòîð³â íà ïðîöåñè ìîðôîãåíåçó.

Êëþ÷îâ ³  ñ ëî â à: Chiroptera, ðóêîêðèë³, ë³òàëüí³ ïåðåòèíêè, øê³ðà, ìîðôîãåíåç, åâîëþö³ÿ.

Morphofunctional Features of the Wing Membrane of Bats (Mammalia, Chiroptera) in Connection with
the Evolution of the Order. Kovalyova I. M. – In the paper the results of the researches in macro-, mic-
romorphology and morphogenesis of the Bats’ wing membrane are presented. The multifunctionality of
the Bats’ wing membrane and its role in gaseous exchange at all ontogenesis stages are shown. The facts
and attracted literary data on physiology, embryology, ecology, paleontology, and molecular genetics allow
to analyze morphofunctional reconstructions, which have occurred in the bats’ onto- and phylogenesis,
and on this basis to elaborate the idea about originating the Bats’ wing membrane and the evolutionary
scenario for the order. The influence of abiotic factors on the processes of morphogenesis is emphasized
especially.

Ke y  wo r d s: Chiroptera, bats, wing membrane, skin, morphogenesis, evolution.



ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Îòðÿä ðóêîêðûëûõ (Chiroptera) õàðàêòåðèçóåòñÿ áîëüøèì âèäîâûì ðàçíîîáðàçèåì è øèðîêîé ðàñ-
ïðîñòðàí¸ííîñòüþ â ñàìûõ ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ñèñòåìàõ (ëåñíûõ, ãîðíûõ, ïåùåðíûõ, àíòðîïîãåí-
íûõ è äð.). Ýòî åäèíñòâåííàÿ ãðóïïà ìëåêîïèòàþùèõ, îñâîèâøàÿ âîçäóøíóþ ñðåäó îáèòàíèÿ äëÿ àêòèâ-
íîé ëîêîìîöèè è ôóðàæèðîâàíèÿ, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîé áîëüøóþ ÷àñòü æèçíåííîãî (â òîì ÷èñëå è
ñóòî÷íîãî) öèêëà íàõîäÿòñÿ â àíòèîðòîñòàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè (ÀÍÎÏ). Ïðåäñòàâëåííûé ïåðå÷åíü
ýêîëîãè÷åñêèõ è ýòîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé, âûäåëÿþùèé ðóêîêðûëûõ ñðåäè äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ,
óâåí÷èâàåò ãëàâíàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îñîáåííîñòü ðóêîêðûëûõ – îðãàíû ïîë¸òà â âèäå ïðåîáðàçîâàí-
íûõ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé è ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè.

Ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ, áåññïîðíî, ÿâëÿåòñÿ ýâîëþöèîííûì íîâøåñòâîì äëÿ ìëå-
êîïèòàþùèõ. Âûÿâëåíèå ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ó æèâîòíûõ ïðåäñòàâ-
ëÿåò îäíó èç ãëàâíûõ ïðîáëåì ðÿäà áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, â ÷àñòíîñòè, ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè,
ýìáðèîëîãèè, ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè, ãåíåòèêè è ðÿäà äðóãèõ. È, âåðîÿòíî, ðåøåíèå ýòîé ïðîáëå-
ìû â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå âîçìîæíî ëèøü íà ïóòè ñèíòåçà áèîëîãè÷åñêèõ íàóê ñ èõ ðàçíîîá-
ðàçíûìè ïîäõîäàìè, ìåòîäàìè è ìåòîäèêàìè.

Âîçíèêíîâåíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ òðàêòóåòñÿ ïî-ðàçíîìó, â çàâèñèìîñòè îò ïðè-
âåðæåííîñòè èññëåäîâàòåëåé ê òåì èëè èíûì âçãëÿäàì íà ïðîöåññû ýâîëþöèè.

Òàê, ñòîðîííèêè ãðàäóàëèñòè÷åñêîé òåîðèè ýâîëþöèè äî ñèõ ïîð îòñòàèâàþò òî÷êó çðåíèÿ î òîì,
÷òî åäèíè÷íûå, ñëó÷àéíûå ìóòàöèè ïîä êîíòðîëåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïîñòåïåííî àêêóìóëèðóþò-
ñÿ â ðÿäó ïîêîëåíèé, óñèëèâàÿ ôåíîòèïè÷åñêîå âûðàæåíèå àäàïòèâíîãî ïðèçíàêà.

Áîëåå åñòåñòâåííûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ âçãëÿä íà âèäîîáðàçîâàíèå è, â ÷àñòíîñòè, âîçíèêíîâåíèå
íîâøåñòâ, êàê ðåçóëüòàò ñêà÷êîîáðàçíûõ èçìåíåíèé: «…â êîíòåêñòå ôóíäàìåíòàëüíîãî îòêðûòèÿ òåð-
ìîäèíàìèêè îá îáÿçàòåëüíîñòè ñêà÷êà â ïðîöåññå ýâîëþöèîííîãî óñëîæíåíèÿ è ñàìîîðãàíèçàöèè ìàòå-
ðèàëüíûõ ñèñòåì òðåáîâàíèå ñêà÷êà äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ íîâîãî âèäà ïîëó÷àåò äîñòàòî÷íî óáåäèòåëü-
íîå îáîñíîâàíèå» (Íàçàðîâ, 2007: 132).

Â ñâåòå íåäàâíèõ èññëåäîâàíèé â îáëàñòè ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè, ïðîÿñíèâøèõ ãåíåòè÷åñêóþ
îñíîâó ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ, ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî, ïîñêîëü-
êó êðûëüÿ ðóêîêðûëûõ íà ïðîòÿæåíèè áîëåå ÷åì 50 ìëí ëåò ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíèëè ñâîèõ àíàòî-
ìè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ, ýòè ñòðóêòóðû ýâîëþöèîíèðîâàëè «î÷åíü áûñòðî» (Sears et al., 2006). Òàêèì îáðà-
çîì, îòíîñèòåëüíî íîâîå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè ðàçâèòèÿ (àíãë.: evolutionary develop-
mental biology), èëè, ñîêðàù¸ííî, «åvo-devo», ïîëó÷èëî öåííóþ ìîäåëü – êðûëî ðóêîêðûëûõ äëÿ
ðàñêðûòèÿ çàêîíîìåðíîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ êîíå÷íîñòåé ïîçâîíî÷íûõ.

Ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ïðîöåññå ýâîëþöèè ïðåäêîâàÿ ôîðìà ðóêîêðûëûõ ïðèîáðåëà ñïå-
öèàëèçèðîâàííóþ êîæíóþ ñòðóêòóðó – ëåòàòåëüíóþ ïåðåïîíêó, êîòîðàÿ íå òîëüêî îáåñïå÷èâàåò
ìàøóùèé ïîë¸ò, íî è âûïîëíÿåò, ïîìèìî äðóãèõ ôóíêöèé, ôóíêöèþ äîïîëíèòåëüíîãî îðãàíà ãàçî-
îáìåíà, áûëî äàâíî âûñêàçàíî àâòîðîì ýòîé ìîíîãðàôèè. Ýòîé ãèïîòåçå áûë ïîñâÿù¸í äîêëàä, îçâó-
÷åííûé íà Ìåæäóíàðîäíîì òåðèîëîãè÷åñêîì êîíãðåññå â ×èêàãî, êðàòêîå èçëîæåíèå êîòîðîãî îïóá-
ëèêîâàíî â æóðíàëå Journal of Morphology (Kovalyova, 1994). Ïðåäïîñûëêàìè äëÿ äàííîé ãèïîòåçû ñëó-
æèëè: 1) ýíåðãî¸ìêîñòü àêòèâíîãî ïîë¸òà; 2) ãàçîîáìåííàÿ ôóíêöèÿ êîæè êàê ìîðôîëîãè÷åñêîé
ñòðóêòóðû ó âñåõ ìëåêîïèòàþùèõ; 3) îòíîñèòåëüíî áîëüøàÿ (â ñðàâíåíèè ñ îáú¸ìîì òåëà) ïîâåðõíîñòü
ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ. Îáîñíîâàíèå ñôîðìóëèðîâàííîãî ïðåäïîëîæåíèÿ òðåáîâàëî
ñîîòâåòñòâóþùèõ äîêàçàòåëüñòâ.

Ìàòåðèàëû ïî ñòðîåíèþ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ëåòó÷èõ ìûøåé (Vespertilionidae) ñâèäå-
òåëüñòâîâàëè î áîëüøèõ âîçìîæíîñòÿõ äàííîé ñòðóêòóðû â ãàçîîáìåíå æèâîòíûõ (Êîâàë¸âà, 2005, 2008;
Êîâàë¸âà, Òàðàáîðêèí, 2007 è äð.). Îäíàêî îòñóòñòâèå ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ äîêàçà-
òåëüñòâ ñòàâèëî ýòîò âîïðîñ â ðàçðÿä äèñêóññèîííûõ. Ñî âðåìåíåì ïîÿâèëèñü ñâåäåíèÿ è â çàðóáåæ-
íûõ ëèòåðàòóðíûõ èñòî÷íèêàõ î ñòðîåíèè êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê êðûëàíîâ (Pteropodidae) è î
äîëåâîì ó÷àñòèè ýòîé ñòðóêòóðû â îáùåì ãàçîîáìåíå (Makanyà, Mortola, 2007). Ïîñëåäíÿÿ ðàáîòà, èìåþ-
ùàÿ (ïîìèìî ìîðôîëîãè÷åñêèõ àñïåêòîâ) ôèçèîëîãè÷åñêèå àðãóìåíòû â ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ çíà÷è-
òåëüíîé ðîëè êîæíîãî äûõàíèÿ ðóêîêðûëûõ â îáùåì ãàçîîáìåíå, ôàêòè÷åñêè ïîäòâåðäèëè âûñêàçàí-
íóþ ìíîþ ãèïîòåçó.

Â ïðîöåññå ðàáîòû ïðèøëî òàêæå ïîíèìàíèå òîãî, ÷òî íåäîñòàòî÷íîñòü ïðèâëå÷¸ííûõ ñâåäåíèé
î áèîëîãèè è ôèçèîëîãèè ðóêîêðûëûõ ÷àñòî ïðèâîäèò ê íåàäåêâàòíûì ãèïîòåçàì ïðîèñõîæäåíèÿ è
ýâîëþöèè ýòîãî óíèêàëüíîãî îòðÿäà ìëåêîïèòàþùèõ. Äîñòàòî÷íî âñïîìíèòü, íàïðèìåð, ãèïîòåçó î ïðî-
èñõîæäåíèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ìåæäó ïàëüöàìè ïåðåäíåé êîíå÷íîñòè ïðåäêîâ ëåòó÷èõ ìûøåé â
ðåçóëüòàòå «ñòðåìëåíèÿ» æèâîòíûõ çàõâàòèòü áîëüøåå êîëè÷åñòâî íàñåêîìûõ (Jepsen, 1970).



È. Ì. Êîâàë¸âà6

Àíàëèç óñëîâèé, ïðè êîòîðûõ ïðîèñõîäèëî ñòàíîâëåíèå ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ, ïîçâî-
ëèë îïðåäåëèòü òàêèå ôàêòîðû âíåøíåé ñðåäû (â ÷àñòíîñòè, ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà, ñèëà
òÿæåñòè), èçìåíåíèå äåéñòâèÿ êîòîðûõ íà æèâîòíûõ ìîãëî ïðèâåñòè ê ðåîðãàíèçàöèè èõ ãåíåòè÷åñêî-
ãî ìàòåðèàëà.

Èññëåäîâàíèå âîïðîñîâ îíòîãåíåçà ðóêîêðûëûõ, â ÷àñòíîñòè ìîðôîãåíåçà êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê ëåòó÷èõ ìûøåé, à òàêæå óñëîâèé ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðóêîêðûëûõ ñ ïðèâëå÷åíèåì íîâåé-
øèõ äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â îáëàñòè ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè, ïîçâîëèëè ñôîðìóëèðîâàòü ãèïîòåçó î ïðî-
èñõîæäåíèè äàííîé ñòðóêòóðû ó ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ, êîòîðàÿ ïîçâîëÿåò óäîâëåòâîðèòåëü-
íî îòâåòèòü íà ìíîãèå âîïðîñû ýâîëþöèè îòðÿäà.

Àâòîð âûðàæàåò áëàãîäàðíîñòü è ïðèçíàòåëüíîñòü ðóêîâîäèòåëÿì è ñîòðóäíèêàì âñåõ ó÷ðåæäå-
íèé, ïðåäîñòàâèâøèì êîëëåêöèîííûå ìàòåðèàëû è îêàçàâøèì ïîìîùü â ïðîâåäåíèè ýêñïåäèöèîí-
íûõ èññëåäîâàíèé è ñáîðå ìàòåðèàëà: êàôåäð çîîëîãèè Êèåâñêîãî íàöèîíàëüíîãî óíèâåðñèòåòà èì.
Òàðàñà Øåâ÷åíêî, Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, Óæãîðîäñêîãî
íàöèîíàëüíîãî óíèâåðñèòåòà, Íåæèíñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ãîãîëÿ, ëàáîðà-
òîðèè çîîëîãèè Áèîëîãî-ïî÷âåííîãî èíñòèòóòà ÄÂÎ ÐÀÍ è ñîòðóäíèêàì Êèåâñêîãî çîîïàðêà. Àâòîð
áëàãîäàðèò ñîòðóäíèêîâ Èíñòèòóòà çîîëîãèè èì. È. È. Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðàèíû: Ì. Ô. Êîâòóíà
çà îáñóæäåíèå îñíîâíûõ èäåé, êîíñòðóêòèâíóþ êðèòèêó è ðåêîìåíäàöèè â õîäå ïîäãîòîâêè ðóêîïè-
ñè; È. À. Áîãäàíîâè÷à, Â. È. Êëûêîâà, Í. Ô. Æóêîâó, Î. Â. Øàòêîâñêóþ çà äðóæåñêèå êðèòè÷åñêèå
çàìå÷àíèÿ. Çà öåííûå çàìå÷àíèÿ íà çàêëþ÷èòåëüíûõ ýòàïàõ ðàáîòû àâòîð èñêðåííå ïðèçíàòåëåí
Ë. È. Ôðàíöåâè÷ó, Í. Â. Ðîäèîíîâîé. Çà îêàçàííóþ ïîìîùü â ïðîâåäåíèè ìàòåìàòè÷åñêîé îáðàáîò-
êè ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèé àâòîð áëàãîäàðåí ñîòðóäíèêó ÍÒÓÓ «ÊÏÈ» Ë. À. Òàðàáîðêèíó, à òàêæå
Ã. Á. Áàõòàäçå (Þæíûé ôåäåðàëüíûé óíèâåðñèòåò, Ðîññèÿ) çà ïîìîùü ïðè ñáîðå ìàòåðèàëà. Çà êîí-
ñòðóêòèâíûå ðåêîìåíäàöèè è ðåäàêòîðñêèå ïðàâêè òåêñòà àâòîð âûðàæàåò ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü
Î. Ô. ×åðíîâîé (Èíñòèòóò ïðîáëåì ýêîëîãèè è ýâîëþöèè èì. À. Í. Ñåâåðöîâà ÐÀÍ, Ðîññèÿ).



ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ðóêîêðûëûå – åäèíñòâåííûå ïðåäñòàâèòåëè ìëåêîïèòàþùèõ, îñâîèâøèå, áëàãîäàðÿ àêòèâíîìó
ìàøóùåìó ïîë¸òó, âîçäóøíîå ïðîñòðàíñòâî êàê ñðåäó ëîêîìîöèè. Àêòèâíûé ïîë¸ò è ïî ïðîèñõîæäå-
íèþ, è ïî ýíåðãåòèêå, è ïî äëèòåëüíîñòè ñóùåñòâåííî îòëè÷àåòñÿ îò ïëàíèðóþùåãî ïîë¸òà, èñïîëü-
çóåìîãî äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ íåêîòîðûìè ìëåêîïèòàþùèìè (ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäà Dermoptera, à òàêæå
ïðåäñòàâèòåëü ñåìåéñòâà Pteromyidae îòðÿäà Rodentia). Ïî ìíåíèþ ìíîãèõ èññëåäîâàòåëåé, èìåííî ìàøó-
ùèé ïîë¸ò êàê ãëàâíûé ñïîñîá ëîêîìîöèè ðóêîêðûëûõ íàëîæèë îòïå÷àòîê íà îáùóþ îðãàíèçàöèþ ýòèõ
æèâîòíûõ è îñîáåííîñòè èõ ìîðôîëîãèè, ýêîëîãèè è ïîâåäåíèÿ. Ïðè÷¸ì èç âñåõ òèïîâ ëîêîìîöèè òåò-
ðàïîä ìàøóùèé ïîë¸ò ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñàìûõ ýíåðãî¸ìêèõ (Harrison, Roberts, 2000; Thomas, 1975,
1981; Thomas, Suthers, 1970, 1972; Tucker, 1970; Winter, Helversen, 1998 è äð.). Òàê, çíà÷åíèÿ óäåëüíûõ
ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò ó ëåòàþùèõ ïòèö è ðóêîêðûëûõ áëèçêè è â ñðåäíåì â 2,2 ðàçà âûøå, ÷åì ïðè
áåãå ó ìëåêîïèòàþùèõ (Butler, 1982 è äð.). Ôàêòè÷åñêè èíòåíñèâíîñòü ýíåðãåòè÷åñêîãî ìåòàáîëèçìà
èçìåðÿþò êàê ñêîðîñòü ïîòðåáëåíÿ êèñëîðîäà è ñ÷èòàþò ýòè òåðìèíû âçàèìîçàìåíÿåìûìè (Øìèäò-
Íèëüñåí, 1987). Òàêèì îáðàçîì, íåîáõîäèìûì óñëîâèåì äëÿ ïîë¸òà ÿâëÿåòñÿ óñèëåííîå ïîãëîùåíèå
êèñëîðîäà. Íàïðèìåð, ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ó ðóêîêðûëûõ â ïîë¸òå óâåëè÷èâàåòñÿ â 20 ðàç, à ó áåãó-
ùåé ëàáîðàòîðíîé ìûøè – ëèøü â 1,5 ðàçà (Bartholomew et al., 1964; Carpenter, 1975, 1985).

Ãàçîîáìåí, òî åñòü ïðîöåññ ïîñòóïëåíèÿ â îðãàíèçì êèñëîðîäà èç âíåøíåé ñðåäû è óäàëåíèÿ èç
îðãàíèçìà óãëåêèñëîãî ãàçà âî âíåøíþþ ñðåäó, ïðîèñõîäèò â îðãàíàõ âíåøíåãî äûõàíèÿ òåòðàïîä, ê êîòî-
ðûì îáû÷íî ïðè÷èñëÿþò íàðóæíûå ïîêðîâû è ë¸ãêèå. Íåîáõîäèìîñòü óñèëåííîãî ãàçîîáìåíà (âûçâàí-
íîãî ýíåðãî¸ìêîé ôîðìîé ëîêîìîöèè), áåçóñëîâíî, äîëæíà îòðàæàòüñÿ íà îñîáåííîñòÿõ ñòðîåíèÿ è
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îðãàíîâ âíåøíåãî äûõàíèÿ ëåòàþùèõ æèâîòíûõ. Òàê, ó ïîçâîíî÷íûõ, èñïîëüçóþ-
ùèõ àêòèâíûé ïîë¸ò, – ïòèö èìåþòñÿ (ïîìèìî ñëîæíî óñòðîåííîé ñèñòåìû ãàçîîáìåíà â ë¸ãêèõ) äîïîë-
íèòåëüíûå îðãàíû äûõàíèÿ (âîçäóøíûå ìåøêè). Ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ë¸ãêèõ ó ðóêîêðûëûõ è äðó-
ãèõ ìëåêîïèòàþùèõ íå âûÿâèëî ñóùåñòâåííûõ îòëè÷èé (Duncker, 2004; Maina, 2000, 2002 a, b, c; 2006;
Maina, Settle, 1982; Maina et al., 1982, 1991; Maina, King, 1984; Maina, Nicholson, 1982; Maina, West, 2005;
Meyer et al., 1981; West et al., 2006, 2007 è äð.). Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ó ðóêîêðûëûõ äûõà-
òåëüíûé ïîòåíöèàë ë¸ãêèõ, âîçìîæíî, è íåäîñòàòî÷åí äëÿ ýíåðãåòè÷åñêîãî îáåñïå÷åíèÿ àêòèâíîãî ïîë¸-
òà. Ïîýòîìó åñòåñòâåííî ïðåäïîëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå äðóãèõ, äîïîëíèòåëüíûõ ìåõàíèçìîâ èíòåíñè-
ôèêàöèè äûõàòåëüíîé ôóíêöèè ðóêîêðûëûõ, â ÷àñòíîñòè, íà îñíîâå ñòðóêòóð íàðóæíûõ ïîêðîâîâ. È
â êà÷åñòâå òàêîé ñòðóêòóðû ìîæåò âûñòóïèòü îáøèðíàÿ êîæíàÿ ïîâåðõíîñòü ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè.

Ó÷àñòèå êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ â ðåñïèðàöèè äî íåäàâíåãî âðåìåíè ïî÷òè íå
èññëåäîâàëè. Åäèíè÷íûå ñâåäåíèÿ î äîëåâîì ó÷àñòèè êîæíîãî ãàçîîáìåíà â îáùåì ãàçîîáìåíå ðóêî-
êðûëûõ, ïîëó÷åííûå â 60-å ãîäû ÕÕ âåêà íà æèâîòíûõ, íàõîäèâøèõñÿ â êàìåðå ïðè ðàçíûõ âíåøíèõ
òåìïåðàòóðàõ (Herreid, Schmidt-Nielsen, 1966, 1968), öèòèðîâàëè åù¸ ñïóñòÿ äåñÿòèëåòèÿ (Feder,
Burggren, 1985 a, b).

Êàê èçâåñòíî, ó÷àñòèå íàðóæíûõ ïîêðîâîâ â ãàçîîáìåíå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ñðåäè æèâûõ
îðãàíèçìîâ (Ïåòðóíü, 1953, 1959, 1960; Ôåäåð, Áåðããðèí, 1986; Øâàíâè÷, 1949; Fitzgerald, 1957; Krogh,
1904 à, á è ìí. äð.). Âåðîÿòíî, ýòî îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî êîæíîå äûõàíèå ó æèâîòíûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ýíåðãåòè÷åñêè âûãîäíûé ïðîöåññ, ñïîñîáíûé áûñòðî è àäåêâàòíî ðåàãèðîâàòü íà èçìåíåíèÿ ïîòðåá-
íîñòåé îðãàíèçìà â êèñëîðîäå (Ïåòðóíü, 1960; Ôåäåð, Áåðããðèí, 1986; Feder, Burggren, 1985 a, b;
Feder et al., 1988).

Âìåñòå ñ òåì ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî êîæíîå äûõàíèå âîçìîæíî ïðè óñëîâèè íåîðîãîâåíèÿ êîæ-
íîãî ïîêðîâà è èíòåíñèâíîé äåÿòåëüíîñòè êîæíûõ æåë¸ç (Ñîêîëîâ, ×åðíîâà, 1994; ×åðíóõ è äð., 1982
è äð.). Ïîëàãàþò, ÷òî â êîæå àìíèîò èíòåíñèâíûé ãàçîîáìåí íå âîçìîæåí, òàê êàê ýòîìó ïðåïÿòñòâó-
åò êåðàòèíèçàöèÿ ïîêðîâîâ – ïðèìåð àíòàãîíèçìà ôóíêöèé (çàùèòíîé è äûõàòåëüíîé). Ïîäñ÷èòàíî,
÷òî ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà â ÷àñòíîñòè ó÷àñòèå êîæè â îáùåì ãàçîîáìåíå ñîñòàâëÿåò ëèøü 1—4 %.
Òåì íå ìåíåå, ïî äàííûì Í. Ì. Ïåòðóíÿ (1959, 1960), ó ÷åëîâåêà, íàõîäÿùåãîñÿ â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ
ïðè îáû÷íîé òåìïåðàòóðå, êîëè÷åñòâî ïîãëîù¸ííîãî êèñëîðîäà åäèíèöåé ïîâåðõíîñòè êîæè è åäè-
íèöåé ïîâåðõíîñòè ë¸ãêèõ ïðèìåðíî îäèíàêîâî. Îäíàêî ãàçîîáìåí ÷åðåç ë¸ãêèå â 70—80 ðàç áîëüøå,
÷åì ÷åðåç êîæó, òàê êàê äûõàòåëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ë¸ãêèõ (àëüâåîë) â 70—80 ðàç áîëüøå ïîâåðõíîñòè
êîæè. Ýòîò ôàêò íåîäíîêðàòíî ïðèâîäèòñÿ â ëèòåðàòóðå (Êàëàíòàåâñêàÿ, 1972; ×åðíóõ è äð., 1982).

Îòìåòèì, ÷òî ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ – óíèêàëüíîå äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ îáðàçîâà-
íèå, â ôîðìèðîâàíèè êîòîðîãî ïðèíèìàåò ó÷àñòèå êîæà ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, áîêîâûõ ñêëàäîê òóëî-
âèùà, òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé è, âîçìîæíî, õâîñòà. Íà áîëüøóþ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè, êîòîðóþ ïðåä-
ñòàâëÿþò ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ, íåîäíîêðàòíî îáðàùàëè âíèìàíèå èññëåäîâàòåëè. Ýòà
ïîâåðõíîñòü â íåñêîëüêî ðàç ïðåâîñõîäèò ïîâåðõíîñòü òåëà æèâîòíûõ (Øìèäò-Íèåëüñåí, 1982 è äð.).
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Â îòëè÷èå îò ðóêîêðûëûõ ó îñâîèâøèõ ïëàíèðóþùèé ïîë¸ò ëåòÿã ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè íå îõâà-
òûâàþò êèñòü ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé (ýòà îáëàñòü ïåðåïîíêè ó ðóêîêðûëûõ ñ óäëèí¸ííûìè êîñòíûìè
ýëåìåíòàìè ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå çíà÷èìîé ïî ïëîùàäè). Áîëåå òîãî, êîæà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ëåòó-
÷èõ ìûøåé èìååò îòëè÷íîå îò êîæè òóëîâèùà ñòðîåíèå, òîãäà êàê ñòðîåíèå êîæíûõ îáðàçîâàíèé (ëåòà-
òåëüíûõ ïåðåïîíîê) øåðñòîêðûëîâ è ëåòÿã íå îòëè÷àåòñÿ îò ñòðîåíèÿ êîæè òóëîâèùà (Ñîêîëîâ, 1973
è äð.).

Ââèäó çíà÷èòåëüíîé (â ñðàâíåíèè ñ ïëîùàäüþ òåëà) ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïî-
íîê ðóêîêðûëûõ è îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ èõ êîæè áûëî áû îøèáêîé ïðåíåáðåãàòü èõ ó÷àñòèåì â ïðî-
öåññå âíåøíåãî äûõàíèÿ.

Íàðÿäó ñ èçó÷åíèåì îðãàíîâ ãàçîîáìåíà ðóêîêðûëûõ ðàññìàòðèâàëè âîïðîñû, êàñàþùèåñÿ ýêî-
ëîãèè, ïàëåîíòîëîãèè, ýòîëîãèè, ôèçèîëîãèè è ýìáðèîëîãèè ýòèõ æèâîòíûõ. Ýòî ïîçâîëèëî ïî-íîâî-
ìó ïîäîéòè ê îöåíêå ýâîëþöèîííûõ ñîáûòèé, ïðîèçîøåäøèõ â äàííîé ãðóïïå.

Âàæíóþ ðîëü â ïîñòðîåíèè ãèïîòåçû, ïðåäëàãàåìîé â äàííîé ðàáîòå, èãðàþò ñâåäåíèÿ èç îáëà-
ñòè ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåçåíõèìíûå êëåòêè ìåæïàëü-
öåâîé îáëàñòè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé ïîäâåðãàþòñÿ àïîïòîçó â ýìáðèîãåíåçå áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþ-
ùèõ è ïòèö (Fernandez-Teran et al., 2006; Giannini et al., 2006; Kimura et al., 2005; Nissim et al., 2006 è
äð.). Îäíàêî îíè ñîõðàíÿþòñÿ â ïåðèîä ýìáðèîãåíåçà ðóêîêðûëûõ (Adams, 2008; Cooper, Tabin, 2008;
Farnum et al., 2008; Sears et al., 2006; Sears, 2008; Weatherbee et al., 2006; Zuzarte-Luis et al., 2007 a, b).
Êàê ïîêàçàíî èññëåäîâàòåëÿìè, ýòè ïðîöåññû ïðîèñõîäÿò ïîä ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì,
â ÷àñòíîñòè, ãåíîâ-ðåãóëÿòîðîâ è èõ ïðîäóêòîâ.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íà äàííîì óðîâíå ðàçâèòèÿ íàóêè åù¸ íåò âîçìîæíîñòè óñòàíîâèòü ïîä-
ëèííûå ìåõàíèçìû ìîðôîãåíåçà. Â ñâî¸ âðåìÿ áûëî ñôîðìóëèðîâàíî ïðåäñòàâëåíèå, ÷òî «…ìîðôîãå-
íåç, ïî-âèäèìîìó, óïðàâëÿåòñÿ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèì ÷èñëîì ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ…», êîòîðûå
«…íåîáõîäèìû äëÿ ïðèíÿòèÿ ðåøåíèé ïðè âûáîðå íàïðàâëåíèÿ ìîðôîãåíåçà»; «…÷èñëî ïåðåêëþ÷àòå-
ëåé íåâåëèêî è èçìåíåíèÿ â ïåðåêëþ÷àåìûõ ôóíêöèÿõ ìîãóò îêàçûâàòü ãëóáîêîå âëèÿíèå íà ìîðôî-
ãåíåç» (Ðýôô, Êîôìåí, 1984: 358—359). Äî ñèõ ïîð èçâåñòíû ëèøü îòäåëüíûå ôàêòîðû, âûçûâàþùèå
ýêñïðåññèþ ãåíîâ-ïåðåêëþ÷àòåëåé. Ýòî – âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ, íàïðèìåð, ãîðìîíû èëè èíäóêöèîí-
íûå ñèãíàëû îò ñîñåäíèõ ñòðóêòóð. Ñëåäîâàòåëüíî, îäíèì èç êëþ÷åâûõ âîïðîñîâ â ðàñêðûòèè ïðè÷èí
è ìåõàíèçìîâ ôîðìîîáðàçîâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ âîïðîñ î ïðèðîäå è ñïåöèôè÷íîñòè äàííûõ ôàêòîðîâ.

Öåëü íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ – ïðîàíàëèçèðîâàòü, èñõîäÿ èç ëèòåðàòóðíûõ è ñîáñòâåííûõ äàí-
íûõ, âîçìîæíîñòü ó÷àñòèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê êðûëà ëåòó÷èõ ìûøåé â ãàçîîáìåíå íà âñåõ ñòàäèÿõ
îíòîãåíåçà è ïðåäñòàâèòü âåðîÿòíûé ýâîëþöèîííûé ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ ðóêîêðûëûõ.

Ñîîòâåòñòâåííî öåëè ðàáîòû ïîñòàâëåíû ñëåäóþùèå çàäà÷è: 1) ïðåäñòàâèòü îïèñàíèå ìàêðî- è
ìèêðîñòðóêòóðû êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ó ëåòó÷èõ ìûøåé, 2) èññëåäîâàòü ôîðìèðîâàíèå ëåòà-
òåëüíîé ïåðåïîíêè â ïðåíàòàëüíîì îíòîãåíåçå ëåòó÷èõ ìûøåé; 3) èçó÷èòü (íà ìîðôîëîãè÷åñêîì
ìàòåðèàëå) âîçìîæíîñòü ó÷àñòèÿ êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè â òåðìîðåãóëÿöèè è ãàçîîáìåíå; 4) ïðî-
àíàëèçèðîâàòü âåðîÿòíûå ïóòè ýâîëþöèè ðóêîêðûëûõ.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Îáúåêòàìè äëÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ãèñòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ïîñëóæèëè ïðåäñòàâèòåëè
ñåìåéñòâ ãëàäêîíîñûõ (Vespertilionidae) è ïîäêîâîíîñûõ (Rhinolophidae) ëåòó÷èõ ìûøåé îòðÿäà
Chiroptera. Îáúåêòû ïîäáèðàëè ñ òàêèì ðàñ÷¸òîì, ÷òîáû îíè îòðàæàëè, ñ îäíîé ñòîðîíû, íàèáîëåå õàðàê-
òåðíûõ è ðàñïðîñòðàí¸ííûõ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà, à ñ äðóãîé – ïîçâîëÿëè áû ïîëó÷èòü äàòèðîâàí-
íûé ìàòåðèàë äëÿ ýìáðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Êðîìå òîãî, ðóêîêðûëûå äàííûõ ñåìåéñòâ èìåþò
ðÿä ðàçëè÷èé â ýêîëîãèè, ÷òî ïîçâîëÿåò õàðàêòåðèçîâàòü èõ êàê ìîðôîýêîëîãè÷åñêèå ãðóïïû (Àëååâ,
1984). Âñå îíè äîáûòû â ðàçíûõ îáëàñòÿõ Óêðàèíû (Êðûì, Êàðïàòû, Êèåâñêàÿ, ×åðíèãîâñêàÿ,
×åðêàññêàÿ îáë.), Ðîññèè (Êàâêàç, Ðîñòîâñêàÿ îáë.), Ñðåäíåé Àçèè (Òóðêìåíèñòàí, Çàïàäíûé Êîïåòäàã)
â ïåðèîäû ýêñïåäèöèîííûõ ðàáîò â 1985—2007 ãã. Ýìáðèîëîãè÷åñêèé ìàòåðèàë ïîëó÷åí èç ðàçíûõ èñòî÷-
íèêîâ. Â êà÷åñòâå ìàòåðèàëà èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè òàêæå ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè (êðûëîâàÿ, ìåæïàëü-
öåâàÿ è õâîñòîâàÿ) âçðîñëûõ îñîáåé ìîäåëüíûõ âèäîâ: Eptesicus serotinus – 6 îñîáåé, Nyctalus noctula –
3 îñîáè. Ýìáðèîíàëüíûé ìàòåðèàë ïðèâåäåí â òàáëèöå 1.

Äëÿ ãèñòîëîãè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê âçðîñëûõ îñîáåé èñïîëüçîâàëè ñâå-
æèé ìàòåðèàë â âèäå êóñî÷êîâ êîæè ïåðåïîíîê ðàçìåðîì ïðèìåðíî 5 � 8 ìì. Ïðîäîëüíûå è ïîïå-
ðå÷íûå ñåðèéíûå ñðåçû òîëùèíîé 10—15 ìêì ïîëó÷åíû ñ ïîìîùüþ ìèêðîòîìà-êðèîñòàòà ÌÊ—25
(Ðîññèÿ). Òàêæå èñïîëüçîâàëè ôèêñèðîâàííûå â 10 %-íîì íåéòðàëüíîì ôîðìàëèíå êóñî÷êè êîæè ïåðå-
ïîíêè, êîòîðûå çàëèâàëè â ïàðàôèí; èçãîòàâëèâàëè ñðåçû òîëùèíîé 5 ìêì ñ ïîìîùüþ ìèêðîòîìà.
Ïîëó÷åííûå ñðåçû îêðàøèâàëè: ãåìàòîêñèëèíîì Ýðëèõà è ýîçèíîì; àçóð-II-ýîçèíîì; ïî Âàí-Ãèçîí;
ïî Ìàëëîðè, à òàêæå òîëóèäèíîâûì ñèíèì ïðè ðàçíûõ çíà÷åíèÿõ ðÍ (íåéòðàëüíûõ, 4,0 è 3,0) äëÿ
âûÿâëåíèÿ êèñëûõ ãëèêîçàìèíãëèêàíîâ. Ïîëó÷åííûå ïðåïàðàòû ïðîäîëüíûõ è ïîïåðå÷íûõ ñðåçîâ ïåðå-
ïîíêè èçó÷àëè ñ ïðèìåíåíèåì ñâåòîâûõ ìèêðîñêîïîâ NU 2E (Ãåðìàíèÿ) è Axio Imager M1 (Ãåðìàíèÿ)
(ïîñëåäíèé ïðèîáðåò¸í êàê óíèêàëüíîå îáîðóäîâàíèå Íàöèîíàëüíîé àêàäåìèåé íàóê Óêðàèíû).

Ìîðôîãåíåç êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè èçó÷àëè íà ñåðèéíûõ ñðåçàõ ýìáðèîíîâ (ðàííèå è ñðåä-
íèå ñòàäèè) èëè êóñî÷êîâ êîæè ïåðåïîíîê (ïëîä). Ìàòåðèàë ïðåäâàðèòåëüíî ôèêñèðîâàëè â ðàñòâî-
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ðå Áóýíà èëè 10 %-íîãî ôîðìàëèíà, à òàêæå 70°-íîì àëêîãîëå. Ñðåçû òîëùèíîé 5 ìêì èçãîòàâëèâà-
ëè íà ìèêðîòîìå è îêðàøèâàëè.

Ìîðôîìåòðèþ êîæè, å¸ ñëî¸â, êëåòî÷íûõ ýëåìåíòîâ è ìèêðîöèðêóëÿòîðíîãî ðóñëà ïðîâîäèëè
ñ ïîìîùüþ âèíòîâîãî îêóëÿðìèêðîìåòðà ÌÎÂ—1—15õ, ïðåäâàðèòåëüíî îòêàëèáðîâàííîãî îáúåêò-ìèê-
ðîìåòðîì. Ìèêðîïðåïàðàòû òàêæå ôîòîãðàôèðîâàëè ïðè ïîìîùè ôîòîêàìåðû AxioCam HRc óñòàíîâ-
ëåííîé íà ìèêðîñêîïå Axio Imager A1/M1 ôèðìû Zeiss. Íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ ôîòîãðàôèé ñ ïîìî-
ùüþ ïðîãðàììû AxioVision ïðîèçâîäèëè ïðîìåðû ñòðóêòóð êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè è îòäåëüíûõ
å¸ ñëî¸â. Ïîëó÷åííûå ìîðôîìåòðè÷åñêèå äàííûå ïîäâåðãàëè àëëîìåòðè÷åñêîìó àíàëèçó. Ðàñ÷¸òû
ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ïàêåòà ñòàòèñòè÷åñêèõ ïðîãðàìì Statgraphics.

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû ñîáñòâåííûå ðàñ÷¸òíûå è äàííûå ëèòåðàòóðû ïî ïëîùàäè ïåðåïîíîê, à
òàêæå ñâåäåíèÿ îá îòäåëüíûõ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèêàõ ë¸ãêèõ ðóêîêðûëûõ.

Òàáëèö à 1. Ìàòåðèàë èññëåäîâàíèÿ
Ta b l e 1. Examined material

* Ãèñòîïðåïàðàòû èçãîòîâëåíû ñîòðóäíèêîì îòäåëà ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè Èíñòèòóòà çîî-
ëîãèè èì. È. È. Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðàèíû Í. Ô. Æóêîâîé.

** Ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïðèâåäåíû ïî ñâîäíîé òàáëèöå àâòîðà (òàáë. 4).

Âèä (n) Íîìåð ýêçåìïëÿðà, ¹ Ñòàäèÿ** CRL, ìì Ìàññà òåëà, ìã

RHINOLOPHIDAE
Rhinolophus blasii Peters,
1866 (4)

275 22 20,0 1050,0
281 22 16,9 790,0
285 22 21,1 1300,0
297 22 19,5 1100,0

Rhinolophus bocharicus
Kastschenko et Akimov,
1917 (9)

16 15 5,0 10,0
19 15 4,8 9,0
4 16 5,0 13,0

14 17 6,0 20,0
5 17 6,9 43,0

18 17—18 7,3 30,0
21 17—18 7,2 32,0
3 18 8,5 40,0

20 — —
Rhinolophus ferrumequinum
(Schreber, 1774) (2)

12 25 19,3 1760,0
73 ïëîä 22,5 2575,0

Rhinolophus hipposideros
(Bechstein, 1800) (3)

25 18—19 8,8 115,0
51 20 12,0 363,0
16 22 15,3 500,0

VESPERTILIONIDAE
Myotis blythii
(Tomes, 1857) (11)

328* 15 4,2 8,0
331* 15 4,0 13,0
343* 18 9,0 100,0
349* 19 10,0 134,0
364* 22 15,5 300,0
359* 22 24,5 325,0
162 23 24,5 3420,0
164 23 28,0 5150,0
358* 23 — 5600,0
357* 23 — 6250,0
167 24 — 10610,0

Nyctalus noctula
(Schreber, 1774) (8)

2 14 4,0 8,0
6 16 5,9 30,0
9 17 6,2 39,5

13 18 8,0 72,0
16 19 9,1 123,5
17 19 9,5 112,0
18 20 11,8 232,0
20 22 14,4 393,0



Íà ìèêðîôîòîãðàôèÿõ ïðèâåäåíû ñëåäóþùèå óñëîâíûå îáîçíà÷åíèÿ: A – àïèêàëüíûé êðàé; AR –
àðòåðèîëà; BM – áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà; CAP – êàïèëëÿð; DER – äåðìà; Å – ýïèòåëèé; EPD – ýïè-
äåðìèñ; ER – ýðèòðîöèò; G – î÷àã ãåìîïîýçà; Ì – ìåçåíõèìà; ML – ìåëàíîöèòû; ÌÑ – òó÷íàÿ êëåò-
êà; MUS – ìûøöà; STC – ðîãîâîé ñëîé ýïèäåðìèñà; STS – øèïîâèäíûé ñëîé ýïèäåðìèñà; STG –
áàçàëüíûé ñëîé ýïèäåðìèñà; VÅN – âåíóëà.

Â ôèçèîëîãè÷åñêèõ îïûòàõ èñïîëüçîâàíû äâå æèâûå îñîáè ïîçäíåãî êîæàíà Eptesicus serotinus,
êîòîðûå áûëè ïîëó÷åíû îò ñîòðóäíèêîâ Íåæèíñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Í. Â. Ãîãîëÿ.
Â ïåðèîäû ìåæäó ýêñïåðèìåíòàìè æèâîòíûõ ñîäåðæàëè â Öåíòðå ðåàáèëèòàöèè æèâîòíûõ Êèåâñêîãî
çîîïàðêà. ×àñòîòó ïóëüñà è íàñûùåíèå àðòåðèàëüíîé êðîâè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè êèñëîðîäîì (SpO2)
ñðàâíèâàëè â äâóõ ñîñòîÿíèÿõ æèâîòíûõ: îöåïåíåíèÿ è àêòèâíîñòè. Ýòè ïàðàìåòðû èçìåðÿëè c ïîìî-
ùüþ îêñèãåìîìåòðà «Oxy Shuttle» Sensor Medics (ÑØÀ), êîòîðûé áûë ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåí
Íàöèîíàëüíûì óíèâåðñèòåòîì ôèçè÷åñêîãî âîñïèòàíèÿ è ñïîðòà Óêðàèíû (Êèåâ).

Ïðîâîäèëè âèçóàëüíûå íàáëþäåíèÿ çà ñòàíîâëåíèåì ïîë¸òà âçðîñëûõ Eptesicus serotinus ïîñëå
âûíóæäåííîé ãèïîêèíåçèè.

Ðàáîòó ñ æèâîòíûìè ïðîâîäèëè ñîãëàñíî íàó÷íî-ïðàêòè÷åñêèì ðåêîìåíäàöèÿì ïî ñîäåðæàíèþ
ëàáîðàòîðíûõ æèâîòíûõ è ðàáîòû ñ íèìè (Êîæåì’ÿê³í òà ³í., 2002), à òàêæå ñ ó÷¸òîì ìåæäóíàðîäíûõ
ïðèíöèïîâ «Åâðîïåéñêîé êîíâåíöèè î çàùèòå ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ äëÿ ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûõ è äðóãèõ íàó÷íûõ öåëåé» (European…, 1986).

10 È. Ì. Êîâàë¸âà



ÃËÀÂÀ 1. ÌÎÐÔÎÔÓÍÊÖÈÎÍÀËÜÍÛÉ ÀÍÀËÈÇ
ËÅÒÀÒÅËÜÍÛÕ ÏÅÐÅÏÎÍÎÊ ËÅÒÓ×ÈÕ ÌÛØÅÉ

1.1. Àíàòîìèÿ è ãèñòîëîãèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ëåòó÷èõ ìûøåé

Ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà – ñâîåîáðàçíîå îáðàçîâàíèå, êîæíûé äåðèâàò, ñâîé-
ñòâåííûé ëèøü íåñêîëüêèì âèäàì ðåöåíòíûõ ìëåêîïèòàþùèõ (øåðñòîêðûëû, ëåòÿ-
ãè), íî ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ äîñòèãøèé ó ðóêîêðûëûõ (êðûëàíîâ è ëåòó÷èõ
ìûøåé). Ïðè÷¸ì èìåííî ó ëåòó÷èõ ìûøåé, îáëàäàþùèõ ìàíåâðåííûì ìàøóùèì
ïîë¸òîì, ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ïðèîáðåëà óíèêàëüíûå ñâîéñòâà, ÷òî íàøëî îòðà-
æåíèå â å¸ ìîðôîëîãèè.

Ìíîãèå èññëåäîâàòåëè îáðàùàëè âíèìàíèå íà ñâÿçü îòíîñèòåëüíûõ ðàçìåðîâ
è ôîðìû êðûëà (ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè) ñ îñîáåííîñòÿìè ïîë¸òà ëåòó÷èõ ìûøåé
(Êóçÿêèí, 1950; Êóðñêîâ, 1980; Adams, 2008; Betz, 1959; Birch, 1997; Eisentraut, 1936;
Farney, Fleharty, 1969; Findley et al., 1972; Gaisler, 1964; Hartman, 1963; Kopka, 1973;
Norberg, 1985; Norberg, Rayner, 1987; Spillman, 1925; Struhsaker, 1961 è ìí. äð.).

Ãðóäíûå êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ, õîòÿ è ñîõðàíèëè îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ ãðóä-
íûõ êîíå÷íîñòåé íàçåìíûõ òåòðàïîä, âñ¸ æå çíà÷èòåëüíî âèäîèçìåíèëèñü. Ó
ðóêîêðûëûõ ïðåäïëå÷üå, ïÿñòíûå (ìåòàêàðïàëüíûå) êîñòè è ïðîêñèìàëüíûå
ôàëàíãè âñåõ ïàëüöåâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè (êðîìå ïåðâîãî è, ðåæå, âòîðîãî) êðàé-
íå óäëèíåíû. Ìåæäó ïëå÷îì, ïðåäïëå÷üåì, ïàëüöàìè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè, ëàòå-
ðàëüíûìè ïîâåðõíîñòÿìè òåëà, áåäðîì è ãîëåíüþ òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé, à òàêæå
è õâîñòîì (ïðè åãî íàëè÷èè) íàòÿíóòà òîíêàÿ ýëàñòè÷íàÿ êîæèñòàÿ ìåìáðàíà –
ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà (äàëåå – ïåðåïîíêà). Å¸ ïîâåðõíîñòü íå ðîâíàÿ, à èìååò
ñèëüíóþ ñêëàä÷àòîñòü â âèäå ìåëêèõ ìîðùèíîê äàæå ïðè ðàñïðàâëåííîì êðûëå.

Òîïîãðàôè÷åñêè ïåðåïîíêó (patagium) ðàçäåëÿþò íà òðè îñíîâíûå ÷àñòè:
ïëå÷åâóþ (propatagium), êîòîðàÿ ðàñïîëàãàåòñÿ ìåæäó îñíîâàíèåì øåè, ïëå÷îì è
ïðåäïëå÷üåì; êðûëîâóþ (plagiopatagium) – ìåæäó ïàëüöàìè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè,
ïðåäïëå÷üåì, ïëå÷îì, ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ òåëà, áåäðîì è ãîëåíüþ òàçîâîé
êîíå÷íîñòè; ìåæáåäðåííóþ (uropatagium) – ìåæäó áåäðîì è ãîëåíüþ òàçîâûõ
êîíå÷íîñòåé, âêëþ÷àÿ õâîñò (Êóçÿêèí, 1950 è äð.).

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïåðåïîíêà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé «äâîéíóþ êîæó» (äóïëèêàòóðó) –
ïðîäóêò ñëèÿíèÿ êîæíîãî ïîêðîâà âåíòðàëüíîé è äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòåé òóëî-
âèùà (Êóçÿêèí, 1950 è äð.). Ïî Ì. Ô. Êîâòóíó (1979), ïðîàíàëèçèðîâàâøåìó äàí-
íûå ðàííèõ àâòîðîâ (Schobl, 1871; Çàáóñîâ, 1910; Ackert, 1914; Schumacher, 1932 a,
b), ãèñòîëîãè÷åñêîå ñòðîåíèå ïåðåïîíêè ëåòó÷èõ ìûøåé â öåëîì ñõîäíî ñ òàêî-
âûì êîæè òóëîâèùà è êîíå÷íîñòåé äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ. Âìåñòå ñ òåì ðàçíûå
àâòîðû îòìå÷àþò ðàçëè÷èÿ â îòíîñèòåëüíîé ñòåïåíè ðàçâèòèÿ îòäåëüíûõ ñëî¸â,
êîëè÷åñòâå è ðàçìåðå êëåòîê, à òàêæå íàëè÷èè èëè îòñóòñòâèè ïîòîâûõ è ñàëüíûõ
æåëåç. Êðîìå òîãî, íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè îòìå÷àëè ïðèñóòñòâèå îáùåãî äåð-
ìàëüíîãî ñëîÿ (corium), ëåæàùåãî ìåæäó ýïèäåðìèñîì äîðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé
ïîâåðõíîñòåé ïåðåïîíêè (Ackert, 1914; Êóçÿêèí, 1950), à òàêæå îòñóòñòâèå ïîäêîæ-
íîé êëåò÷àòêè, îáû÷íî ñîäåðæàùåé ó ìëåêîïèòàþùèõ æèðîâûå êëåòêè (Ñîêîëîâ,
1973; Ñîêîëîâ è äð., 1988; Crowley, Hall, 1994; Hall, Crowley, 1992). Äæ. Êðîóëè è
Ë. Õîëë (Crowley, Hall, 1994) ïðîâîäÿò ñðàâíåíèå êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ó
Pteropus ðoliocephalus ñ êîæåé äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ è îòìå÷àþò ïîëíóþ ðåäóê-



öèþ ãèïîäåðìû â êîæå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè êðûëàíà è ÷àñòè÷íóþ ðåäóêöèþ
îòäåëüíûõ êëåòî÷íûõ ñëî¸â ýïèäåðìèñà. Èìè îòìå÷åíî íàëè÷èå êàïåëü æèðîïî-
äîáíîé ñóáñòàíöèè â ýïèäåðìàëüíûõ êåðàòèíîöèòàõ (êîðíåîöèòàõ), êîòîðûå, ïî
ìíåíèþ àâòîðîâ, ñëóæàò â êà÷åñòâå âîäîíåïðîíèöàåìîãî àãåíòà. Îòñóòñòâèå ãèïî-
äåðìû â ïåðåïîíêå êðûëàíà Âàëüáåðãà (Epomophorus wahlbergi) áûëî îòìå÷åíî òàêæå
äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Makanya, Mortola, 2007). Òàêèì îáðàçîì, êîæà ïåðå-
ïîíêè ëåòó÷èõ ìûøåé ñîñòîèò èç äâóõ ñëî¸â – ýïèäåðìèñà è äåðìû, íî ÷åðåäóþò-
ñÿ îíè ñëåäóþùèì îáðàçîì: ýïèäåðìèñ äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè – äåðìà – ýïè-
äåðìèñ âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè.

Ýïèäåðìèñ. Íà óðîâíå ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè â ýïèäåðìèñå êîæè ìëåêîïèòàþ-
ùèõ âûäåëÿþò ïÿòü ñëî¸â: ðîãîâîé (stratum corneum), áëåñòÿùèé (str. lucidum), çåð-
íèñòûé (str. granulosum), øèïîâèäíûé (str. spinosum) è áàçàëüíûé (ãåðìèíàòèâíûé,
ðîñòêîâûé, str. germinativum) (Ìèõàéëîâ, 1979; Ñîêîëîâ, 1968, 1973; Ñîêîëîâ è äð.,
1988). Øèïîâèäíûé è áàçàëüíûé ñëîè ÷àñòî îáúåäèíÿþò â ìàëüïèãèåâûé ñëîé (str.
malpighii). Íà óðîâíå ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè áëåñòÿùèé ñëîé â íàñòîÿ ùåå âðåìÿ
êàê îòäåëüíûé ñëîé íå âûäåëÿþò (×åðíóõ è äð., 1982). Êàê ïðàâèëî, çåðíèñòûé ñëîé
ñîñòîèò èç 1—2 ðÿäîâ êëåòîê, øèïîâèäíûé ñëîé ñîñòàâëÿåò îñíîâíóþ ìàññó ýïèäåð-
ìàëüíûõ êëåòîê, à áàçàëüíûé ïðåäñòàâëåí îäíèì ðÿäîì êëåòîê (×åðíóõ è äð., 1982).
Âàæíîé îòëè÷èòåëüíîé îñîáåííîñòüþ ýïèäåðìèñà êîæè ìëåêîïèòàþùèõ ÿâëÿåòñÿ
íàëè÷èå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êîíòàêòîâ (äåñìîñîì), îñîáåí-
íî â øèïîâèäíîì ñëîå (Ãåòëèíã è äð., 1984).

Ïî äàííûì ðÿäà àâòîðîâ, ýïèäåðìèñ êîæè ïåðåïîíîê ëåòó÷èõ ìûøåé ñîñòîèò
ëèøü èç òð¸õ ñëî¸â: ðîãîâîãî, øèïîâèäíîãî è áàçàëüíîãî (äâà ïîñëåäíèõ îáúåäèíÿþò
â ìàëüïèãèåâûé ñëîé). Çåðíèñòûé è áëåñòÿùèé ñëîè, õàðàêòåðíûå äëÿ êîæè òåëà,
îòñóòñòâóþò (Ackert, 1914; Êóçÿêèí, 1950; Ñîêîëîâ, 1973; Ñîêîëîâ è äð., 1988 è äð.).
Äëÿ êîðíåîöèòîâ õàðàêòåðíà ãåêñàãîíàëüíàÿ ôîðìà è íàëè÷èå ïèãìåíòíûõ ãðàíóë
(Ackert, 1914). Êëàñòåðû ç¸ðåí ïèãìåíòà ðàñïîëîæåíû â êîðíåîöèòàõ â âèäå êîëåö,
íå çàõâàòûâàþùèõ öåíòðàëüíûå è ñàìûå ïåðèôåðèéíûå èõ ÷àñòè. Ìàëüïèãè åâûé ñëîé
ýïèäåðìèñà ïåðåïîíêè ñîäåðæèò äâà ðÿäà êëåòîê. Êëåòêè íàðóæíîãî ðÿäà ñîäåðæàò
ìíîãî ç¸ðåí ïèãìåíòà, à êëåòêè âíóòðåííåãî ðÿäà èõ íå ñîäåðæàò. Â ýïèäåðìèñå êîæè
ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê âîñòî÷íîàâñòðàëèéñêîé ëåòó÷åé ëèñèöû (Pteropus ðoliocepha-
lus) ïðåäñòàâëåíû òðè ñëîÿ àêòèâíûõ êëåòîê, ïîêðûòûõ 7—10 ñëîÿìè êîðíåîöèòîâ
(Crowley, Hall, 1994). Ìåëàíîöèòû ñîñðåäîòî÷åíû â áàçàëüíîì ñëîå ýïèäåðìèñà. Îíè
áîëåå ìíîãî÷èñëåííû â ýïèäåðìèñå äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïåðåïîíêè, ÷åì â âåíò-
ðàëüíîé. Â ñòðîåíèè ýïèäåðìèñà Epomophorus wahlbergi îáíàðóæåíî 2 ñëîÿ íåêåðà-
òèíèçèðîâàííûõ êëåòîê è â ðîãîâîì ñëîå – 10 ñëî¸â îòíîñèòåëüíî òîíêèõ ÷åøóé-
÷àòûõ êåðàòèíîöèòîâ (Makanya, Mortola, 2007). Âñå ýïèäåðìàëüíûå êëåòêè ñîäåðæà-
ëè ãðàíóëû ìåëàíèíà. Ýòîò ïèãìåíò ÿâëÿåòñÿ íåñïåöèôè÷åñêèì ôàêòîðîì çàùèòû
îðãàíèçìà îò íåáëàãîïðèÿòíûõ âíåøíèõ âîçäåéñòâèé, â ÷àñòíîñòè îò ÓÔ èçëó÷åíèÿ.

Ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â ýïèäåðìèñå ïåðåïîíêè ãëàäêîíîñûõ
ëåòó÷èõ ìûøåé (Vespertilionidae) èìåþòñÿ 3—4 ðÿäà êëåòîê. Ïðè÷¸ì íà âåíòðàëüíîé
ïîâåðõíîñòè – 3 ðÿäà, à íà äîðñàëüíîé – 4.

Ïîâåðõíîñòíûå êîðíåîöèòû ðàñïîëàãàþòñÿ â îäèí ðÿä. Îíè ïëîñêèå, èìåþò
êðóïíûå ðàçìåðû (äèàìåòð äî 10 ìêì), îêðóãëûå (âî ôðîíòàëüíîé ïëîñêîñòè) è
ñïëþùåííûå (â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè), íå ñîäåðæàò îñòàòêîâ ÿäåð, íî ñîäåðæàò ãðà-
íóëû ìåëàíèíà, êîòîðûå ðàçìåùåíû ïî âñåìó îáú¸ìó êîðíåîöèòà (ðèñ. 1; 2; 3; öâ.
âêëåéêè I; II; III ñîîòâåòñòâåííî). Ïðè÷¸ì êîðíåîöèòû ýïèäåðìèñà äîðñàëüíîé ñòî-
ðîíû ïåðåïîíêè ñîäåðæàò áîëüøåå êîëè÷åñòâî ãðàíóë ìåëàíèíà è ñèëüíåå ïèã-
ìåíòèðîâàíû, ÷åì âåíòðàëüíîé ñòîðîíû. Êîðíåîöèòû ðàçäåëåíû øèðîêèìè ìåæ-
êëåòî÷íûìè ïðîìåæóòêàìè. Øèðèíà ìåæêëåòî÷íûõ ïðîìåæóòêîâ ðàâíÿåòñÿ îäíî-
ìó èëè äâóì èõ ðàäèóñàì.
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Â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå ñêâîçü ïðîçðà÷íûå êîðíåîöèòû è â èõ ìåæêëåòî÷íûõ
ïðîìåæóòêàõ ðàçëè÷èìû êëåòêè ìàëüïèãèåâîãî ñëîÿ (ðèñ. 1, á; öâ. âêëåéêà I). Îíè
ðàñïîëàãàþòñÿ â 1—2 ðÿäà (÷àùå – îäèí). Áîëåå êðóïíûå êëåòêè ïëîñêèå, èìåþò
íåïðàâèëüíóþ âûòÿíóòóþ, ãåêñàãîíàëüíóþ ôîðìó è îâàëüíûå ÿäðà. Ðàçìåð ýòèõ
êëåòîê (ïîïåðå÷íûé è ïðîäîëüíûé) ñîñòàâëÿåò 5—10 ìêì. Ìåæäó êëåòêàìè âñå-
ãäà èìåþòñÿ óçêèå ìåæêëåòî÷íûå ïðîìåæóòêè. Äðóãèå êëåòêè – áîëåå ìåëêèå (äî
3 ìêì), ïëîñêèå, îêðóãëûå, ñîäåðæàò ÿäðà è ðàñïîëàãàþòñÿ ãðóïïêàìè ìåæäó
êðóïíûìè êëåòêàìè èëè ïîä íèìè. Çäåñü æå íàõîäÿòñÿ ìåëàíîöèòû, ëåæàùèå íà
áàçàëüíîé ìåìáðàíå (ðèñ. 2; öâ. âêëåéêà II).

Êàê èçâåñòíî, ýïèäåðìèñ ìëåêîïèòàþùèõ íå èìååò ñîáñòâåííîãî êðîâîñíàá-
æåíèÿ. Ëèøü â ýïèäåðìèñå äåëüôèíîâ áûëè îáíàðóæåíû êðîâåíîñíûå êàïèëëÿ-
ðû (Õàäæèíñêèé, 1972). Ýïèäåðìèñ ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ íå ÿâëÿåòñÿ èñêëþ÷å-
íèåì. Åãî ïèòàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ äèôôóçíûì ïóò¸ì èç êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ, ïðî-
õîäÿùèõ â äåðìå.

Õàðàêòåð ñîåäèíåíèÿ ýïèäåðìèñà è äåðìû (ãëàäêèé, âîëíèñòûé, ñîñî÷êîâèä-
íûé) â ïåðåïîíêå çàâèñèò îò íàëè÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ îòíîñèòåëüíî êðóïíûõ
ñîñóäîâ è ìûøå÷íûõ ñòðóêòóð. Îòäåëüíûå ñëó÷àè ðàññìîòðåíû íèæå.

Äåðìà – ñîåäèíèòåëüíîòêàííûé ñëîé êîæè, â êîòîðîì ðàñïîëîæåíû êëåòî÷-
íûå ýëåìåíòû (ôèáðîáëàñòû), êîëëàãåíîâûå è ýëàñòè÷åñêèå âîëîêíà. Åé ïðèñó-
ùà òðîôè÷åñêàÿ ôóíêöèÿ, òàê êàê â íåé ðàñïîëîæåíû êàïèëëÿðû, ñ êîòîðûìè â
ôóíêöèîíàëüíîì îòíîøåíèè äåðìà ñîñòàâëÿåò åäèíîå öåëîå – «êàïèëëÿðíî-
ñîåäèíèòåëüíîòêàííóþ ñòðóêòóðó» (ïî îïðåäåëåíèþ Ê. À. Êàëàíòàåâñêîé, 1972).

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî äåðìà ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ îò÷¸òëèâî ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà òðè
ñëîÿ. Öåíòðàëüíûé ñëîé ñîîòâåòñòâóåò ñåò÷àòîìó ñëîþ îâîëîø¸ííîé êîæè òóëî-
âèùà; â í¸ì ðàñïîëîæåíû êðóïíûå ñîñóäû, íåðâíûå ñòâîëû, ïó÷êè ïîïåðå÷íîïî-
ëîñàòûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí, òÿæè ýëàñòè÷åñêèõ âîëîêîí, ñåêðåòèðóþùèå îòäåëû
ïîòîâûõ æåë¸ç è ïðîêñèìàëüíàÿ òðåòü ôîëëèêóëîâ âîëîñ. Äîðñàëüíî è âåíòðàëü-
íî îò öåíòðàëüíîãî ñëîÿ äåðìû ðàñïîëîæåíû äâà äðóãèõ ñëîÿ, êîòîðûå ïî ñâîå-
ìó ñòðîåíèþ ñîîòâåòñòâóþò ñîñî÷êîâîìó ñëîþ îâîëîø¸ííîé êîæè òóëîâèùà. Â
îáîèõ ñîñî÷êîâûõ ñëîÿõ (äîðñàëüíîì è âåíòðàëüíîì) çàëåãàþò öåíòðàëüíûå ïîð-
öèè ôîëëèêóëîâ âîëîñ, ñàëüíûå æåëåçû è äèñòàëüíàÿ ÷àñòü âûâîäíûõ ïðîòîêîâ
ïîòîâûõ æåë¸ç (Ackert, 1914; Êîâòóí, 1979 è äð.). Èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî êðî-
âåíîñíûå ñîñóäû íå ñòîëü ìíîãî÷èñëåííû â äîðñàëüíîé ÷àñòè êîðèóìà ïî ñðàâíå-
íèþ ñ âåíòðàëüíîé (Jepsen, 1970). Ïîñëåäíÿÿ îñîáåííîñòü, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ïðåä-
ïîëàãàåò óñèëåíèå ôóíêöèè ìåõàíè÷åñêîé çàùèòû äîðñàëüíîãî ñëîÿ äåðìû.

Ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ ïåðåïîíêè íå âûÿâèëè ÷¸òêîãî ïîäðàçäåëåíèÿ
äåðìû íà ñåò÷àòûé è ñîñî÷êîâûé ñëîè (ðèñ. 1, à; 2; öâ. âêëåéêè I, II). Ñòðîåíèå
äåðìû ïðåäñòàëî â âèäå ñîåäèíèòåëüíîòêàííîé ñòðóêòóðû èç ïåðåïëåòåíèÿ êîë-
ëàãåíîâûõ è ýëàñòè÷åñêèõ âîëîêîí. Ïðè÷¸ì êîëëàãåíîâûå âîëîêíà â îñíîâíîì
ñîñðåäîòî÷åíû áëèæå ê ýïèäåðìèñó (ðèñ. 2; 3; öâ. âêëåéêè II, III). Â äåðìå ðàñ-
ïîëîæåíû ôèáðîáëàñòû, ìíîãî÷èñëåííûå êàïèëëÿðû, îòäåëüíûå êðóïíûå ñîñó-
äû (÷àùå àðòåðèîëû èëè âåíóëû), à òàêæå ïó÷êè ìûøå÷íûõ âîëîêîí, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèõ ñîáñòâåííûå ìûøöû ïåðåïîíêè (ðèñ. 4; öâ. âêëåéêà III).

Èçâåñòíî, ÷òî ó ìëåêîïèòàþùèõ ëèøü â òåõ ìåñòàõ, ãäå îòñóòñòâóåò ãèïîäåð-
ìà, ìûøöû îòäåëüíûìè âîëîêíàìè èëè ïó÷êàìè âïëåòàþòñÿ â íèæíèå îòäåëû
äåðìû (Êàëàíòàåâñêàÿ, 1972; Ñîêîëîâ, 1973). Ó ðóêîêðûëûõ â ïåðåïîíêå ìûøöû
(ïðè íàëè÷èè) öåëèêîì ðàñïîëîæåíû â äåðìå.

Èíòåðåñíî, ÷òî ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ, íåñìîòðÿ íà íåçíà÷èòåëüíóþ òîëùè-
íó, ñîäåðæàò áîëåå èëè ìåíåå ðàçâèòûå ìûøå÷íûå ñòðóêòóðû (Schumacher, 1932 b;
Gaisler, 1964; Êîâòóí, 1979, 1984 è äð.). Èìåííî ñîêðàùåíèå ýòèõ ìûøå÷íûõ ýëå-
ìåíòîâ îáåñïå÷èâàåò èçìåíåíèå êîíôèãóðàöèè ïåðåïîíêè è, ñîîòâåòñòâåííî,
âñåãî «êðûëà» â ïîë¸òå. Òàê, ïðè ïîäú¸ìå êðûëà ïàëüöû ñãèáàþòñÿ è ñõîäÿòñÿ, à
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ïðè îïóñêàíèè – ðàçãèáàþòñÿ è ðàñõîäÿòñÿ, ðàñòÿãèâàÿ ïåðåïîíêó (Summers,
2003 è äð.). Ìûøöû ïåðåïîíêè ðàçäåëÿþò íà äâå ãðóïïû: 1) ñîáñòâåííûå ìûøöû
ïåðåïîíêè è 2) ìûøöû ïåðåïîíêè, èìåþùèå ñâÿçü ñî ñêåëåòíûìè ñòðóêòóðàìè
ãðóäíîé êîíå÷íîñòè (Schumacher, 1932 b) (ïî òåðìèíîëîãèè Ì. Ô. Êîâòóíà
(1984) – «ñêåëåòîïåðåïîí÷àòûå ìûøöû»).

Îñîáîãî âíèìàíèÿ òðåáóåò ðàññìîòðåíèå âàñêóëÿðèçàöèè ïåðåïîíêè.
Âàñêóëÿðèçàöèÿ ïåðåïîíêè. Èññëåäîâàíèå êîæè ÷åëîâåêà ïîêàçàëî, ÷òî êðîâî-

ñíàáæåíèå êîæè îñóùåñòâëÿåòñÿ ñîáñòâåííî êîæíûìè è ìûøå÷íî-êîæíûìè àðòå-
ðèÿìè, à ñîñóäèñòîå ðóñëî êîæè ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê íåêèé ñîñóäèñòûé êîíòèíóóì,
íàñòîëüêî ñëîæíà è îáøèðíà å¸ âàñêóëÿðèçàöèÿ (×åðíóõ è äð., 1975).

Óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ íà åäèíèöó ïëîùàäè (òàê íàçû-
âàåìàÿ êàïèëëÿðíàÿ ïëîòíîñòü êîæè) ñâèäåòåëüñòâóåò îá óâåëè÷åíèè ïëîùàäè ôóíê-
öèîíàëüíîé ïîâåðõíîñòè êîæè (Feder, Burggren, 1985 à, á). Èçìåíåíèÿ â êàïèë-
ëÿðíîé ïëîòíîñòè ñâèäåòåëüñòâóþò î âíóòðèñïåöèôè÷åñêîì îòëè÷èè, èçìåíå-
íèÿõ â ðàçâèòèè æèâîòíîãî è  âëèÿíèè ñðåäû íà êîíêðåòíóþ îñîáü íà êîíêðåòíîé
ñòàäèè ðàçâèòèÿ. Êîæà àìôèáèé, êîòîðûå ïîëíîñòüþ äûøàò çà ñ÷¸ò êîæíîé
ïîâåðõíîñòè, ñèëüíî âàñêóëÿðèçèðîâàíà, à ïëîòíîñòü êàïèëëÿðîâ äîñòèãàåò
30—200 êàïèëëÿðîâ íà 1 ìì2 êîæè. Èìååòñÿ ìíåíèå, ÷òî ïîâûøåííîå êðîâîñíàá-
æåíèå êîæè ó àíàìíèé (èññëåäîâàíû â îñíîâíîì àìôèáèè) ñâèäåòåëüñòâóåò îá
èíòåíñèâíîñòè êîæíîãî äûõàíèÿ (Czopek, 1955 a, b; Jakubowski, 1958, 1960, 1989
è äð.).

Ðàññìîòðèì â ýòîì àñïåêòå êîæó ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ.
Èññëåäîâàòåëÿìè áûëà îòìå÷åíà âûñîêàÿ ñòåïåíü âàñêóëÿðèçàöèè êîæè ëåòà-

òåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ (Wiedeman, 1957, 1962, 1963; Êîâòóí, 1979 è äð.),
à òàêæå íåêîòîðûå îñîáåííîñòè ñîñóäèñòîãî ðóñëà.

Èçâåñòíî, ÷òî õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ âíóòðèêîæíîãî ñîñóäèñòîãî ðóñëà
ÿâëÿåòñÿ âûñîêàÿ ñòåïåíü àíàñòîìîçèðîâàíèÿ ìåæäó îäíîòèïíûìè è ðàçíîòèïíû-
ìè ñîñóäàìè (×åðíóõ è äð., 1975). Àíàñòîìîçû (àðêàäû) èìåþòñÿ è â êîæå ïåðå-
ïîíîê ðóêîêðûëûõ (Wiedeman, 1962, 1963). Áëàãîäàðÿ èì îáðàçóþòñÿ ðàçíûå ïî
äëèíå ïóòè öèðêóëÿöèè êðîâè è îáåñïå÷èâàåòñÿ ïåðåðàñïðåäåëåíèå êðîâè â ïåðå-
ïîíêàõ ïðè ïåðåõîäå êðîâè èç àðòåðèàëüíîãî ðóñëà â âåíîçíîå.

Ïðîâåäåííûå Ì. Âèäåìàí (Wiedeman, 1962, 1963) ìîðôîìåòðè÷åñêèå èññëå-
äîâàíèÿ íà ïðåäñòàâèòåëÿõ Myotis ïðèâåëè ê ñëåäóþùèì ðåçóëüòàòàì (óêàçàíû ñðåä-
íèå âåëè÷èíû). Äëèíà àðòåðèàëüíîãî ñîñóäà ïåðåïîíêè äîñòèãàëà 17,0 ìì.
Ïëîùàäü ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ àðòåðèé ñîñòàâèëà 2263 ìêì2. Â ñðåäíåì îêîëî
12 ìåëêèõ àðòåðèé îòõîäÿò îò ýòèõ ñîñóäîâ. Äëèíà ìåëêèõ àðòåðèé ñîñòàâëÿåò 3,5 ìì.
Ýòè ìåëêèå àðòåðèè, â ñâîþ î÷åðåäü, âåòâÿòñÿ íà 9—10 àðòåðèîë. Ïëîùàäü ïîïå-
ðå÷íîãî ñå÷åíèÿ ìåëêîé àðòåðèè ñîñòàâëÿåò 337,7 ìêì2, òîãäà êàê îáùàÿ ïëîùàäü
ñå÷åíèé ýòèõ ñîñóäîâ – 4144,5 ìêì2. Àðòåðèîëà ñ äëèíîé 0,95 ìì èìååò ïëîùàäü
ñå÷åíèÿ 42,7 ìêì2. Â öåëîì ïëîùàäü ïîïåðå÷íûõ ñå÷åíèé âñåõ àðòåðèîë ñîñòàâ-
ëÿåò 5101,2 ìêì2. Îò êàæäîé èç àðòåðèîë îòõîäÿò 4—5 êàïèëëÿðîâ äëèíîé 0,23 ìì.
Ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå êàæäîãî êàïèëëÿðà ñîñòàâëÿåò 11,7 ìêì2, òîãäà êàê äëÿ âñåõ
êàïèëëÿðîâ – 6548,1 ìêì2. Áûëî òàêæå ïîäñ÷èòàíî êîëè÷åñòâî ïîñòêàïèëÿðíûõ
âåíóë, âåíóë, ìåëêèõ âåí è âåí, èçìåðåíû èõ ñðåäíèå äèàìåòðû è äëèíà, ïëîùà-
äè ïîïåðå÷íûõ ñå÷åíèé (Wiedeman, 1963). Àâòîð ïðèøëà ê âûâîäó, ÷òî â îñíîâ-
íîì ñîñóäèñòîå ðóñëî ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ïðåäñòàâëåíî ñîñóäàìè âåíîçíîé ñåòè,
ñîäåðæàíèå êîòîðûõ ñîñòàâëÿåò 80 % îáùåãî êîëè÷åñòâà êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ ïåðå-
ïîíêè, òîãäà êàê íà äîëþ ñîñóäîâ ñ àðòåðèàëüíîé êðîâüþ ïðèõîäèòñÿ 20 %. Áûëî
ïîäñ÷èòàíî, ÷òî ïëîòíîñòü (�10) äëÿ àðòåðèé ñîñòàâèëà 38,4 ìì2; äëÿ ìåëêèõ àðòå-
ðèé – 14,4; àðòåðèîë – 4,7 è êàïèëëÿðîâ – 1,5; òîãäà êàê äëÿ âåíîçíûõ ïîñòêà-
ïèëëÿðîâ – 16,4; âåíóë – 127,9; ìåëêèõ âåí – 94,7 è âåí 81,0.
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Ïðèâåäåííûå Ì. Âèäåìàí (Wiedeman, 1963) äàííûå ïîçâîëÿþò ïîäñ÷èòàòü,
÷òî ïëîòíîñòü ñîñóäîâ-ãàçîîáìåííèêîâ â êîæå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ëåòó÷åé
ìûøè ñîñòàâëÿåò 25,96 íà 1 ìì2. Ýòè ðàñ÷¸òû ïðîâåäåíû áåç ó÷¸òà êðóïíûõ ñîñó-
äîâ, òàê êàê àðòåðèè è âåíû íå ïðèíèìàþò ó÷àñòèÿ â ãàçîîáìåíå.

Ïèòàíèå òêàíåé â êîæå îñóùåñòâëÿåòñÿ íå òîëüêî ÷åðåç êàïèëëÿðû ñîñî÷êî-
âîãî ñëîÿ äåðìû, íî è ÷åðåç ïîñòêàïèëëÿðíûå âåíóëû (×åðíóõ è äð., 1975).
Ñòåíêè ýòèõ ñîñóäîâ èìåþò ñõîäíîå ñòðîåíèå, íî ïîñòêàïèëëÿðíûå âåíóëû ïî ñâîåé
ïðîíèöàåìîñòè äëÿ êðóïíîìîëåêóëÿðíûõ âåùåñòâ äàæå ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäÿò
êàïèëëÿðû. Ýòî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü âåíóëû, åñëè íå êàê îñíîâíûå, òî, íåñî-
ìíåííî, êàê äîñòàòî÷íî âàæíûå â ôóíêöèîíàëüíîì îòíîøåíèè ñîñóäû-îáìåííè-
êè êîæè. Â êîæíûõ ñîñóäàõ-îáìåííèêàõ èìååòñÿ ëèøü îäèí îôîðìëåííûé ñïëîø-
íîé êëåòî÷íûé ñëîé, îáðàçîâàííûé ýíäîòåëèàëüíûìè êëåòêàìè, ëåæàùèìè íà
ñîáñòâåííîé áàçàëüíîé ìåìáðàíå (âîëîêíèñòîé è òîíêîé) (×åðíóõ è äð., 1975).
Ïðîíèöàåìîñòü òàêîãî ýíäîòåëèÿ ïîâûøàåòñÿ ïðè ïåðåõîäå îò àðòåðèàëüíûõ
êàïèëëÿðîâ ê âåíóëàì. Ýòîò ôåíîìåí, èçâåñòíûé êàê êàïèëëÿðíûé èëè àðòåðèî-
ëîâåíóëÿðíûé ãðàäèåíò ñîñóäèñòîé ïðîíèöàåìîñòè, îáóñëîâëåí áîëåå íèçêîé
ïëîòíîñòüþ ìåæêëåòî÷íûõ ñîåäèíåíèé â ýíäîòåëèè âåíóë, à òàêæå áîëåå ÷àñòûì
îáðàçîâàíèåì â âåíóëÿðíîì ýíäîòåëèè ñêâîçíûõ ïîð çà ñ÷¸ò åãî èñòîí÷åíèÿ. Â òàêèõ
ó÷àñòêàõ ýíäîòåëèÿ (íàïðèìåð, íà âåðõóøêå ñîñî÷êîâûõ êàïèëëÿðîâ – â ìåñòå ïåðå-
ãèáà ïåòëè), ãäå ýíäîòåëèé èñòîí÷àåòñÿ, ïîðû îáÿçàòåëüíî ïðèñóòñòâóþò (Seifert,
1970 öèò. ïî: ×åðíóõ è äð., 1982).

Èññëåäîâàòåëÿìè îòìå÷åí ôàêò aêòèâíîé ïóëüñàöèè âåí â ïåðåïîíêàõ ðóêî-
êðûëûõ (Áåðäîíãàðîâ, 1956; Êûäûðáàåâ, 1972, 1985; Ñowles, 1947; Davis et al., 1992;
Edvinsson et al., 1974; Mislin, 1941; Mislin, Kauffmann, 1947; Peristiany et al., 1978;
Wiedeman, 1957 è äð.). Ýòà ïóëüñàöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóò¸ì òîíè÷åñêîãî èëè
áûñòðîãî ðèòìè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ ãëàäêîìûøå÷íûõ êëåòîê ñòåíîê âåí, à ÷àñòî-
òà ñîêðàùåíèé óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ìåðå ïîâûøåíèÿ äàâëåíèÿ âíóòðè íèõ.

Áèîëîãàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ó íàõîäÿùåéñÿ â ñîñòîÿíèè ñïÿ÷êè ðûæåé âå÷åð-
íèöû ïðè òåìïåðàòóðå ñðåäû 5—10 °Ñ ÷àñòîòà ïóëüñàöèé âåí ïåðåïîíêè äîñòèãà-
åò 15—20 ìèí-1, à ïàóçà ìåæäó íèìè ïðîäîëæàåòñÿ 3,16 ñ (Áåðäîíãàðîâ, 1956; èññëå-
äîâàíî 22 îñîáè). Ó àêòèâíîãî çâåðüêà – ñîîòâåòñòâåííî 8—13 ìèí-1 è 5,71 ñ.
Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïóëüñàöèÿ âåí ìàêñèìàëüíà â ïåðèîä çèìíåé ñïÿ÷êè, à òàêæå
ïîñëå äëèòåëüíîãî ïåðèîäà ôèçè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Ïåðåäâèæåíèå êðîâè ïî
âåíàì îñóùåñòâëÿåòñÿ áëàãîäàðÿ àêòèâíûì ñîêðàùåíèÿì ñîáñòâåííûõ (àâòîíîì-
íûõ) ñòåíîê ýòèõ âåí. Ðèòì èõ ïóëüñàöèè íå ñîâïàäàåò ñ òàêîâûì ñåðäöà. Ïóëüñàöèÿ
âåí â ïåðåïîíêå íàáëþäàåòñÿ äàæå ïîñëå äåíåðâàöèè êðûëà è ñîõðàíÿåòñÿ â òå÷å-
íèå 20 ìèí ïîñëå ïîëíîé àìïóòàöèè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè.

Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïóëüñàöèÿ âåí â ïåðåïîíêå ðóêîêðûëûõ ñëóæèò
ìåõàíèçìîì, îáåñïå÷èâàþùèì òîê êðîâè â êîæå ïåðåïîíîê âî âðåìÿ òîðïîðà è
ãèáåðíàöèè. Ýòîìó æå ñïîñîáñòâóþò ôàçû äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè, ïåðèîäè÷å-
ñêè ïðåðûâàþùèå çèìíèé ñîí æèâîòíûõ: ëåòó÷èå ìûøè ïåðåëåòàþò ñ ìåñòà íà
ìåñòî (Ñòðåëêîâ è äð., 1978; Marshall, 1983 è äð.).

Ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü, ÷òî ðóêîêðûëûå, íàõîäèâ-
øèåñÿ â ñîñòîÿíèè ãèáåðíàöèè (íà ïðîòÿæåíèè 6—7 ìåñÿöåâ ñ îêòÿáðÿ ïî àïðåëü)
è íå èìåâøèå âîçìîæíîñòè ëåòàòü (âûíóæäåííàÿ ãèïîêèíåçèÿ), íå ìîãëè îñóùå-
ñòâèòü ïîë¸ò. Îíè ëèøü îòòàëêèâàëèñü êðûëüÿìè îò ïîâåðõíîñòè, íåóêëþæå ïàäà-
ëè è äàëåå íå ïðåäïðèíèìàëè ïîïûòîê ê ïîë¸òó. Èõ êðûëüÿ íà îùóïü áûëè ñóõè-
ìè, à ïðè ïåðâûõ ïîïûòêàõ ïîë¸òà èçäàâàëè øóðøàíèå (ñõîäíîå ñ øóìîì êðûëü-
åâ ïòèö). Òîëüêî ïîñëå äâóõ íåäåëü åæåâå÷åðíåãî òðåíèíãà æèâîòíûå ïîñòåïåííî
âíîâü îâëàäåëè áåñøóìíûì ìàíåâðåííûì ïîë¸òîì, à èõ êðûëüÿ íà îùóïü ñòàëè
ýëàñòè÷íûìè.



Ïî-âèäèìîìó, ó æèâîòíûõ ïðè îòñóòñòâèè ïåðèîäè÷åñêèõ êðàòêîâðåìåííûõ
ïîë¸òîâ âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè ïðîèñõîäèò (íàðÿäó ñ äðóãèìè âîçìîæíûìè ðåàê-
öèÿìè) íàðóøåíèå êðîâîîáðàùåíèÿ (ìèêðîöèðêóëÿòîðíîãî ðóñëà) â èõ ëåòàòåëü-
íûõ ïåðåïîíêàõ. È î÷åâèäíî, íà âîññòàíîâëåíèå ìèêðîöèðêóëÿöèè ëåòàòåëüíûõ
ïåðåïîíîê ïîòðåáîâàëîñü îêîëî 15 ñóòîê.

Êàê áûëî îòìå÷åíî âûøå, òîëùèíà äåðìû ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðû-
ëûõ çàâèñèò îò ñòåïåíè ðàçâèòèÿ â íåé ìûøå÷íûõ âîëîêîí (ðèñ. 4; öâ. âêëåéêà
III) è íàëè÷èÿ êðóïíûõ ñîñóäîâ (ðèñ. 2; 3; öâ. âêëåéêè II; III ñîîòâåòñòâåííî). Òàêèì
îáðàçîì, èìåþòñÿ òîïîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ äåðìû ïåðåïîíîê.

Ïðè îòñóòñòâèè ìûøå÷íûõ âîëîêîí äåðìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé «êàïèëëÿðíî-
ñîåäèíèòåëüíîòêàííóþ ñòðóêòóðó» (ðèñ. 2; öâ. âêëåéêà II). Ñòåíêè êàïèëëÿðîâ ïîä
îïòè÷åñêèì ìèêðîñêîïîì íå ðàçëè÷èìû, è ïîòîìó ïðîõîæäåíèå êàïèëëÿðîâ îïðå-
äåëÿëè ïî íàõîäÿùèìñÿ â íèõ ýðèòðîöèòàì. Âåëè÷èíà äèàìåòðà êàïèëëÿðà íàõî-
äèòñÿ â äèàïàçîíå 4—7 ìêì, ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñ ðàíåå ïîëó÷åííûìè ðåçóëüòàòàìè –
3,8 ìêì (Wiedeman, 1962, 1963.). Â ó÷àñòêàõ ïåðåïîíêè, ëèø¸ííûõ ìûøå÷íûõ âîëî-
êîí è êðóïíûõ ñîñóäîâ, äåðìàëüíûå ñîñî÷êè íå îáðàçóþòñÿ, ãðàíèöà ìåæäó ýïè-
äåðìèñîì è äåðìîé ïî÷òè ðîâíàÿ, à êðîâåíîñíûå êàïèëëÿðû ïðîõîäÿò íåïîñðåä-
ñòâåííî ïîä ýïèäåðìèñîì (ðèñ. 2; öâ. âêëåéêà II).

Ïðè íàëè÷èè ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòûõ ìóñêóëîâ, îòäåëüíûå ìûøå÷íûå âîëîê-
íà âïëåòàþòñÿ ìåæäó ñîåäèíèòåëüíûìè âîëîêíàìè äåðìû. Â äåðìàëüíîì ñëîå ïðî-
õîäÿò êðóïíûå îäèíî÷íûå ìàãèñòðàëüíûå êðîâåíîñíûå ñîñóäû, à òàêæå â áîëüøîì
êîëè÷åñòâå îáíàðóæèâàþòñÿ àðòåðèîëû è âåíóëû (äèàìåòð ïðèìåðíî 50 ìêì), ÷òî
ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè ðàííèõ àâòîðîâ (Wiedeman, 1962, 1963). Ñòåíêè àðòåðèîë
è âåíóë, ïðîõîäÿùèõ â äåðìàëüíîì ñëîå ïåðåïîíêè, îáðàçîâàíû ëèøü îäíèì
ñëîåì ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê. Â òàêèõ ó÷àñòêàõ ïåðåïîíêà òîëùå, à äåðìîýïèòå-
ëèàëüíûé êîíòàêò ïðåäñòàâëåí â âèäå èçâèëèñòîé ëèíèè; ìåñòàìè íàáëþäàþòñÿ
âûïÿ÷èâàíèÿ äåðìû â âèäå ñîñî÷êîâ, ÷òî ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíîìó óâåëè÷åíèþ
ïëîùàäè äåðìîýïèòåëèàëüíûõ êîíòàêòîâ.

Êëàñòåðû òó÷íûõ êëåòîê, èìåþùèõ íåáîëüøèå ÿäðà, ðàñïîëàãàþòñÿ ïåðèâàñ-
êóëÿðíî (ðèñ. 1; 5; öâ. âêëåéêè I; III ñîîòâåòñòâåííî). Îíè îêðàøèâàþòñÿ ìåòà-
õðîìàòè÷íî òîëóèäèíîâûì ñèíèì â ò¸ìíî-ôèîëåòîâûé öâåò, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò
î íàëè÷èè êèñëûõ ãëèêîçàìèíãëèêàíîâ. Îáèëèå ýòèõ êëåòîê ìîæíî îáúÿñíèòü èõ
ðîëüþ â ïîâûøåíèè ïðîíèöàåìîñòè ñîñóäèñòûõ ñòåíîê ïåðåïîíêè. Òàê, èçâåñò-
íî, ÷òî ïðè äåïîëèìåðèçàöèè ãëèêîçàìèíãëèêàíîâ (â ÷àñòíîñòè, ãåïàðèíà, ñîäåð-
æàùåãîñÿ â òó÷íûõ êëåòêàõ) ïîíèæàåòñÿ âÿçêîñòü îáðàçóåìûõ èìè ãåëåé è óâåëè÷è-
âàåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü òêàíåé, ÷òî èãðàåò îñíîâíóþ ðîëü â ðåãóëÿöèè ìèêðîöèð-
êóëÿòîðíûõ ïðîöåññîâ â êîæå (Áàáñêèé è äð., 1947).

Â ïåðåïîíêàõ èçó÷åííûõ âèäîâ ðóêîêðûëûõ íàñòîÿùèì èññëåäîâàíèåì âûÿâëå-
íû îáøèðíûå ïîëÿ, ãäå ñåòü êàïèëëÿðîâ íàñòîëüêî ïëîòíàÿ, ÷òî íåâîçìîæíî
âûäåëåíèå îòäåëüíûõ êàïèëëÿðíûõ ñåãìåíòîâ (ðèñ. 1; öâ. âêëåéêà I). Õàðàêòåðíî,
÷òî ïîäîáíàÿ ñåòü èìååòñÿ â ë¸ãî÷íûõ àëüâåîëàõ, â ÷àñòíîñòè, ó ÷åëîâåêà: «…ïî
ìíåíèþ íåêîòîðûõ ôèçèîëîãîâ, íå ñòîèò âûäåëÿòü â íåé [â ñåòè êàïèëëÿðîâ] îòäåëü-
íûå êàïèëëÿðíûå ñåãìåíòû: ñëåäóåò ñêîðåå ðàññìàòðèâàòü å¸ êàê ñïëîøíîé ñëîé
äâèæóùåéñÿ êðîâè ñ îòäåëüíûìè «îñòðîâêàìè» – ìåæêàïèëëÿðíûìè ó÷àñòêàìè
òêàíè» (Óýñò, 1988: 37). Ïî-âèäèìîìó, íàëè÷èå ïîäîáíûõ ó÷àñòêîâ â ïåðåïîíêå
ñâèäåòåëüñòâóþò î âîçìîæíîñòÿõ å¸ ñîñóäèñòîãî ðóñëà âìåùàòü áîëüøèå îáú¸ìû
êðîâè è, òàêèì îáðàçîì, îá ó÷àñòèè êîæè ïåðåïîíêè äëÿ äåïîíèðîâàíèÿ êðîâè.
Íà ýòó ôóíêöèþ êîæè ìëåêîïèòàþùèõ ðàíåå îáðàùàëè âíèìàíèå èññëåäîâàòåëè
(Êàëàíòà åâñêàÿ, 1972).

Ïî-âèäèìîìó, ýòà ôóíêöèÿ ïîääåðæèâàåòñÿ ó ëåòó÷èõ ìûøåé â òå÷åíèå âñåãî
æèçíåííîãî öèêëà: â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè; âî âðåìÿ äíåâíîãî îöåïåíåíèÿ (òîð-
ïîðà); âî âðåìÿ çèìíåé ñïÿ÷êè (ãèáåðíàöèè). Ìîæíî äîïóñòèòü, ÷òî äëÿ ëåòó÷èõ
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ìûøåé, áîëüøóþ ÷àñòü ñóòîê ïðîâîäÿùèõ, â îòëè÷èå îò äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ,
â àíòèîðòîñòàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè (ÀÍÎÏ), ôóíêöèÿ êîæè ïåðåïîíîê êàê äåïî
êðîâè èìååò áîëüøîå çíà÷åíèå. Èçâåñòíî, ÷òî ïðè íàõîæäåíèè æèâîòíîãî â
ÀÍÎÏ ïðîèñõîäèò çíà÷èòåëüíûé îòòîê êðîâè èç áîëüøèíñòâà âíóòðåííèõ îðãà-
íîâ è òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé â êðàíèàëüíîì íàïðàâëåíèè, êðîâü äåïîíèðóåòñÿ â
ìàãèñòðàëüíûõ âåíàõ, îòäåëüíûõ îðãàíàõ (ïå÷åíü, ñåëåç¸íêà, ë¸ãêèå) (Èâàíÿí, 1967).
Âåðîÿòíî, êðîâü ìîæåò çàïîëíÿòü ñîñóäû ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê. Òàêîå «âðåìåí-
íîå õðàíåíèå» áîëüøèõ îáú¸ìîâ êðîâè, ïî-âèäèìîìó, ïðåäîòâðàùàåò íåãàòèâíîå
âëèÿíèå ïîñòóðàëüíûõ ðåàêöèé íà ôóíêöèþ ìîçãà ðóêîêðûëûõ.

Êîæíûå æåëåçû. Åäèíîãî ìíåíèÿ î ïðèñóòñòâèè â ïåðåïîíêàõ æåë¸ç ðàçíûõ
òèïîâ íå ñëîæèëîñü. Îäíè àâòîðû ïðèçíàþò íàëè÷èå ñàëüíûõ æåë¸ç, íî îòðèöàþò
ðàçâèòèå â íèõ ïîòîâûõ æåë¸ç (Ñîêîëîâ, 1973; Ñîêîëîâ è äð., 1988; Gupta, 1967).
Äðóãèå àâòîðû, íàïðîòèâ, ðàçëè÷àþò ïîòîâûå æåëåçû äàæå äâóõ òèïîâ (Çàáóñîâ,
1910; Ackert, 1914; Sisk, 1957) èëè òîëüêî ìîäèôèöèðîâàííûå ïîòîâûå æåëåçû
(Schobl, 1871). Äåòàëüíî îïèñàíû îáû÷íûå ïîòîâûå æåëåçû êðûëîâîé ïåðåïîí-
êè âîäÿíîé íî÷íèöû, Myotis daubentoni (Çàáóñîâ, 1910). Îíè ìåøêîâèäíûå, äëè-
íîé 170—360 ìêì è øèðèíîé 57—75 ìêì, ñ î÷åíü äëèííûìè âûâîäíûìè ïðîòî-
êàìè. Äëèíà ïðîòîêà ïî÷òè âäâîå ïðåâûøàåò äëèíó ñåêðåòîðíîé ÷àñòè æåëåçû.
Ñòåíêè ïðîòîêà âûñòëàíû ñëîåì ãëàäêèõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí. Óñòüå âûâîäíîãî ïðî-
òîêà îòêðûâàåòñÿ âîðîíêîîáðàçíûì îòâåðñòèåì ðÿäîì ñ âûâîäíûìè ïðîòîêàìè
ñàëüíûõ æåë¸ç. Îòìå÷àåòñÿ òàêæå, ÷òî ó ìàëîé áóðîé íî÷íèöû, Myotis lucifugus luci-
fugus, êîëè÷åñòâî àìïóëîâèäíûõ ïîòîâûõ æåë¸ç íà êðûëîâîé ïåðåïîíêå ðàâíî
41 øò./ñì2, ÷òî çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì â äðóãèõ ó÷àñòêàõ òåëà (íàïðèìåð,
673 øò./ñì2 íà ìîðäå è 145 øò./ñì2 íà áðþøíîé ïîâåðõíîñòè) (Sisk, 1957). Ïîòîâûå
æåëåçû ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóþò â äèñòàëüíîé ÷àñòè êðûëîâîé ïåðåïîíêè. Èçâåñòíû
ñïåöèôè÷åñêèå êîæíûå æåëåçû, ðàñïîëàãàþùèåñÿ íà êðûëîâîé (ëîêòåâàÿ æåëå-
çà, êðûëîâàÿ ñóìêà) è íà õâîñòîâîé ïåðåïîíêå (æåëåçèñòûé ìåøîê) ó íåêîòîðûõ
âèäîâ ìåøêîêðûëîâûõ (Emballonuridae) (Ñîêîëîâ, ×åðíîâà, 1984, 2001). Ñåêðåò
ýòèõ æåë¸ç èñïîëüçóåòñÿ â õèìè÷åñêîé êîììóíèêàöèè âèäîâ. À. Ï. Êóçÿêèí
(1950), ññûëàÿñü íà ðàáîòû ïðåäøåñòâåííèêîâ, ïîëàãàåò, ÷òî ñåêðåò êîæíûõ æåë¸ç
â ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíêàõ ñëóæèò äëÿ ïðåäîõðàíåíèÿ èõ îò âûñûõàíèÿ.

Êîæíûå æåëåçû ñâîéñòâåííû êîæå òóëîâèùà, ïîêðûòîé âîëîñàìè, è òîé
÷àñòè ïåðåïîíêè, êîòîðàÿ ôîðìèðóåòñÿ âäîëü òóëîâèùà (Ñîêîëîâ, 1973; Ñîêîëîâ,
×åðíîâà, 1984 è äð.). Ýòîò ôàêò ïîäòâåðæäàåòñÿ äàííûìè äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé.
Òàê, îòìå÷àåòñÿ îòñóòñòâèå êàê âîëîñÿíûõ ôîëëèêóëîâ, òàê è ïîòîâûõ æåë¸ç â êðû-
ëîâûõ ïåðåïîíêàõ êðûëàíîâ (Makanya, Mortola, 2007).

Ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè îòñóòñòâèå êîæíûõ æåë¸ç îáîèõ òèïîâ
â êîæå ïåðåïîíîê èçó÷åííûõ âèäîâ ëåòó÷èõ ìûøåé. Ïî-âèäèìîìó, îòñóòñòâèå èëè
ñëàáîå ðàçâèòèå êîæíûõ æåë¸ç â ïåðåïîíêàõ ìîæíî îáúÿñíèòü ñëåäóþùèì îáðà-
çîì. Ó áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ â êîæå, ïîêðûòîé âîëîñàìè, æåëåçû òåñíî
ñâÿçàíû ñ âîëîñÿíûìè ôîëëèêóëàìè è îáðàçóþò ñ íèìè åäèíûé êîìïëåêñ. Æåëåçû
ïðîèçâîäÿò ðàçëè÷íûå ñåêðåòû, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ «ïëàñòèôèêàòîðàìè» ðîãîâûõ
ñòðóêòóð, ñïîñîáñòâóÿ ñîõðàíåíèþ èõ ýëàñòè÷íîñòè. Îáû÷íî âîëîñÿíîé ïîêðîâ ìëå-
êîïèòàþùèõ äîâîëüíî ãóñòîé, à ðîãîâîé ñëîé ýïèäåðìèñà – óòîëù¸ííûé, è îáà
îíè íóæäàþòñÿ â îáèëüíîé ñìàçêå. Ñìåøèâàÿñü ñ ëèïèäàìè ýïèäåðìèñà, ñåêðåò
ñàëüíûõ æåë¸ç îáðàçóåò êîæíûé æèð, êîòîðûé çàùèùàåò ðîãîâîé ñëîé îò ïåðå-
ñûõàíèÿ è ðàñòðåñêèâàíèÿ, óñèëèâàåò âîäîíåïðîíèöàåìîñòü ïóò¸ì öåìåíòèðîâà-
íèÿ ùåëåé ìåæäó ðîãîâûìè ïëàñòèíêàìè (Ñîêîëîâ, 1973; ×åðíóõ è äð., 1982).

Äàííûì èññëåäîâàíèåì óñòàíîâëåíî, ÷òî ó ëåòó÷èõ ìûøåé îòäåëüíûå âîëî-
ñû ðàñòóò ëèøü â ìåñòàõ ïåðåõîäà ïåðåïîíêè â êîæó òóëîâèùà (ðèñ. 6, öâ. âêëåé-
êà IV). Êàê îïèñàíî âûøå, ýïèäåðìèñ ïåðåïîíîê î÷åíü òîíêèé – ñîñòîèò ëèøü
èç îäíîãî ðÿäà êîðíåîöèòîâ è ìàëüïèãèåâà ñëîÿ. Åãî ýëàñòè÷íîñòü ìîæåò áûòü ïîä-

17Ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ...



18 È. Ì. Êîâàë¸âà

äåðæàíà ïóò¸ì ïîñòîÿííîãî ïîñòóïëåíèÿ óâëàæíÿþùèõ âåùåñòâ íåïîñðåäñòâåí-
íî èç êàïèëëÿðíîãî ðóñëà äåðìàëüíîãî ñëîÿ. Ñàëüíûå è ïîòîâûå æåëåçû, ïî âñåé
âèäèìîñòè, ÿâëÿþòñÿ äëÿ êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ôóíêöèîíàëüíî íå âîñòðå-
áîâàííûìè èëè «ôóíêöèîíàëüíî áåñïîëåçíûìè» (òåðìèí ïðèâåäåí ïî: Óãîëåâ,
1985).

Âûâåäåíèå âîäû ó íàçåìíûõ æèâîòíûõ ïðîèñõîäèò ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè: äûõà-
íèå, ïîòîîòäåëåíèå, èñïàðåíèå ÷åðåç êîæó è ïð. Ïðè÷¸ì îòíîñèòåëüíîå çíà÷åíèå
ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ ðàçëè÷íî ó ðàçíûõ âèäîâ (Ïðîññåð, Áðàóí, 1967). Äëÿ ñîõðà-
íåíèÿ êëåòî÷íîãî âîäíîãî ãîìåîñòàçà êîæíûé ïîêðîâ ïåðâûõ íàçåìíûõ æèâîòíûõ
ïðåòåðïåë èçìåíåíèÿ â ïðîöåññå ýâîëþöèè ââèäó íåîáõîäèìîñòè óìåíüøåíèÿ
ïîòåðü âîäû ÷åðåç êîæó. Èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî ìîäèôèêàöèÿ íàðóæíîãî
ïîêðîâà, ñíèæàþùàÿ ïîòåðè âîäû â æàðêèõ óñëîâèÿõ îáèòàíèÿ æèâîòíûõ, –
îñíîâà âûæèâàíèÿ (Haugen et al., 2003). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ïòèö (íà ïðèìåðå
æàâîðîíêà) èçìåíÿåòñÿ ëèïèäíûé ñîñòàâ ðîãîâîãî ñëîÿ êîæè: óâåëè÷èâàåòñÿ äîëÿ
îáùèõ êåðàìèäîâ ïðè ñíèæåíèè äîëè ñâîáîäíûõ æèðíûõ êèñëîò è ñòåðîëîâ â ðîãî-
âîì ñëîå êîæè. Íàñåêîìûå äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ ïîâåðõíîñòíîãî èñïàðåíèÿ ïðè-
îáðåëè òîíêóþ âîñêîâóþ êóòèêóëó, êîòîðàÿ íå òîëüêî çíà÷èòåëüíî ïðåïÿòñòâóåò
èñïàðåíèþ, íî è àêòèâíî èçâëåêàåò âîäó èç âëàæíîé àòìîñôåðû (Ïðîññåð, Áðàóí,
1967). Òàêàÿ ìîäèôèêàöèÿ âûçâàíà, â ÷àñòíîñòè, òåì, ÷òî ó íàñåêîìûõ îòíîøåíèå
ïîâåðõíîñòè òåëà ê åãî îáú¸ìó ïðèáëèæàåòñÿ ê 50, òîãäà êàê ó ìëåêîïèòàþùèõ –
0,5 (Beament, 1954 öèò. ïî: Ïðîññåð, Áðàóí, 1967). Èíòåðåñíî, ÷òî â óñëîâèÿõ ïîâû-
øåííîé âëàæíîñòè ãàçîîáìåí ÷åðåç îòêðûòûå ó÷àñòêè êîæè ñóùåñòâåííî ïîâûøà-
åòñÿ (äî 5 ðàç) (Ëåâøàíêîâ è äð., 1982), ÷òî, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñ ïðîöåñ ñîì òåð-
ìîðåãóëÿöèè. Âåðîÿòíî, ýòèì ìîæíî îáúÿñíèòü îòíîñèòåëüíîå óâåëè÷åíèå ðàçìå-
ðîâ êðûëà ó ðóêîêðûëûõ âî âëàæíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ (Burnett, 1983).

Âîîáùå ó ëåòó÷èõ ìûøåé íå âûâåäåíèå, à ñîõðàíåíèå âëàãè â îðãàíèçìå
ÿâëÿåòñÿ îñòðîé íåîáõîäèìîñòüþ (Øìèäò-Íèåëüñåí, 1976), ÷òî è îáúÿñíÿåò îòñóò-
ñòâèå ïîòîâûõ æåë¸ç èìåííî â ïåðåïîíêàõ, êîòîðûå, ââèäó ñâîåé îòíîñèòåëüíî áîëü-
øîé ïîâåðõíîñòè, ìîãëè áû çíà÷èòåëüíî ïîâûñèòü âëàãîïîòåðè ïóòåì ïåðñïèðà-
öèè (èñïàðåíèÿ).

Îòñóòñòâèå âîëîñ è æåë¸ç, ïî-âèäèìîìó, ñïîñîáñòâóåò îáëåã÷åíèþ ïåðåïîíîê.
Ýòîìó æå ñïîñîáñòâóåò îòñóòñòâèå ñïåöèàëüíûõ ñîïóòñòâóþùèõ ñòðóêòóð (ìûøö,
íåðâîâ, êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ). Îáëåã÷åíèå ïåðåïîíîê äëÿ àêòèâíî ëåòàþùåãî
æèâîòíîãî ïðèîáðåòàåò îñîáîå çíà÷åíèå äëÿ àýðîäèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ.

Âñå âûøåîòìå÷åííûå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ èìåþò
ñõîäñòâî ñ îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ îáëàñòåé êîæíîãî ïîêðîâà ìëå-
êîïèòàþùèõ, êàê, íàïðèìåð, êðàñíîé êàéìû ãóá èëè âíóòðåííåãî ëèñòêà êðàéíåé
ïëîòè. Ê. À. Êàëàíòàåâñêàÿ (1972: 71) ïèøåò: «…ïðè ïåðåõîäå êîæè â ñëèçèñòûå îáî-
ëî÷êè îíà èìååò ïðîìåæóòî÷íîå ñòðîåíèå, à èìåííî, íå èìååò: ïîäêîæíîé æèðî-
âîé êëåò÷àòêè (ãèïîäåðìû), ïîòîâûõ è ñàëüíûõ æåëåç è âîëîñ». Ýòî ïîäòâåðæäàåò
âûñîêóþ àäàïòèâíóþ ïëàñòè÷íîñòü êîæè êàê ýêòîñîìàòè÷åñêîãî îðãàíà.

Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíîå ñâîåîáðàçèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè êàê êîæíîãî
äåðèâàòà ñîñòîèò â èñòîí÷åíèè îáðàçóþùèõ å¸ ñëîåâ, êðàéíå ñëàáîì ðàçâèòèè æåëå-
çèñòî-âîëîñÿíûõ êîìïëåêñîâ, îòñóòñòâèè ãèïîäåðìû è óñèëåíèè âàñêóëÿðèçà-
öèè. Ýòè ìîäèôèêàöèè ïðèâîäÿò ê óìåíüøåíèþ ìàññû ïåðåïîíêè. Óâëàæíåíèå
ïîâåðõíîñòè ïåðåïîíîê, ïî-âèäèìîìó, îáåñïå÷èâàåòñÿ ïåðñïèðàöèåé. Ñîõðàíåíèå
âëàæíîé ïîâåðõíîñòè ïåðåïîíêè óëó÷øàåò å¸ äèôôóçèîííóþ ñïîñîáíîñòü è èíòåí-
ñèâíîñòü îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûõ ïðîöåññîâ – êîæíîãî äûõàíèÿ.
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Âûøå îòìå÷àëîñü, ÷òî ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ îòëè÷àåòñÿ ìàëîé òîëùèíîé,
íî áîëüøîé îòíîñèòåëüíîé ïëîùàäüþ ïîâåðõíîñòè (Ñîêîëîâ, 1973; Hall, Crowley,
1992; Makanya, Mortola, 2007; Wiedeman, 1962, 1963 è äð.).

Íàñòîÿùåå èññëåäîâàíèå ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ïðîâåäåíî ñ ó÷¸-
òîì îáùåïðèíÿòîãî ïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî ðåãóëÿöèÿ êîæíîãî äûõàíèÿ çàâèñèò îò
èçìåíåíèé ïëîùàäè äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè è òîëùèíû äèôôóçèîííîãî
áàðüåðà. Ïðè÷åì äëÿ äèôôóçèè ãàçîâ â ïðîöåññå êîæíîãî äûõàíèÿ èìååò çíà÷å-
íèå íå ñòîëüêî ñðåäíÿÿ òîëùèíà êîæè, ñêîëüêî âåëè÷èíà ãàçîâî-êðîâÿíîãî (äèô-
ôóçèîííîãî) áàðüåðà [âîçäóøíî-êðîâÿíîé (àýðîãåìàòè÷åñêèé) áàðüåð], ò. å. ðàñ-
ñòîÿíèÿ ìåæäó âíåøíåé ñðåäîé è êðîâüþ êàïèëëÿðîâ. Òàê äîêàçàíî, ÷òî, ó àìôè-
áèé ëþáûå ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê óìåíüøåíèþ ýòîãî
ðàññòîÿíèÿ â êîæå, ñïîñîáñòâóþò óñèëåíèþ ãàçîîáìåíà ÷åðåç êîæó (Krogh,
1904 a, b).

Òîëùèíà ïåðåïîíêè. Îïðåäåëåíî, ÷òî ñðåäíèå âåëè÷èíû ïðîìåðîâ òîëùèíû
êîæè è å¸ ñëî¸â (êàê ýòî îáû÷íî ïðèíÿòî) íå ÿâëÿþòñÿ àäåêâàòíûìè õàðàêòåðè-
ñòèêàìè äëÿ ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ ââèäó å¸ ñâîåîáðàçíîãî ñòðîåíèÿ,
îòëè÷àþùåãîñÿ îò òàêîâîãî êîæè òóëîâèùà. Íàïðèìåð, íà òîëùèíó îòäåëüíûõ ó÷à-
ñòêîâ ïåðåïîíêè ñèëüíî âëèÿåò ïðèñóòñòâèå òàêèõ êîæíûõ ñòðóêòóð, êàê êðîâå-
íîñíûå ñîñóäû, ìûøå÷íûå ýëåìåíòû, íåðâû.

Òàê, ó÷àñòîê ïåðåïîíêè áåç ìûøå÷íûõ âîëîêîí ñîäåðæèò ëèøü íåçíà÷è-
òåëüíîå êîëè÷åñòâî êîëëàãåíîâûõ âîëîêîí è êðóïíûõ ñîñóäîâ è èìååò õàðàêòåð-
íûå ÷åðòû «òîíêîé êîæè»: ïîâåðõíîñòü ýïèäåðìèñà ãëàäêàÿ, ïî÷òè áåç ñêëàäîê,
äåðìà íå îáðàçóåò ñîñî÷êîâ, à ãðàíèöà ìåæäó ýïèäåðìèñîì è äåðìîé ðîâíàÿ
(ðèñ. 2, öâ. âêëåéêà II). Ó ðûæåé âå÷åðíèöû è ïîçäíåãî êîæàíà ñðåäíÿÿ òîëùè-
íà «òîíêîãî» ó÷àñòêà ïåðåïîíêè ðàâíà 20—25 ìêì. Ýïèäåðìèñ íà äîðñàëüíîé
ñòîðîíå ïåðåïîíêè ñîñòîèò èç 3—4 ðÿäîâ êëåòîê (âíåøíèé ðÿä êîðíåîöèòîâ è
2—3 ðÿäà êëåòîê ìàëüïèãèåâà ñëîÿ); íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå – èç òð¸õ ðÿäîâ êëå-
òîê (1 ðÿä êîðíåîöèòîâ è 2 ðÿäà êëåòîê ìàëüïèãèåâà ñëîÿ). Òîëùèíà ðîãîâîãî ñëîÿ,
ïðåäñòàâëåííîãî îäíèì ðÿäîì ïëîñêèõ êîðíåîöèòîâ, äîñòèãàåò 5,0 ìêì, à òîëùè-
íà ìàëüïèãèåâà ñëîÿ êëåòîê, êîòîðûå ðàçìåùåíû íåðàâíîìåðíî íà áàçàëüíîé
ìåìáðàíå, –2,0—3,0 ìêì. Ìàêñèìàëüíàÿ òîëùèíà ýïèäåðìèñà äîñòèãàåò 8,0 ìêì.

Ïðåäñòàâëåííûå èçìåðåíèÿ èìåþò íåêîòîðîå ñõîäñòâî ñ èçìåðåíèÿìè ýïèäåð-
ìèñà ó ñðåäèçåìíîìîðñêîãî íåòîïûðÿ, Pipistrellus kuhli: ýïèäåðìèñ – 12 ìêì, åãî
ðîãîâîé ñëîé – 6 ìêì (Ñîêîëîâ, 1973). Ó êðûëàíîâ ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ
êðûëîâîé ïåðåïîíêè ïîêàçàëè, ÷òî ó Epomophorus wahlbergi ýïèäåðìèñ èìååò òîë-
ùèíó 9,8 + 0,7 ìêì (9,1—10,5 ìêì), òîãäà êàê òîëùèíà ðîãîâîãî ñëîÿ ýïèäåðìè-
ñà – 4,1 + 0,3 ìêì (3,7—4,4 ìêì) (Makanya, Mortola, 2007).

Íàñòîÿùèì èññëåäîâàíèåì îáíàðóæåíî, ÷òî ó âå÷åðíèöû è êîæàíà äåðìàëü-
íûé ñëîé òîíêîãî ó÷àñòêà êîæè ïåðåïîíêè (âìåñòå ñ ðàñïîëîæåííûì â í¸ì
êàïèëëÿðîì) äîñòèãàåò òîëùèíû 5,0—10,0 ìêì. Ïðè÷¸ì êàïèëëÿð ÷àñòî çàíèìàåò
ïðàêòè÷åñêè âñþ òîëùèíó äåðìû, è åãî ñòåíêè ãðàíè÷àò ñ òîíêèì ñëîåì êîëëà-
ãåíîâûõ âîëîêîí äåðìàëüíîãî ñëîÿ êîæè ïåðåïîíêè òîëùèíîé 2,0—5,0 ìêì.
Îòìå÷åííûå âûøå øèðîêèå ìåæêëåòî÷íûå ïðîìåæóòêè ìåæäó êîðíåîöèòàìè
ýïèäåðìèñà, ïî-âèäèìîìó, ñïîñîáñòâóþò ñâîáîäíîìó ïðîõîæäåíèþ ãàçîâ ìåæäó
íèìè. Òàêèì îáðàçîì, òîëùèíà äèôôóçèîííîãî (ãàçîâî-êðîâÿíîãî) áàðüåðà ïðè-
áëèæàåòñÿ ôàêòè÷åñêè ê âåëè÷èíå, ðàâíîé 4,0—8,0 ìêì (òî åñòü ê òîëùèíå ìàëü-
ïèãèåâà ñëîÿ ýïèäåðìèñà è òîíêîãî ñëîÿ èç êîëëàãåíîâûõ âîëîêîí).

Èññëåäîâàíèå ãàçîâî-êðîâÿíîãî áàðüåðà ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè áûëî ïðåä-
ïðèíÿòî Ô. Í. Maêàíüÿ è Äæ. Ï. Ìîðòîëà (Makanya, Mortola, 2007). Àâòîðû îòìå-
÷àþò, ÷òî çàðåãèñòðèðîâàííûé èìè äèôôóçèîííûé áàðüåð – 26,8 ìêì íå âïîëíå
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îòâå÷àåò äåéñòâèòåëüíîñòè, òàê êàê êàïèëëÿðû âåðõíåãî ðåãèîíà äåðìàëüíîãî
ñëîÿ ðàñïîëîæåíû áëèæå ê ýïèäåðìèñó. Èññëåäîâàòåëè òàêæå ïîëàãàþò, ÷òî îòìå-
÷åííàÿ òîëùèíà äèôôóçèîííîãî áàðüåðà ó Epomophorus wahlbergi ñëèøêîì áîëü-
øàÿ, åñëè ñðàâíèâàòü ñ òîëùèíîé ãàçîâî-êðîâÿíîãî áàðüåðà ë¸ãêèõ ìëåêîïèòàþ-
ùèõ (0,3—0,6 ìêì). Îäíàêî â îòëè÷èå îò ñèòóàöèè â ë¸ãêèõ, ãäå çíà÷åíèå ïàðöè-
àëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àëüâåîëàõ è âåíîçíîé êðîâè ñîîòâåòñòâåííî
ñîñòàâëÿåò 100 è 46 ìì ðò. ñò., êàïèëëÿðíàÿ êðîâü â ïåðåïîíêàõ îêñèãåíèðóåòñÿ
àòìîñôåðíûì êèñëîðîäîì ñ ïàðöèàëüíûì äàâëåíèåì îêîëî 150 ìì ðò. ñò.
Ñëåäîâàòåëüíî, ãðàäèåíò ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà äëÿ êàïèëëÿðîâ ëåòà-
òåëüíîé ïåðåïîíêè ñîñòàâëÿåò 104 ìì ðò. ñò. (òàê êàê 150—46), òî åñòü â 2 ðàçà áîëü-
øå, ÷åì â ë¸ãêèõ, êîòîðûé ñîñòàâëÿåò 54 ìì ðò. ñò. (òàê êàê 100—46). Ôóíêöèîíàëüíî
ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ýòî ýêâèâàëåíòíî ñíèæåíèþ äèôôóçèîííîãî áàðüåðà âäâîå.

Â «òîëñòîé êîæå» ïåðåïîíêè (äåðìà òîëùèíîé 60—70 ìêì), â êîòîðîé íàõî-
äÿòñÿ àðòåðèîëû è âåíóëû (äèàìåòðîì îò 20 äî 50 ìêì) è ñîáñòâåííûå ìûøöû ïåðå-
ïîíêè, îáðàçóþòñÿ äåðìàëüíûå ñîñî÷êè, êîòîðûå ãëóáîêî ïðîíèêàþò â ýïèäåðìèñ,
÷àñòî äî ñàìûõ åãî ïîâåðõíîñòíûõ ñëî¸â. Âûñîòà ñîñî÷êîâ äîñòèãàåò 60—65 ìêì,
à øèðèíà – 25 ìêì. Êàê ïðàâèëî, â ñåðåäèíå ñîñî÷êà ðàñïîëàãàåòñÿ êàïèëëÿð äèà-
ìåòðîì 5—7 ìêì. Ñëîé ñîåäèíèòåëüíîòêàííûõ âîëîêîí äåðìû, ïðèëåãàþùèõ ê
áàçàëüíîé ìåìáðàíå ýïèäåðìèñà, èñòîí÷àåòñÿ. Ñòåíêà êàïèëëÿðà íåïîñðåäñòâåí-
íî êîíòàêòèðóåò ñ ìàëüïèãèåâûì ñëîåì è, òàêèì îáðàçîì, òîëùèíà ãàçîâî-êðî-
âÿíîãî áàðüåðà (ñ ó÷¸òîì ïðîìåæóòêîâ ìåæäó êîðíåîöèòàìè) ñîñòàâëÿåò
2,0—3,0 ìêì.

Õàðàêòåðíî, ÷òî òîëùèíà êîæè òåëà ó Epomophorus wahlbergi ñîñòàâëÿåò
58—63 ìêì, ïðè òîëùèíå ðîãîâîãî ñëîÿ 17,9—23,3 ìêì. Ñðåäíÿÿ òîëùèíà êîæè ïåðå-
ïîíêè ó êðûëàíà Epomophorus wahlbergi ñîñòàâëÿåò 27,8 + 3,1 ìêì (Makanya,
Mortola, 2007).

Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ó òåíðåêîâ òîëùèíà êîæè – 0,7—1,6 ìì (Ñîêîëîâ, 1968); ó
÷åëîâåêà – 130—150 ìêì, ïðè÷¸ì ðîãîâîé ñëîé – 13—15 ìêì (Ìèõàéëîâ, 1979);
ó Rana temporaria òîëùèíà ýïèäåðìèñà íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 80—100 ìêì, ñðåäíÿÿ
òîëùèíà ðîãîâîãî ñëîÿ – 5 ìêì; ó Xenopus laevis òîëùèíà ýïèäåðìèñà íàõîäèòñÿ
â ïðåäåëàõ 16—22 ìêì; ó Salamandra maculosa òîëùèíà ýïèäåðìèñà íàõîäèòñÿ â ïðå-
äåëàõ 40—60 ìêì, ñðåäíÿÿ òîëùèíà ðîãîâîãî ñëîÿ – 5 ìêì; ó Ambystoma mexica-
num òîëùèíà ýïèäåðìèñà íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 70—120 ìêì (Spearman, 1968).

Ïëîùàäü ïåðåïîíêè. Ó ìëåêîïèòàþùèõ â êà÷åñòâå ðåñïèðàòîðíûõ îðãàíîâ, òî
åñòü îðãàíîâ, íåïîñðåäñòâåííî ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â ãàçîîáìåíå, ðàññìàòðèâàþò-
ñÿ òîëüêî ë¸ãêèå, à êîæà îáû÷íî íå ïðèíèìàåòñÿ âî âíèìàíèå.

Âìåñòå ñ òåì óñòàíîâëåíî, ÷òî ó ÷åëîâåêà ó÷àñòèå êîæè â ðåñïèðàöèè äîñòè-
ãàåò íå ìåíåå 2 % îáùåãî ãàçîîáìåíà, à ïðè îïðåäåë¸ííûõ óñëîâèÿõ (ïîâûøåíèå
òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû, àòìîñôåðíîãî äàâëåíèÿ, ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ
êèñëîðîäà, ÓÔ è ÓÇ îáëó÷åíèå, òÿæ¸ëàÿ ôèçè÷åñêàÿ ðàáîòà) îíî ìîæåò ïîâûñèòü-
ñÿ äî 40 % è áîëåå (Ïåòðóíü, 1953 è äð.).

Ïîêàçàíî, ÷òî âíóòðèêëåòî÷íîå äûõàíèå (ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà è âûäåëå-
íèå óãëåêèñëîãî ãàçà) íàðóæíûõ ñëî¸â ïîâåðõíîñòíûõ òêàíåé îáåñïå÷èâàåòñÿ â
îñíîâíîì çà ñ÷¸ò ãàçîîáìåíà ñ àòìîñôåðîé è â ìåíüøåé ñòåïåíè – êðîâîòîêîì
(Ëåâøàíêîâ è äð., 1982).

Âûøå îòìå÷åíî, ÷òî èíòåíñèôèêàöèÿ êîæíîãî äûõàíèÿ æèâîòíîãî íàïðÿìóþ
çàâèñèò îò ïëîùàäè äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè. Î÷åâèäíî, äàííóþ ïëîùàäü
èìååò ñìûñë ñîïîñòàâèòü ñ ìàññîé æèâîòíîãî.

Ïðè ïîäñ÷¸òå îáùåé àáñîëþòíîé ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîí-
êè ó÷èòûâàëîñü, ÷òî äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòüþ ÿâëÿåòñÿ êàê äîðñàëüíàÿ, òàê
è âåíòðàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü êðûëà: â ïðîíèöàåìîñòè ãàçîâ ó÷àñòâóåò ýïèäåðìàëü-
íûé ñëîé äîðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè êðûëà. Äëÿ äàííîãî èññëåäîâà-



íèÿ èñïîëüçîâàíû ñâåäåíèÿ î ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêî-
êðûëûõ, ïîçàèìñòâîâàííûå èç ëèòåðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ, ãäå ïðåäñòàâëåíà, êàê ïðà-
âèëî, ïëîùàäü îäíîãî êðûëà, ïîýòîìó ýòî çíà÷åíèå óâåëè÷åíî â 4 ðàçà (äâà êðûëà
ñ ó÷¸òîì èõ äîðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè) (òàáë. 2). Ñîïîñòàâëåíèå àáñî-
ëþòíîé ïëîùàäè ïåðåïîíêè è ìàññû òåëà æèâîòíûõ òàêæå ïðèâåäåíî â óêàçàí-
íîé òàáëèöå.

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîëó÷åííûõ äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò, ÷òî ñðåäíåå
çíà÷åíèå îòíîøåíèÿ àáñîëþòíîé ïëîùàäè ïåðåïîíêè è ìàññû òåëà æèâîòíûõ ó
êðûëàíîâ – 12,98 ñì2/ã; îíî ìåíÿåòñÿ â äèàïàçîíå 9,08—18,57 ñì2/ã. Ýòî çíà÷å-
íèå îùóòèìî ìåíüøå, ÷åì ñðåäíåå çíà÷åíèå 44,19 ñì2/ã, êîòîðîå ìåíÿåòñÿ â äèà-
ïàçîíå 13,57—76,13 ñì2/ã ó äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðàññìîòðåííûõ ñåìåéñòâ.

Âîçìîæíî, ÷òî ðàçëè÷èÿ, ïîëó÷åííûå äëÿ ðóêîêðûëûõ (êðûëàíîâ è ëåòó÷èõ
ìûøåé), ñâÿçàíû ñî ñïåöèôèêîé îáèòàíèÿ êðûëàíîâ, à èìåííî – ñ íåîáõîäèìîñòüþ
óìåíüøåíèÿ âëàãîïîòåðü ïóò¸ì èñïàðåíèÿ. Âåðîÿòíî è òî, ÷òî ïëîùàäü íåñóùåé
ïîâåðõíîñòè êðûëüåâ âçàèìîñâÿçàíà ñ õàðàêòåðèñòèêàìè ïîë¸òà (Strickler, 1978;
Thomas, 1975; Vaughan, 1970 è äð.). Ôðóêòîÿäíûå êðûëàíû åæåäíåâíî ïîêðûâàþò
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Òàáëèö à 2. Ñðàâíèòåëüíûå äàííûå îá àáñîëþòíîé è îòíîñèòåëüíîé (ê ìàññå òåëà) ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè
ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ
Ta b l e 2. Comparative data about absolute and relative (to the mass of body) area of the wing membrane surface

Âèä Ìàññà òåëà, ã

Ïëîùàäü ëåòàòåëüíîé
ïåðåïîíêè, ñì2

(ëèòåðàòóðíûå äàííûå –
àâòîð, ãîä) 

Ïëîùàäü ãàçîîáìåí-
íûõ ïîâåðõíîñòåé

ïåðåïîíîê, ñì2 

(ïîäñ÷¸òû àâòîðà)

Îòíîøåíèå ïëîùàäè
ïåðåïîíîê ê ìàññå

òåëà, ñì2/ã

Megaderma lyra 28,8 202,0 (Kopka, 1973) 808,0 28,05
Rhinopoma hardwickii 6,8 77,7 (Kopka, 1973) 310,8 45,70
Emballonura semicaudata 5,6 88,2 (Kopka, 1973) 352,8 63,00
Taphozous perforatus 18,8 129,0 (Kopka, 1973) 516,0 27,45
Rhinolophus hipposideros 7,5 92,1 (Betz, 1959) 368,4 49,12
Rh. hipposideros 4,8 90,0 (Kopka, 1973) 360,0 75,00
Rh. ferrumequinum 15,6 113,0 (Kopka, 1973) 452,0 28,97
Myotis myotis 21,3 192,7 (Betz, 1959) 770,8 36,19
M. myotis 22,9 209,0 (Kopka, 1973) 836,0 36,50
M. lucifugus 7,1 90,0 (Birch, 1997) 360,0 50,70
M. bechsteinii 6,8 112,0 (Kopka, 1973) 448,0 65,88
M. nattereri 5,2 76,1 (Kopka, 1973) 304,4 58,54
M. daubentonii 6,4 76,4 (Kopka, 1973) 305,6 47,75
M. dasycneme 11,4 98,4 (Kopka, 1973) 393,6 34,53
M. mystacinus 3,0 57,1 (Kopka, 1973) 228,4 76,13
M. emarginatus 5,3 88,2 (Kopka, 1973) 352,8 66,57
Eptesicus fuscus 20,3 140,0 (Birch, 1997) 560,0 27,58
Pipistrellus hesperus 3,8 60,0(Birch, 1997) 240,0 63,16
P. nathusii 7,0 62,4 (Kopka, 1973) 249,6 35,66
P. kuhli 4,7 49,4 (Kopka, 1973) 197,6 42,04
Plecotus auritus 7,7 45,0 (Betz, 1959) 180,0 23,38
Barbastella barbastellus 9,2 107,0 (Betz, 1959) 428,0 46,52
Miniopterus schreibersii 11,4 91,4 (Kopka, 1973) 365,6 32,07
Tadarida brasiliensis 11,8 90,0 (Birch, 1997) 360,0 30,51
T. brasiliensis 9,7 61,2 (Kopka, 1973) 244,8 25,24
Lasiurus spp. 11,6 72,2 (Kopka, 1973) 288,8 24,90
Noctilio leporinus 54,0 277,0 (Kopka, 1973) 1108,0 20,52
Nycteris thebaicà 5,5 104,0 (Kopka, 1973) 416,0 75,63
Rousettus aegiptiacus 148,0 418,0 (Kopka, 1973) 1672,0 11,30
Pteropus giganteus 875,0 1987,0 (Kopka, 1973) 7948,0 9,08
P. giganteus 347,0 1610,8 (Betz, 1959) 6443,2 18,57



áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ ê ìåñòó êîðì¸æêè, èñïîëüçóÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïðÿìîëèíåé-
íûé òðàíçèòíûé ïîë¸ò. Ýòîò òèï ïîë¸òà ÿâëÿåòñÿ ýêîíîìè÷íûì ñïîñîáîì ïåðåäâè-
æåíèÿ (â ïåðåðàñ÷¸òå çàòðàò ýíåðãèè íà ïðîéäåííûé ïóòü çà åäèíèöó âðåìåíè).
Íàñòîÿùèå ëåòó÷èå ìûøè èñïîëüçóåò òðàíçèòíûé ïîë¸ò ëèøü âî âðåìÿ ñåçîííûõ
ìèãðàöèé. Îñíîâíûì æå äëÿ íèõ ÿâëÿåòñÿ îõîòíè÷èé ïîë¸ò (ôóðàæèðîâàíèå),
äëÿùèéñÿ ïîðîé íà ïðîòÿæåíèè âñåé íî÷è. Ïðè òàêîì òèïå ïîë¸òà âðÿä ëè ìîæíî
ãîâîðèòü îá «ýêîíîìè÷íîñòè» ïîë¸òà. Î÷åâèäíî, ðàçëè÷íûå õàðàêòåðèñòèêè è
âðåìÿ íàõîæäåíèÿ â ïîë¸òå òåõ è äðóãèõ îêàçûâàþò ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà
îáùèé ìåòàáîëèçì æèâîòíûõ. Âåäü çàòðàòû ýíåðãèè íà òðàíçèòíûé ïîë¸ò ñóùåñòâåí-
íî ìåíüøå, ÷åì íà îõîòíè÷èé ïîë¸ò (Thomas, 1975; Voigt, Winter, 1999 è äð.).

Âåðîÿòíî, îáùèé ãàçîîáìåí ìîæåò çíà÷èòåëüíî èíòåíñèôèöèðîâàòüñÿ çà ñ÷¸ò
óâåëè÷åíèÿ äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè ïðè ðàñïðàâëåííûõ (íàïðèìåð, â ïîë¸-
òå) ïåðåïîíêàõ. Ïðè ñëîæåííûõ êðûëüÿõ (â ÷àñòíîñòè, ó æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõ-
ñÿ â ÀÍÎÏ) ãàçîîáìåí ñíèæàåòñÿ. Îäíàêî ïåðèîäè÷åñêèå ðàñïðàâëåíèÿ êðûëü-
åâ (ïîòÿãèâàíèÿ) èëè «îáìàõèâàíèÿ» êðûëüÿìè æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõñÿ â ÀÍÎÏ,
îáåñïå÷èâàþò êîíâåêöèþ âîçäóõà è óñèëåíèå êðîâîòîêà â êîæå ïåðåïîíîê.

Êðîìå ñîïîñòàâëåíèÿ àáñîëþòíîé ïëîùàäè ïåðåïîíêè è ìàññû òåëà æèâîò-
íûõ, ïðîâåäåíî ñðàâíåíèå ãàçîîáìåííûõ ïëîùàäåé èõ ë¸ãêèõ è êîæè (Êîâàë¸âà,
Òàðàáîðêèí, 2007). Äàííîå èññëåäîâàíèå ïðîâîäèëè äëÿ îïðåäåëåíèÿ äîëè êîæ-
íîãî äûõàíèÿ â îáùåì ãàçîîáìåíå ðóêîêðûëûõ.

Ïîâåðõíîñòü òåëà Sò (ñì2) îïðåäåëÿëè ïî ñëåäóþùåé ôîðìóëå (Meeh, 1879 –
öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987):

,
ãäå Ìò – ìàññà òåëà, k – êîýôôèöèåíò, êîòîðûé äëÿ ëåòó÷èõ ìûøåé ñîñòàâëÿåò
57,5 (Benedict, 1934 öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987), ñ ó÷¸òîì ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê. Ïðàâîìî÷íîñòü èñïîëüçîâàíèÿ óêàçàííîé ôîðìóëû ìíîãîêðàòíî ïðîâåðå-
íà (Øìèäò-Íèëüñåí, 1987).

Äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà â ðÿäó ðóêîêðûëûõ è äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ
èñïîëüçîâàëè ñîáñòâåííûå è ëèòåðàòóðíûå äàííûå.

Ó ÷åëîâåêà ñðåäíåé ìàññû (70 êã) ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ë¸ãêèõ (Së) ñîñòàâ-
ëÿåò 810 000 ñì2 (Âåéáåëü, 1963); ñðåäíÿÿ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè êîæè òåëà (Sò) –
17 500 ñì2. Ëåãêî ïîäñ÷èòàòü, ÷òî ñðåäíåå îòíîøåíèå ïëîùàäåé Së/Sò – 46,3.
Äèôôóçèîííàÿ ïîâåðõíîñòü ë¸ãêèõ â ñðåäíåì â 50 ðàç áîëüøå òàêîâîé êîæè (äèà-
ïàçîí îòíîøåíèé ñîîòâåòñòâóþùèõ ïëîùàäåé – 40,5—54,0). Äèôôóçèîííûé áàðü-
åð «ãàç-êðîâü» ë¸ãêèõ – 1,30 ìêì (Âåéáåëü, 1970).

Ó çåìëåðîéêè ìàññîé 24,0 ã ïëîùàäü äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè ë¸ãêèõ (Së)
ñîñòàâëÿåò 792 ñì2 (Gehr et al., 1981). Ñðåäíÿÿ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè êîæè òåëà (Sò),
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Ò à á ë è ö à 3. Ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê è ãàçîîáìåííîé ïîâåðõíîñòè ë¸ãêèõ ó
ðóêîêðûëûõ è îòíîøåíèå ýòèõ ïëîùàäåé
Ta b l e 3. The square of surface of the wing membrane and the respiratory surface of bats’ lungs and the corre-
lation of this squares

Ïðèìå÷ àíè å. Â êîëîíêàõ 1, 2 è 3 èñïîëüçîâàíû äàííûå èç ðàáîòû Maina, King (1984).
Ðåçóëüòàòû â êîëîíêå 4 ïîëó÷åíû ïóò¸ì èñïîëüçîâàíèÿ ôîðìóëû Meeh (öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987).

Îòðÿä, âèä 
(n, ýêç.)

Ìàññà òåëà 
(Ìò, ã)

Ïëîùàäü 
ïîâåðõíîñòè ë¸ãêèõ 

(Së , ñì2)

Ñðåäíÿÿ ïëîùàäü
ïîâåðõíîñòè êîæè

òåëà è êðûëüåâ 
(Sò, ñì2)

Ñðåäíåå 
îòíîøåíèå ïëîùà-

äåé 
(Së/Sò)

Pipistrellus pipistrellus (2) 5,1 ± 0,8 320 ± 40 169,9 1,90
Miniopterus minor (5) 9,1 ± 0,9 440 ± 50 250,4 1,77
Tadarida mops (5) 24,0 ± 2,2 1300 ± 200 478,0 2,73
Cynopterus brachyotis (7) 36,7 ± 4,1 1070 ± 200 635,0 1,69
Cheiromeles torquatus (5) 172,7 ± 12,5 5680 ± 500 1782,1 3,19
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âû÷èñëåííàÿ ïî ñîîòâåòñòâóþùåé ôîðìóëå, ñîñòàâëÿåò 74,1 ñì2, ÷òî ïî÷òè â 10 ðàç
ìåíüøå òàêîâîé ë¸ãêèõ: ñðåäíåå îòíîøåíèå ïëîùàäåé Së/Sò – 10,69. Äèôôóçèîííûé
áàðüåð «ãàç-êðîâü» ë¸ãêèõ – 0,338 ìêì (Gehr et al., 1981).

Ïîëó÷èâ íåîáõîäèìûå çíà÷åíèÿ ïðèçíàêîâ (ïëîùàäè òåëà, ñîîòíîøåíèÿ ðåñ-
ïèðàòîðíûõ ïëîùàäåé è ò. ä.), âû÷èñëÿëè íåîáõîäèìûå ïàðàìåòðû (òàáë. 3).

Ïðîâåäåííûé àíàëèç ñâèäåòåëüñòâóåò, ÷òî ó ðóêîêðûëûõ ãàçîîáìåííûå ïëî-
ùàäè ë¸ãêèõ è êîæè ñîïîñòàâèìû (èõ îòíîøåíèå íàõîäèòñÿ â äèàïàçîíå 1,6—3,3).

Äàííîå èññëåäîâàíèå ïðèâåëî ê âûâîäó, ÷òî îòíîñèòåëüíî «îãðîìíàÿ» ïëî-
ùàäü êîæè ðóêîêðûëûõ (çà ñ÷¸ò ïåðåïîíîê), çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàþùàÿ ïëîùàäü
êîæè ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò çàìåòíî èíòåíñèôèöèðîâàòü
îáùèé (ïîìèìî ë¸ãî÷íîãî) ãàçîîáìåí ýòèõ æèâîòíûõ.

1.2. Ôîðìèðîâàíèå ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ 
â ïðåíàòàëüíîì îíòîãåíåçå

Ñèñòåìû ïåðèîäèçàöèè ïðåíàòàëüíîãî ðàçâèòèÿ æèâîòíûõ. Áîëüøèíñòâî áèî-
ëîãîâ, ïî ñïðàâåäëèâîìó çàìå÷àíèþ Ð. À. Àäàìñà è Ñ. Ïåäåðñåíà (Adams, Pedersen,
2000), ïðè ðàññìîòðåíèè ýâîëþöèîííûõ ïðîöåññîâ îáðàùàþò âíèìàíèå ãëàâíûì
îáðàçîì íà âçðîñëûå ôîðìû æèâîòíûõ (Hill, Smith, 1984; Speakman, 1999, 2001 è
äð.). Ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ ýâîëþöèîíèñòû ïîëàãàëè, ÷òî åñòåñòâåííûé îòáîð
íàïðàâëåí íåïîñðåäñòâåííî íà âçðîñëûå ôîðìû æèâîòíûõ è, òàêèì îáðàçîì,
âûïóñêàëè èç ðàññìîòðåíèÿ ïðåäøåñòâóþùóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ æèâîòíûõ –
ýìáðèîíàëüíóþ.

Èçâåñòíî, ÷òî ìóòàöèè êàê ãëàâíûå ôàêòîðû, ïîñòàâëÿþùèå ìàòåðèàë äëÿ åñòå-
ñòâåííîãî îòáîðà, ìîãóò ïðîÿâèòüñÿ êàê íà ïåðâûõ êëåòî÷íûõ äåëåíèÿõ çèãîòû, òàê
è íà çíà÷èòåëüíî áîëåå ïîçäíèõ ýìáðèîíàëüíûõ ñòàäèÿõ. Îäíàêî áîëüøèíñòâî èç
íèõ ïðîÿâëÿåòñÿ èìåííî â ïðåíàòàëüíîì ïåðèîäå ðàçâèòèÿ, ÷òî îçíà÷àåò äåéñòâèå
åñòåñòâåííîãî îòáîðà ñ ïåðâûõ êëåòî÷íûõ äåëåíèé áóäóùåãî îðãàíèçìà (Ðýôô,
Êîôìåí, 1984 è äð.). Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî èìåííî èçó÷åíèå ìîðôîãåíåçîâ ìîæåò
ðàñêðûòü ìåõàíèçìû àäàïòèâíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ ñöåíàðèåâ, ïî êîòîðûì ïðî-
èñõîäèëî èñòîðè÷åñêîå ôîðìèðîâàíèå ýâîëþöèîííî çíà÷èìûõ íîâîîáðàçîâàíèé
(íà óðîâíå àðîìîðôîçîâ, ïî îïðåäåëåíèþ À. Í. Ñåâåðöîâà, 1949).

Äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñèñòåì îðãàíîâ â ïðåíàòàëüíîì
ïåðèîäå îíòîãåíåçà èñïîëüçóþò òàáëèöû ñòàäèé íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ýìáðèîíîâ
èçó÷àåìûõ æèâîòíûõ. Ïîýòîìó çàäà÷à ïåðèîäèçàöèè ïðåíàòàëüíîãî ðàçâèòèÿ
æèâîòíûõ îñòà¸òñÿ âàæíåéøåé äëÿ ýìáðèîëîãîâ. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìàòåðè-
àë, ïîëó÷åííûé èç ïðèðîäû, íå äàòèðîâàí, è îòñóòñòâèå äàííûõ î ñòàäèÿõ íîðìàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ óñëîæíÿåò ñðàâíèòåëüíî-ýìáðèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ.

Òðóäíîñòè, ñòîÿùèå ïåðåä ýìáðèîëîãàìè ïðè îïðåäåëåíèè ñòàäèé ðàçâèòèÿ
æèâîòíûõ, íàãëÿäíî ïðîäåìîíñòðèðóåì íà ñëåäóþùèõ ïðèìåðàõ: Ýäâàðäñ (Edwards,
1968) âûäåëèë 14 ñòàäèé â ðàçâèòèè áåëîé êðûñû; Õðèñòå (Christie, 1964) ðàçäå-
ëèëà ýìáðèîãåíåç êðûñû íà 32 ñòàäèè, à Òåéëåð (Theiler, 1973) îïèñàë 27 ñòàäèé
ðàçâèòèÿ ìûøè. Ê òîìó æå, â ïðèâåäåííûõ àâòîðàìè òàáëèöàõ, ñòàäèè íîðìàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ âûäåëåíû ïî ðàçíûì ïðèçíàêàì, ïîòîìó îíè íåñîïîñòàâèìû (öèò.
ïî: Äûáàí è äð., 1975).

Íàìè ïðîàíàëèçèðîâàíû èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå ñèñòåìû ïåðèîäèçàöèè ïðå-
íàòàëüíîãî ïåðèîäà îíòîãåíåçà ìëåêîïèòàþùèõ è ðóêîêðûëûõ (Êîâàë¸âà, Ìåëüíèê,
2001). Ïîïûòêè âûäåëåíèÿ ñòàäèé íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ìëåêîïè-
òàþùèõ (â òîì ÷èñëå è ó ðóêîêðûëûõ) ïðåäïðèíèìàëèñü íåîäíîêðàòíî (Äûáàí è
äð., 1975; Ëåäåí¸â, Ëèõîòîï, 1988; Adams, 1992; O’Rahilly, 1972; Sterba, 1985, 1990 è
äð.). Íî è ó ïåðå÷èñëåííûõ àâòîðîâ êîëè÷åñòâî âûäåëÿåìûõ ñòàäèé íîðìàëüíîãî ðàç-



âèòèÿ ðàçëè÷àåòñÿ, ÷òî çàòðóäíÿåò ïðàêòè÷åñêîå ïðèìåíåíèå ïðåäëîæåííûõ àâòî-
ðàìè øêàë è òàáëèö äëÿ èññëåäîâàíèÿ êîíêðåòíûõ âèäîâ.

Ñèñòåìà Êàðíåãè (Carnegie system) – ðåçóëüòàò êîëëåêòèâíîãî òðóäà ìíîãèõ
èññëåäîâàòåëåé – äåòàëüíî îïèñûâàåò òîëüêî ïåðèîä ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
÷åëîâåêà, íå êàñàÿñü âîïðîñîâ ðàçâèòèÿ ïëîäà (O’Rahilly, 1972). È. Øòåðáà (Sterba,
1985, 1990), ïðåäëîæèâøèé ñõåìó îíòîãåíåòè÷åñêèõ óðîâíåé ðàçâèòèÿ ïîçâîíî÷-
íûõ, è â ÷àñòíîñòè ðóêîêðûëûõ, èñïîëüçîâàë âûøåóïîìÿíóòóþ êëàññèôèêàöèþ,
èçìåíèâ ëèøü íóìåðàöèþ ñòàäèé è ñóùåñòâåííî ñîêðàòèâ èõ êîëè÷åñòâî. Îäíàêî,
ïî-âèäèìîìó, òàêîå ñîêðàùåíèå êîëè÷åñòâà ñòàäèé íå âñåãäà ïðèåìëåìî äëÿ
äåòàëüíîãî îïèñàíèÿ ìîðôîãåíåçà îòäåëüíûõ îðãàíîâ. Òàê, ñèñòåìà Êàðíåãè âêëþ-
÷àåò 23 ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, à È. Øòåðáà ðàçáèâàåò ýòîò ïåðèîä íà
øåñòü îíòîãåíåòè÷åñêèõ óðîâíåé.

Èññëåäîâàòåëÿìè ïðåäëîæåí àëãîðèòì îïèñàíèÿ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ìåë-
êèõ ëàáîðàòîðíûõ æèâîòíûõ, âêëþ÷àþùèé 21 ñòàäèþ (Äûáàí è äð., 1975). Ïðè÷¸ì,
äî 20-é ñòàäèè âêëþ÷èòåëüíî îïèñàíèå ñòàäèé ñõîäíî ñ òàêîâûì ñèñòåìû Êàðíåãè.
Äëÿ îïèñàíèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðûæåé âå÷åðíèöû âûäåëÿþò 22 ñòàäèè
(Ëåäåí¸â, Ëèõîòîï, 1988). Â ïëîäíîì ïåðèîäå ðàçëè÷àþò ëèøü îäíó-äâå ñòàäèè
(Äûáàí è äð., 1975; Ëåäåí¸â, Ëèõîòîï, 1988). Íàïðîòèâ, øêàëà È. Øòåðáû (Sterba,
1985, 1990) áîëåå ïîäðîáíî îïèñûâàåò èìåííî ïëîäíûé ïåðèîä, ðàçáèâàÿ åãî íà
4—6 ñòàäèé, ÷òî ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì öåëåñîîáðàçíûì, òàê êàê èìåííî íà ýòè ñòà-
äèè ïðèõîäèòñÿ áóðíûé ðîñò îðãàíîâ. Ï. Àäàìñ (Adams, 1992) ïðåäñòàâèë øêàëó
ïîñòàäèéíîãî ðàçâèòèÿ (6 ñòàäèé) îäíîãî âèäà ðîäà Myotis. Äîïîëíèòåëüíóþ öåí-
íîñòü ýòîé ðàáîòå ïðèäàþò ïðèâåäåííûå àâòîðîì ñâåäåíèÿ î ìàññå è ðàçìåðàõ èññëå-
äîâàííûõ ýêçåìïëÿðîâ, òàê êàê ïîçâîëÿþò ïðîâîäèòü ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç.

Ôóíäàìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïî ïðåíàòàëüíîìó ðàçâèòèþ ðóêîêðûëûõ
ïðîâîäÿò â Îòäåëå ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ Èíñòèòóòà
çîîëîãèè èì. È. È. Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðàèíû ñ 90-õ ãîäîâ ÕÕ ñòîëåòèÿ
(Æóêîâà, 1993; Êîâàë¸âà, 1998; Êîâòóí, Ëåäåí¸â, 1999; Ëåäåí¸â, 1990; Ëåäåí¸â,
Ëèõîòîï, 1988). Âïåðâûå ðàçðàáîòàíà ñèñòåìà ðàçãðàíè÷åíèÿ ñòàäèé ýìáðèîíàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ ðóêîêðûëûõ íà ïðèìåðå ðûæåé âå÷åðíèöû, Nyctalus noctula (Ëåäåí¸â,
Ëèõîòîï, 1988), ðóêîâîäñòâóÿñü äàííûìè ïî ýìáðèîíàëüíîìó ðàçâèòèþ ìåëêèõ
ëàáîðàòîðíûõ æèâîòíûõ (Äûáàí è äð., 1975). Â ÷àñòíîñòè âûäåëåíû ýìáðèîíàëü-
íûå ñòàäèè, íà êîòîðûõ ïðîèñõîäèò çàêëàäêà è ôîðìèðîâàíèå ãðóäíûõ è òàçîâûõ
êîíå÷íîñòåé.

Áîëåå ïîçäíèå èññëåäîâàíèÿ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðóêîêðûëûõ áûëè
ïðîâåäåíû íà îñíîâå ñèñòåìû Êàðíåãè (Cretekos et al., 2005; Giannini et al., 2006;
Tokita, 2006). Àâòîðû äàëè îïèñàíèå è èëëþñòðàöèè 23 ñòàäèé ýìáðèîíàëüíîãî ðàç-
âèòèÿ äëÿ î÷êîâîãî ëèñòîíîñà, Carollia perspicillata (Pteropodidae) (Cretekos et al.,
2005). Òî æå ñäåëàíî äëÿ âîñòî÷íîãî íåòîïûðÿ, Pipistrellus abramus (Vespertilionidae)
(Tokita, 2006). Ïðè÷¸ì îòìå÷åíî, ÷òî â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå õàðàêòåðíûå ïðèçíà-
êè, ñîîòâåòñòâóþùèå îïðåäåë¸ííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ïîÿâëÿþòñÿ îäíîâðåìåííî
ó ýìáðèîíîâ êðûëàíîâ è ëåòó÷èõ ìûøåé, íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ èõ
ìàññû è ðàçìåðîâ. Ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðíûõ ïðèçíàêàõ ïðîÿâëÿþòñÿ ëèøü íà ïîçä-
íèõ ýìáðèîíàëüíûõ è ôåòàëüíûõ ñòàäèÿõ (Giannini et al., 2006; Tokita, 2006).

Ïðèâåäåííûé âûøå àíàëèç èìåþùèõñÿ â ëèòåðàòóðå ñèñòåì ïåðèîäèçàöèè ïðå-
íàòàëüíîãî ïåðèîäà îíòîãåíåçà ìëåêîïèòàþùèõ ïîçâîëèë îïðåäåëèòüñÿ â âûáîðå
ñèñòåìû ïåðèîäèçàöèè ïðåíàòàëüíîãî ïåðèîäà îíòîãåíåçà ðóêîêðûëûõ äëÿ íàñòîÿ-
ùåãî èññëåäîâàíèÿ.

Ðåçóëüòàòû ñîïîñòàâëåíèÿ øêàë è òàáëèö íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ äëÿ ìëåêî-
ïèòàþùèõ, âêëþ÷àÿ ðóêîêðûëûõ, ïðåäëîæåííûõ ðàçíûìè àâòîðàìè, îôîðìëåíû
â âèäå ñâîäíîé òàáëèöû (òàáë. 4), ãäå ðåçóëüòàòû ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèé ïðè-
âåäåíû â ñîîòâåòñòâèå ñ ñèñòåìîé Êàðíåãè: äî 23-é ñòàäèè âêëþ÷èòåëüíî ïðèçíà-
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25Ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ...

Òàáëèö à 4. Ñâîäíàÿ òàáëèöà êëàññèôèêàöèé ñòàäèé ðàçâèòèÿ ìëåêîïèòàþùèõ, âêëþ÷àÿ ðóêîêðûëûõ
Ta b l e 4. Summery table of classification of mammals developing stages, including bats

* Äëèíà ýìáðèîíà îò òåìåíè äî õâîñòà – CRL (crown-rump length).

Ìîðôîëîãè÷åñêèé ïðèçíàê

Ñòàäèÿ/CRL* 

Carnegie
system (ïî:
O’Rahilly,

1972)

Sterba,
1985

Ëåäåí¸â,
Ëèõîòîï,

1988

Äûáàí è
äð., 1975

Adams,
1992

Äàííûå
àâòîðà

Ïåðâè÷íàÿ ïîëîñêà. Ïîÿâëåíèå
çàêëàäêè ñåðäöà. 

6 1 — — — —

Ïåðâè÷íûå ñîìèòû (1—7). 9 2 — — — —
Ïåðâûå ñîêðàùåíèÿ ñåðäöà. 10 — — — —
Ïîÿâëåíèå ïî÷åê êîíå÷íîñòåé.
Íàëè÷èå 4 æàáåðíûõ äóã. 

13 3/4,0 13/3,1 — — —

Ñëóõîâîé ïóçûðü çàêðûò.
Ðàçëè÷èìû îñíîâíûå îòäåëû ñåðäöà.
Ïîÿâëåíèå òðàõåî-ïóëüìîíàëüíîãî
çà÷àòêà. 

14 14/4,0 14 — — 14/4,0

Ôîðìèðîâàíèå ïàëüöåâîé ïëàñòèí-
êè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé. 

15 — 15/4,7 — — 15/4,2;
4,8; 5,0

Íàëè÷èå ïèãìåíòà ñåò÷àòêè.
Õðóñòàëèê îòäåë¸í îò ýêòîäåðìû.
×¸òêèå ïîëóøàðèÿ ìîçãà. Çà÷àòîê
ïëàãèîïàòàãèóìà. 

16 4/6,0 16/5,6 16 1/5,5
2/5,7

16/5,0;
5,9

Ïîâåðõíîñòü ãîëîâû è ñïèíû ìîð-
ùèíèñòàÿ, îáðàçîâàíû äâå ñêëàäêè
âäîëü ñïèíû. Ñôîðìèðîâàíû çà÷àòêè
áîêîâîé ïåðåïîíêè â ïîäìûøå÷íîé
îáëàñòè. Îáîñîáëåíèå ïàëüöåâ êèñòè
ó áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ.

17 — 17/6,2 — — 17/6,0;
6,2; 6,9

Ðàçâîðîò ãîëîâû â ñòîðîíó (äëÿ ïîä-
êîâîíîñîâ). Çàêëàäêà õâîñòîâîé
ïåðåïîíêè. Ñåðäöå ÷åòûð¸õêàìåð-
íîå. Ðàçðàñòàíèå áîêîâîé ïåðåïîí-
êè. Ïîÿâëåíèå âòîðîãî çà÷àòêà
áîêîâîé ïåðåïîíêè. 

18 — 18/8,2 18 3/8,7
4/10,4

18/8,0;
8,5; 9,0

Ïîÿâëåíèå âîëîñÿíûõ ôîëëèêóëîâ è
ãí¸çä ãåìîïîýçà â êîæå. Íàëè÷èå
ôîëëèêóëîâ âèáðèññ. Ñãëàæèâàíèå
øåéíîãî èçãèáà. Îáîñîáëåíèå ïàëü-
öåâ ñòîïû (ó ðóêîêðûëûõ). Îáðàçî -
âà íèå åäèíîé áîêîâîé ëåòàòåëüíîé
ïåðåïîíêè. 

19 5/10,0 19/9,5 19 5/11,2 19/9,1;
9,5; 10,0

Íàëè÷èå ïðîäîëüíûõ êîæíûõ ñêëà-
äî÷åê íà òåëå. Õâîñò çàêëþ÷åí â
ëåòàòåëüíóþ ïåðåïîíêó. 

20 — 20/10,5 20 — 20/11,8;
12,0

Ñèììåòðè÷íîå ðàñïîëîæåíèå ãîëî-
âû. Êèñòè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé
îõâàòûâàþò ãîëîâó. 

22 — — — — 22/14,4;
15,54;
16,9

Ìíîãî÷èñëåííûå êîæíûå ñêëàäî÷êè
íà òåëå. Íàëè÷èå ðàçâåòâë¸ííîé
ñåòè êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ è êàïèë-
ëÿðîâ â ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêå. 

23 6/13,5 21/12,9 — 6/13,1 23/24,5;
28,0

Íà÷àëî ñìûêàíèÿ âåê. Ãðóäíûå êî -
íå÷ íîñòè âìåñòå ñ ðàçðîñøåéñÿ ëå -
òà òåëüíîé ïåðåïîíêîé îõâàòûâàþò
áîëüøóþ ÷àñòü òåëà è ãîëîâó ïëîäà. 

— 22/17,2 22 7/18,3 —

Ïîëíîå ñìûêàíèå âåê. Íàëè÷èå
âîëîñÿíûõ ôîëëèêóëîâ íà òåëå. 

— 7/15,5 — — — 24

Ìíîãî÷èñëåííûå ñêëàäêè êîæè íà
òåëå. 

— 8/21,0 23/25,0 — — 25/19,3

Ïðîðåçûâàíèå âèáðèññ íà ãóáå. — 9/27,0 — — — 26
Íàëè÷èå âîëîñ íà òåëå. — H/29,5 — — — 27
Íîâîðîæäåííûé. — N/37,5 24 23 — 28/22,5
Âåêè ðàñêðûòû. — E/38,5 — — — —



êè îòâå÷àþò ýìáðèîíàëüíîìó ïåðèîäó ðàçâèòèÿ æèâîòíûõ; ïðèçíàêè áîëåå ïîçä-
íèõ ñòàäèé (24—28) îòâå÷àþò ïëîäíîìó ïåðèîäó ðàçâèòèÿ.

Çíà÷èìîñòü èññëåäîâàíèé ïî ôîðìèðîâàíèþ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ.
Ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìîíîëèòíóþ ñòðóêòóðó, õîòÿ
è ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíîé êîæè ðàçëè÷íûõ çà÷àòêîâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè è òóëîâè-
ùà (Êîâòóí, 1984; Êîâòóí, Ëåäåí¸â, 1999; Cretekos et al., 2005; Giannini et al., 2006).
Îáøèðíàÿ êîæíàÿ ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ ïîääåðæèâàåòñÿ ñêåëåòíû-
ìè ñòðóêòóðàìè – ñòèëî-, çåéãî- è àâòîïîäèÿ, êîòîðûå, â ñðàâíåíèè ñ áîëüøèí-
ñòâîì äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ, çíà÷èòåëüíî óäëèíåíû. Íàèáîëåå óäëèíåíû ëó÷å-
âàÿ êîñòü ïðåäïëå÷üÿ, 2—5-å ïÿñòíûå êîñòè è ôàëàíãè òðåòüåãî, ÷åòâåðòîãî è
ïÿòîãî ïàëüöåâ.

Èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî ðàñêðûòèå çàêîíîìåðíîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ ñêå-
ëåòíûõ ýëåìåíòîâ, â ÷àñòíîñòè îïðåäåëåíèå ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå èõ óäëè-
íåíèÿ, à òàêæå ôîðìèðîâàíèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè â õîäå
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïðèâåäóò ê ëó÷øåìó ïîíèìàíèþ ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ïðåäïîñûëîê äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ ìàøóùåãî ïîë¸òà ó ðóêîêðûëûõ (Adams, Pedersen,
2000; Sears, 2008 è äð.).

Ôîðìèðîâàíèå ïåðåïîíêè â ýìáðèîãåíåçå ðóêîêðûëûõ â êàêîé-òî ìåðå ïîç-
âîëÿåò ñóäèòü îá ýâîëþöèè ýòîé ñòðóêòóðû â ôèëîãåíåçå îòðÿäà. Âíà÷àëå ïåðåïîí-
êà ñîåäèíÿëà ñêåëåòíûå ýëåìåíòû ãðóäíîé êîíå÷íîñòè; çàòåì ïåðåïîíêà îáðàçî-
âàëàñü ïî áîêàì òåëà ìåæäó ãðóäíîé è òàçîâîé êîíå÷íîñòÿìè; ïîçæå îíà ðàñïðî-
ñòðàíèëàñü, çàïîëíÿÿ ïðîñòðàíñòâî ìåæäó òàçîâûìè êîíå÷íîñòÿìè, à òàêæå ìåæäó
ãðóäíûìè êîíå÷íîñòÿìè è ãîëîâîé. Õàðàêòåðíî, ÷òî ïåðâîî÷åðåäíîå îáðàçîâàíèå
ïåðåïîíêè ìåæäó ïàëüöàìè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè íå èñêëþ÷àåò, âî-ïåðâûõ, å¸
ó÷àñòèÿ â ãàçîîáìåíå óæå â ïåðèîä ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, è, âî-âòîðûõ, ïîä-
òâåðæäàåò ïîëîæåíèå î ïåðâè÷íîì èñïîëüçîâàíèè ïðåäêîâîé ôîðìîé ðóêîêðûëûõ
àêòèâíîãî ïàðàøþòèðîâàíèÿ, âïîñëåäñòâèå ïîçâîëèâøåå îñâîèòü àêòèâíûé ïîë¸ò
(Êîâòóí, 1984).

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïðîâåäåíû ðàáîòû, ïîçâîëÿþùèå ñóäèòü î ìîëåêóëÿðíûõ ìåõà-
íèçìàõ, èíäóöèðóþùèõ òðàíñôîðìàöèè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ (Sears, 2008
è ìí. äð.). Ýòè òðàíñôîðìàöèè êàñàþòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì óäëèíåíèÿ îòäåëüíûõ ñêå-
ëåòíûõ ýëåìåíòîâ; ðåäóêöèè ëîêòåâîé êîñòè; çàìåäëåíèÿ àïîïòîçà (ãåíåòè÷åñêè äåòåð-
ìèíèðîâàííîé ãèáåëè êëåòêè) êëåòîê ìåçåíõèìû ìåæäó ïàëüöàìè ãðóäíîé êîíå÷-
íîñòè, ÷òî è ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè.

Àíàëèçó ðåçóëüòàòîâ ýòèõ ðàáîò è ñîïîñòàâëåíèå èõ ñ ðåçóëüòàòàìè ñîáñòâåí-
íûõ èññëåäîâàíèé ïîñâÿùåíà ãëàâà 2 íàñòîÿùåé ðàáîòû.

Ôîðìèðîâàíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè â ýìáðèîãåíåçå ëåòó÷èõ ìûøåé. Ïðîñëåæåíî
ôîðìèðîâàíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè íà 37 ýìáðèîíàõ (ñîîòâåòñòâóþùèõ
14—25 ñòàäèÿì ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ) (òàáë. 1).

Ãðóäíûå è òàçîâûå êîíå÷íîñòè ôîðìèðóþòñÿ ñîîòâåòñòâåííî íà 13-é è 14-é
ñòàäèÿõ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, êîãäà äèôôåðåíöèðîâàíû 28—30 ïàð ñîìèòîâ.
Ïåðâîíà÷àëüíî îíè èìåþò âèä çà÷àòêîâ – «ïî÷åê», âûñòóïàþùèõ íàä òåëîì. Íà
äèñòàëüíûõ êîíöàõ çà÷àòêîâ îáðàçóåòñÿ ýêòîäåðìàëüíûé ãðåáåíü (àïèêàëüíûé
êðàé), ñîñòîÿùèé èç íåñêîëüêèõ ðÿäîâ ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê. Òåëî ýìáðèîíîâ
ïîêðûòî îäíîðÿäíûì ñëîåì ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê êóáè÷åñêîé ôîðìû, ïîä êîòî-
ðûì ðàñïîëîæåíû êëåòêè íåäèôôåðåíöèðîâàííîé ìåçåíõèìû (ðèñ. 7; öâ. âêëåé-
êà IV). Ïîâåðõíîñòü ýìáðèîíà ãëàäêàÿ.

Íà 15-é ýìáðèîíàëüíîé ñòàäèè çà÷àòêè îáåèõ êîíå÷íîñòåé âûòÿãèâàþòñÿ â
ïðîêñèìàëüíî-äèñòàëüíîì íàïðàâëåíèè, ïðè÷åì äèñòàëüíûé îòäåë çà÷àòêà íåñêîëü-
êî ðàñøèðåí ïî ñðàâíåíèþ c ïðîêñèìàëüíûì. Òåëî ýìáðèîíà â îñíîâíîì ïîêðû-
òî îäíîðÿäíûì ñëîåì ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê êóáè÷åñêîé ôîðìû (ðèñ. 8; öâ. âêëåé-
êà V).  Äèñòàëü íûé îòäåë çà÷àòêà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè íåñêîëüêî ðàñøèðÿåòñÿ è ôîð-
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ìèðóåò êèñòåâóþ ïëàñòèíêó ãðóäíîé êîíå÷íîñòè. Êëåòêè ìåçåíõèìû êîíäåíñèðóþò-
ñÿ, îáðàçóÿ ïðåäøåñòâåííèêîâ ðàçëè÷íûõ ñåãìåíòîâ ñêåëåòà êîíå÷íîñòåé. Â çîíå
ðîñòà (íà àïèêàëüíîì êðàå ïî÷êè êîíå÷íîñòè è íà àïèêàëüíîì êðàå õâîñòà) ýïè-
òåëèàëüíûå êëåòêè èìåþò ñòîëá÷àòóþ ôîðìó. Íà òåìåííîé ÷àñòè ãîëîâû ìåëêèå
êóáè÷åñêèå êëåòêè ïîêðîâíîãî ýïèòåëèÿ èìåþò ò¸ìíûå ÿäðà. Íà ëèöåâîé ÷àñòè ãîëî-
âû êëåòêè èìåþò äâóðÿäíîå ðàñïîëîæåíèå: âíóòðåííèé ñëîé ñîñòîèò èç ïðèçìà-
òè÷åñêèõ êëåòîê ñ îêðóãëûìè ÿäðàìè, à ïîâåðõíîñòíûé ñëîé – èç ìåëêèõ êóáè-
÷åñêèõ êëåòîê ñ ÿäðàìè. Ïîâåðõíîñòü ýìáðèîíà ãëàäêàÿ, îäíàêî, íà÷èíàÿ ñ 16-é ñòà-
äèè ýìáðè î íàëüíîãî ðàçâèòèÿ, îíà ñòàíîâèòñÿ ìîðùèíèñòîé íà ïîâåðõíîñòè ãîëîâû
è ñïèíû.

Íà 17-é ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ñôîðìèðîâàíû ïåðâûå çà÷àòêè áîêî-
âîé ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè â âèäå âàëèêîîáðàçíîãî óòîëùåíèÿ íà áîêîâîé ïîâåðõ-
íîñòè òåëà â ïîäìûøå÷íîé îáëàñòè. Íà áîëüøåé ïîâåðõíîñòè òåëà è êîíå÷íîñòÿõ
ýïèäåðìèñ ñîñòîèò èç äâóõ ðÿäîâ ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê è èìååò ñëàáî ðàçâèòóþ
áàçàëüíóþ ìåìáðàíó, êîòîðàÿ îòãðàíè÷èâàåò ýïèäåðìèñ îò ìåçåíõèìíûõ êëåòîê,
÷àñòü èç êîòîðûõ îáðàçóþò ñêîïëåíèÿ (ðèñ. 9; öâ. âêëåéêà V).

Íà 18-é ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ãðóäíûå è òàçîâûå êîíå÷íîñòè èìåþò
øèðîêèå êèñòåâûå ïëàñòèíêè. Â êèñòåâîé ïëàñòèíêå ãðóäíîé è òàçîâîé êîíå÷íî-
ñòåé íàìå÷àþòñÿ çàêëàäêè ïàëüöåâ â âèäå àãðåãàöèé ìåçåíõèìíûõ êëåòîê (ðèñ. 10, à;
öâ. âêëåéêà VI). Çàòåì íà ïîñëåäóþùèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ýòè ìåçåíõèìíûå ñãó-
ùåíèÿ ïðîãðåññèâíî äèôôåðåíöèðóþòñÿ â õðÿùåâûå çà÷àòêè è îêîí÷àòåëüíî
ïðåîáðàçóþòñÿ â êîñòíûå ñêåëåòíûå ýëåìåíòû. Çàìåòíî óäëèíåíèå âòîðîãî-ïÿòî-
ãî ïàëüöåâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè, â ñðàâíåíèè ñ ïåðâûì. Íàáëþäàåòñÿ îáøèðíàÿ
çîíà ïðîëèôåðàöèè ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê íà àïèêàëüíîì êðàå õâîñòà (ðèñ. 10, á;
öâ. âêëåéêà VI). Ãðóäíàÿ êîíå÷íîñòü ñãèáàåòñÿ â ëîêòåâîì ñóñòàâå, ÷òî ïðèâîäèò
ê ïåðåìåùåíèþ êèñòè èç ïàðàñàãèòòàëüíîãî ïîëîæåíèÿ â âåíòðîìåäèàëüíîå. Íà
ãðóäíûõ êîíå÷íîñòÿõ êèñòåâûå ïëàñòèíêè â 1,5 ðàçà äëèííåå, ÷åì íà òàçîâûõ, ÷òî
îáóñëîâëåíî äëèíîé çàêëàäîê ïÿñòíûõ êîñòåé è ôàëàíã ïàëüöåâ. Çàêëàäûâàåòñÿ õâî-
ñòîâàÿ (ìåæáåäðåííàÿ) ïåðåïîíêà â âèäå ñêëàäî÷åê ñ îáåèõ ñòîðîí êîðíåâîé
çîíû õâîñòà.

Ïåðâûå çà÷àòêè áîêîâîé ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè â îáëàñòè, áëèçêîé ê ïîäìû-
øå÷íîé, ðàçðàñòàþòñÿ: ïî íèæíåìó êðàþ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè, ïðèáëèæàÿñü ê êèñòè,
è â êàóäàëüíîì íàïðàâëåíèè – ê ïàõîâîé îáëàñòè. Ïîÿâëÿåòñÿ âòîðîé çà÷àòîê áîêî-
âîé ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ó ïðîêñèìàëüíîãî êîíöà òàçîâîé êîíå÷íîñòè, êîòî-
ðûé âñêîðå ñëèâàåòñÿ ñ ïåðâûì, ñ îáðàçîâàíèåì åäèíîé áîêîâîé ëåòàòåëüíîé ïåðå-
ïîíêè.

Íà 19-é ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ çà÷àòîê áîêîâîé ïåðåïîíêè, ðàíåå
âûÿâëåííûé íà 17-é ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ðàçðàñòàÿñü è èñòîí÷àÿñü, äîñòèãàåò âåðõóø-
êè ïÿòîãî ïàëüöà. Îáúåäèíåíèå áîêîâîé ïåðåïîíêè ñ ìåæïàëüöåâîé â îáëàñòè ïÿòî-
ãî ïàëüöà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ñïëîøíîé ëåòàòåëüíîé ïåðå-
ïîíêè. Ïîÿâëÿåòñÿ çà÷àòîê ïëå÷åâîé ïåðåïîíêè â âèäå ñêëàäî÷êè íà ïëå÷å è ïðåä-
ïëå÷üå. Õâîñò íàïîëîâèíó îõâà÷åí ìåæáåäðåííîé ïåðåïîíêîé. Â êèñòåâûõ
ïëàñòèíêàõ òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé íàáëþäàåòñÿ îáîñîáëåíèå ïàëüöåâ ñòîïû.
Ïîâåðõíîñòü ýìáðèîíà ìîðùèíèñòàÿ, íàáëþäàåòñÿ îáðàçîâàíèå ïàðû ñêëàäîê
âäîëü ñïèíû (ðèñ. 11; öâ. âêëåéêà VI). Êëåòêè ýïèäåðìèñà íà òåëå è êîíå÷íîñòÿõ
ðàñïîëîæåíû â äâà ðÿäà. Áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà ýïèäåðìèñà ÷¸òêî îòãðàíè÷èâàåò ýïè-
äåðìèñ îò ëåæàùèõ ïîä íèì ðûõëî ðàñïîëîæåííûõ ìåçåíõèìíûõ êëåòîê.
Ïîÿâëÿåòñÿ äèôôåðåíöèàöèÿ êëåòîê ìåçåíõèìû, îáðàçóþòñÿ ïåðâè÷íûå àãðåãàöèè
êëåòîê, âïîñëåäñòâèè ôëîìèðóþùèå êðîâÿíûå îñòðîâêè (ðèñ. 11; öâ. âêëåéêà VI).

Íà 20—21-é ñòàäèÿõ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ íà òåëå ýìáðèîíà èìåþòñÿ â áîëü-
øîì êîëè÷åñòâå ïðîäîëüíûå êîæíûå ñêëàäî÷êè, ðàçäåë¸ííûå áîðîçäêàìè.
Õàðàêòåðíî, ÷òî ãðóäíûå êîíå÷íîñòè ïëîòíî ïðèæàòû ê òåëó è ãîëîâå ýìáðèîíà,
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âòîðîé-ïÿòûé ïàëüöû óäëèíåíû è ñîåäèíåíû ïåðåïîíêîé. Ïàëüöû òàçîâûõ êîíå÷-
íîñòåé îáîñîáëåíû. Õâîñò öåëèêîì çàêëþ÷¸í â ëåòàòåëüíóþ ïåðåïîíêó.

Â ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêå ñðåäè îäíîðîäíûõ çâ¸çä÷àòûõ ìåçåíõèìíûõ êëåòîê
ïîÿâëÿþòñÿ «êëóáî÷êè» – ñòðóêòóðíûå îáðàçîâàíèÿ â âèäå ñãóùåíèé êîíöåíòðè-
÷åñêè ðàñïîëîæåííûõ êëåòîê, ôîðìèðóþùèõ ñâîåîáðàçíûå ñòðóêòóðû (ò. í. ãí¸ç-
äà ãåìîïîýçà, î÷àãè ãåìîïîýçà èëè êðîâÿíûå îñòðîâêè). Ýòè ñòðóêòóðû â âèäå êëó-
áî÷êîâ ðàçáðîñàíû ïîä ýïèäåðìèñîì òåëà è ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè, íåñêîëü-
êî ïðèïîäûìàÿ ýïèäåðìèñ íàä îáùåé ïîâåðõíîñòüþ êîæè. Êëåòêè êëóáî÷êîâ
îêðàøèâàþòñÿ ÿð÷å, ÷åì îáû÷íûå êëåòêè ýïèäåðìèñà. Èõ âåëè÷èíà è êîíöåíòðà-
öèÿ ðàçëè÷íà â ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ òåëà.

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî Ê. À. Êàëàíòàåâñêàÿ (1972: 20) óêàçûâàåò íà ïîÿâëå-
íèå ãí¸çä ãåìîïîýçà ó äâóõìåñÿ÷íûõ ïëîäîâ ÷åëîâåêà (÷òî ñîîòâåòñòâóåò 23-é
ñòàäèè ðàçâèòèÿ) ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû âî ìíîãèõ îáëàñòÿõ êîæè: «Âíà÷àëå îñòðîâ-
êè ãåìîïîýçà ñîñòîÿò â îñíîâíîì èç ýðèòðîáëàñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ (ìåãàëîáëà-
ñòû, ìåãàëîöèòû), à íà òðåòüåì ìåñÿöå è ïîçæå – è äðóãèõ íåäèôôåðåíöèðîâàí-
íûõ êëåòîê êðîâè. Íà âòîðîì è òðåòüåì ìåñÿöå âîêðóã è â öåíòðå êðóïíûõ îñò-
ðîâêîâ ãåìîïîýçà ïîÿâëÿþòñÿ íåäèôôåðåíöèðîâàííûå ýíäîòåëèàëüíûå êëåòêè,
ïîñëåäíèå, ñîïîñòàâëÿÿñü ìåæäó ñîáîé, îáðàçóþò ñòåíêó ñîñóäîâ âîêðóã îñòðîâ-
êîâ ãåìîïîýçà. Òàêèì îáðàçîì, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ìåçåíõèìàëüíûå êëåòêè êîæè
äàþò íà÷àëî íå òîëüêî êëåòêàì êðîâè, íî èç íèõ îáðàçóþòñÿ è ýíäîòåëèàëüíûå êëåò-
êè ñòåíêè êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ. Êðîâåíîñíûå ñîñóäû ãëóáîêîé ñåòè êîæè íà÷è-
íàþò ôîðìèðîâàòüñÿ ó äâóõìåñÿ÷íîãî ïëîäà, à íà êèñòÿõ è ñòîïàõ – äàæå íåñêîëü-
êî ðàíüøå. Â ñàìîì íà÷àëå ýòè ñîñóäû áûâàþò çàïîëíåíû êëåòêàìè êðîâè, îáðà-
çîâàâøèìèñÿ â ñàìîé êîæå».

Íà ðîëü ìåçåíõèìû â ôîðìèðîâàíèè âàñêóëÿðèçàöèè îáðàòèëè âíèìàíèå è
äðóãèå èññëåäîâàòåëè (Áîáðèê è äð., 1996: 30). Àâòîðû ïîëàãàþò, ÷òî «…íà ðàí-
íèõ ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà âåäóùàÿ ðîëü â ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ñèñòåìû äîñî-
ñóäèñòîé ìèêðîöèðêóëÿöèè ïðèíàäëåæèò ìåçåíõèìå, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëåíà ïîëè-
ìîðôíûìè êëåòêàìè... Âåðåòåíîîáðàçíûå êëåòêè èìåþò òåíäåíöèþ ê àãðåãàöèè
ñ îáðàçîâàíèåì òÿæåé. Â çîíå àãðåãàöèè êëåòîê ìåçåíõèìû âåðåòåíîîáðàçíîé
ôîðìû â ðåçóëüòàòå ðàñøèðåíèÿ ìåæêëåòî÷íûõ ùåëåé îáðàçóþòñÿ ïåðâè÷íûå
ìèêðîñîñóäû òèïà ïðîòîêàïèëëÿðîâ. Ñòåíêè ôîðìèðóþùèõñÿ ïðîòîêàïèëëÿðîâ
âûñòëàíû áåðåãîâûìè êëåòêàìè, êîòîðûå âîçíèêàþò â ðåçóëüòàòå äèôôåðåíöèðîâ-
êè ìåçåíõèìû êëåòîê âåðåòåíîîáðàçíîé ôîðìû».

Êðîìå îòìå÷åííûõ îáðàçîâàíèé – ãí¸çä ãåìîïîýçà, â äåðìàëüíîì ñëîå êîæè ãîëî-
âû è òóëîâèùà ýìáðèîíà ïîÿâëÿþòñÿ çà÷àòêè âîëîñÿíûõ ôîëëèêóëîâ. Îíè õîðîøî
ðàçëè÷èìû íà ãîëîâå, îäíàêî îòñóòñòâóþò â êîæå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè. Çà÷àòî÷íûå
âîëîñÿíûå ôîëëèêóëû ñîäåðæàò ïèãìåíòíûå òåëà (ñõîäíûå ñ ìåëàíîöèòàìè).

Íà 22-é ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ýïèäåðìèñ ñîñòîèò èç äâóõ ðÿäîâ
öèëèíäðè÷åñêèõ êëåòîê, ñîäåðæàùèõ ÿäðà. Ïîä íèì ñðåäè ìåçåíõèìíûõ êëåòîê
íàáëþäàåòñÿ äèôôåðåíöèàöèÿ êëåòîê, îáðàçóþùèõ ãí¸çäà ãåìîïîýçà (ðèñ. 12; öâ.
âêëåéêà VII): â âûøåîïèñàííûõ êëóáî÷êàõ âûäåëÿþòñÿ êëåòêè, îáðàçóþùèå èõ ñòåí-
êó, êîòîðàÿ îãðàíè÷èâàåò íàõîäÿùèåñÿ â öåíòðå ýòèõ êëóáî÷êîâ êëåòêè êðîâè (ýðèò-
ðîöèòû). Èìåþòñÿ òàêæå ñôîðìèðîâàííûå êðîâåíîñíûå ñîñóäû (àðòåðèîëû, âåíó-
ëû) è ìîëîäûå ôîðìèðóþùèåñÿ êàïèëëÿðû.

Ñðåäè ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ïðîñëåæèâàåòñÿ ôîðìè-
ðîâàíèå âîëîêîí ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè è ïó÷êîâ ìûøå÷íûõ âîëîêîí, êîòîðûå
îáóñëîâëèâàþò «æèëêîâàíèå» ïåðåïîíêè. Ôîðìèðóåòñÿ äåðìàëüíûé ñëîé.

Óäëèí¸ííàÿ êèñòü ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ñ ðàñïðàâëåííîé ìåæïàëüöåâîé ïåðå-
ïîíêîé îõâàòûâàåò âåíòðàëüíóþ ÷àñòü ãîëîâû è òóëîâèùà.

Íà 23—24-é ñòàäèÿõ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ êëåòêè ýïèäåðìèñà ïðåäñòàâëå-
íû êàê áåçúÿäåðíûìè êðóïíûìè ñëàáî îêðàøåííûìè ïî÷òè ïðîçðà÷íûìè ïëîñ-
êèìè êåðàòèíîöèòàìè, òàê è ëåæàùèìè ïîä íèìè ñõîäíûõ ðàçìåðîâ, ñîäåðæàùè-



ìè ïèãìåíòíûå ãðàíóëû è ÿäðî îâàëüíûìè êëåòêàìè ãåðìèíàòèâíîãî ñëîÿ. Â òîëùå
äåðìû èìåþòñÿ êðóïíûå êðîâåíîñíûå ñîñóäû è ìíîãî÷èñëåííûå êàïèëëÿðû ñ íàõî-
äÿùèìèñÿ â íèõ ýðèòðîöèòàìè. Îò÷¸òëèâî ïðîñëåæèâàþòñÿ îòäåëüíûå ìûøå÷íûå
ñòðóêòóðû, âîëîêíà ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè (ðèñ. 13, öâ. âêëåéêà VIII).

Íàáëþäàåòñÿ ïîâñåìåñòíîå èñòîí÷åíèå êîæè. Îòìåòèì, ÷òî âûøåóïîìÿíóòàÿ
ñêëàä÷àòîñòü êîæè, âïåðâûå ïîÿâëÿþùàÿñÿ ó ýìáðèîíîâ 16-é ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ïðî-
ãðåññèðóåò; îòìå÷àåòñÿ íàëè÷èå êîæíûõ ñêëàäîê íà ñïèíå ýìáðèîíîâ ïëîäíîãî
ïåðèîäà.

Ãðóäíûå êîíå÷íîñòè âìåñòå ñ ðàçðîñøåéñÿ ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêîé îõâàòû-
âàþò áîëüøóþ ÷àñòü òåëà è ãîëîâó ïëîäà.

Óäëèíåíèå ýëåìåíòîâ ñêåëåòà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ôîðìè-
ðîâàíèå «ìÿãêèõ» è «òâ¸ðäûõ» òêàíåé êðûëà â îíòîãåíåçå ðóêîêðûëûõ ñèíõðîíè-
çèðîâàíî (Adams, 2008). Îäíàêî îòäåëüíûå ýñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå ñâèäåòåëü-
ñòâóþò î òîì, ÷òî èìåííî ìÿãêèå òêàíè äåòåðìèíèðóþò ôîðìó è ðàçìåðû òâ¸ð-
äûõ òêàíåé. Òàê, óäàëåíèå ìÿãêèõ òêàíåé ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ó ýìáðèîíà ëåòó÷åé
ìûøè ïðèâåëî ê íàðóøåíèÿì â ôîðìèðîâàíèè êîñòíûõ ñòðóêòóð (âïëîòü äî èõ ïîë-
íîãî îòñóòñòâèÿ) (Van der Klaauw, 1946; Moss, 1962 – öèò. ïî: Adams, 2008). Íî
è òâ¸ðäûå òêàíè îêàçûâàþò âëèÿíèå íà ìÿãêèå òêàíè: óäëèíÿþùèåñÿ êîñòè ãðóä-
íîé êîíå÷íîñòè ôîðìèðóþò ëåòàòåëüíóþ ïåðåïîíêó (Sears, 2008), ÷òî, âïðî÷åì,
âûçûâàåò áîëüøèå ñîìíåíèÿ ó íåêîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé (Adams, 2008).

Íà êàêîì æå ýòàïå ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò ñïåöèôè÷åñêîå äëÿ
ðóêîêðûëûõ óäëèíåíèå ïàëüöåâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè? Ñðàâíèòåëüíàÿ ýìáðèîëî-
ãèÿ ïîêàçûâàåò, ÷òî ïåðâè÷íûå àãðåãàöèè ìåçåíõèìíûõ êëåòîê íà ìåñòå çàêëàäîê
ïàëüöåâ ñõîäíû ïî ðàçìåðàì íà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ó ðóêîêðûëûõ è äîìîâîé ìûøè
(Sears et al., 2006). Ýòî ïîäòâåðæäàåò ôàêò, ÷òî â ñâî¸ì ðàçâèòèè ãðóäíàÿ êîíå÷-
íîñòü ðóêîêðûëûõ ïðîõîäèò îáû÷íûé äëÿ âñåõ ìëåêîïèòàþùèõ ýòàï, à áûñòðîå
óäëèíåíèå âñåõ å¸ êîñòíûõ ýëåìåíòîâ ïðîèñõîäèò ïîçäíåå.

Ñðàâíèòåëüíî-ãèñòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèå ïàëüöåâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè
äîìîâîé ìûøè è ëåòó÷åé ìûøè ïîêàçàëî, ÷òî ó ëåòó÷åé ìûøè ïëîùàäü ãèïåð-
òðîôèðîâàííîé çîíû è çîíû ïðîëèôåðàöèè áîëüøå, ÷åì ó äîìîâîé ìûøè, êàê è
ñêîðîñòü ïðîëèôåðàöèè è äèôôåðåíöèàöèè õîíäðîöèòîâ (Êîâòóí, Ëåäåí¸â, 1999;
Sears et al., 2006; Sears, 2008).

Óñòàíîâëåíî, ÷òî «…ñêîðîñòü ðîñòà êîñòåé çàâèñèò îò ïðîäîëæèòåëüíîñòè ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ õîíäðîöèòîâ â çîíàõ ñîçðåâàíèÿ ýïèôèçàðíûõ õðÿùåé è èõ ðàçìå-
ðà…» (Æèòíèêîâ, 2008 è äð.).

Èçâåñòíî, ÷òî æèçíåííûé öèêë õîíäðîöèòîâ ïðîõîäèò â íåñêîëüêî ýòàïîâ:
1) êîíöåíòðàöèÿ ìåçåíõèìíûõ êëåòîê íà îãðàíè÷åííîé òåððèòîðèè (ñêëåðîáëà-
ñòåìà) è âñòóïëåíèå íà ïóòü õîíäðîãåííîé äèôôåðåíöèàöèè; 2) ïðîëèôåðàöèÿ
õîíäðîöèòîâ è ïðîäóöèðîâàíèå èìè ìåæêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà; 3) ïðåêðàùåíèå ïðî-
ëèôåðàöèè è êîíå÷íàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ õîíäðîöèòîâ – óâåëè÷åíèå îáú¸ìà è ãèä-
ðàòàöèÿ (ãèïåðòðîôèÿ êëåòêè), ïðîãðåññèðóþùåå ïðîäóöèðîâàíèå è íàêîïëåíèå
ìåæêëåòî÷íîãî âåùåñòâà; 4) ãèáåëü õîíäðîöèòîâ (ýíõîíäðàëüíàÿ ðåçîðáöèÿ, â ÷àñò-
íîñòè, äåñòðóêöèÿ ÿäðà è îðãàíåëë) ïîñëå ìèíåðàëèçàöèè èõ ìåæêëåòî÷íîãî ìàò-
ðèêñà. Ïîñëå ãèáåëè õîíäðîöèòîâ êàëüöèíèðîâàííûé õðÿù çàìåùàåòñÿ êîñòüþ
(Æèòíèêîâ, 2007, 2008; Æèòíèêîâ, Ðîäèîíîâà, 2003; Ìàæóãà è äð., 1993; Ðîäèîíîâà,
1989; Sears, 2008). Òàêèå èçìåíåíèÿ îáåñïå÷èâàþò êà÷åñòâåííî íîâîå ñîñòîÿíèå
õðÿùà â çîíå çàìåùåíèÿ. Áèîñèíòåòè÷åñêèå è äåñòðóêòèâíûå ïðîöåññû îáåñ-
ïå÷èâàþò ÷àñòè÷íóþ ðåçîðáöèþ ìàòðèêñà õðÿùà è îäíîâðåìåííîå âðàñòàíèå â ëàêó-
íû ñ ãèïåðòðîôèðîâàííûìè õîíäðîöèòàìè êàïèëëÿðíûõ òåðìèíàëåé ñ ñîïóò-
ñòâóþùèìè êðîâåòâîðíûìè è îñòåîãåííûìè êëåòêàìè (Ðîäèîíîâà, 1989).

Ãèïåðòðîôèðîâàííîå ñîñòîÿíèå õîíäðîöèòîâ ÿâëÿåòñÿ òåðìèíàëüíîé ôàçîé
èõ äèôôåðåíöèðîâêè â ýïèôèçàðíûõ õðÿùàõ, ïîñëå ÷åãî ïðîèñõîäèò çàìåùåíèå
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õðÿùåâîé òêàíè êîñòíîé (Æèòíèêîâ, 2007). Òàêèì îáðàçîì, «îòòÿæêà» âðåìåíè
íàñòóïëåíèÿ òåðìèíàëüíîé ôàçû îçíà÷àåò óâåëè÷åíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïðåä-
øåñòâóþùèõ ôàç â ðàçâèòèè õîíäðîöèòîâ è, ñëåäîâàòåëüíî, óâåëè÷åíèå âðåìåíè
äëÿ ðîñòà êîñòè. Òàêèì îáðàçîì, èìååòñÿ ïðåäåë äëÿ ðîñòà êîñòè. Êàê âûÿñíåíî,
òàêèì ïðåäåëîì ÿâëÿòñÿ íàêîïëåíèå ìåæêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà, ÿâëÿþùåãîñÿ ïðî-
äóêòîì áèîñèíòåçà õîíäðîöèòîâ.

Óâåëè÷åíèå äîëè ìàòðèêñà âûçûâàåò óâåëè÷åíèå ìàññû ñòðóêòóðû â öåëîì, à â
óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ ïðîèñõîäèò îãðàíè÷åííûé äîñòóï (ëèøü
ïóò¸ì äèôôóçèè) ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ âíóòðü ðàçâèâàþùåéñÿ ñòðóêòóðû. Îòìå÷àåòñÿ,
÷òî â òàêèõ óñëîâèÿõ õîíäðîöèòû ñïåöèàëèçèðóþòñÿ íà ñèíòåçå ãëþêîçàìèíãëèêà-
íîâ è áåëêîâ, íàêîïëåíèå êîòîðûõ âûçûâàåò ãèäðàòàöèþ öèòîïëàçìû è óâåëè÷åíèå
êëåòî÷íîãî îáú¸ìà. Ïîñëåäíåå ñîïðîâîæäàåòñÿ ðîñòîì âíóòðåííåãî ãèäðîñòàòè÷å-
ñêîãî íàïðÿæåíèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê äåñòðóêöèè ÿäðà è îðãàíåëë êëåòêè.

Óâåëè÷åíèå îáú¸ìà õðÿùåâîé ìàññû äèàôèçà ïðèâîäèò ê óäëèíåíèþ âñåé õðÿ-
ùåâîé çàêëàäêè, òàê êàê ïåðèõîíäð ÿâëÿåòñÿ îãðàíè÷èòåëåì ðàñïðîñòðàíåíèÿ
õðÿùà âøèðü (Ìàæóãà è äð., 1993: 16—17). Òàê, ó ëåòó÷èõ ìûøåé îòîñèòåëüíîå óäëè-
íåíèå ãèïåðòðîôèðîâàííîé çîíû ñîâïàäàåò ñ íà÷àëîì ýêñïîíåíöèàëüíîãî óäëè-
íåíèÿ ïàëüöåâ (Sears et al., 2006).

Ñëåäîâàòåëüíî, ðàçâèòèå õðÿùåâîé çàêëàäêè ïðîèñõîäèò ïðè çîíàëüíîé äèô-
ôåðåíöèðîâêå å¸ êëåòîê è âêëþ÷åíèè íà ýòîé îñíîâå â äåéñòâèå ðàçëè÷íûõ ìåõà-
íèçìîâ ðîñòà (Ìàæóãà è äð., 1993).

Òàêèìè ìåõàíèçìàìè ÿâëÿþòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå ñèã-
íàëüíûå ïóòè, â îñóùåñòâëåíèè êîòîðûõ ó÷àñòâóþò ñèãíàëüíûå áåëêè.
Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû ýòèõ ïðîöåññîâ èññëåäóþòñÿ â àñïåêòå ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîé äèâåðñèôèêàöèè ðóêîêðûëûõ (Farnum et al., 2008).

Äîêàçàíî, ÷òî èìåþòñÿ ðåãóëèðóþùèå ðîñò ñêåëåòà ãåíû (Hox genes), â ÷àñò-
íîñòè, ðåãóëèðóþùèå ðàçâèòèå ñòèëî-, çåéãî- è àâòîïîäèÿ. Èçìåíåíèÿ â ýêñïðåñ-
ñèè ýòèõ ãåíîâ è èõ áèîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè ìîãëè ïîâëèÿòü íà ìîðôîëîãè÷å-
ñêóþ äèâåðñèôèêàöèþ êîíå÷íîñòåé â ôèëîãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ (Chen et al., 2005;
Ruvinsky, Gibson-Brown, 2000; Sears, 2008). Ó ëåòó÷èõ ìûøåé ãåí Hoxd13 êîäèðó-
åò áåëîê, êîòîðûé íà 95 % èäåíòè÷åí c òàêîâûì ÷åëîâåêà è äîìîâûõ ìûøåé.
Ýêñïðåññèÿ ýòîãî ãåíà â òå÷åíèå ðàçâèòèÿ êîíå÷íîñòåé ñðàâíèìà ó ðóêîêðûëûõ
è äîìîâûõ ìûøåé. Îñîáîå ñõîäñòâî íàáëþäàåòñÿ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ.
Èçìåíåíèÿ â ýêñïðåññèè ýòîãî ãåíà ó ëåòó÷èõ ìûøåé ñâÿçûâàþò ñ èçìåíåíèÿìè
â ìîðôîëîãèè èõ ñêåëåòà (Chen et al., 2005; Sears, 2008).

Èçâåñòíû ìîëåêóëÿðíûå ñèãíàëüíûå ïóòè è ãðàäèåíòû, êîòîðûå êîíòðîëèðóþò
ñîçðåâàíèå õîíäðîöèòîâ â ðîñòîâîé ïëàñòèíêå: ñèãíàëüíûé ìîðôîãåíåòè÷åñêèé
ïðîòåèí êîñòè (BÌÐs) ìîæåò ñòèìóëèðîâàòü ïðîëèôåðàöèþ õîíäðîöèòîâ, ðàííèå
ñòàäèè èõ äèôôåðåíöèàöèè è èíãèáèðóåò èõ îêîí÷àòåëüíóþ äèôôåðåíöèàöèþ
(Minina et al., 2001; Sears et al., 2006). Ñèãíàëüíûé ïóòü BÌÐ2 ðåãóëèðóåò óäëèíå-
íèå ïàëüöåâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ýìáðèîíîâ ëåòó÷èõ ìûøåé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî óðî-
âåíü ñîäåðæàíèÿ ñèãíàëüíîãî áåëêà BÌÐ2 â ðàñòóùèõ ïàëüöàõ ãðóäíîé êîíå÷íî-
ñòè ëåòó÷åé ìûøè íà 30 % ïðåâûøàåò òàêîâîé ó äîìîâîé ìûøè (Sears et al., 2006).
Ýòî ïîäòâåðæäàþò è ðàáîòû â îáëàñòè òêàíåâîé èíæåíåðèè: â êóëüòóðå òêàíåé
âàðèàöèè ñ ñîäåðæàíèåì ýêçîãåííîãî ïðîòåèíà BÌÐ2 âëèÿþò íà äëèíó ïàëüöåâ.
Ïðè óâåëè÷åííîì ñîäåðæàíèè äàííîãî áåëêà ïàëüöû äîìîâîé ìûøè ñòàíîâÿòñÿ
îòíîñèòåëüíî äëèííåå, à çîíà èõ ãèïåðòðîôèè óâåëè÷èâàåòñÿ (â ñðàâíåíèè ñ
êîíòðîëåì) (De Luca et al., 2001; Minina et al., 2001 öèò. ïî: Sears, 2008).

Òàêèì îáðàçîì, îäíèì èç ãëàâíûõ ôàêòîðîâ (õîòÿ è íå îáÿçàòåëüíî åäèíñòâåí-
íûì), îïðåäåëÿþùèõ óäëèíåíèå ïàëüöåâ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé ëåòó÷èõ ìûøåé,
ÿâëÿåòñÿ ñèãíàëüíûé ïóòü ÂÌÐ (Sears, 2008). Èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî ãåíå-
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òè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ìîëåêóëÿðíîì ñèãíàëüíîì ïóòè ÂÌÐ èãðàëè ðîëü â ðàçâè-
òèè è ýâîëþöèîííîì óäëèíåíèè ïàëüöåâ êðûëà ëåòó÷åé ìûøè (Sears, 2008).

Èäåíòèôèöèðîâàí âûñîêîêîíñåðâàòèâíûé ãåí-ìîäèôèêàòîð Prx1, êîòîðûé
ïðîÿâëÿÿ ýêñïðåññèþ â êîíå÷íîñòÿõ, óâåëè÷èâàåò ïðîëèôåðàöèþ õîíäðîöèòîâ
(Cretekos et al., 2008; Cooper, Tabin, 2008; Martin, Olson, 2000). Èçìåíåíèÿ â ýêñ-
ïðåññèè Prx1 èìåþò ïîòåíöèàë âûçâàòü óäëèíåíèå ñêåëåòíûõ ýëåìåíòîâ ãðóäíîé
êîíå÷íîñòè ëåòó÷èõ ìûøåé îòíîñèòåëüíî òàêîâûõ äîìîâîé ìûøè (Sears, 2008).

Äðóãèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî óäëèíåíèå êîíå÷íîñòè âäîëü å¸ ïðîêñè-
ìàëüíî-äèñòàëüíîé îñè çàâèñèò îò ìîëåêóëÿðíûõ ñèãíàëîâ ôèáðîáëàñòíûõ ðîñòî-
âûõ ôàêòîðîâ FGFs (FGF4, -8, -9 è -17), ïîñòóïàþùèå îò ýïèòåëèÿ íà äèñòàëüíîì
ïåðèìåòðå çà÷àòêà êîíå÷íîñòè, íàçâàííîãî «àïèêàëüíûì ýêòîäåðìàëüíûì êðàåì»
(AER). Â õîäå ãåíåòè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ íà äîìàøíåé ìûøè ïîëó÷åíû äàííûå
î òîì, ÷òî AER è FGFs êîíòðîëèðóþò ðîñò êîíå÷íîñòè, ñäåðæèâàÿ ïåðâè÷íûé ðàç-
ìåð å¸ çà÷àòêà. Îíè òàêæå êîíòðîëèðóþò ñòåïåíü êëåòî÷íîé âûæèâàåìîñòè, ïðî-
ëèôåðàöèè è ðàçìåð ïåðâè÷íûõ ìåçåíõèìíûõ àãðåãàöèé (Dudley et al., 2002; Pajni-
Underwood et al., 2007; Sun et al., 2002).

Ïîêàçàíî, ÷òî îáëàñòü äåéñòâèÿ FGF8 â AER ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ëåòó÷åé ìûøè
ïðèáëèçèòåëüíî â òðè ðàçà øèðå, ÷åì ó äîìîâîé ìûøè (Cretekos et al., 2007). Âðåìÿ
äåéñòâèÿ FGF8 ñîâïàäàåò ñî âðåìåíåì óâåëè÷åíèÿ çà÷àòêà ïåðåäíåé êîíå÷íîñòè
ó Carollia perspicillata (Pteropodidae) è ó äîìîâîé ìûøè – íà 14-é ñòàäèè ýìáðèî-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ïî Êàðíåãè) (Cretekos et al., 2005). Äàëüíåéøèé ðîñò ãðóäíîé
êîíå÷íîñòè (ñ óäëèíåíèåì ïàëüöåâ ïîñëå ïåðâè÷íîé àãðåãàöèè ìåçåíõèìíûõ êëå-
òîê) êîíòðîëèðóåòñÿ òåìïàìè ïðîëèôåðàöèè õîíäðîöèòîâ è äèôôåðåíöèàöèåé
âíóòðè êàæäîãî èíäèâèäóàëüíîãî õðÿùåâîãî ýëåìåíòà (Ballock, O’Keefe, 2003 öèò.
ïî: Sears, 2008).

Ãåíåòè÷åñêàÿ äåòåðìèíàöèÿ àïîïòîçà ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ìåæäó ïàëüöàìè ãðóä-
íîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ. Ôåíîìåí àïîïòîçà êëåòîê ðàçëè÷íûõ òêàíåé â ýìáðèî-
ãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ èçâåñòåí (Ñàìóèëîâ è äð., 2000 è äð.). Ïîêàçàíî, ÷òî ïàëüöû
àìíèîò â íà÷àëå ýìáðèîãåíåçà (14—15-ÿ ñòàäèè) ñîåäèíåíû ñêîïëåíèåì êëåòîê
ìåçåíõèìû, êîòîðûå â äàëüíåéøåì ïîäâåðãàþòñÿ àïîïòîçó, âûñâîáîæäàÿ ïàëüöû
(Kimura et al., 2005; Muragaki et al., 1996; Tickle, 2002; Zuzarte-Luis, Hurle, 2002).
Êîíòðîëèðîâàíèå àïîïòîçà ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ìåæïàëüöåâîé çîíû ãðóäíîé
êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ è ôîðìèðîâàíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè áûëî ïðåäìåòîì
èññëåäîâàíèÿ íåäàâíèõ ëåò (Adams, 2008; Cooper, Tabin, 2008; Farnum et al., 2008;
Sears, 2008; Sears et al., 2006; Weatherbee et al., 2006; Zuzarte-Luis et al., 2007 a, b).
Óñòàíîâëåíî, ÷òî àïîïòîç, êàê è ïðîëèôåðàöèÿ, ÿâëÿþòñÿ ïðîöåññàìè, áàëàíñ ìåæäó
êîòîðûìè êîíòðîëèðóåòñÿ ìîëåêóëÿðíûìè ìåõàíèçìàìè (Fernandez-Teran et al.,
2006). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ãåííûå ìåõàíèçìû ðåãóëèðóþò àïîïòîç, âûÿâëåíû ãåíû-
ðåãóëÿòîðû àïîïòîçà è áåëêè-èíãèáèòîðû.

Êàê óæå óêàçûâàëîñü, ñïåöèôè÷åñêîé îñîáåííîñòüþ ôîðìèðîâàíèÿ ïåðå-
ïîíêè ðóêîêðûëûõ ÿâëÿåòñÿ èçìåíåíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ àïîï-
òîç ìåçåíõèìíûõ êëåòîê è ñîõðàíåíèå ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè. Óñòàíîâëåíî, ÷òî
ìîðôîãåíåç patagium ðóêîêðûëûõ âêëþ÷àåò êàê ðàçâèòèå plagiopatagium ñ ñîõðàíå-
íèåì ìåæïàëüöåâîé òêàíè è óäëèíåíèåì ïàëüöåâ, òàê è ðàçâèòèå pro- è uropata-
gium (Giannini et al., 2006).

Ýêñïåðèìåíòàëüíûìè èññëåäîâàíèÿìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ñèãíàëüíûé áåëîê –
êîñòíûé ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ïðîòåèí (BÌÐ) ÿâëÿåòñÿ ïåðâè÷íûì ðåãóëÿòîðîì
àïîïòîçà êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõèìû. ÂÌÐ-ãåíû ýêñïðåññèðîâàíû â ðàéîíå
ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè òàçîâîé êîíå÷íîñòè ó öûïëÿò è äîìîâûõ ìûøåé âî âðåìÿ
âûðàæåííûõ àïîïòîçîâ, íî åñëè ñèãíàëüíûé ÂÌÐ ïîäàâëåí, ñóùåñòâåííî óìåíü-
øàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü àïîïòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ (Niswander, 1996; Yokouchi et al.,
1996, öèò. ïî: Sears, 2008; Zou, Weatherbee et al., 2006). Îäíàêî â íîãå óòêè íàáëþ-
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äàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ÂÌÐ è ìåæïàëüöåâàÿ ïåðåïîíêà óäåðæèâàåòñÿ âî âçðîñëîì
ñîñòîÿíèè (Ganan et al., 1999). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ðåäóêöèÿ â ñèãíàëüíûõ ìèøå-
íÿõ BMP ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå ýêñïðåññèè Gremlin, ÿâëÿþùåãîñÿ àíòàãîíèñòîì
ÂÌÐ â ìåæïàëüöåâîì ðåãèîíå íîãè óòêè (Ganan et al., 1999; Nissim et al., 2006;
Weatherbee et al., 2006). Ñèòóàöèÿ ñ ñîõðàíåíèåì ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ëåòó-
÷èõ ìûøåé íåñêîëüêî ñõîäíà ñ òàêîé óòîê, îäíàêî äåéñòâèÿ Gremlin ÿâëÿåòñÿ íåäî-
ñòàòî÷íûì äëÿ ñóùåñòâåííîãî ñíèæåíèÿ èíòåíñèâíîñòè àïîïòîçîâ, ÷òî áûëî
óñòàíîâëåíî â õîäå ýêñïåðèìåíòà, âîçäåéñòâóÿ íà ìåæïàëüöåâóþ ïåðåïîíêó ëåòó-
÷åé ìûøè â êóëüòóðå ýêçîãåííûì ÂÌÐ: ñìåðòü êëåòîê óâåëè÷èâàëàñü íåçíà÷èòåëü-
íî. Ìåæäó òåì, ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ÂÌÐ è èíãèáèòîðà FGF—SU5402 íà ìåæïàëü-
öåâóþ ïåðåïîíêó ëåòó÷åé ìûøè çíà÷èòåëüíî ïîâûøàëî àïîïòè÷åñêèå ïðîöåññû.

Ðàíåå îòìå÷åíî, ÷òî îáîãàùåíèå ìåæïàëüöåâîãî ðåãèîíà öûïë¸íêà ýêçîãåí-
íûì áåëêîì FGF ìîæåò âðåìåííî áëîêèðîâàòü ïðîöåññû àïîïòîçà (Ganan et al.,
1999). Áîëåå òîãî, óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåæïàëüöåâàÿ ïåðåïîíêà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè
ëåòó÷åé ìûøè, â îòëè÷èå îò òàêîé òàçîâîé êîíå÷íîñòè ëåòó÷åé ìûøè è êîíå÷íî-
ñòåé äîìîâîé ìûøè è öûïëåíêà, ïîêàçûâàåò ýêñïðåññèþ FGF8 â òå÷åíèå ðàçâè-
òèÿ. Äàííûå ðåçóëüòàòû ïîäòâåðæäàþò, ÷òî ìåæïàëüöåâàÿ êëåòî÷íàÿ òêàíü êðûëà
ëåòó÷åé ìûøè óäåðæèâàåòñÿ áëàãîäàðÿ FGF8 â äîïîëíåíèè ê ÂÌÐ èíãèáèòîðó
Gremlin (Weatherbee et al., 2006).

Õàðàêòåðíî, ÷òî ïðîöåññû àïîïòîçà, êàê è ãèïåðòðîôèè òêàíåé, íàïðÿìóþ ñâÿ-
çàíû ñ óðîâíåì âàñêóëÿðèçàöèè îïðåäåë¸ííûõ ó÷àñòêîâ ìåçåíõèìû (Hurle et al.,
1982, 1984, 1985; Tuyl et al., 2005). Òàê, ãèáåëü êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõèìû
â íîãå öûïë¸íêà ñëåäóåò çà ðåãðåññèåé êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ, íàõîäÿùèõñÿ â íåé.

Ðåäóêöèÿ ñêåëåòíûõ ýëåìåíòîâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè. Ïîëàãàþò, ÷òî îäíîé èç âàæ-
íåéøèõ ïðåäïîñûëîê âîçíèêíîâåíèÿ ïîë¸òà ó ðóêîêðûëûõ ñòàëî óìåíüøåíèå
ìàññû ýòèõ æèâîòíûõ. Ñíèæåíèþ ìàññû æèâîòíûõ ñïîñîáñòâîâàëî óìåíüøåíèå
ïëîòíîñòè è ìàññû êîñòíûõ îáðàçîâàíèé, à òàêæå ðåäóêöèÿ îòäåëüíûõ ñêåëåòíûõ
ýëåìåíòîâ (Nowak, 1994; Liem et al., 2000 öèò. ïî: Sears, 2008). Â êà÷åñòâå àðãó-
ìåíòà ïðèâîäèòñÿ ðåäóêöèÿ ëîêòåâîé êîñòè (ulna) ðóêîêðûëûõ. Ýòà êîñòü èìååò
íåçíà÷èòåëüíóþ øèðèíó è óêîðî÷åíà â äèñòàëüíîì ýïèôèçå; ïîñëåäíèé ñëèëñÿ ñî
ñðåäíåé ÷àñòüþ ëó÷åâîé êîñòè (radius). Ïðàêòè÷åñêè äðóãèõ èçìåíåíèé â ìîðôî-
ëîãèè ñêåëåòà ðóêîêðûëûõ, êîòîðûå ìîãëè áû ñêîëüêî-íèáóäü ïîâëèÿòü íà ìàññó
æèâîòíîãî, íå èìååòñÿ.

Âìåñòå ñ òåì èçâåñòíî, ÷òî îòíîñèòåëüíàÿ ìàññà ñêåëåòà ëåòó÷èõ ìûøåé áîëü-
øå ñêåëåòà íàçåìíûõ ìëåêîïèòàþùèõ (Êîðæóåâ, 1971). Íàïðèìåð, ó ïîäêîâîíî-
ñîâ îíà ñîñòàâëÿåò 18,8 % ìàññû òåëà, ó íåòîïûðåé – 17,2 %, â òî âðåìÿ êàê ó ÷åëî-
âåêà – 12,1 %. Àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî ëåòó÷èå ìûøè îáëàäàþò âåñüìà òÿæ¸ëûì ñêå-
ëåòîì, ñðåäíÿÿ ìàññà êîòîðîãî ñîñòàâëÿåò 22,1—17,2 % îáùåé ìàññû òåëà, è ýòè
âåëè÷èíû íàìíîãî âûøå ñðåäíåé ìàññû ñêåëåòà ïòèö.

Â îòíîøåíèè ìàññû ñêåëåòà ïòèö òàêæå èìåþòñÿ ðàçíîãëàñèÿ. «Äî ñèõ ïîð
ñðåäè îðíèòîëîãîâ ðàñïðîñòðàíåíî ìíåíèå î ïíåâìàòèçàöèè ñêåëåòà ïòèö êàê îäíîé
èç âåäóùèõ ïðåäïîñûëîê, îïðåäåëèâøåé ÿêîáû âîçìîæíîñòü îñâîåíèÿ ïîñëåäíè-
ìè âîçäóøíîé ñðåäû» (Øêëÿðîâ, 1961: 90). Ïîäñ÷èòàíî, ÷òî ó õîðîøèõ ëåòóíîâ –
ïòèö ñêåëåò ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 14,3 % ìàññû òåëà, à ó îòäåëüíûõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé – 18,1 % (òðÿñîãóçêà æ¸ëòàÿ) (Êîðæóåâ, Êîðåöêàÿ, 1959). Èññëåäîâàòåëü
ïîëàãàåò, ÷òî «…âçãëÿä íà ïíåâìàòèçàöèþ ñêåëåòà ïòèö êàê íà âàæíîå ñðåäñòâî
îáëåã÷åíèÿ èõ âåñà, îáåñïå÷èâàþùåå âîçìîæíîñòü ïîë¸òà, ÿâèëñÿ ðåçóëüòàòîì
ïîâåðõíîñòíîãî èçó÷åíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ïòèö íà ðàííåì ýòàïå
ðàçâèòèÿ ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè» (Øêëÿðîâ, 1961: 90).

Óâåëè÷åíèå ìàññû ñêåëåòà íàçåìíûõ æèâîòíûõ ñâÿçûâàþò ñ íåîáõîäèìîñòüþ
ðàçìåùåíèÿ êðîâåòâîðíîãî îðãàíà – êîñòíîãî ìîçãà. Îäíàêî íåäàâíèå èññëåäî-
âàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïíåâìàòèçàöèÿ êîñòíûõ ýëåìåíòîâ ïòèö èìååò ñâÿçü ñî ñòðîå-
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íèåì ñèñòåìû âîçäóõîíîñíûõ ïóòåé (Casinos, Cubo, 2001), à íå ñ ó÷àñòèåì ýòèõ ïîëî-
ñòåé â âèäå âìåñòèëèù êîñòíîãî ìîçãà.

«Íèêàêîé ïíåâìàòèçàöèè êîñòåé ñêåëåòà ó ëåòó÷èõ ìûøåé íåò. Ñëåäîâàòåëüíî,
òåçèñ î òîì, ÷òî ïîë¸ò ñâÿçàí ñ íåîáõîäèìîñòüþ îáëåã÷åíèÿ âåñà ñêåëåòà, åãî ðåäóê-
öèè è ïíåâìàòèçàöèè, – ñîâåðøåííî íå ïðèìåíèì äëÿ ëåòó÷èõ ìûøåé» (Êîðæóåâ,
Êîðåöêàÿ, 1959: 395). «Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî íàèáîëåå ìîùíûì îòäåëîì ñêåëåòà
ÿâëÿåòñÿ ñêåëåò ïåðåäíåãî ïîÿñà êîíå÷íîñòåé», ñîñòàâëÿÿ îò 40,0 äî 53,2 % îò îáùå-
ãî âåñà ñêåëåòà (Êîðæóåâ, Êîðåöêàÿ, 1959: 396).

Âåðîÿòíî, òàêèå ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, êàê ðåäóêöèÿ îòäåëüíûõ ýëå-
ìåíòîâ ñêåëåòà è ìûøå÷íûõ ñòðóêòóð, ïðîèçîøëè íå «â öåëÿõ îáëåã÷åíèÿ âåñà ñêå-
ëåòà» äëÿ îñâîåíèÿ ïîë¸òà, à ÿâèëèñü òðåáîâàíèåì àýðîäèíàìèêè ê ãðóäíîé êîíå÷-
íîñòè ðóêîêðûëûõ, ÷òî âûçâàëî ñîîòâåòñòâóþùèå ìîðôîëîãè÷åñêèå àäàïòàöèè.
Áèîìåõàíè÷åñêèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî îáåñïå÷åíèå ñëîæíîé ðîòàöèè ëîêòåâîé è
ëó÷åâîé êîñòåé è ãðóäíîé êîíå÷íîñòè â öåëîì ïðè ìàøóùåì ïîë¸òå äëÿ ñîçäàíèÿ
îïðåäåë¸ííîé êîíôèãóðàöèè êðûëà ïîòðåáîâàëî ñîîòâåòñòâóþùèõ ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ ïåðåñòðîåê (Norberg, 1985; Rayner, 1986 è äð.).

1.3. Àäàïòèâíûå ñâîéñòâà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ 
êàê êîæíûõ äåðèâàòîâ

1.3.1. Ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà êàê âàæíûé êîìïàðòìåíò îðãàíîâ ëîêîìîöèè ðóêî-
êðûëûõ. Ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà êàê ïîäâèæíàÿ ìåìáðàíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
àýðîäèíàìè÷åñêóþ ïîâåðõíîñòü – áèîìåõàíè÷åñêóþ îñíîâó ëåòàòåëüíîãî àïïàðà-
òà ðóêîêðûëûõ, ñëóæàùåãî äëÿ àêòèâíîãî ìàøóùåãî ïîë¸òà (Norberg, 1985; Norberg,
Rayner, 1987 è äð.). Ó ðóêîêðûëûõ èìåííî ïåðåñòðîéêà îðãàíîâ ëîêîìîöèè áûëà
îäíèì èç âåäóùèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîõîäèâøèõ â ýâîëþöèè îòðÿ-
äà (Êîâòóí, 1984). Òåì áîëüøèé èíòåðåñ âûçûâàþò âîïðîñû áèîìåõàíè÷åñêîé ðåà-
ëèçàöèè è ýíåðãåòè÷åñêîãî îáåñïå÷åíèÿ óíèêàëüíîãî äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ àêòèâ-
íîãî ïîë¸òà ðóêîêðûëûõ, â òîì ÷èñëå ó âèäîâ ñ ðàçëè÷íîé áèîëîãèåé è ýòîëîãè-
åé. Íàïðèìåð, ìíîãèå ëåòó÷èå ìûøè óìåðåííûõ øèðîò ñîâåðøàþò ñåçîííûå
ïåðåë¸òû íà ðàññòîÿíèÿ äî òûñÿ÷è êèëîìåòðîâ (äëèííîêðûëû, ñêëàä÷àòîãóáû),
òîãäà êàê äðóãèå (óøàíû, ìíîãèå íî÷íèöû) æèâóò îñåäëî, îãðàíè÷èâàÿñü íåçíà÷è-
òåëüíûìè ïåðåìåùåíèÿìè îò ëåòíèõ óêðûòèé ê çèìíèì (Êóðñêîâ, 1980, 1981;
Ìîñèÿø, 1985; Ðàõìàòóëëèíà, 2005). Ðóêîêðûëûå òðîïèêîâ íå ñîâåðøàþò ñåçîí-
íûõ ìèãðàöèé; äëÿ íèõ õàðàêòåðíà ëèøü ñìåíà îáúåêòîâ ïèòàíèÿ (Advani, 1980).
Êðûëàíàì Àâñòðàëèè ïðèñóùà íåêîòîðàÿ ñåçîííàÿ ñìåíà ìåñò îáèòàíèÿ, îäíàêî
íå ñòîëü ÿðêî âûðàæåííàÿ, êàê ó ðóêîêðûëûõ êîíòèíåíòàëüíîãî êëèìàòà (Nelson,
1965; Parry-Jones, 1985). Äëÿ òåõ è äðóãèõ õàðàêòåðíà âå÷åðíÿÿ ïèùåäîáûâàòåëü-
íàÿ äåÿòåëüíîñòü. Ïðè÷¸ì ñòðàòåãèÿ äîáûâàíèÿ ïèùè ñóùåñòâåííî âàðüèðóåòñÿ
(Êóðñêîâ, 1981; Ðàõìàòóëëèíà, 2005; Fenton, Thomas, 1980). Ýòè áèîëîãè÷åñêèå îñî-
áåííîñòè îáû÷íî ñâÿçûâàþò ñ íåîäèíàêîâîé ýôôåêòèâíîñòüþ ëåòàëüíîãî àïïà-
ðàòà, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ åãî ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè (ðàçëè-
÷èÿìè ïëîùàäè è ôîðìû êðûëüåâ, ìàññû òåëà è ò. ï.) (Norberg, Rayner, 1987).

Ïåðâûì èññëåäîâàòåëåì ïîë¸òà ëåòó÷èõ ìûøåé, ïðèìåíèâøèì êèíîñúåìêó, áûë,
âåðîÿòíî, Ì. Ýéçåíòðàóò (Eisentraut, 1936), ÷òî ïðîèçîøëî çàäîëãî äî ñêîðîñòíîé
âèäåîñú¸ìêè ïîë¸òà ñ ïîìîùüþ öèôðîâûõ âèäåîêàìåð (Swartz et al., 1996), à òàêæå
ñïåöèàëüíûõ êàìåð äëÿ âèçóàëèçàöèè äâèæåíèé êðûëà (Pivkin et al., 2005). Àâòîð
ïðîàíàëèçèðîâàë ïîë¸ò íåñêîëüêèõ åâðîïåéñêèõ âèäîâ ëåòó÷èõ ìûøåé è êëàññèôè-
öèðîâàë èõ â çàâèñèìîñòè îò ñêîðîñòè ïîë¸òà: áûñòðîëåòàþùèå, ëåòàþùèå ìåäëåí-
íî è âèäû ñ ïðîìåæóòî÷íûì ïî ñêîðîñòè ïîë¸òîì. Ïðè ýòîì îí ó÷èòûâàë äàííûå
ïðåäøåñòâåííèêîâ (Blasius, 1857; Altum, 1867 – îáà öèò. ïî: Eisentraut, 1936), êîòî-
ðûå âûäåëÿëè ñðåäè ðóêîêðûëûõ «óçêîêðûëûõ», âûëåòàþùèõ íà îõîòó çàäîëãî äî
çàõîäà ñîëíöà, è «øèðîêîêðûëûõ», ïîêèäàþùèõ óáåæèùà â ãëóáîêèõ ñóìåðêàõ.
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Äæ. Áëàçèóñ (Blasius, 1857 öèò. ïî: Eisentraut, 1936) îòìåòèë êîððåëÿöèþ
ìåæäó ôîðìîé êðûëà è îòíîñèòåëüíîé äëèíîé III, IV è V ïàëüöåâ êèñòè. Ñèëüíîå
óäëèíåíèå III ïàëüöà ïðèâîäèò ê óäëèí¸ííîé ôîðìå êðûëà. Òàêàÿ ôîðìà êðûëà
ñïîñîáñòâóåò âûñîêîé ñêîðîñòè è ðåçêèì èçìåíåíèÿì íàïðàâëåíèÿ ïîë¸òà, ÷òî áûëî
ïîäòâåðæäåíî ïîçäíåå: ëåòó÷èå ìûøè ñ óçêèìè è îñòðûìè êðûëüÿìè ëåòàþò
áûñòðî è ðåçêî ìåíÿþò íàïðàâëåíèå ïîë¸òà, à ñ øèðîêèìè è çàêðóãë¸ííûìè
êðûëüÿìè – ìåäëåííî, ñ ïîñòîÿííûì, íî îòíîñèòåëüíî ïëàâíûì ìàíåâðèðîâà-
íèåì (Gaisler, 1964).

Íîâûì øàãîì â èññëåäîâàíèè ôîðìû êðûëüåâ (êàê îäíîãî èç îïðåäåëÿþùèõ
ôàêòîðîâ èõ ëåòàòåëüíîé ýôôåêòèâíîñòè) ñòàëî ââåäåíèå ïîíÿòèé èíäåêñ êðûëà
(aspect ratio) è èíäåêñ êîí÷èêà êðûëà, âåëè÷èíû êîòîðûõ îòðàæàþò îïðåäåë¸ííóþ
ôîðìó êðûëà (Betz, 1959).

Èíäåêñ êîí÷èêà êðûëà âû÷èñëÿëñÿ êàê îòíîøåíèå äëèíû III ïàëüöà (âêëþ-
÷àÿ äëèíû çàïÿñòíûõ è ïÿñòíûõ êîñòåé) – «êîí÷èêà» ê äëèíå ïðåäïëå÷üÿ.
Êîí÷èêè êðûëüåâ – íàèáîëåå âûñòóïàþùàÿ ÷àñòü êðûëà. Óäëèíåíèå êîí÷èêîâ
óëó÷øàåò àýðîäèíàìè÷åñêèå ñâîéñòâà êðûëà è ñïîñîáñòâóåò óñêîðåíèþ ïîë¸òà.
Àñïåêòíîå îòíîøåíèå (aspect ratio) – ýòî îòíîøåíèå ñóììû äëèí êîí÷èêà êðûëà
è ïðåäïëå÷üÿ ê äëèíå V ïàëüöà (îòíîñèòåëüíûé ïðîìåð êðûëà).

Ïðèâåäåííûå èíäåêñû èñïîëüçîâàëèñü â ïîñëåäóþùèõ ðàáîòàõ (Gaisler, 1964;
Farney, Fleharty, 1969; Hartman, 1963; Struhsaker, 1961). Íàèáîëåå ôóíäàìåíòàëü-
íûì ÿâëÿåòñÿ òðóä Äæ. Ñ. Ôèíäëè ñ ñîàâòîðàìè (Findley et al., 1972), â êîòîðîì
ïðåäñòàâëåíû îáøèðíûå êîëè÷åñòâåííûå äàííûå íà îñíîâå âû÷èñëåíèÿ àñïåêò-
íîãî îòíîøåíèÿ, èçìåðåíèÿ ïëîùàäè êðûëüåâ, âû÷èñëåíèÿ íàãðóçêè íà êðûëî ó
136 âèäîâ ðóêîêðûëûõ èç 15 ñåìåéñòâ. Ýòè àâòîðû ïîäòâåðäèëè âûâîäû ïðåäøå-
ñòâåííèêîâ î âçàèìîñâÿçè áèîëîãèè âèäà ñ îñîáåííîñòÿìè ôîðìû èõ ëåòàòåëüíûõ
ïåðåïîíîê. Óñòàíîâëåíî, ÷òî áîëüøèíñòâî ëåòó÷èõ ìûøåé ñ íèçêèì àñïåêòíûì
îòíîøåíèåì êðûëüåâ – æèòåëè ëåñîâ, à ñ âûñîêèì – ïðåäïî÷èòàþò îòêðûòûå ïðî-
ñòðàíñòâà è îñóùåñòâëÿþò äàëüíèå ìèãðàöèè. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ êîëè÷åñòâåííîé
çàâèñèìîñòè ìåæäó ââåäåííûìè ïåðåìåííûìè, õàðàêòåðèçóþùèìè ôîðìó ëåòàòåëü-
íîé ïåðåïîíêè, àâòîðû ïðèâëåêëè ñòàòèñòè÷åñêèå ìåòîäû: êîððåëÿöèîííûé è
ðåãðåññèîííûé àíàëèç ñ öåëüþ âûÿâëåíèÿ òåíäåíöèé â ïîëó÷åííûõ äàííûõ è ôàê-
òîðíûé àíàëèç äëÿ âîçìîæíîãî ãðóïïèðîâàíèÿ ðàññìîòðåííûõ ïðèçíàêîâ.
Ïîñðåäñòâîì ïîøàãîâîãî ìíîæåñòâåííîãî ðåãðåññèîííîãî àíàëèçà èññëåäîâàëè
çàâèñèìîñòè ìåæäó ñêîðîñòüþ ïîë¸òà è ïàðàìåòðàìè êðûëà. Îêàçàëîñü, ÷òî ïëî-
ùàäü êðûëüåâ è íàãðóçêà íà êðûëî ïîëîæèòåëüíî êîððåëëèðóþò ñ ðàçìåðàìè
ëåòó÷èõ ìûøåé, à äëèíà êðûëà – îòðèöàòåëüíî. Àñïåêòíîå îòíîøåíèå è èíäåêñ
êîí÷èêà êðûëà íå çàâèñÿò îò ðàçìåðîâ æèâîòíîãî, íî ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðóþò
ñî ñêîðîñòüþ ïîë¸òà. Ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ íå ïîòåðÿëè àêòóàëüíîñòè è ñåãî-
äíÿ (Birch, 1997; Dietz et al., 2006).

Íà ôîðìó è ðàçìåðû êðûëüåâ âëèÿþò íå òîëüêî àýðîäèíàìè÷åñêèå òðåáîâà-
íèÿ, íî è, êàê ìû îòìåòèëè âûøå, âëàæíîñòü ìåñò îáèòàíèÿ. Â áîëåå âëàæíûõ óñëî-
âèÿõ ïëîùàäü êðûëüåâ îòíîñèòåëüíî óâåëè÷åíà. Îòìå÷åíî òàêæå, ÷òî â óñëîâèÿõ
âûñîêîãîðüÿ (1450—1600 ì í. ó. ì.) íà ãðàíèöå ìåæäó Ëèáåðèåé è Ãâèíååé ïðåä-
ñòàâèòåëè Hipposideros lamottei èìåëè áîëåå äëèííûå ýëåìåíòû êðûëà, ÷åì ó ñèì-
ïàòðè÷åñêîãî âèäà – êðàñíîãî ëèñòîíîñà H. ruber (Brosset, 1984).

Çàâåðøàÿ äàííûé êðàòêèé îáçîð, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî èçó÷àÿ ëåòàòåëüíûé
àïïàðàò ðóêîêðûëûõ, èññëåäîâàòåëè ïûòàëèñü íàéòè îáúåêòèâíûå êîëè÷åñòâåííûå
ïîêàçàòåëè, êîòîðûå áû õàðàêòåðèçîâàëè ñïîñîáíîñòü ê ïîë¸òó. Ïðåäïðèíèìàëèñü
ïîïûòêè îöåíèòü ýôôåêòèâíîñòü ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ íà îñíîâå
èçó÷åíèÿ íåêîòîðûõ ãåîìåòðè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê êðûëà. Íàïðèìåð, ðàññìàòðè-
âàëè îòíîøåíèå ðàçìàõà êðûëà ê åãî ïëîùàäè; îòíîøåíèå äëèíû êðûëà ê åãî øèðè-
íå; ðàçíèöó äëèí îòäåëüíûõ ïàëüöåâ êðûëà è ò. ä. Ìîðôîìåòðèÿ êðûëüåâ âåñüìà
ïðèáëèçèòåëüíà (èç-çà òåõíè÷åñêîé ñëîæíîñòè ïðîìåðîâ), è å¸ äàííûå ìîæíî êîð-
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ðåêòíî èñïîëüçîâàòü ëèøü ïðè ñðàâíåíèè îñîáåé ñî ñõîäíîé ìàññîé òåëà (êîòî-
ðàÿ ñåðü¸çíî äåòåðìèíèðóåò ïîë¸ò).

Ïî-âèäèìîìó, èòîãîì èññëåäîâàíèé ïîë¸òà ðóêîêðûëûõ, êàê è ëþáîé ñëîæ-
íîé ðàáîòû â îáëàñòè åñòåñòâåííûõ íàóê, äîëæíî ñòàòü ñîçäàíèå àäåêâàòíîé ìàòå-
ìàòè÷åñêîé ìîäåëè. Ìåòîäîëîãè÷åñêè ýòî òðåáóåò êîìïëåêñíîãî ïîäõîäà: ïîìè-
ìî ìîðôîôóíêöèîíàëüíîãî àíàëèçà, ðåøåíèÿ çàäà÷ êèíåìàòè÷åñêîãî àíàëèçà, ìàòå-
ðèàëîâåäåíèÿ, ýêñïåðèìåíòàëüíîé è òåîðåòè÷åñêîé àýðîäèíàìèêè, íåéðîáèîëîãèè,
à òàêæå ñëîæíûõ áèîìåõàíè÷åñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ âîïðîñîâ (íàïðèìåð, ãàçî-
îáìåíà è òåðìîðåãóëÿöèè ýòèõ æèâîòíûõ), êîòîðûå íà ñåãîäíÿøíèé äåíü åù¸ äàëå-
êè îò ñâîåãî ðåøåíèÿ. Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ïîë¸òà âàæíî ïîëó÷èòü ñóùåñòâåííûå
ðåçóëüòàòû â îòäåëüíûõ ïåðå÷èñëåííûõ îáëàñòÿõ, ÷òîáû çàòåì èíòåãðèðîâàòü èõ
â çàâåðø¸ííóþ òåîðèþ. Íàïðèìåð, èçó÷åíèå ôîðìû êðûëà ÿâëÿåòñÿ íåðàçðûâíîé
÷àñòüþ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèêè ïîë¸òà ëåòó÷èõ ìûøåé, à èññëåäîâàíèå ìåòàáîëèç-
ìà (â òîì ÷èñëå ãàçîîáìåíà) æèâîòíûõ âî âðåìÿ ïîë¸òà ñëóæèò âàæíîé ñîñòàâëÿþ-
ùåé äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïîë¸òà êàê ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïðîöåññà (ñì. íèæå).

Öåëåñîîáðàçíûì êàæåòñÿ îöåíèâàòü îòíîñèòåëüíóþ ëåòàòåëüíóþ ýôôåêòèâ-
íîñòü ðóêîêðûëûõ (è íå òîëüêî èõ) ïî îòíîøåíèþ ïëîùàäè êðûëüåâ ê ìàññå (Ì)
èõ òåëà. Ýòîò ïîêàçàòåëü ôàêòè÷åñêè îçíà÷àåò ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè êðûëà, ïðè-
õîäÿùóþñÿ íà åäèíèöó ìàññû òåëà, – óäåëüíóþ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ïåðåïîí-
êè – Sm. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ðàñ÷¸òíîé îöåíêè ââåä¸ííîãî ïîêàçàòåëÿ ìîæíî ïðèìå-
íèòü èçâåñòíóþ ôîðìóëó Ìåà (Meeh, 1879 öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987) äëÿ îïðå-
äåëåíèÿ ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè òåëà æèâîòíûõ ïî èõ ìàññå:

,
ãäå [Sb] = [cì2], [M] = [ã], k – êîýôôèöèåíò, êîòîðûé äëÿ ëåòó÷èõ ìûøåé ñîñòàâ-
ëÿåò 57,5 (Benedict, 1934 öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987).

Â ïîíÿòèå «ïîâåðõíîñòü òåëà ëåòó÷èõ ìûøåé» âêëþ÷àþòñÿ èõ îáøèðíûå ëåòà-
òåëüíûå ïåðåïîíêè. Â õîäå ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàíèé óñòàíîâëåíî, ÷òî ïëîùàäü
ïîâåðõíîñòè òóëîâèùà ðóêîêðûëûõ çíà÷èòåëüíî ìåíüøå (íà ïîðÿäîê) ïëîùàäè
ïîâåðõíîñòè èõ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê. Âåðîÿòíî, äàííóþ ôîðìóëó ìîæíî èñïîëü-
çîâàòü äëÿ ïðèáëèæ¸ííîé îöåíêè ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê.

Ðàçäåëèâ îáå ÷àñòè ïðèâåäåííîé ôîðìóëû íà âåëè÷èíó 2M (ïîñêîëüêó ïîäú-
¸ìíóþ ñèëó ñîçäà¸ò ëèøü îäíà ñòîðîíà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê), ïðèõîäèì ê ñëå-
äóþùåìó âûðàæåíèþ äëÿ óäåëüíîé ïëîùàäè Sm ëåòàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè:

,
ãäå [Sm] = [ñì2/ã].

Íå ñëîæíî çàìåòèòü, ÷òî ââåä¸ííûé ïîêàçàòåëü ðàâåí îáðàòíîé âåëè÷èíå
èçâåñòíîãî ïîêàçàòåëÿ íàãðóçêè íà êðûëî (Farney, Fleharty, 1969; Findley et al., 1972),
íî, â îòëè÷èå îò ïîñëåäíåãî, îí âûòåêàåò èç ôîðìóëû Ìåà (Meeh, 1879 öèò. ïî
Øìèäò-Íèëüñåí, 1987) ñ òåì æå êîýôôèöèåíòîì ïðîïîðöèîíàëüíîñòè.
Ïðåäñòàâëåííàÿ ôîðìóëà ÿâëÿåòñÿ ïðîñòîé ìàòåìàòè÷åñêîé ìîäåëüþ àëãåáðàè÷å-
ñêîãî òèïà äëÿ îöåíêè ëåòàòåëüíîé ýôôåêòèâíîñòè ðóêîêðûëûõ íà îñíîâå âû÷èñ-
ëåíèÿ óäåëüíîé ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè.

Àíàëèç çíà÷åíèé óäåëüíîé ïëîùàäè ëåòàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè ðàçëè÷íûõ
âèäîâ ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì (Betz, 1959; Kopka, 1973; Birch, 1997) è âû÷èñëåí-
íûõ â äàííîì èññëåäîâàíèè ïî ïðåäëîæåííîé ìîäåëè (Sm) ïîêàçûâàåò óäîâëåòâî-
ðèòåëüíóþ äëÿ ïðàêòè÷åñêèõ öåëåé òî÷íîñòü îöåíêè (òàáë. 5). Ñðåäíÿÿ îòíîñè-
òåëüíàÿ îøèáêà ñîñòàâëÿåò 11,7 %.

Ñðàâíèâàÿ ïîêàçàòåëè óäåëüíîé ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîí-
êè ðàçëè÷íûõ âèäîâ ðóêîêðûëûõ, ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî îíè âûøå ó òåõ âèäîâ, êîòî-
ðûå îáëàäàþò áîëåå ìåäëåííûì, íåïðîäîëæèòåëüíûì ïîë¸òîì (íàïðèìåð,
Rhinolophus hipposideros). Ðóêîêðûëûå ñ áîëåå áûñòðûì è ïðÿìîëèíåéíûì ïîë¸òîì

32kMSb =

( )3 2 MkSm=
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(Myotis myotis) èìåþò ìåíüøèé ïî çíà÷åíèþ ïîêàçàòåëü. Ïî ýòèì ðàçëè÷èÿì,
âåðîÿòíî, ìîæíî ñóäèòü î ðàçíûõ ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàòàõ íà ïîë¸ò è, ñëåäîâàòåëü-
íî, îá ýôôåêòèâíîñòè âíåøíåãî äûõàíèÿ ðàçëè÷íûõ âèäîâ.

Ïðåäëàãàåìàÿ çäåñü ïðîñòàÿ ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ïîçâîëÿåò ðàññ÷èòàòü
óäåëüíóþ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ïî ìàññå çâåðüêîâ è,
òàêèì îáðàçîì, èçáåæàòü òåõíè÷åñêèõ ñëîæíîñòåé ìîðôîìåòðèè è àäåêâàòíî îöå-
íèòü îòíîñèòåëüíóþ ëåòàòåëüíóþ ýôôåêòèâíîñòü ðóêîêðûëûõ ñ ó÷¸òîì èõ ìàññû,
à òàêæå îõàðàêòåðèçîâàòü ñòåïåíü ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò âî âðåìÿ ïîë¸òà ó ðàçëè÷-
íûõ âèäîâ. Âìåñòå ñ òåì âûïîëíåííûé ÷èñëåííûé àíàëèç ñîáñòâåííûõ è ëèòåðà-
òóðíûõ äàííûõ ïî âçàèìîñâÿçè ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè
ðóêîêðûëûõ è èõ ìàññû ïîêàçàë, ÷òî íàçðåëà íåîáõîäèìîñòü óòî÷íèòü çíà÷åíèå
êîýôôèöèåíòà ïðîïîðöèîíàëüíîñòè â ôîðìóëå Ìåà (Meeh, 1879 öèò. ïî: Øìèäò-
Íèëüñåí, 1987).

1.3.2. Ðîëü íàðóæíûõ ïîêðîâîâ æèâîòíûõ â ãàçîîáìåíå. «Êîæà – ñàìûé áîëü-
øîé îðãàí òåëà» (Õýì, Êîðìàê, 1983: 49); «…îíà ÿâëÿåòñÿ íàðóæíûì ïîêðîâîì òåëà
æèâîòíûõ è êàê ýêòîñîìàòè÷åñêèé îðãàí íåïîñðåäñòâåííî êîíòàêòèðóåò ñ âíåø-
íåé ñðåäîé, âûïîëíÿÿ áàðüåðíóþ, çàùèòíóþ è ðàçíîîáðàçíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå
ôóíêöèè è, ñëåäîâàòåëüíî, íàèáîëåå ÿðêî îòðàæàåò àäàïòàöèþ æèâîòíûõ ê âíåø-
íèì óñëîâèÿì. Îíà èãðàåò áîëüøóþ ðîëü â âîäíîì, ñîëåâîì, áåëêîâîì è óãëåâîä-
íîì îáìåíå. Ïðè÷¸ì â êîæå, áëàãîäàðÿ àêòèâíîìó äåéñòâèþ ôåðìåíòîâ, âèòàìè-
íîâ, ãîðìîíîâ è íàëè÷èþ áîãàòîé ñåòè êðîâåíîñíûõ è ëèìôàòè÷åñêèõ ñîñóäîâ, ïðî-
èñõîäÿò àêòèâíûå îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûå ïðîöåññû, ñïîñîáñòâóþùèå
âûïîëíåíèþ çàùèòíîé è äðóãèõ ôóíêöèé» (Êàëàíòàåâñêàÿ, 1972: 189). Áëàãîäàðÿ
ïðîíèöàåìîñòè êîæè, à èìåííî – å¸ ñïîñîáíîñòè ïðîïóñêàòü ãàçû è ðàñòâîð¸í-
íûå â âîäå âåùåñòâà, îíà àêòèâíî ó÷àñòâóåò â îáìåííûõ ïðîöåññàõ ìåæäó îðãà-
íèçìîì è ñðåäîé. Íàðóæíûå ïîêðîâû ÿâëÿþòñÿ íå òîëüêî ìåñòîì îñóùåñòâëåíèÿ
îáìåíà äûõàòåëüíûõ ãàçîâ, íî òàêæå âîäû, îñìîëèòîâ è èîíîâ, ìåñòîì ýêñêðåöèè
àçîòà, èíêðåöèè âîäîðàñòâîðèìûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è äð. (Feder et al., 1988).

Îáìåí âåùåñòâ, îñîáåííî ãàçîîáìåí, ÷åðåç íàðóæíûå ïîêðîâû ÷ðåçâû÷àéíî
øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸í ñðåäè æèâûõ îðãàíèçìîâ. Îí èãðàåò áîëüøóþ ðîëü ó îäíî-
êëåòî÷íûõ, ÿèö è ëè÷èíîê ìíîãîêëåòî÷íûõ, ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ó íåêîòî-
ðûõ æèâîòíûõ íàðóæíûå ïîêðîâû âîîáùå ñëóæàò åäèíñòâåííîé ñòðóêòóðîé äëÿ îñó-
ùåñòâëåíèÿ ãàçîîáìåíà (Ôåäåð, Áåðããðèí, 1986). Âìåñòå ñ òåì ìåõàíèçì âíåøíå-
ãî äûõàíèÿ, â ÷àñòíîñòè êîæíîãî, è åãî îñîáåííîñòè èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî, ÷òî
ñâÿçàíî ñ áîëüøèìè ìåòîäè÷åñêèìè ñëîæíîñòÿìè èññëåäîâàíèÿ ýòîãî ïðîöåññà.
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Òàáëèöà 5. Óäåëüíàÿ ïëîùàäü ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ (ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì è ñîáñòâåííûì
ðàñ÷¸òàì)
Ta b l e 5. Specific surface of bat’s wing membrane (on literary data and own calculation)

Âèä
Óäåëüíàÿ ïëîùàäü, ñì2/ã

(ëèòåðàòóðíûe äàííûe – àâòîð, ãîä)
Ðàñ÷¸òíàÿ óäåëüíàÿ ïëîùàäü, ñì2/ã

(äàííûå àâòîðà)

Emballonura semicaudata 15,8 (Kopka, 1973) 16,2

Nycteris thebaicà 18,9 (Kopka, 1973) 16,3

Rhinolophus hipposideros 18,8 (Kopka, 1973) 17,0

Barbastella barbastellus 11,6 (Betz, 1959) 13,7

Myotis myotis 9,0 (Betz, 1959) 10,4

M. myotis 9,1 (Kopka, 1973) 10,1

M. lucifugus 12,7 (Birch, 19970 15,0

M. bechsteinii 16,5 (Kopka, 1973) 15,2

M. natterera 14,6 (Kopka, 1973) 16,6

M. mystacinus 19,0 (Kopka, 1973) 19,9

M. emarginatus 16,6 (Kopka, 1973) 16,5

Pipistrellus hesperus 15,8 (Birch, 1997) 18,4
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Èç ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ ó àíàìíèé êîæíîå äûõàíèå âåñüìà ðàñïðîñòðàíå-
íî. Ó äâîÿêîäûøàùèõ ðûá (âíå âîäíîé ñðåäû) êîæíîå äûõàíèå îáåñïå÷èâàåò äî
50 % ãàçîîáìåíà. Ó ðûá, ÷àñòî ñòàëêèâàþùèõñÿ ñ íåäîñòàòêîì êèñëîðîäà, àêòè-
âèçèðóåòñÿ êîæíîå äûõàíèå. Ó èëèñòûõ ïðûãóíîâ íà âîçäóõå ÷åðåç êîæó ïîñòóïà-
åò äî 85 % âñåãî ïîòðåáëÿåìîãî êèñëîðîäà. Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ó êàðàñÿ íà äîëþ
êîæíîãî äûõàíèÿ ïðèõîäèòñÿ ëèøü 22,5—28,1 % (Ïðèâîëüíåâ, 1945). Áîëüøîå êîëè-
÷åñòâî êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ â êîæå, âûñòèëêå ðòà è ãëîòêè îáåñïå÷èâàåò ãàçîîáìåí
ìíîãèõ äðóãèõ ëèòîðàëüíûõ ðûá. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðûá ðàçâèâàåòñÿ ñïåöè-
àëüíûé íàäæàáåðíûé îðãàí – ïîëûå êàìåðû â ãëîòî÷íîé îáëàñòè ñ ñèëüíî ðàç-
âèòîé ñêëàä÷àòîñòüþ, ÷åðåç êîòîðûå ïðîõîäèò çàõâà÷åííûé ðòîì âîçäóõ. Ó òàêèõ
ðûá èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ íà âîçäóõå ïî÷òè òàêàÿ æå, êàê â âîäå (Ôåäåð,
Áåðããðèí, 1986).

Â êîíöå ÕIÕ – íà÷àëå ÕÕ ââ. ïåðâûå âàæíûå èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëå-
íèè áûëè îñóùåñòâëåíû À. Êðîãîì (Krog, 1904 a, b) â ýêñïåðèìåíòå íà ëÿãóøêå.
Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ãàçîîáìåí ÷åðåç êîæó ó çåìíîâîäíûõ çíà÷èòåëüíî èíòåí-
ñèâíåå, ÷åì ïðåäñòàâëÿëè ðàíåå. Â äàëüíåéøåì ïîñëåäîâàëè ìíîãî÷èñëåííûå ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûå ðàáîòû ñ öåëüþ îïðåäåëåíèÿ ñòåïåíè ó÷àñòèÿ â ãàçîîáìåíå ðàç-
ëè÷íûõ îðãàíîâ, òàêèõ, êàê êîæà, ë¸ãêèå è æàáðû (Ïåòðóíü, 1956, 1957 à, á; 1959;
Fitzgerald, 1957 è äð.). Óñòàíîâëåíî, ÷òî èç âñåõ ïîçâîíî÷íûõ íàèáîëåå àêòèâíî êîæ-
íîå äûõàíèå èñïîëüçóþò çåìíîâîäíûå (Malvin, 1988; Steele, Louw, 1988). Äîëÿ êîæ-
íîãî ãàçîîáìåíà ó íèõ ñîñòàâëÿåò 90 % îáùåãî ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà è äî 100 %
îáùåãî âûâåäåíèÿ óãëåêèñëîãî ãàçà. «Ëÿãóøêà ïîëó÷àåò ÷åðåç êîæó îêîëî
50 ìë/êã·÷àñ êèñëîðîäà íåçàâèñèìî îò âðåìåíè ãîäà; ë¸ãî÷íîå æå äûõàíèå ó ëÿãóø-
êè íåïîñòîÿííî, îíî âîçðàñòàåò âåñíîé è ëåòîì, íî ïàäàåò äî íóëÿ â ïåðèîä çèì-
íåé ñïÿ÷êè... âûäåëåíèå äâóîêèñè óãëåðîäà… îñóùåñòâëÿåòñÿ â îñíîâíîì ÷åðåç êîæó
è äàæå â ñåðåäèíå ëåòà â 2,2 ðàçà ïðåâûøàåò âûäåëåíèå ÑÎ2 ÷åðåç ë¸ãêèå» (Krog,
1941 öèò. ïî: Ïðîññåð, Áðàóí, 1967: 188). Ó ëÿãóøêè Barbourula kalimantanensis ñ
î. Áîðíåî âîîáùå îòñóòñòâóþò ë¸ãêèå, êàê è ó Telmatobius culeus, è ó íèõ äûõàíèå
ïðîèñõîäèò èñêëþ÷èòåëüíî ÷åðåç êîæó (Hutchison et al., 1976). Òî æå ñâîéñòâåñò-
ííî è áåçë¸ãî÷íûì ñàëàìàíäðàì Desmognathus quadramaculatus (Booth, Feder, 1991).

Áåññïîðíî, èíòåíñèâíîñòü êîæíîãî äûõàíèÿ çàâèñèò îò âåëè÷èíû ãàçîâî-êðî-
âÿíîãî áàðüåðà ìåæäó àòìîñôåðíûìè ãàçàìè è êðîâüþ æèâîòíîãî.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ îòìåòèì, ÷òî êîæà íåêîòîðûõ ïðåñíîâîäíûõ ðûá, ïåðèîäè÷å-
ñêè äûøàùèõ àòìîñôåðíûì êèñëîðîäîì, èìååò îòíîñèòåëüíî òîëñòûé ñëîé ýïè-
äåðìèñà: îò 119 ìêì ó Amphipnous cuchia äî 34 ìêì ó Mastacembelus pancalus (Mittal,
Munshi, 1971). Ó çåìíîâîäíûõ ýòîò ñëîé èìååò òîëùèíó 22,8—55,6 ìêì (Czopek,
1955 a, b). Åâðîïåéñêèé óãîðü Anguilla anguilla, ïî ñîîáùåíèþ À. Êðîãà (Krog,
1904 b), ìîæåò ïîëíîñòüþ îáåñïå÷èòü ñåáÿ êèñëîðîäîì, äûøà ÷åðåç êîæíóþ
ïîâåðõíîñòü, â òî âðåìÿ êàê òîëùèíà åãî ýïèäåðìèñà ðàâíà 263,3 ìêì (Jakubowski,
1960). Âüþí Misgurnus fossilis èìååò òàêèå æå îñîáåííîñòè: òîëùèíà ýïèäåðìèñà åãî
êîæè – 338,7 (Jakubowski, 1958). Ó áåçë¸ãî÷íîé ñàëàìàíäðû Salamandra maculosa
òîëùèíà ýïèäåðìèñà ñîñòàâëÿåò 40—60 ìêì, à åãî ðîãîâîé ñëîé, ñîäåðæàùèé
8—12 ñëî¸â êåðàòèíîöèòîâ, – 5 ìêì (Spearman, 1968).

Ó íàçåìíûõ àìíèîò êîæíîå äûõàíèå, â ñâÿçè ñ êåðàòèíèçàöèåé ïîêðîâîâ, íå
ñòîëü èíòåíñèâíî. Èç ïðåñìûêàþùèõñÿ ëèøü ó ïðåñíîâîäíûõ ÷åðåïàõ â çèìíåå
âðåìÿ ãàçîîáìåí â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè èëè äàæå ïîëíîñòüþ îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç
ýïèäåðìèñ (Fitzgerald, 1957).

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ó ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ çíà÷åíèå êîæíîãî ãàçîîáìåíà íå ñòîëü
âåëèêî è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðóäèìåíò ôèëîãåíåòè÷åñêè äðåâíåãî ñïîñîáà âíåø-
íåãî äûõàíèÿ (Ïåòðóíü, 1959).

Ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóò¸ì óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà êîæåé ó
÷åëîâåêà ñîñòàâëÿåò 1,4 % (Fitzgerald, 1957) è 1,2 % ó ãîëóáÿ (Krogh, 1904 a, b). Ó
÷åëîâåêà îáú¸ì óãëåêèñëîòû, âûäåëÿåìîé ÷åðåç êîæó, ñîñòàâëÿåò ëèøü 1—2 % îáú¸-



ìà, âûäåëÿåìîãî ÷åðåç ë¸ãêèå (Fitzgerald, 1957; Ïåòðóíü, 1960), â òî âðåìÿ êàê,
íàïðèìåð, ó êðîëèêà – 7,6 % (Krog, 1904 b).

Ó áóðîçóáêè èìåþòñÿ ïîäêîæíûå ãàçîâûå ìåøêè, êîòîðûå ñëóæàò äëÿ ãàçî-
îáìåíà (ArAmos et al., 1991).

Ó ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ ãàçîîáìåí ÷åðåç êîæó èãðàåò âàæíóþ ðîëü òîëüêî â
ïåðèîä âíóòðèóòðîáíîãî ðàçâèòèÿ è ó íîâîðîæäåííûõ (Acheson et al., 1957; Evans,
Rutter, 1986; Mortola et al., 1999; MacFarlane et al., 2002). Òàê, ó íîâîðîæäåííîé ñóì÷à-
òîé ìûøè äûõàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ÷åðåç êîæó (Mortola et al.,
1999). Ï. À. Êîðæóåâ (1976) ñ÷èòàåò, ÷òî ðàçëè÷èÿ â èíòåíñèâíîñòè ïîòðåáëåíèÿ
êèñëîðîäà ó ýìáðèîíîâ è íîâîðîæäåííûõ îáóñëîâëåíû ðàçëè÷èåì â ýíåðãåòè÷åñêèõ
çàòðàòàõ íà ïîääåðæàíèå âíóòðåííåãî ãîìåîñòàçà. Ïëîä â ïåðèîä âíóòðèóòðîáíî-
ãî ðàçâèòèÿ «ïëàâàåò» â àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòè, è åìó íå íóæíà ýíåðãèÿ íà ïðå-
îäîëåíèå ñèëû òÿæåñòè, òîãäà êàê íîâîðîæäåííîìó â íàçåìíûõ óñëîâèÿõ òðåáóåòñÿ
áîëüøå ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò â ñâÿçè ñ ãðàâèòàöèîííîé íàãðóçêîé.

Ó íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ êîæà, ïîìèìî ôóíêöèè ãàçîîáìåíà, âûïîëíÿåò
ôóíêöèþ äåïîíèðîâàíèÿ êðîâè è ÿâëÿåòñÿ îðãàíîì êðîâåòâîðåíèÿ (ãåìîïîýçà)
(Êàëàíòàåâñêàÿ, 1972). Â îòíîøåíèè ðóêîêðûëûõ ñâåäåíèÿ î ãåìîïîýòè÷åñêîé
ôóíêöèè êîæè èõ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê îòñóòñòâóþò. Êàê èçâåñòíî, îñíîâíûì
ãåìîïîýòè÷åñêèì îðãàíîì âçðîñëûõ ìëåêîïèòàþùèõ ÿâëÿåòñÿ ñåëåç¸íêà (Áàáñêèé
è äð., 1947). Ó ðóêîêðûëûõ, íàõîäÿùèõñÿ â òîðïîðå èëè ãèáåðíàöèè, ñåëåç¸íêà
ïðàêòè÷åñêè íå ôóíêöèîíèðóåò, à ñëóæèò êàê äåïî êðîâè, óâåëè÷èâàÿ ñâîþ ìàññó
íà 20 % è áîëåå (Èâàíÿí, 1956, 1967).

Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì è ðåçóëüòàòàì ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèé èçâåñò-
íî, ÷òî êîæà ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ñîäåðæèò îáøèðíûå ñèëüíî âàñêóëÿðèçèðî-
âàííûå ó÷àñòêè. Ýòî óêàçûâàåò íà âûïîëíåíèå êîæåé ïåðåïîíêè ôóíêöèè ïî äåïî-
íèðîâàíèþ êðîâè â å¸ ìíîãî÷èñëåííûõ ñîñóäàõ. Âåðîÿòíî, íàëè÷èå äîïîëíèòåëü-
íûõ âìåñòèòåëüíûõ ñòðóêòóð äëÿ äåïîíèðîâàíèÿ êðîâè èìååò ñóùåñòâåííîå
çíà÷åíèå äëÿ æèâîòíîãî, íàõîäÿùåãîñÿ â ÀÍÎÏ.

Ýêñïåðèìåíòàëüíûå äîêàçàòåëüñòâà ó÷àñòèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêî-
êðûëûõ â ãàçîîáìåíå. Èçâåñòíî, ÷òî âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè ëåòó÷èõ ìûøåé àïíîý
ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ äîëüøå, ÷åì ïîçâîëÿåò êîëè÷åñòâî óäåðæèâàåìîãî â îðãàíèç-
ìå êèñëîðîäà (Sullivan, Szewczak, 1998). Àâòîðàìè ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïðè
àïíîý äîïîëíèòåëüíûé êèñëîðîä ìîæåò ïîñòóïàòü ëèáî ÷åðåç êîæó ëåòàòåëüíûõ
ïåðåïîíîê, ëèáî ïóò¸ì íå âåíòèëÿöèîííîãî ïîòîêà ÷åðåç îòêðûòûé òðàõåàëüíûé
âîçäóøíûé ïóòü. Îäíàêî ðàíåå áûëî ïîëó÷åíî ýêñïåðèìåíòàëüíîå äîêàçàòåëüñòâî,
÷òî âî âðåìÿ àïíîý ó ëåòó÷èõ ìûøåé, â ÷àñòíîñòè ó Myotis lucifugus, ãîëîñîâàÿ ùåëü
ïîëíîñòüþ çàìêíóòà (Thomas et al., 1990). Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëåå âåðîÿòíûì
ÿâëÿåòñÿ ïåðâûé ñïîñîá ïîïîëíåíèÿ êèñëîðîäíîãî çàïàñà – ïðè ó÷àñòèè îòíî-
ñèòåëüíî áîëüøîé êîæíîé ïîâåðõíîñòè êðûëîâûõ ïåðåïîíîê ëåòó÷èõ ìûøåé.

Êàçàëîñü áû, äèôôóçèþ ãàçîâ ÷åðåç êîæó ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ìîæíî
áûëî áû äîêàçàòü ïðÿìûìè èçìåðåíèÿìè, èñïîëüçóÿ ñîîòâåòñòâóþùèå äàò÷èêè è
ïðèáîðû. Íàïðèìåð, ñõîäíûå ðàáîòû ïðîâåäåíû ïðè èçó÷åíèè êîæíîãî äûõàíèÿ
÷åëîâåêà (Ïåòðóíü, 1953, 1957 à, á, 1959, 1960; Fitzgerald, 1957 è äð.). Â òî æå âðåìÿ
ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå ïðè èñïîëüçîâàíèè ïîëÿðîãðàôè÷åñêîãî ìåòîäà
(Áåðåçîâñêèé, 1963, 1964 è äð.), ñîäåðæàò, ïî ìíåíèþ îòäåëüíûõ èññëåäîâàòåëåé,
íåìàëî ïîãðåøíîñòåé, ÷òî ñâÿçàíî ñî ìíîãèìè ïðåïÿòñòâèÿìè êàê òåõíè÷åñêîãî,
òàê è ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïîðÿäêà (Èãîøèí, Åãîðîâ, 1976). Ïî ìíåíèþ èññëåäî-
âàòåëåé, íåëüçÿ èñêëþ÷èòü âëèÿíèå àðòåôàêòà, êîòîðûé íåèçáåæíî ñîïðîâîæäà-
åò ïîäîáíûå èçìåðåíèÿ.

Ïðîâåäåíèå ýêñïåðèìåíòîâ ïî èçó÷åíèþ êîæíîãî ãàçîîáìåíà íà ìåëêèõ
æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõñÿ â äâèæåíèè, ñâÿçàíî ñ îïðåäåë¸ííûìè òåõíè÷åñêèìè òðóä-
íîñòÿìè. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ íà ðóêîêðûëûõ åäèíè÷íû.
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Óïîìÿíóòûå òåõíè÷åñêèå òðóäíîñòè âîçðàñòàþò âî âðåìÿ ýêñïåðèìåíòîâ íà
ëåòó÷èõ ìûøàõ â óñëîâèÿõ àêòèâíîãî ïîë¸òà. Ê ñîæàëåíèþ, íà ñåãîäíÿøíèé äåíü
íå ñîçäàíà ìåòîäè÷åñêàÿ áàçà äëÿ ïðîâåäåíèÿ íåîáõîäèìûõ ýêñïåðèìåíòîâ. Âîò
ïî÷åìó äî ñåãîäíÿøíåãî äíÿ èññëåäîâàíèé ïî èçó÷åíèþ êîæíîãî ãàçîîáìåíà íà
ðóêîêðûëûõ â óñëîâèÿõ àêòèâíîãî ïîë¸òà íå ïðîâåäåíî.

Ïåðâûå ýêñïåðèìåíòû ïî óñòàíîâëåíèþ ó÷àñòèÿ êîæè ïåðåïîíîê ðóêîêðû-
ëûõ â ãàçîîáìåíå ïðîâåäåíû ïî÷òè ïîëâåêà íàçàä (Herreid, Schmidt-Nielsen, 1966;
Herreid et al., 1968). Èññëåäîâàíèåì áûëè îõâà÷åíû êàê ïðåäñòàâèòåëè êðûëàíîâ,
òàê è íàñòîÿùèõ ëåòó÷èõ ìûøåé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â öåëîì ïðîõîæäåíèå êèñëî-
ðîäà ÷åðåç êîæíûå ïåðåïîíêè íåçíà÷èòåëüíî (öèôðîâûå äàííûå íå ïðèâîäÿòñÿ).
Îäíàêî äèôôóçèÿ óãëåêèñëîãî ãàçà (ïðè òåìïåðàòóðå îêðóæàþùåé ñðåäû 35 °Ñ)
÷åðåç êîæó ñîñòàâèëà ó Pteropus poliocephalus 6,0 % îáùåãî îáú¸ìà óãëåêèñëîãî ãàçà,
âûäåëÿåìîãî æèâîòíûì, è 11,5 % ó Eptesicus fuscus (Herreid et al., 1968).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äàííûé ýêñïåðèìåíò ïðîâîäèëñÿ íà æèâîòíûõ, íàõî-
äÿùèõñÿ â êàìåðå, ïðè ðàçëè÷íûõ òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ. Â õîäå ýêñïåðèìåíòà
ó Pteropus poliocephalus êðûëüÿ áûëè ñëîæåíû, à ó Eptesicus fuscus – íàñèëüíî ðàñ-
ïðàâëåíû. Ïî-âèäèìîìó, ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû íåëüçÿ ýêñòðàïîëèðîâàòü íà
ïðîöåññû ãàçîîáìåíà â óñëîâèÿõ ïîë¸òà. Óñèëåííîå ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ó
ðóêîêðûëûõ ñâÿçàíî ñ ïîâûøåíèåì óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà èìåííî âî âðåìÿ ïîë¸-
òà (Butler, 1982 è äð.). Òåì íå ìåíåå ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííîãî ýêñïåðèìåíòà ïîêà-
çàëè, ÷òî ó ðóêîêðûëûõ êîæà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ñïîñîáñòâóåò èíòåíñèâíîìó
âûâåäåíèþ óãëåêèñëîãî ãàçà è, òàêèì îáðàçîì, ó÷àñòâóåò â ïðîöåññå ãàçîîáìåíà.

Ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî áûëè îïóáëèêîâàíû ðåçóëüòàòû î ïðîâåäåííûõ ýêñïå-
ðèìåíòàõ íà Epomophorus wahlbergi c öåëüþ âûÿñíåíèÿ ñòðîåíèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ
ïåðåïîíîê è èõ ó÷àñòèÿ â îáùåì ãàçîîáìåíå è òåðìîðåãóëÿöèè (Makanya, Mortola,
2007). Ïðîâåäåííûå ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ êîæè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîí-
êè (ñ èñïîëüçîâàíèåì ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà) ïîçâîëèëè àâòîðàì ðàáîòû ñäå-
ëàòü çàêëþ÷åíèå, ÷òî âûÿâëåííûå óëüòðàñòðóêòóðíûå ìîäèôèêàöèè êîæè ëåòàòåëü-
íûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ïîçâîëÿþò äàííûì ñòðóêòóðàì âíîñèòü ñóùåñòâåííûé
âêëàä â îáùèé ãàçîîáìåí æèâîòíûõ. Â õîäå ôèçèîëîãè÷åñêîãî ýêñïåðèìåíòà
îïðåäåë¸í óðîâåíü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà êîæíîé ïîâåðõíîñòüþ (ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê è òåëà æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõñÿ ïîä ë¸ãêîé àíåñòåçèåé), êîòîðûé ñîñòàâèë
6 % è 10 % ïðè òåìïåðàòóðàõ 24 °Ñ è 33 °Ñ ñîîòâåòñòâåííî. Òå æå ïðîïîðöèè ñîõðà-
íÿëèñü äëÿ ïðîäóöèðóåìîãî óãëåêèñëîãî ãàçà. Â óñëîâèÿõ ýêñïåðèìåíòà æèâîòíûå
íàõîäèëèñü â àíòèîðòîñòàçå, ïîä îáùåé àíåñòåçèåé è ñî ñëîæåííûìè êðûëüÿìè,
÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ ðàáîòû, ñèëüíî èñêàæàåò äåéñòâèòåëüíîñòü. Òàê, áîëüøàÿ
ïîâåðõíîñòü êðûëüåâ ñêðûòà â ñêëàäêàõ è íå îáðàùåíà ê âîçäóõó, ñíèæåí óðîâåíü
ìåòàáîëèçìà æèâîòíûõ è îòñóòñòâóåò öèðêóëÿöèÿ âîçäóõà âîêðóã êðûëüåâ, ïðîèñõî-
äÿùàÿ ó ëåòÿùåãî æèâîòíîãî. Òàêèì îáðàçîì, àâòîðàì óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî âêëàä
êîæè â îáùèé ãàçîîáìåí ðóêîêðûëûõ (6—10 %) ÿâëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíûì. Ïî ìíå-
íèþ èññëåäîâàòåëåé, ìîæíî îæèäàòü áîëåå âûñîêèõ çíà÷åíèé ó àêòèâíûõ æèâîò-
íûõ ñ ðàñïðàâëåííûìè êðûëüÿìè, êàê ýòî ïðîèñõîäèò â ïîë¸òå.

Íàñûùåííîñòü àðòåðèàëüíîé êðîâè êèñëîðîäîì â ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêå.
Ïðîâåäåíèå ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèé ó÷àñòèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê
ðóêîêðûëûõ â ãàçîîáìåíå îêàçàëîñü íåâîçìîæíûì ââèäó îòìå÷åííûõ âûøå òåõ-
íè÷åñêèõ òðóäíîñòåé. Óäàëîñü ëèøü ñ ïîìîùüþ îêñèãåìîìåòðà èçìåðèòü êîëè÷å-
ñòâî êèñëîðîäà â àðòåðèàëüíîé êðîâè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè âçðîñëîãî ñàìöà ïîçä-
íåãî êîæàíà Eptesicus serotinus. Îêàçàëîñü, ÷òî ó æèâîòíîãî â íåàêòèâíîì ñîñòîÿ-
íèè (òîðïîð) íàñûùåííîñòü àðòåðàëüíîé êðîâè êèñëîðîäîì â ïåðåïîíêàõ äîñòèãàëà
69—75 % ïðè ÷àñòîòå ïóëüñà – 30 óä./ìèí. Â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè (ïîñëå ïîëíî-
ãî ïðîáóæäåíèÿ, íî íå â ïîë¸òå) ÷àñòîòà ïóëüñà äîñòèãàëà 205 óä./ìèí., à íàñû-
ùåííîñòü àðòåðèàëüíîé êðîâè êèñëîðîäîì âîçðàñòàëà äî 85 %. Äàííûì ýêñïåðè-
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ìåíòîì óñòàíîâëåíî, ÷òî ñòåïåíü îêñèãåíàöèè êðîâè â ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíêàõ
ïîâûøàåòñÿ ïðè ïåðåõîäå çâåðüêà èç íåàêòèâíîãî â àêòèâíîå ñîñòîÿíèå.

Mîðôîëîãè÷åñêèå ïðåäïîñûëêè ó÷àñòèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ â ãàçî-
îáìåíå. Íà îñíîâàíèè ñîáñòâåííûõ è ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ìîæíî ñôîðìóëèðî-
âàòü ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðåäïîñûëêè ó÷àñòèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêî-
êðûëûõ â ðåñïèðàöèè:

1) ïëîùàäü êîæíîé ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ çíà÷è-
òåëüíî áîëüøå, ÷åì ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ;

2) íàëè÷èå øèðîêèõ ïðîìåæóòêîâ ìåæäó êîðíåîöèòàìè ýïèäåðìèñà êîæè ëåòà-
òåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ îáåñïå÷èâàåò ïðîõîæäåíèå ãàçîâ ÷åðåç ãàçîâî-êðî-
âÿíîé áàðüåð, îáðàçîâàííûé ìàëüïèãèåâûì ñëîåì ýïèäåðìèñà òîëùèíîé
2,0—3,0 ìêì, ÷òî, âåðîÿòíî, ñîïîñòàâèìî ñ àíàëîãè÷íûì áàðüåðîì â ë¸ãêèõ, íàïðè-
ìåð ñðåäíåå çíà÷åíèå ó êðûñû – 1,3 ìêì (Âåéáåëü, 1970);

3) ãóñòàÿ êàïèëëÿðíàÿ ñåòü êîæè ïåðåïîíêè óêàçûâàåò íà ó÷àñòèå â ãàçîîáìå-
íå äàííîé ìîðôîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû;

4) íåîáõîäèìàÿ äëÿ äèôôóçèè ãàçîâ ïîñòîÿííàÿ âëàæíîñòü ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê ðóêîêðûëûõ îáóñëîâëåíà, î÷åâèäíî, ïåðñïèðàöèåé, ýôôåêòèâíîñòü êîòî-
ðîé ìîæåò áûòü îáåñïå÷åíà íåçíà÷èòåëüíîé òîëùèíîé ãàçîâî-êðîâÿíîãî áàðüåðà,
îáèëüíîé âàñêóëÿðèçàöèåé êîæè ïåðåïîíîê, îòñóòñòâèåì ñåêðåòà ñàëüíûõ æåë¸ç,
íàëè÷èåì òó÷íûõ êëåòîê.

Ãàçîîáìåííàÿ ôóíêöèÿ êîæè â ðàçëè÷íûõ ñîñòîÿíèÿõ æèâîòíîãî. Ó÷àñòèå êîæè
ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê â ãàçîîáìåíå ðóêîêðûëûõ, ïî âñåé âèäèìîñòè, âî ìíîãîì
çàâèñèò îò ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ æèâîòíîãî. Êîæà ïîòðåáëÿåò çíà÷èòåëü-
íîå êîëè÷åñòâî êèñëîðîäà è ïðè áîëüøèõ ôèçè÷åñêèõ íàãðóçêàõ ìîæåò äàæå
èñïûòûâàòü êèñëîðîäíîå ãîëîäàíèå.

Âî âðåìÿ ôèçè÷åñêîé íàãðóçêè â ñêåëåòíûõ ìûøöàõ êðîâîòîê óâåëè÷èâàåò-
ñÿ ïðîïîðöèîíàëüíî ñòåïåíè èõ àêòèâíîñòè. Ýòî äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ óâåëè÷å-
íèþ ñåðäå÷íîãî âûáðîñà êðîâè, íî â óùåðá êðîâîñíàáæåíèþ äðóãèõ îðãàíîâ
(êîæè, êèøå÷íèêà, ïî÷åê) (Ýêêåðò è äð., 1992), ò. å. ïåðåðàñïðåäåëåíèå êðîâè, êàê
ïðàâèëî, ïðîèñõîäèò â ïîëüçó ðàáîòàþùèõ ñêåëåòíûõ ìûøö (Rowell, 1974, öèò. ïî:
Ýêêåðò è äð., 1992).

Çàòðàòû ýíåðãèè íà òðàíñïîðò êèñëîðîäà, ïîñòóïàþùåãî ñ êðîâüþ ê êàæäîé
êëåòêå êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ, ïðåäñòàâëÿþòñÿ çíà÷èòåëüíû-
ìè, ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ïëîùàäü ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê, à òàêæå óäàë¸ííîñòü
äèñòàëüíûõ îòäåëîâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè îò ñåðäöà .

Èçâåñòíî, ÷òî ó ìëåêîïèòàþùèõ (â òîì ÷èñëå è ó ÷åëîâåêà ñ òèïè÷íûìè ïðî-
ïîðöèÿìè è ìàññîé òåëà) ýíåðãîçàòðàòû íà òðàíñïîðò êèñëîðîäà âîçðàñòàþò
ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíî ðàññòîÿíèþ, íà êîòîðîå ýòîò êèñëîðîä ïîñòàâëÿåòñÿ
(Èâàíîâ, 2001): òðàíñïîðòèðîâêà 1 ë êèñëîðîäà òðåáóåò îêîëî 25 % îáùåé ýíåð-
ãèè, ïîòðåáëÿåìîé îðãàíèçìîì çà ñ÷¸ò îêèñëèòåëüíûõ ðåàêöèé.

Êàæåòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî ëîêîìîòîðíûå ìûøöû ðóêîêðûëûõ ïîòðåáëÿþò
îñíîâíóþ ÷àñòü êèñëîðîäà, ïîñòóïàþùåãî â êðîâü èç ë¸ãêèõ. Èç ïðèâåäåííîé âûøå
èíôîðìàöèè ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ñàìà ôóíêöèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê êàê
ìàøóùåãî êðûëà áûëà áû íåâûïîëíèìîé áåç èíòåíñèâíîãî ïîãëîùåíèÿ àòìîñôåð-
íîãî êèñëîðîäà êëåòêàìè èõ êîæè.

Âåðîÿòíî, çíà÷åíèå êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê äëÿ ãàçîîáìåíà â ïåðèîä
ïîíèæåííîé àêòèâíîñòè æèâîòíûõ (òîðïîð, ãèáåðíàöèÿ) òàêæå âåëèêî. Âî âðåìÿ
ãèáåðíàöèè ïðè íàõîæäåíèè ðóêîêðûëûõ â ÀÍÎÏ îáùèé ìåòàáîëèçì æèâîòíûõ
çíà÷èòåëüíî ñíèæåí. Ó ãèáåðíèðóþùèõ æèâîòíûõ íàáëþäàåòñÿ ïðîäîëæèòåëüíîå
àïíîý è ïîâûøåíèå óðîâíÿ óãëåêèñëîãî ãàçà â êðîâè (Ýêêåðò è äð., 1992; Rauch,
Beatty, 1975; Thomas et al., 1990). Óâåëè÷åíèå â ë¸ãêèõ ñîäåðæàíèÿ óãëåêèñëîãî ãàçà
ïðèâîäèò ê ñóæåíèþ êàïèëëÿðîâ àëüâåîëÿðíûõ ñòåíîê (Ýêêåðò è äð., 1992).
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Îòìå÷àåòñÿ, ÷òî âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè ìíîãèå îðãàíû ðóêîêðûëûõ ïðàêòè÷åñêè íå
ôóíêöèîíèðóþò, â ÷àñòíîñòè îðãàíû áðþøíîé ïîëîñòè (ïî÷êè, ïå÷åíü, îðãàíû ïèùå-
âàðåíèÿ, ñåëåç¸íêà), ìíîãèå ìûøöû, à òàêæå ë¸ãêèå (Èâàíÿí, 1956; Æàðîâà, 1990;
Æóêîâà, 1993 è äð.). Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ê òàêîìó «áåçäåéñòâèþ» îðãàíîâ ïðèâîäèò
ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû: ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû äî 4—6 °Ñ
ïèùåâàðåíèå ïðàêòè÷åñêè îñòàíàâëèâàåòñÿ (Æóêîâà, 1993). Âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè
è ïåðåä ïðîáóæäåíèåì æèâîòíûõ êîëè÷åñòâî êàïèëëÿðíîé êðîâè â ïå÷åíè, ïî÷êàõ
è òêàíÿõ æåëóäî÷íî-êèøå÷íîãî òðàêòà çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì, ê ïðèìåðó, â
ãðóäíûõ ìûøöàõ (Rauch, Beatty, 1975).
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Ðèñ. 14. Ñõåìà êðîâîîáðàùåíèÿ ðóêîêðûëûõ â ÀÍÎÏ.

Fig. 14. The scheme of bat’s blood circles in ANOS.



Ìíîãèå èññëåäîâàòåëè îòìå÷àþò, ÷òî íàõîæäåíèå â ÀÍÎÏ æèâîòíûõ ïðèâî-
äèò ê ïåðåðàñïðåäåëåíèþ êðîâè (Âîðîáü¸â, 2004, 2006; Êðàñíîâ è äð., 2005;
Ôàäþêîâà è äð., 2005 è äð.). Ïðè ÀÍÎÏ ïîä âëèÿíèåì ïîïåðå÷íûõ íàãðóçîê ïðî-
èñõîäÿò èçìåíåíèÿ âî âíåøíåì äûõàíèè è öèðêóëÿöèè êðîâè â ìàëîì êðóãå êðî-
âîîáðàùåíèÿ (Âàéíøòåéí, 1983). Â íàïðàâëåíèè âåêòîðà íàãðóçîê ïðîèñõîäèò ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèå êðîâè â ñèñòåìå ë¸ãî÷íûõ ñîñóäîâ (Frerichs et al., 2001 öèò. ïî:
Øèìêóñ, 2006), ÷òî ïðèâîäèò ê óòîëùåíèþ àëüâåîëÿðíûõ ñòåíîê è ÷àñòè÷íîìó
âûêëþ÷åíèþ ë¸ãêèõ èç êðîâîîáðàùåíèÿ; òå÷åíèå êðîâè ìàëîãî (ë¸ãî÷íîãî) êðóãà
êðîâîîáðàùåíèÿ ñèëüíî çàìåäëÿåòñÿ, êðîâü äåïîíèðóåòñÿ â ë¸ãêèõ, ÷òî â öåëîì
ñíèæàåò ôóíêöèþ ë¸ãêèõ êàê ãàçîîáìåííûõ îðãàíîâ.

Èñõîäÿ èç âûøåèçëîæåííîãî, íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì ñëåäóþùåå: ó
ðóêîêðûëûõ, íàõîäÿùèõñÿ â ÀÍÎÏ, êðîâü â ïîëíîì îáú¸ìå ïîñòóïàåò ëèøü ê ãîëî-
âå è ãðóäíûì êîíå÷íîñòÿì (ðèñ. 14). Ïî íèñõîäÿùåé àîðòå âûíîñèòñÿ íåçíà÷èòåëü -
íîå êîëè÷åñòâî êðîâè ê îðãàíàì ãðóäíîé è áðþøíîé ïîëîñòè. Êðîâü ïîñòóïàåò ïî
âîñõîäÿùåé àîðòå è êîðîíàðíûì ñîñóäàì â ìîçã è ïî ïîäêëþ÷è÷íûì àðòåðèÿì –
â ãðóäíûå êîíå÷íîñòè, âîçâðàùàÿñü â ïðàâîå ïðåäñåðäèå ïî êðàíèàëüíîé ïîëîé âåíå.

×àñòè÷íîå ñíèæåíèå ãàçîîáìåííîé ôóíêöèè ë¸ãêèõ, à òàêæå çàìåäëåíèå ñåð-
äå÷íîãî ðèòìà ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâíÿ óãëåêèñëîãî ãàçà â êðîâè. Îäíàêî
ãàçîîáìåí ÷åðåç êîæíûé ïîêðîâ íå ïðåêðàùàåòñÿ. Äûõàíèå ÷åðåç êîæó íå ÿâëÿåò-
ñÿ ïåðèîäè÷åñêèì (âäîõ-âûäîõ), îíî ïîñòîÿííî è íåïðåðûâíî. Ìîæíî ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî ó ðóêîêðûëûõ, íàõîäÿùèõñÿ â ÀÍÎÏ, àòìîñôåðíûé êèñëîðîä, äèôôóí-
äèðóÿ ñêâîçü ýïèäåðìèñ ïåðåïîíêè â êàïèëëÿðíóþ ñåòü êîæè, èñïîëüçóåòñÿ íå òîëü-
êî íà îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûå ïðîöåññû â êîæå; îí íàñûùàåò âåíîçíóþ
êðîâü ïóò¸ì òàê íàçûâàåìîé àðòåðèàëèçàöèè ïåðèôåðè÷åñêîé âåíîçíîé êðîâè
(Ïåòðóíü, 1959; Herreid, Schmidt-Nielsen, 1966). Òàêèì îáðàçîì, êîæà ëåòàòåëüíûõ
ïåðåïîíîê ìîæåò àêòèâíî ó÷àñòâîâàòü â ãàçîîáìåíå, îáîãàùàÿ êðîâü, âîçâðàùàþ-
ùóþñÿ â ñåðäöå, êèñëîðîäîì. Ïåðèîäè÷åñêàÿ ïóëüñàöèÿ âåí â ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíêàõ âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè è äíåâíîãî ñíà æèâîòíûõ ñâèäåòåëüñòâóåò î öèðêó-
ëÿöèè êðîâè â íèõ.

Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè áåðóò íà ñåáÿ ôóíêöèþ ðåñïè-
ðàöèè íå òîëüêî âî âðåìÿ ýíåðãî¸ìêîé ôàçû àêòèâíîñòè ðóêîêðûëûõ (ïîë¸òà), íî
è âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõñÿ â ÀÍÎÏ, ïîñòàâëÿÿ îêèñëåííóþ
êðîâü â «áîäðñòâóþùèå» ó÷àñòêè îðãàíèçìà.

Óñëîâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû, âëèÿþùèå íà äèôôóçèþ ãàçîâ. Ýôôåêòèâíîñòü
èñïîëüçîâàíèÿ êèñëîðîäà çàâèñèò îò åãî ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ â íåïîñðåäñòâåí-
íîé áëèçîñòè ê îðãàíèçìó. Àòìîñôåðíûå ãàçû (êèñëîðîä, óãëåêèñëûé ãàç, àçîò è
äð.) äîâîëüíî ëåãêî äèôôóíäèðóþò ÷åðåç êîæó. Êèñëîðîä ïðîíèêàåò ÷åðåç êîæó
äàæå â êîíöåíòðàöèè 0,5 % (×åðíóõ è äð., 1982). Ïîýòîìó äëÿ íàçåìíûõ æèâîò-
íûõ, æèâóùèõ â àòìîñôåðå ñ ïîñòîÿííîé êîíöåíòðàöèåé êèñëîðîäà, çíà÷èòåëü-
íî ïðåâûøàþùåé 0,5 %, ýòîò ôàêòîð íå ÿâëÿåòñÿ òàêèì àêòóàëüíûì, êàê äëÿ
âîäíûõ æèâîòíûõ.

Èññëåäîâàòåëÿìè óñòàíîâëåíî, ÷òî êîæíîå äûõàíèå óñèëèâàåòñÿ ïðè ïîâûøå-
íèè òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû, âî âðåìÿ ôèçè÷åñêîé ðàáîòû, ïðè ïèùåâà-
ðåíèè, óâåëè÷åíèè áàðîìåòðè÷åñêîãî äàâëåíèÿ, îñòðîâîñïàëèòåëüíûõ ïðîöåññàõ
â êîæå è äð. è, ñîîòâåòñòâåííî, ñíèæàåòñÿ ïðè ïðîòèâîïîëîæíûõ ïðîöåññàõ.
Õàðàêòåðíî, ÷òî ë¸ãî÷íûé ãàçîîáìåí âåä¸ò ñåáÿ ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíî ãàçî-
îáìåíó êîæè. Ïðè âûïîëíåíèè ÷åëîâåêîì òÿæ¸ëîé ôèçè÷åñêîé íàãðóçêè â óñëî-
âèÿõ âûñîêîé òåìïåðàòóðû âîçäóõà (40 °Ñ) ãàçîîáìåí ÷åðåç êîæó óâåëè÷èâàåòñÿ äî
8—10 % ë¸ãî÷íîãî ãàçîîáìåíà, ò. å. áîëåå ÷åì â 6 ðàç (Ïåòðóíü, 1959 è äð.).
Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì ïðîèñõîäèò ïîíèæåííîå ïîòðåáëåíèå ë¸ãêèìè êèñëîðîäà è
ïîíèæåííîå âûäåëåíèå ÷åðåç íèõ óãëåêèñëîãî ãàçà (íà 6—10 %). Òàêèì îáðàçîì,
âîçðîñøèé ãàçîîáìåí ÷åðåç êîæó â óêàçàííûõ óñëîâèÿõ ñïîñîáåí êîìïåíñèðîâàòü
ñíèæåíèå ë¸ãî÷íîãî ãàçîîáìåíà.
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Ïðè ïîíèæåííîì àòìîñôåðíîì äàâëåíèè è ðàçðåæåííîì ñîñòîÿíèè âîçäóõà
êîæåé ïîãëîùàåòñÿ ìåíüøå êèñëîðîäà, à âûäåëåíèå óãëåêèñëîãî ãàçà – áîëüøå.
Ïðè ïîâûøåíèè àòìîñôåðíîãî äàâëåíèÿ êàðòèíà ìåíÿåòñÿ íà ïðîòèâîïîëîæ-
íóþ. Ïðè íîðìàëüíîì äàâëåíèè â óñëîâèÿõ ãèïîêñèè ðàñøèðÿþòñÿ ïåðèôåðè÷å-
ñêèå êðîâåíîñíûå ñîñóäû, ïîâûøàåòñÿ òåìïåðàòóðà êîæè, óñèëèâàåòñÿ ïåðèôåðè-
÷åñêîå êðîâîîáðàùåíèå, âîçðàñòàåò ðîëü êîæíîãî ãàçîîáìåíà, ÷òî ñëåäóåò ðàññìàò-
ðèâàòü, êàê îäèí èç êîìïåíñàòîðíûõ ìåõàíèçìîâ, ïîâûøàþùèõ äîñòàâêó êèñëîðîäà
â îðãàíèçì ïî ôèëîãåíåòè÷åñêè «äðåâíåìó ñïîñîáó» – ÷åðåç êîæó (Ïåòðóíü,
1959: 4). Àâòîð óêàçûâàåò òàêæå, ÷òî ïðè ïîâûøåííîì ñîäåðæàíèè êèñëîðîäà â
îêðóæàþùåì âîçäóõå óâåëè÷èâàåòñÿ åãî ïîãëîùåíèå êîæåé; òàê ïðè ïðåáûâàíèè
÷åëîâåêà â àòìîñôåðå, ñîäåðæàùåé 60 % êèñëîðîäà, ïîãëîùåíèå åãî êîæåé äîñòè-
ãàëî â ñðåäíåì 29 % ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà ë¸ãêèìè â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ è 39 % ïðè
âûïîëíåíèè òÿæ¸ëîé ôèçè÷åñêîé ðàáîòû.

Èíòåðåñíî, ÷òî áîëüøèíñòâî ìëåêîïèòàþùèõ, â òîì ÷èñëå è ðóêîêðûëûå,
ïî÷òè íå âñòðå÷àþòñÿ â óñëîâèÿõ âûñîêîãîðüÿ (íèçêèõ ïàðöèàëüíûõ äàâëåíèé êèñ-
ëîðîäà), çà èñêëþ÷åíèåì ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âèäîâ (íàïðèìåð, ïèùóõ, ãîðíûõ
êîçëîâ). «Îñíîâíàÿ ìàññà æèâûõ ñóùåñòâ ñîñðåäîòî÷åíà â ñëîå [áèîñôåðû] îêîëî
50—70 ì. Âûøå êîëè÷åñòâî îðãàíèçìîâ áûñòðî ñîêðàùàåòñÿ è â êèëîìåòðå îò çåì-
íîé ïîâåðõíîñòè ñòàíîâèòñÿ íè÷òîæíî ìàëûì» (Íàóìîâ, 1955: 43).

Èçâåñòíî, ÷òî «…ïåðåë¸òû ìíîãèõ âèäîâ ïòèö íîðìàëüíî ñîâåðøàþòñÿ íà âûñî-
òå â 1—3 êì» (Íàóìîâ, 1955: 44). Ïòèö ìîæíî âñòðåòèòü äàæå íà âûñîòå 11 êì
(Èðèñîâ, 1989).

Â óñëîâèÿõ íèçêèõ ïàðöèàëüíûõ äàâëåíèé êèñëîðîäà âåíòèëÿöèîííûé îáú¸ì
ë¸ãêèõ äîëæåí áûòü âûøå äëÿ ïîëó÷åíèÿ òåõ æå êîëè÷åñòâ êèñëîðîäà. Â ñâÿçè ñ
òåì, ÷òî âåíòèëÿöèîííûé îáú¸ì ë¸ãêèõ áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ ìîæåò áûòü
óâåëè÷åí ëèøü íåçíà÷èòåëüíî, äîñòàâêà êèñëîðîäà ÷åðåç ë¸ãêèå â óñëîâèÿõ íèç-
êèõ ïàðöèàëüíûõ äàâëåíèé êèñëîðîäà óìåíüøàåòñÿ, ÷òî îáû÷íî ïðèâîäèò ê
íàñòóïëåíèþ êèñëîðîäíîé íåäîñòàòî÷íîñòè. Ó ðóêîêðûëûõ îòíîñèòåëüíûé îáú¸ì
ë¸ãêèõ ïðåâûøàåò òàêîâîé ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ (Øìèäò-Íèëüñåí, 1987 è äð.),
îäíàêî ýòî âñ¸ æå íå ïîçâîëÿåò èì ïîëíîöåííî äûøàòü â óñëîâèÿõ âûñîêîãîðüÿ.
Áîëåå òîãî, â ñåâåðíûõ øèðîòàõ äàæå âî âðåìÿ äîæäÿ ïðè ñíèæåíèè àòìîñôåð-
íîãî äàâëåíèÿ ðóêîêðûëûå ïðàêòè÷åñêè íå ëåòàþò (Êóçÿêèí, 1950 è äð.).

Îäíîé èç àäàïòàöèé ìëåêîïèòàþùèõ ê îáèòàíèþ â âûñîêîãîðüÿõ ñëóæèò
ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè ãåìîãëîáèíà â êðîâè (ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü âûøå-
íàçâàííûå ïèùóõè, ãîðíûå êîçëû). Ó ðóêîêðûëûõ îòìå÷àåòñÿ áîëåå âûñîêîå
ñîäåðæàíèå ãåìîãëîáèíà â êðîâè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ìëåêîïèòàþùèìè
(Êîðæóåâ, Êîðåöêàÿ, 1959; Êîëîññ, Êîëîññ, 1966 è ìí. äð.). Òåì íå ìåíåå âûñî-
êàÿ êîíöåíòðàöèÿ ãåìîãëîáèíà â êðîâè ðóêîêðûëûõ íå ñìîãëà îáåñïå÷èòü îñâîå-
íèå ëåòó÷èìè ìûøàìè óïîìÿíóòûõ áèîòîïîâ.

Óìåñòíî îòìåòèòü, ÷òî ãèïîêñèÿ, íàñòóïàþùàÿ â óñëîâèÿõ áîëüøèõ âûñîò, âûçû-
âàåò ñóæåíèå ë¸ãî÷íûõ ñîñóäîâ è êàïèëëÿðîâ àëüâåîëÿðíûõ ñòåíîê, ÷òî è ñîçäàåò òðóä-
íîñòè äëÿ ãàçîîáìåíà ó ìëåêîïèòàþùèõ (Ýêêåðò è äð., 1992; Øèìêóñ, 2006). Òàêèì
îáðàçîì, óâåëè÷åíèå îáú¸ìà ë¸ãêèõ è ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè ãåìîãëîáèíà íå
ïîëíîñòüþ ðåøàþò ïðîáëåìó âûæèâàíèÿ ìëåêîïèòàþùèõ íà áîëüøèõ âûñîòàõ.

Â ðàçðåæ¸ííîì âîçäóõå ó ðóêîêðûëûõ êîæíîå äûõàíèå ïîñðåäñòâîì äèôôó-
çèè êèñëîðîäà ÷åðåç ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìåíåå ýôôåêòèâíûì,
îäíàêî åãî äîëÿ â îáùåì ãàçîîáìåíå ìîæåò áûòü óâåëè÷åíà çà ñ÷¸ò óâåëè÷åíèÿ ïëî-
ùàäè ïåðåïîíîê. Òàê, ó ðóêîêðûëûõ, îáèòàþùèõ íà âûñîòå äî 1,5 êì, êðûëüÿ èìåþò
áîëüøóþ îòíîñèòåëüíóþ ïîâåðõíîñòü. Â öåëîì çäåñü ïðîñìàòðèâàåòñÿ àíàëîãèÿ ñ
íàñåêîìûìè, òàê æå íå îñâîèâøèìè âûñîêîãîðüÿ: â ðàçðåæåííîì âîçäóõå ïðè íåäî-
ñòàòêå êèñëîðîäà òðàõåéíîå äûõàíèå íå ìîæåò îáåñïå÷èòü æèâîòíîìó íåîáõîäè-
ìûé óðîâåíü ìåòàáîëèçìà. Ýòà àíàëîãèÿ îáúÿñíÿåò îòñóòñòâèå ðóêîêðûëûõ â
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âûñîêîãîðüå íå òðàäèöèîííîé ñâÿçüþ «õèùíèê – æåðòâà» (âëèÿíèå áèîòè÷åñêî-
ãî ôàêòîðà – îòñóòñòâèå íàñåêîìûõ), à ôèçèîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè (íåäî-
ñòàòî÷íîé ýôôåêòèâíîñòüþ ãàçîîáìåíà) æèâîòíûõ.

Ó ðóêîêðûëûõ è íàñåêîìûõ íà óðîâåíü ìåòàáîëèçìà âëèÿåò è òåìïåðàòóðà îêðó-
æàþùåé ñðåäû: ïðè òåìïåðàòóðå íèæå 10—11 °Ñ ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå èíòåíñèâ-
íîñòè îáìåíà âåùåñòâ, è òå è äðóãèå ïåðåõîäÿò â ñîñòîÿíèå îöåïåíåíèÿ (Êóçÿêèí,
1950; Êàëàáóõîâ, 1985; Altringham, 2011, etc.). Ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ íîðìàëüíîãî òå÷åíèÿ îêèñëèòåëüíûõ ðåàêöèé,
â ðåçóëüòàòå ÷åãî äîëÿ êîæíîãî äûõàíèÿ ñíèæàåòñÿ (Ïåòðóíü, 1959). Ê ñíèæåíèþ
êîíöåíòðàöèè êèñëîðîäà â êîæå ïðèâîäÿò òàêæå óëüòðàôèîëåòîâîå îáëó÷åíèå,
èíòåíñèâíàÿ ãèïåðâåíòèëÿöèÿ ë¸ãêèõ, âíóòðèâåííîå ââåäåíèå àäðåíàëèíà è ïð.,
à ê ïîâûøåíèþ – âäûõàíèå ÷èñòîãî êèñëîðîäà, ðåíòãåíîâñêîå îáëó÷åíèå, òåïëî-
âàÿ ãèïåðåìèÿ è ïð. (Èãîøèí, Åãîðîâ, 1976).

1.3.3. Òåðìîðåãóëÿòîðíàÿ ôóíêöèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ. Îáùå -
èçâåñòíî, ÷òî ïîòåðè òåïëà ó æèâûõ îðãàíèçìîâ ïðîèñõîäÿò ÷åðåç èõ ïîâåðõíîñòü.

Òåïëî â òåëå æèâîòíûõ îáðàçóåòñÿ âñëåäñòâèå ìûøå÷íîé äåÿòåëüíîñòè, óñâîå-
íèÿ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è âñåõ æèçíåííûõ ïðîöåññîâ, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò
îñíîâíîé îáìåí. Òåïëîîòäà÷à â îêðóæàþùóþ àòìîñôåðó ïðîèñõîäèò ïóò¸ì èçëó÷å-
íèÿ, ïðîâîäèìîñòè, èñïàðåíèÿ âîäû èç äûõàòåëüíûõ ïóòåé è ïîâåðõíîñòè êîæè.
Òåïëîîòäà÷à – ýòî îáìåí òåïëîì ìåæäó îáúåêòàìè (â äàííîì ñëó÷àå òåëîì æèâîò-
íîãî è îêðóæàþùåé ñðåäîé), êîòîðûå èìåþò ðàçíóþ òåìïåðàòóðó è êîíòàêòèðóþò
ìåæäó ñîáîé. Êîëè÷åñòâî ïåðåäàííîãî òåïëà ïðîïîðöèîíàëüíî ðàçíèöå òåìïåðà-
òóð ìåæäó êîíòàêòèðóþùèìè îáúåêòàìè (òåðìè÷åñêèé ãðàäèåíò). Ïðîâîäèìîñòè
áëàãîïðèÿòñòâóåò êîíâåêöèÿ – ïåðåíîñ òåïëîòû äâèæóùåéñÿ ñðåäîé (ïîòîêàìè âîç-
äóõà). Êîíâåêöèÿ çíà÷èòåëüíî óñèëèâàåòñÿ, åñëè îáúåêò (æèâîòíîå) äâèæåòñÿ.

Êîëè÷åñòâî òåïëà, êîòîðîå ïîñòóïàåò ê êîæå èç áîëåå ãëóáîêî ðàçìåù¸ííûõ òêà-
íåé, ìîæåò óâåëè÷èâàòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò óðîâíÿ êðîâîòîêà. Â ñëó÷àå ðàñøèðå-
íèÿ ñîñóäîâ êîæè â íèõ ïîñòóïàåò êðîâü áîëåå âûñîêîé òåìïåðàòóðû, òîãäà êàê ïðè
ñóæåíèè ñîñóäîâ êðîâü çàäåðæèâàåòñÿ âî âíóòðåííèõ ñòðóêòóðàõ îðãàíèçìà. Ñòåïåíü
ïîñòóïëåíèÿ òåïëà ê êîæå èç ãëóáîêèõ òêàíåé îòðàæàåò òêàíåâóþ ïðîâîäèìîñòü.

Èçëó÷åíèå (ðàäèàöèÿ) îáåñïå÷èâàåò ïåðåäà÷ó òåïëà ñ ïîìîùüþ èíôðàêðàñ-
íûõ ýëåêòðîìàãíèòíûõ ëó÷åé îò îäíîãî îáúåêòà ê äðóãîìó â ñëó÷àå, åñëè îáúåêòû
íå êîíòàêòèðóþò íåïîñðåäñòâåííî.

Íå ìåíåå âàæíûì ïðîöåññîì, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò òåïëîîòäà÷ó ó æèâîòíûõ,
ÿâëÿåòñÿ èñïàðåíèå âîäû, êîòîðàÿ âûõîäèò ñ ïîòîì è èíòåðñòèöèàëüíîé æèäêîñòüþ
÷åðåç ìåæêëåòî÷íûå ïðîìåæóòêè ýïèäåðìèñà, à òàêæå ñ ïîâåðõíîñòè ñëèçèñòûõ
îáîëî÷åê ïîëîñòè ðòà è äûõàòåëüíûõ ïóòåé. «Èñïàðåíèå 1 ã âîäû îáóñëîâëèâàåò
îòäà÷ó èç îðãàíèçìà ïðèáëèçèòåëüíî 0,6 êêàë òåïëà» (Ãàíîíã, 2002: 233). «Âîäà ñ
å¸ âûñîêèì çíà÷åíèåì òåïëîòû ïàðîîáðàçîâàíèÿ èäåàëüíî ïîäõîäèò äëÿ óäàëåíèÿ
èç îðãàíèçìà òåïëà ïóò¸ì èñïàðåíèÿ ñ ïîâåðõíîñòè ýïèòåëèÿ. Â ïðîöåññå èñïà-
ðåíèÿ ìîëåêóëû âîäû, ïîëó÷èâøèå ìàêñèìàëüíóþ ýíåðãèþ, ïåðåõîäÿò â ãàçîîá-
ðàçíîå ñîñòîÿíèå, óíîñÿ ñ ñîáîé òåïëî. Â ðåçóëüòàòå îñòàâøàÿñÿ íà ïîâåðõíîñòè
ýïèòåëèÿ âîäà îõëàæäàåòñÿ» (Ýêêåðò è äð., 1992). Íåêîòîðûå ìëåêîïèòàþùèå îòäà -
þò òåïëî ñ ïîìîùüþ ïîâåðõíîñòíîãî ÷àñòîãî äûõàíèÿ (ïîëèïíîý), áëàãîäàðÿ
÷åìó óâåëè÷èâàåòñÿ èñïàðåíèå âîäû ñ ïîâåðõíîñòè ñëèçèñòûõ îáîëî÷åê ïîëîñòè
ðòà è äûõàòåëüíûõ ïóòåé. Ïðîíèöàåìîñòü êîæè íàçåìíûõ òåòðàïîä äëÿ âîäû
áîëü øå â íàïðàâëåíèè èçíóòðè âîâíå, ÷åì íàîáîðîò, è äûõàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ
êîæè íàïðÿìóþ çàâèñèò îò èíòåíñèâíîñòè ïîòîîòäåëåíèÿ: ÷åì èíòåíñèâíåå
ïîòîîòäå ëåíèå, òåì èíòåíñèâíåå ãàçîîáìåí, ò. å. ÷åì áîëåå óâëàæíåíà ïîâåðõíîñòü
êîæè, òåì óñïåøíåå ñîâåðøàåòñÿ ãàçîîáìåí. Ó ÷åëîâåêà íà 1 ñì2 ïðèõîäèòñÿ
143—330 ïîòîâûõ æåë¸ç, à íà ëàäîíÿõ è ïîäîøâàõ – äî 400—500 (Õýì, Êîðìàê,
1983). Ïðè÷¸ì ó íîâîðîæäåííûõ êîëè÷åñòâî ïîòîâûõ æåë¸ç áîëüøå, ÷åì ó âçðîñ-
ëûõ, â 12 ðàç.
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Èçâåñòíî, ÷òî êðîìå ïîòà, óâëàæíåíèå êîæè îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷¸ò òàê íàçû-
âàåìîé íåâèäèìîé ïîòåðè âîäû (ïåðñïèðàöèè) ïðÿìî ÷åðåç ýïèäåðìèñ. Íàïðèìåð,
÷åëîâåê òåðÿåò 10 % âëàãè íå ÷åðåç ïîòîâûå æåëåçû, à ïóò¸ì ïðÿìîãî èñïàðåíèÿ
÷åðåç êîæó (Ïðîññåð, Áðàóí, 1967), ò. å. ïóò¸ì ôèëüòðàöèè âîäíûõ ðàñòâîðîâ èç
êîæíûõ êàïèëëÿðîâ â ùåëè ìåæäó ýïèäåðìàëüíûìè êëåòêàìè (Áàáñêèé è äð., 1947).
Áàëàíñ ìåæäó òåïëîîáðàçîâàíèåì è òåïëîîòäà÷åé îïðåäåëÿåò òåìïåðàòóðó òåëà. Òàê
êàê ñêîðîñòü õèìè÷åñêèõ ðåàêöèé çàâèñèò îò òåìïåðàòóðû, à ñèñòåìû ýíçèìîâ â
îðãàíèçìå èìåþò óçêèå òåìïåðàòóðíûå ãðàíèöû, â êîòîðûõ èõ àêòèâíîñòü îïòè-
ìàëüíà, òî íîðìàëüíàÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòü îðãàíèçìà îïðåäåëåíà ñðàâíèòåëüíî
ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðîé òåëà.

Ó ìåëêèõ æèâîòíûõ ïîâåðõíîñòü òåëà áîëüøå (îòíîñèòåëüíî èõ ìàññû), ÷åì
ó êðóïíûõ æèâîòíûõ. Ïîýòîìó è ïîòåðè òåïëà ó ìåëêèõ æèâîòíûõ, è ðàñõîä ýíåð-
ãèè äëÿ ïîääåðæàíèÿ òîé æå òåìïåðàòóðû òåëà áóäóò áîëüøå, ÷åì ó êðóïíûõ. Ýòà
çàêîíîìåðíîñòü îòðàæåíà â ïðàâèëå Ê. Áåðãìàíà: «…ó òåïëîêðîâíûõ æèâîòíûõ,
îáèòàþùèõ â áîëåå õîëîäíîì êëèìàòå, ðàçìåðû òåëà áîëüøå (ò. å. ó íèõ îòíîñè-
òåëüíî ìåíüøå âíåøíÿÿ ïîâåðõíîñòü), ÷åì ó ðîäñòâåííûõ èì âèäîâ, îáèòàþùèõ
â áîëåå ò¸ïëîì êëèìàòå» (Bergmann, 1847 öèò. ïî: Øìèäò-Íèëüñåí, 1987: 87).

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ñ ïîâûøåíèåì ëîêîìîòîðíîé íàãðóçêè âñ¸ áîëüøåå çíà÷åíèå
ïðèîáðåòàåò èçëó÷åíèå òåïëà ñ ïîâåðõíîñòè êîæè. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ïðåäñòà-
âèòåëè íàñòîÿùèõ ëåòó÷èõ ìûøåé (îòíîñÿùèåñÿ ê ìåëêèì æèâîòíûì), ïîâåðõíîñòü
òåëà êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî óâåëè÷åíà çà ñ÷¸ò îáøèðíûõ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê,
äîëæíû èñïûòûâàòü áîëüøèå ïîòåðè òåïëà, ÷åì äðóãèå òåïëîêðîâíûå æèâîòíûå
ñõîäíûõ ðàçìåðîâ.

Îäíàêî ñâåñòè âñå ÿâëåíèÿ òåïëîðåãóëÿöèè ê ÷èñòî ôèçè÷åñêîé çàâèñèìîñòè
îáú¸ìà è ïîâåðõíîñòè ôèçè÷åñêîãî òåëà íåëüçÿ.

«Â äåéñòâèòåëüíîñòè òåïëîïðîäóêöèÿ è òåïëîîòäà÷à íå ïðåäñòàâëÿþò ïðîñòîé
ôóíêöèè ìàññû è ïîâåðõíîñòè æèâîòíîãî, à çàâèñÿò îò îñîáåííîñòåé îáìåíà,
ôîðìû òåëà è ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ» (Íàóìîâ, 1955: 302). «Ïðîñòîå ñîîòâåòñòâèå òåï-
ëîïðîäóêöèè è òåïëîîòäà÷è âåëè÷èíå òåëà æèâîòíîãî íàðóøàåòñÿ è òåì, ÷òî
îòäåëüíûå ÷àñòè ïîâåðõíîñòè ïî-ðàçíîìó îòäàþò òåïëî. Ëåòó÷èå ìûøè îòëè-
÷àþòñÿ ìàëîé òåïëîïðîäóêöèåé ïîòîìó, ÷òî îãðîìíûå ïåðåïîíêè èõ êðûëüåâ
îáëàäàþò íèçêîé òåìïåðàòóðîé è ìàëîé òåïëîîòäà÷åé» (Íàóìîâ, 1955: 304).

Ê òîìó æå ó áîëüøèíñòâà ëåòó÷èõ ìûøåé (íàïðèìåð, ó ãëàäêîíîñûõ ëåòó÷èõ
ìûøåé) â ñîñòîÿíèè ãèáåðíàöèè îáøèðíûå êîæíûå ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê «òåðÿþòñÿ», òàê êàê êðûëüÿ ñëîæåíû, à óñëîâèÿ êðîâîîáðàùåíèÿ â íèõ òàêî-
âû, ÷òî â ïîêîå, îñîáåííî ïðè ñíèæàþùåéñÿ òåìïåðàòóðå òåëà, òåïëîîòäà÷à ïðî-
èñõîäèò íå ñ ïîâåðõíîñòè êðûëüåâ, à èñêëþ÷èòåëüíî ñ ïîâåðõíîñòè òóëîâèùà è
ãîëîâû (êàê è ó äðóãèõ ãîìîéîòåðìíûõ àìíèîò). Ïðè òåìïåðàòóðå îêðóæàþùåé
ñðåäû 17,8 °Ñ òåìïåðàòóðà ãîëîâû ëåòó÷åé ìûøè â ïîêîå è ïîë¸òå ðàâíà 27 °Ñ,
ñïèíû – 28,4—30,8 °Ñ, à æèâîòà – 32,4—34,5 °Ñ; ðàçëè÷íûå ÷àñòè ëåòàòåëüíîé ïåðå-
ïîíêè – ëèøü 21,2—22,1 °Ñ (Ñëîíèì, 1952, 1961). Íåäàâíèå èññëåäîâàíèÿ (Lancaster
et al., 1995; Voigt et al., 2003) ïîêàçàëè ñõîäíûå ðåçóëüòàòû: ïðè 20 °Ñ ðåêòàëüíàÿ
òåìïåðàòóðà òåëà è òåìïåðàòóðà ïîâåðõíîñòè êðûëüåâ ó ðóêîêðûëûõ, íàõîäÿùèõ-
ñÿ â ïîë¸òå, ñîîòâåòñòâåííî ðàâíà 37 °Ñ è 22 °Ñ.

Ïî-âèäèìîìó, ñðàâíèòåëüíî íèçêàÿ òåìïåðàòóðà êðûëîâûõ ïîâåðõíîñòåé
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü êàê î ñíèæåíèè èíòåíñèâíîñòè èõ êðîâîñíàáæåíèÿ, òàê
è î çíà÷èòåëüíîé îòäà÷å òåïëà ïóò¸ì èñïàðåíèÿ âëàãè ñ èõ ïîâåðõíîñòè.
Èññëåäîâàòåëÿìè óñòàíîâëåíà êðàéíå íèçêàÿ ïëîòíîñòü ïîòîâûõ æåë¸ç èëè èõ ïîë-
íîå îòñóòñòâèå íà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíêàõ (Sisk, 1957; Ñîêîëîâ, 1973 è äð.).
Ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîäòâåðæäàþò ýòîò òåçèñ: êîæà ëåòàòåëüíûõ ïåðåïî-
íîê ãëàäêîíîñûõ ëåòó÷èõ ìûøåé âîâñå ëèøåíà ïîòîâûõ æåë¸ç èëè ñîäåðæèò
íåáîëüøîå èõ êîëè÷åñòâî (ïî ñðàâíåíèþ ñ êîæåé äðóãèõ ó÷àñòêîâ òåëà) â ìåñòàõ
ïåðåõîäà êîæè ïåðåïîíêè â êîæó òóëîâèùà (ñì. Ðàçäåë 1.1). Äàííîå îáñòîÿòåëü-
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ñòâî ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîñòè èñïàðèòåëüíîé âëàãîîòäà÷è êîæè ëåòàòåëü-
íîé ïåðåïîíêè ïóò¸ì ïåðñïèðàöèè, ðåãóëèðóåìîé êðîâîòîêîì.

Ïî âñåé âèäèìîñòè, ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè îáëàäàþò õîðîøèìè òåðìîçàùèò-
íûìè ñâîéñòâàìè â óñëîâèÿõ êàê íèçêèõ, òàê è âûñîêèõ òåìïåðàòóð îêðóæàþùåé
ñðåäû. Îñîáåííî ýòî âàæíî äëÿ ìîëîäûõ îñîáåé ñ åù¸ íå óñòàíîâèâøåéñÿ òåðìî-
ðåãóëÿöèåé, ÷üè òåëî è ãîëîâà åù¸ íå ïîêðûòû âîëîñÿíûì ïîêðîâîì, è êîòîðûå
íàäîëãî îñòàþòñÿ áåç ìàòåðèíñêîãî òåïëà (â áóêâàëüíîì ñìûñëå ñëîâà) âî âðåìÿ
å¸ ôóðàæèðîâàíèÿ. Â äíåâíîå âðåìÿ ñóòîê ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè ïîíèæàþò òåìïåðàòóðó òåëà ïóò¸ì èñïàðèòåëü-
íîé âëàãîîòäà÷è, ïðåäîõðàíÿÿ äåò¸íûøåé è âçðîñëûõ îñîáåé îò ïåðåãðåâà.

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ñîáåííîñòè êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ñòà-
âÿò îãðàíè÷åíèÿ â âûáîðå óáåæèù è ìåñò îáèòàíèÿ ýòèõ æèâîòíûõ, ÿâëÿþòñÿ ïðå-
ïÿòñòâèåì ê ïðîÿâëåíèþ àêòèâíîñòè æèâîòíûõ â äíåâíîå âðåìÿ ñóòîê â óñëîâèÿõ
èíñîëÿöèè. Íàëè÷èå ïîñòîÿííîé âëàæíîñòè è îïðåäåë¸ííûé òåìïåðàòóðíûé
ðåæèì (îñîáåííî âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè) – íåîáõîäèìûå òðåáîâàíèÿ ê âûáîðó óáå-
æèù ëåòó÷èìè ìûøàìè.

Îáøèðíàÿ êîæíàÿ èñïàðèòåëüíàÿ è èçëó÷àþùàÿ òåïëî ïîâåðõíîñòü ëåòàòåëü-
íûõ ïåðåïîíîê ïîäêîâîíîñîâ, ïðåäïî÷èòàþùèõ ïîêðûâàòü èìè âñ¸ òåëî âî âðåìÿ
ãèáåðíàöèè è òîðïîðà, áîëåå òðåáîâàòåëüíà ê ïîñòîÿííîé âëàæíîñòè â óáåæèùå.
Ó ãëàäêîíîñûõ ëåòó÷èõ ìûøåé ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè îáû÷íî ñêëàäûâàþòñÿ, ÷òî
ïîçâîëÿåò ýòèì æèâîòíûì íàõîäèòüñÿ â óáåæèùàõ ñ ïåðåìåííûì òåìïåðàòóðíûì
ðåæèìîì è âëàæíîñòüþ.

Èòàê, èñïàðèòåëüíàÿ âëàãîîòäà÷à ñ ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè èãðà-
åò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â òåðìîðåãóëÿòîðíûõ ïðîöåññàõ. Êðîìå òîãî, èçâåñòíî, ÷òî
êèñëîðîä ïðîíèêàåò ÷åðåç ìåìáðàíû êëåòîê â ðàñòâîð¸ííîì ñîñòîÿíèè, è äëÿ
êîæíîãî äûõàíèÿ æèâîòíûõ îñîáîå çíà÷åíèå èìååò óâëàæí¸ííîñòü íàðóæíûõ
ïîêðîâîâ òåëà. Ãàçîîáìåí êîæè ñ àòìîñôåðîé ïðè âîçäåéñòâèè âëàæíîñòè óâåëè÷è-
âàåòñÿ â íåñêîëüêî ðàç (King et al., 1978 öèò. ïî: Ëåâøàíêîâ è äð., 1982). Ïðè ýòîì
íå íàáëþäàåòñÿ èçìåíåíèé ñêîðîñòè êðîâîòîêà. Ðîñò ãàçîîáìåíà ìîæíî îáúÿñíèòü,
ïî ìíåíèþ èññëåäîâàòåëåé, ïîâûøåíèåì ãàçîïðîíèöàåìîñòè êîæè ïðè óâëàæíå-
íèè. Èìåííî ïîýòîìó (ïîìèìî ïðî÷èõ ïðè÷èí òèïà îòñóòñòâèÿ êåðàòèíèçàöèè
ïîêðîâîâ) äîëÿ êîæíîãî äûõàíèÿ âûøå ó âîäíûõ è ïîëóâîäíûõ àíàìíèé, ÷åì ó
íàçåìíûõ àìíèîò, õîòÿ êèñëîðîäà â âîäå çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì â âîçäóõå.

Ôàêò âîäîïîòåðü ïóò¸ì èñïàðåíèÿ ñ ïîâåðõíîñòè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê âî
âðåìÿ ïîë¸òà ðóêîêðûëûõ èçâåñòåí (Øìèäò-Íèåëüñåí, 1976; Burnett, 1983 è äð.).
Èñòî÷íèê ïîâåðõíîñòíîé âëàãè (ïîòîîòäåëåíèå èëè ìåæêëåòî÷íàÿ æèäêîñòü) â ýòèõ
ðàáîòàõ íå óêàçûâàåòñÿ, à ïðîöåññ èñïàðåíèÿ ðàñöåíèâàåòñÿ êàê íåãàòèâíîå ÿâëå-
íèå, òàê êàê îðãàíèçì æèâîòíîãî îáåçâîæèâàåòñÿ. Äëÿ âîñïîëíåíèÿ âëàãîïîòåðü
æèâîòíîìó íåîáõîäèìî áîëåå èíòåíñèâíî èçâëåêàòü êèñëîðîä èç àòìîñôåðíîãî âîç-
äóõà (ïóò¸ì èíòåíñèôèêàöèè ë¸ãî÷íîãî äûõàíèÿ).

Â ñâÿçè ñ âûøåèçëîæåííûì, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îòñóòñòâèå èëè ñëà-
áîå ðàçâèòèå âîëîñÿíûõ ôîëëèêóëîâ è ñàëüíûõ æåë¸ç, à òàêæå áîëüøèå ìåæêëå-
òî÷íûå ïðîìåæóòêè â ýïèäåðìèñå êîæè ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ñïîñîáñòâóþò
ïðîõîæäåíèþ âëàãè íà å¸ ïîâåðõíîñòü. Âëàãà, âûõîäÿùàÿ íà ïîâåðõíîñòü ëåòàòåëü-
íîé ïåðåïîíêè, óëó÷øàåò óñëîâèÿ äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ êèñëîðîäà âîçäóõà ÷åðåç êîæó.
Ïîñòóïëåíèå êèñëîðîäà â êðîâü æèâîòíîãî ïóò¸ì êîæíîãî äûõàíèÿ ïîâûøàåò óðî-
âåíü ìåòàáîëèçìà æèâîòíîãî è, âîçìîæíî, ïîêðûâàåò çàòðàòû, ñâÿçàííûå ñ èñïà-
ðèòåëüíîé âëàãîîòäà÷åé. Âîò ïî÷åìó èñïàðåíèå âëàãè ñ ïîâåðõíîñòè ïåðåïîíîê íå
òðåáóåò èíòåíñèôèêàöèè ë¸ãî÷íîãî äûõàíèÿ, ÷òî êðàéíå âàæíî äëÿ àêòèâíî
ëåòàþùèõ æèâîòíûõ. Èíòåíñèôèêàöèÿ ë¸ãî÷íîãî äûõàíèÿ íåîáõîäèìà äðóãèì îðãà-
íàì, à èìåííî, ìûøöàì ïëå÷åâîãî ïîÿñà, îáåñïå÷èâàþùèì ïîë¸ò.
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ÃËÀÂÀ 2. ÔÎÐÌÈÐÎÂÀÍÈÅ ËÅÒÀÒÅËÜÍÛÕ ÏÅÐÅÏÎÍÎÊ
ÊÀÊ ÑÏÅÖÈÔÈ×ÅÑÊÈÕ ÊÎÆÍÛÕ ÄÅÐÈÂÀÒÎÂ
Â ÔÈËÎÃÅÍÅÇÅ ÐÓÊÎÊÐÛËÛÕ

2.1. Ïðîèñõîæäåíèå è ôèëîãåíèÿ ðóêîêðûëûõ

Âåðîÿòíî, ïåðâàÿ ïîïûòêà îáúÿñíèòü ïîÿâëåíèå îòðÿäà ðóêîêðûëûõ ïðèíàä-
ëåæèò ×àðëüçó Äàðâèíó (1991), êîòîðûé â 1859 ã. óñìîòðåë íåêóþ îáùíîñòü ìåæäó
ëåòó÷èìè ìûøàìè è áåëêàìè-ëåòÿãàìè, ÷òî ïðîòèâîðå÷èò ñîâðåìåííûì ìîðôî-
ôóíêöèîíàëüíûì èññëåäîâàíèÿì. Îäíàêî è ñåãîäíÿ ñïóñòÿ 150 ëåò ïîñëå ïóáëè-
êàöèè ãëàâíîãî äàðâèíîâñêîãî òðóäà íåò îäíîçíà÷íîãî è îáùåïðèíÿòîãî îòâåòà íà
âîïðîñ î ïðîèñõîæäåíèè è ýâîëþöèè ðóêîêðûëûõ.

«Ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ ðåàëüíûìè òðóäíîñòÿìè, êîãäà ïûòàåìñÿ íàéòè îáúÿñíå-
íèå îòíîñèòåëüíî êðóïíûì ýâîëþöèîííûì èçìåíåíèÿì, ïðèâåäøèì ê âîçíèêíîâå-
íèþ íîâûõ ñòðóêòóð èëè äàæå ñîâåðøåííî íîâûõ ïëàíîâ ñòðîåíèÿ, … âîçíèêíîâå-
íèþ òàêèõ îòêëîíÿþùèõñÿ ãðóïï, êàê ëåòó÷èå ìûøè, ïîÿâëÿþùèåñÿ â ïàëåîíòîëî-
ãè÷åñêîé ëåòîïèñè ñ âíåçàïíîñòüþ, âûçûâàþùåé òðåâîãó» (Ðýôô, Êîôìåí, 1986: 173).

Íàèáîëåå äðåâíèå íàõîäêè ðóêîêðûëûõ îòíîñÿòñÿ ê òðåòè÷íîìó ïåðèîäó, íà
ðóáåæå ïàëåîöåí-ýîöåíà êàéíîçîéñêîé ýðû (54 ìëí ëåò íàçàä), è èõ íåìíîãî÷èñ-
ëåííûå èñêîïàåìûå îñòàòêè èìåþò ïîðàçèòåëüíîå ñõîäñòâî ñ ðåöåíòíûìè âèäàìè
(Russel, Sige, 1970; Russel et al., 1973; Godinot, 1991; Sige, Legendre, 1983; Haber set-
zer, Storch, 1992 è äð.). Áîëüøèíñòâî áîëåå äîñòîâåðíûõ íàõîäîê, êîòîðûå ïîõî-
æè íà æèâóùèõ íûíå ðóêîêðûëûõ, äàòèðóåòñÿ ýïîõàìè ìèîöåí-ïëåéñòîöåí.

Ïîñëåäíÿÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü íàõîäêà ðóêîêðûëûõ áûëà îáíàðóæåíà â ýîöå-
íîâûõ îòëîæåíèÿõ ôîðìàöèè Green River â Âàéîìèíãå (ÑØÀ) (Simmons et al.,
2008), êàê è ïðåäøåñòâóþùèå åé íàõîäêè Icaronycteris index. Äàííàÿ íàõîäêà ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå ïðèìèòèâíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ðóêîêðûëûõ èç èçâåñòíûõ
íà äàííûé ìîìåíò. Îí ïîëó÷èë íàçâàíèå Onychonycteris finneyi.

Ïåðåõîäíûõ ôîðì îò íàçåìíûõ ìëåêîïèòàþùèõ ê ðóêîêðûëûì íå îáíàðóæåíî.
Íåïîëíîòà ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè ïîñëóæèëà ïðè÷èíîé âîçíèêíîâå-

íèÿ íåñêîëüêèõ ãèïîòåç î ôèëîãåíåçå ðóêîêðûëûõ. Îäíè èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò,
÷òî ðóêîêðûëûå ïðîèçîøëè îò ïðèìèòèâíûõ ôîðì íàñåêîìîÿäíûõ (Insectivora)
(Âåáåð, 1936; Allen, 1939; Fenton, 1984; Hill, Smith, 1984; Novachek, 1994; Fenton
et al., 1995; Arita, Fenton, 1997; Miyamoto, 1996;). Äàííóþ òî÷êó çðåíèÿ ïîääåðæè-
âàåò ðÿä èññëåäîâàòåëåé (Êóçÿêèí, 1950; Butler, 1978 è äð.). Äðóãèå ñ÷èòàþò, ÷òî
ïðåäêàìè ðóêîêðûëûõ áûëè ïðèìàòû (Barnabas et al., 1987; Teeling et al., 2005). Ýòè
ãèïîòåçû íåîäíîêðàòíî àíàëèçèðîâàëèñü è êðèòèêîâàëèñü îïïîíåíòàìè (Êîâòóí,
1990; Bennett et al., 1988; Bailey et al., 1992 è äð.). Èìååòñÿ òàêæå ãèïîòåçà, ÷òî ïðåä-
êàìè ðóêîêðûëûõ áûëè ïòåðîçàâðû (Reptilia) (Gupta, 1984). Àâòîð îñíîâûâàåòñÿ
íà òîì, ÷òî âîçðàñò ïîñëåäíèõ íàõîäîê ïòåðîçàâðîâ îöåíèâàåòñÿ ïðèìåðíî â 65 ìëí
ëåò (ìåëîâîé ïåðèîä), òîãäà êàê ñàìûé äðåâíèé ïðåäñòàâèòåëü ðóêîêðûëûõ –
Icaronycteris index ñóùåñòâîâàë 53—54 ìëí ëåò íàçàä. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ áûëà ïîë-
íîñòüþ îïðîâåðãíóòà: ïðåäêàìè ïòåðîçàâðîâ áûëè äèàïñèäíûå àðõîçàâðû, â òî âðåìÿ
êàê ïðåäêè ðóêîêðûëûõ, êàê è âñåõ ìëåêîïèòàþùèõ, – ñèíàïñèäíûå òåðàïñèäû
(Òàòàðèíîâ, 1976; Çâîðûêèí, 1992; Bramble, Jenkins, 1989). Ñ îäíîé ñòîðîíû,
ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïðåäêîâîé ôîðìîé ðóêîêðûëûõ áûëè íî÷íûå àðáîðåàëüíûå íàñå-
êîìîÿäíûå, à ñ äðóãîé, – ÷òî îíè áûëè àðáîðåàëüíûìè, íî äíåâíûìè è ôðóêòî-



ÿäíûìè; ëèøü ïîñëå îâëàäåíèÿ ïîë¸òîì ðóêîêðûëûå ïåðåøëè ê íî÷íîìó îáðàçó
æèçíè, ïðèîáðåòÿ – îäíè íî÷íîå çðåíèå, à äðóãèå – ýõîëîêàöèþ (Speakman, 2001).

Èìååòñÿ âûñêàçûâàíèå, ÷òî «…ñîãëàñíî êëàññè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì, áëè-
æàéøèìè ðîäñòâåííèêàìè ðóêîêðûëûõ ÿâëÿþòñÿ òóïàéè è øåðñòîêðûëû, îòíî-
ñÿùèåñÿ ê êîãîðòå Archonta (Novacek, 1986; Ïàâëèíîâ, 2006 è äð.)» (Ïàíþòèíà,
Êîðçóí, 2009: 575). Îòìåòèì, ÷òî â êîãîðòå Archonta, êðîìå Chiroptera, Dermoptera,
Scandentia íàõîäèëèñü òàêæå Primata (Novacek, 1992). Ýòà êëàññèôèêàöèÿ áûëà
îñíîâàíà íà êëàññè÷åñêèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ äàííûõ.

Îäíàêî ïîñëåäíèìè ìîëåêóëÿðíûìè èññëåäîâàíèÿìè ýòà ãèïîòåçà áûëà îïðî-
âåðãíóòà. Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî áëèæàéøèìè ê ðóêîêðûëûì âíóòðè Laurasiatheria
ÿâëÿþòñÿ Cetartiodactyla, Perissodactyla, Carnivora, Pholidota è Eulipothyphla è,
òàêèì îáðàçîì, ãðóïïà ðóêîêðûëûõ ëèøü îòäàë¸ííî ïðèáëèæàåòñÿ ê øåðñòîêðû-
ëàì, òóïàéÿì è ïðèìàòàì (Lin, Penny, 2001; Van Den Bussche, Hoofer, 2004; Gunell,
Simmons, 2005). Ìîëåêóëÿðíûìè èññëåäîâàíèÿìè óñòàíîâëåíî òàêæå ìîíîôèëå-
òè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå ðóêîêðûëûõ (Van Den Bussche, Hoofer, 2004). Òàêèì
îáðàçîì, äåëåíèå îòðÿäà íà äâà ïîäîòðÿäà (Megachiroptera è Microchiroptera)
òàêæå îêàçàëîñü íåâåðíûì. Îïðåäåëåíî ïîëîæåíèå ôðóêòîÿäíûõ ëåòó÷èõ ìûøåé
Ñòàðîãî Ñâåòà (Pteropodidae) è ïðåäñòàâèòåëåé Rhinolophoidea (Rhinolophidae,
Hipposideridae, Megadermatidae, Rhinopomatidae) â îäíîé ãðóïïå è îñòàëüíûõ ëåòó-
÷èõ ìûøåé – â äðóãîé (Van Den Bussche, Hoofer, 2004; Eick et al., 2005).
Óñòàíîâëåíî òàêæå ïðèáëèçèòåëüíîå âðåìÿ âîçíèêíîâåíèÿ ðóêîêðûëûõ – áîëåå
70 ìëí ëåò íàçàä (Lin, Penny, 2001).

Ïîñëåäíèå èññëåäîâàíèÿ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ïîë¸ò ìîã âîçíèêíóòü ëèøü ðàç
âíóòðè îòðÿäà Chiroptera (Lin, Penny, 2001). À òàêæå òî, ÷òî ïîë¸ò áûë áîëåå ðàí-
íèì ïðèîáðåòåíèåì ïðåäêà ðóêîêðûëûõ, ÷åì ýõîëîêàöèÿ (Ñèììîíñ, 2009; Simmons
et al., 2008).

2.2. Ñòàíîâëåíèå ïîë¸òà êàê ôîðìû ëîêîìîöèè íàçåìíûõ æèâîòíûõ

2.2.1. Îñâîåíèå âîçäóøíîãî ïðîñòðàíñòâà ïðåäñòàâèòåëÿìè íàçåìíîé ôàóíû.
Âïîëíå î÷åâèäíî, ÷òî ïðîáëåìà ïðîèñõîæäåíèÿ ðóêîêðûëûõ íåðàçðûâíà ñ ïðî-
áëåìîé âîçíèêíîâåíèÿ ó íèõ ñïîñîáíîñòè ê ïîë¸òó. Â ýòîé ñâÿçè öåëåñîîáðàçíûì
ÿâëÿåòñÿ ðàññìîòðåíèå ïðîáëåìû âîçíèêíîâåíèÿ ïîë¸òà ó íàçåìíûõ æèâîòíûõ
âîîáùå. Ó íàçåìíûõ ëåòàþùèõ æèâîòíûõ, áóäü òî íàñåêîìûå, äðåâíèå ðåïòèëèè,
ïòèöû èëè ðóêîêðûëûå, èìåþòñÿ àíàëîãè÷íûå ïî ôóíêöèè îáðàçîâàíèÿ – êðûëüÿ,
õîòÿ è ðàçíûå ïî ñòðîåíèþ. ×òî æå îáóñëîâèëî âîçíèêíîâåíèå êðûëüåâ? Êàêèå
ïåðåñòðîéêè ïðîèñõîäèëè â îðãàíèçìå æèâîòíîãî â ñâÿçè ñ ýòèì íîâîîáðàçîâà-
íèåì? Áûëè ëè ýòè îðãàíû èìåííî «íîâîîáðàçîâàíèåì» èëè îíè ýâîëþöèîíèðî-
âàëè çà ñ÷¸ò ïðåîáðàçîâàíèÿ êàêèõ-ëèáî äðóãèõ îðãàíîâ?

Ïîëàãàþò, ÷òî ó íàñåêîìûõ ëåòàòåëüíûå îðãàíû îáðàçîâàëèñü çà ñ÷¸ò íàðóæ-
íûõ ïîêðîâîâ òóëîâèùà èëè êîíå÷íîñòåé. Ïî îäíîé ãèïîòåçå – êðûëüÿ ïðÿìîêðû-
ëûõ íàñåêîìûõ ðàçâèëèñü èç òðàõåéíûõ æàáåð. Äàííàÿ ãèïîòåçà ñâÿçàíà ñ èìåíåì
Ãåãåíáàóðà, ê êîòîðîìó ïðèìêíóë ðÿä èññëåäîâàòåëåé. Ñîãëàñíî ýòîé ãèïîòåçå â õîäå
ýâîëþöèè òðàõåéíûå æàáðû ñìåíèëè ñâîþ ôóíêöèþ è òðàíñ ôîð ìè ðîâàëèñü â
êðûëüÿ – îðãàíû ïîë¸òà.

«Òèïè÷íûå òðàõåéíûå æàáðû ñâîéñòâåííû íåêîòîðûì âîäíûì ëè÷èíêàì è
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé, ïîäîáíî êðûëüÿì, áîêîâûå ñêëàäêè òåëà, â êîòîðûå çàõîäÿò
âåòâè òðàõåé è ïîñòóïàåò êðîâü èç ïîëîñòè òåëà. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îíè ðàñ-
ïîëîæåíû íà áðþøêå, íî âñòðå÷àþòñÿ è íà ãðóäè, ïðàâäà, íå â ïëàñòèí÷àòîé ôîðìå»
(Øâàíâè÷, 1949: 263).

Òðàõåéíûå æàáðû ðàçëè÷èìû â âèäå áîêîâûõ ñêëàäîê òåëà ó íåêîòîðûõ âîä-
íûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ (Ñâèäåðñêèé, 1980). Ýòè ëîïàñòè âûðàæåíû óæå ó ìíî-
ãîíîæåê – ê íèì ïðèêðåïëÿåòñÿ ëîêîìîòîðíàÿ ìóñêóëàòóðà.
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À. Â. Ìàðòûíîâ (1937, öèò. ïî: Ìàìàåâ, 1975) ñ÷èòàåò, ÷òî òåðãàëüíûå (çàäíå-
áîêîâûå) âûðîñòû, êîòîðûå â íà÷àëüíûé ïåðèîä ñâîåãî ôîðìèðîâàíèÿ áûëè ñèíó-
ñàìè, ÿâèëèñü ïðåäøåñòâåííèêàìè êðûëà. Â ýòèõ ñèíóñàõ öèðêóëèðîâàëà ãåìîëèì-
ôà, à ïîçæå çäåñü ïîÿâèëèñü òðàõåè. Á. Ì. Ìàìàåâ (1975) ïîëàãàåò, ÷òî ó ïåðâè÷-
íûõ íàñåêîìûõ â óñëîâèÿõ âîçäóøíî-íàçåìíîé ñðåäû â ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ
ñóùåñòâåííî âîçðîñ îáú¸ì ëîêîìîòîðíîé ìóñêóëàòóðû è, ñëåäîâàòåëüíî, ïîâûñèë-
ñÿ óðîâåíü ãàçîîáìåíà. Ýòî ñîçâó÷íî ñ âûñêàçûâàíèåì Ë. Ï. Àñòàíèíà: «…óñèëå-
íèå ìûøå÷íîé ðàáîòû âëå÷¸ò çà ñîáîé è óñèëåíèå äûõàíèÿ» (Àñòàíèí, 1958: 219).

Ðàçâèâàÿ ñâîþ ìûñëü, Á. Ì. Ìàìàåâ óêàçûâàåò, ÷òî àâòîíîìíàÿ äëÿ êàæäîãî
ñåãìåíòà åù¸ íåñîâåðøåííàÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà íå ìîãëà îáåñïå÷èòü íåîáõîäè-
ìûé óðîâåíü ãàçîîáìåíà äâèãàòåëüíîé ìóñêóëàòóðû êîíå÷íîñòåé ãðóäíîãî îòäå-
ëà. Ïîýòîìó ïîêðîâû ãðóäíûõ ñåãìåíòîâ â áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì áðþøíûõ, ðåà-
ãèðîâàëè íà ñîçäàâøóþñÿ ñèòóàöèþ èëè ïóò¸ì âûïÿ÷èâàíèÿ, èëè âïÿ÷èâàíèÿ, óâå-
ëè÷èâàÿ, òàêèì îáðàçîì, ïëîùàäü äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé äëÿ ñîïðèêîñíîâåíèÿ
ñ âîçäóõîì. Âïÿ÷èâàþùèåñÿ ó÷àñòêè áûëè ïðîîáðàçîì áóäóùåé òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû, òîãäà êàê âûïÿ÷èâàþùèåñÿ ëîïàñòè ïðåîáðàçîâàëèñü â êðûëüÿ. Ñëåäîâàòåëüíî,
ïîëàãàåò àâòîð, îñíîâíîé ïåðâîíà÷àëüíîé ôóíêöèåé òåðãàëüíûõ âûðîñòîâ áûëî ó÷à-
ñòèå â ãàçîîáìåíå è îáåñïå÷åíèå äâèãàòåëüíîé ìóñêóëàòóðû êîíå÷íîñòåé äîïîë-
íèòåëüíûìè äûõàòåëüíûìè ïîâåðõíîñòÿìè â óñëîâèÿõ àìôèáèîòè÷åñêîãî îáðàçà
æèçíè. Ïðîðàñòàíèå òðàõåé â âûðîñòû ãðóäíûõ ñåãìåíòîâ ñïîñîáñòâîâàëî èíòåí-
ñèôèêàöèè ïðîöåññîâ ãàçîîáìåíà, òàê êàê èçâåñòíî, ÷òî òðàíñïîðòèðîâêà êèñëî-
ðîäà ïî òðàõåéíîé ñèñòåìå îñóùåñòâëÿåòñÿ áûñòðåå, ÷åì ïî êàïèëëÿðàì æàáåðíî-
ãî àïïàðàòà. Âåðîÿòíî, äàííûå ñòðóêòóðû, èìåþùèå âèä àýðîäèíàìè÷åñêèõ ïîâåðõ-
íîñòåé, êðîìå âûïîëíåíèÿ ñâîåé îñíîâíîé ôóíêöèè – ãàçîîáìåíà, ñìîãëè
âûïîëíÿòü è àýðîäèíàìè÷åñêóþ ôóíêöèþ.

Î íåçàâèñèìîì îò ïàðàíîòóìîâ ïðîèñõîæäåíèè êðûëüåâ ïèøåò Î. Ì. Áî÷àðîâà-
Ìåññíåð (1968, öèò. ïî: Ìàìàåâ, 1975), óêàçûâàÿ, ÷òî âñå äîðñîâåíòðàëüíûå ëåòà-
òåëüíûå ìûøöû ñôîðìèðîâàëèñü çà ñ÷¸ò íîæíûõ äîðñîâåíòðàëüíûõ ìûøö, ÷òî ñâè-
äåòåëüñòâóåò î ñâÿçè êðûëîâîé è õîäèëüíîé ìóñêóëàòóðû.

Ãèïîòåçà î ïðîèñõîæäåíèè êðûëüåâ íàñåêîìûõ èç òðàõåéíûõ æàáð ïîäâåðãà-
åòñÿ êðèòèêå ñî âðåì¸í ñâîåãî âîçíèêíîâåíèÿ. Òàê, Á. Í. Øâàíâè÷ ïèñàë: «…áîëü-
øîé òðóäíîñòüþ äëÿ äàííîé òåîðèè ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî íàñåêîìûå â îñíîâíîì íàçåì-
íàÿ ãðóïïà, è âñå ãëàâíåéøèå ïóòè èõ ýâîëþöèè ñâÿçàíû ñ ñóøåé. Íåñîì íåí íî, ñâÿçü
íàñåêîìûõ ñ âîäîé âòîðè÷íà!» (Øâàíâè÷, 1949: 263). Ê òîìó æå òðàõåéíûå æàáðû
âîçíèêàþò â îíòîãåíåçå èíà÷å, ÷åì êðûëüÿ. Îñíîâûâàÿñü íà ýòèõ äîâîäàõ, âîçíèê-
ëà èíàÿ ãèïîòåçà – êðûëüÿ ïðÿìîêðûëûõ ðàçâèëèñü èç áîêîâûõ ðàçðàñòàíèé
(ïàðàíîòàëüíûå âûðîñòû, èëè ïàðàíîòóì, paranotum) ãðóäíûõ ñåãìåíòîâ – òåðãè-
òîâ (tergum) (Çàëåññêèé, 1949; Øâàíâè÷, 1949; Ïðèíãë, 1963). Õàðàê òåðíî, ÷òî è â
äàííîé ãèïîòåçå ôèãóðèðóåò íåîáõîäèìîñòü ñîçäàíèÿ äîïîëíèòåëüíûõ ãàçîîáìåííûõ
îðãàíîâ (â äàííîì ñëó÷àå – áîêîâûõ âûðîñòîâ òåðãèòîâ – ïàðàíîòóìîâ), îáåñïå÷è-
âàþùèõ âîçðîñøóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ.

Îïèñàííûå âûøå ïðåîáðàçîâàíèÿ ëîêîìîòîðíèõ è ãàçîîáìåííûõ îðãàíîâ
íàñåêîìûõ åù¸ ðàç óáåæäàþò â íåîáõîäèìîñòè êîìïëåêñíîãî ðàññìîòðåíèÿ ïðå-
îáðàçóþùèõñÿ îðãàíîâ èëè ñèñòåì îðãàíîâ â ýâîëþöèè æèâîòíûõ. Òàê, ôóíêöèî-
íàëüíî ëîêîìîòîðíàÿ ñèñòåìà íå ìîæåò áûòü ñâåäåíà ê ñêåëåòó, ìûøöàì è íåð-
âàì è äîëæíà àíàëèçèðîâàòüñÿ â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè ñèñòåìàìè îðãàíèçìà,
ïðåæäå âñåãî – äûõàòåëüíîé è ñåðäå÷íîñîñóäèñòîé (Bramble, Jenkins, 1989).
Ïîÿâëåíèå ó ìëåêîïèòàþùèõ äèàôðàãìû, ÷åòûð¸õêàìåðíîãî ñåðäöà è äâóõ êðó-
ãîâ êðîâîîáðàùåíèÿ îáåñïå÷èëî èì âûñîêèé óðîâåíü àýðîáíîé àêòèâíîñòè – âàæ-
íåéøóþ îñîáåííîñòü, îòëè÷àþùóþ èõ âìåñòå ñ ïòèöàìè îò ïðî÷èõ òåòðàïîä â ôóíê-
öèîíàëüíîì ïëàíå. Îäíàêî îòìå÷àþò àâòîðû, åñëè ôèëîãåíåòè÷åñêîå âîçíèêíî-
âåíèå îòäåëüíûõ ÷åðò ýòîãî êîìïëåêñà åù¸ óäà¸òñÿ ïðîñëåäèòü äîñòàòî÷íî íàä¸æíî,
òî èõ èíòåãðàöèÿ â áèîìåõàíè÷åñêèå è ôèçèîëîãè÷åñêèå ñèñòåìû îñòà¸òñÿ â
çíà÷èòåëüíîé ìåðå íåÿñíîé.
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Ïòåðîçàâðû (èëè ïòåðîäàêòèëè) èìåëè õîðîøî ðàçâèòóþ êîæíóþ ïåðåïîíêó,
êîòîðàÿ îõâàòûâàëà íå òîëüêî ãðóäíûå, íî è òàçîâûå êîíå÷íîñòè è áûëà íàòÿíóòà
ìåæäó íèìè âäîëü òóëîâèùà (Êîóýí, 1982; Wilkinson, 2007). Ïî-âèäèìîìó, ôàêò
îòñóòñòâèÿ íà íåé äåðìàëüíûõ îáðàçîâàíèé – ÷åøóé èëè âîëîñ, ñâèäåòåëüñòâóåò
î âîçìîæíîì âûïîëíåíèè ïåðåïîíêîé ðåñïèðàòîðíîé ôóíêöèè. Âåðîÿòíî, ÷òî è
îáðàçîâàíèå ýòîãî îðãàíà áûëî ñâÿçàíî ñ íåîáõîäèìîñòüþ óâåëè÷åíèÿ ãàçîîáìåíà
æèâîòíûõ óæå íà ñòàäèÿõ ïðåíàòàëüíîãî îíòîãåíåçà. Èñïîëüçîâàíèå äàííîãî îáðà-
çîâàíèÿ â öåëÿõ ïîâûøåíèÿ ìåòàáîëèçìà äëÿ æèâîòíûõ, ïîâûñèâøèõ ñâîþ ëîêî-
ìîòîðíóþ íàãðóçêó, íå ïðîòèâîðå÷èò èìåþùèìñÿ ôàêòàì. Èçâåñòíî, ÷òî äàííûå
æèâîòíûå îáèòàëè â ãîðèñòîé ìåñòíîñòè. Îíè ïëàíèðîâàëè ñ âûñîêèõ ñêàë è êðó-
æèëè íàä ìîðåì â ïîèñêàõ äîáû÷è (Êîóýí, 1982). Ðàñ÷¸òû Â. Ð. Äîëüíèêà (1999)
ïîêàçûâàþò, ÷òî ïî çàêîíàì àýðîäèíàìèêè ïòåðîçàâðû íå ìîãëè ëåòàòü, èñïîëü-
çóÿ àêòèâíûé ìàøóùèé ïîë¸ò, òàê êàê äëÿ åãî îñóùåñòâëåíèÿ òðåáóåòñÿ íåäîñòóï-
íûé äëÿ ýòèõ æèâîòíûõ óðîâåíü ìåòàáîëè÷åñêîé ìîùíîñòè. Òàêèì îáðàçîì, ïî ìíå-
íèþ àâòîðà, æèâîòíîå áûëî âûíóæäåíî äîëãîå âðåìÿ îæèäàòü ïîïóòíîãî âåòðà äëÿ
íà÷àëà ïàðåíèÿ. Ìîæåò ïîêàçàòüñÿ, ÷òî òàêàÿ ñèòóàöèÿ áûëà áû äîâîëüíî ðèñêî-
âàííîé, òàê êàê èçðàñõîäîâàâ âñå ñâîè «çàïàñû» âî âðåìÿ âûíóæäåííîãî «ïðîñòîÿ»,
æèâîòíîå áûëî îáðå÷åíî íà âåðíóþ ãèáåëü îò èñòîùåíèÿ. Òåì íå ìåíåå, ó÷èòû-
âàÿ òî, ÷òî æèâîòíîå âî âðåìÿ îòäûõà âèñåëî âíèç ãîëîâîé, çàöåïèâøèñü òàçîâû-
ìè êîíå÷íîñòÿìè (Êîóýí, 1982) (ôàêòè÷åñêè æèâîòíîå íàõîäèëîñü â ÀÍÎÏ), îíî
ïðåáûâàëî â ñîñòîÿíèè òîðïîðà (ïîäîáíî ðåöåíòíûì ëåòó÷èì ìûøàì). Äàííîå
ñîñòîÿíèå ïðåäóñìàòðèâàåò ïîíèæåíèå îáùåãî óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà è ñîõðàíåíèå
ýíåðãåòè÷åñêèõ âîçìîæíîñòåé äëÿ ïëàíèðîâàíèÿ â ïîäõîäÿùèõ óñëîâèÿõ. Êàæåòñÿ
âîçìîæíûì è òî, ÷òî â óñëîâèÿõ ïîâûøåííîãî ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà
â àòìîñôåðå Çåìëè âî âðåìåíà ñóùåñòâîâàíèÿ ëåòàþùèõ ÿùåðîâ, â ÷àñòíîñòè, ïòå-
ðîçàâðîâ (Dudley, 1998, 2000), ïàññèâíàÿ äèôôóçèÿ êèñëîðîäà ÷åðåç íåîâîëîøåí-
íûå êîæèñòûå ïåðåïîíêè, îáðàçóþùèå êðûëüÿ ïòåðîçàâðîâ, ìîãëà îáåñïå÷èòü
æèâîòíûì íåîáõîäèìûé óðîâåíü ìåòàáîëèçìà äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ àêòèâíûõ ðåæè-
ìîâ ïàðÿùåãî ïîë¸òà. Îäíàêî òàêàÿ ãèïîòåçà â ëèòåðàòóðå åù¸ íå ðàññìàòðèâàëàñü.

Âîçíèêíîâåíèå ïîë¸òà ó ïòèö ñòàëî îáúåêòîì ìíîãî÷èñëåííûõ äèñêóññèé,
êîòîðûå íå óòèõàþò äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè (Grumberg, 2003, Êóðî÷êèí, 2006 è
äð.). «Ïðèìèòèâíûå ïåðüåâûå ñòðóêòóðû âïåðâûå ïîÿâèëèñü ó íåëåòàþùèõ íàçåì-
íûõ òåðîïîäíûõ äèíîçàâðîâ. Âåðîÿòíî, èçíà÷àëüíàÿ ýâîëþöèÿ ïåðà íå áûëà ñâÿ-
çàíà ñî ñòàíîâëåíèåì åãî àýðîäèíàìè÷åñêîé ôóíêöèè, õîòÿ íåêîòîðûå àâòîðû ñ÷è-
òàþò, ÷òî ïåðüÿ ïîÿâèëèñü èìåííî äëÿ ïîë¸òà (Prum, Brush, 2002; Sumida, Brochut,
2002; Wu et al., 2004)» (×åðíîâà, 2008: 132). Å. Í. Êóðî÷êèí (2006) ïîëàãàåò, ÷òî
ïåðâè÷íîå îïåðåíèå ó ðàííèõ ïòèö è ðàííèõ òåðîïîäíûõ õèùíûõ äèíîçàâðîâ ñíà÷à-
ëà ïîÿâèëîñü êàê òåïëîèçîëèðóþùèé è ñîëíöåçàùèòíûé ïîêðîâ. Àðáîðåàëüíûé
ñïîñîá æèçíè ðàííèõ ïòèö îáóñëîâèë èñïîëüçîâàíèå èìè ïåðüåâîãî ïîêðîâà êàê
ñðåäñòâî îñâîåíèÿ àýðîäèíàìèêè äëÿ áûñòðîãî ñïóñêà ñ äåðåâüåâ èëè êîðîòêèõ ïåðå-
ë¸òîâ ñ âåòêè íà âåòêó (Êóðî÷êèí, Áîãäàíîâè÷, 2008).

Îáùåïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ó ïòèö ïîë¸ò ñòàë âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ
ó íèõ äîïîëíèòåëüíûõ îðãàíîâ äûõàíèÿ – âîçäóøíûõ ìåøêîâ, õîòÿ íà ýòîò ñ÷¸ò
èìåþòñÿ è âîçðàæåíèÿ (Èðèñîâ, 1992). Îòìå÷åííîå âîçðàæåíèå Ý. À. Èðèñîâà,
èñêëþ÷àþùåãî ñâÿçü ïîë¸òà è íàëè÷èå âîçäóøíûõ ìåøêîâ ïòèö, êàæåòñÿ íå
äîñòàòî÷íî àðãóìåíòèðîâàíûì è íå ïîäêðåïëåííûì äîñòîâåðíûìè ìîðôîôèçèî-
ëîãè÷åñêèìè äàííûìè.

À. Í. Ñåâåðöîâ, ïåðå÷èñëÿÿ ðÿä ïîñëåäîâàòåëüíûõ àðîìîðôîçîâ, «...âûñîêî ïîä-
íÿâøèõ îáùóþ îðãàíèçàöèþ ïòèö íàä óðîâíåì îðãàíèçàöèè èõ ðåïòèëèéíûõ
ïðåäêîâ», ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî «...èçìåíåíèÿ â îðãàíàõ äûõàíèÿ è êðîâîîáðàùåíèÿ
íàñòóïèëè ðàíüøå äðóãèõ è ÷òî èìåííî îíè ñäåëàëè âîçìîæíûì äàëüíåéøåå
ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå íåðâíîé ñèñòåìû, îðãàíîâ âûñøèõ ÷óâñòâ, ìóñêóëàòóðû
è ñêåëåòà» (Ñåâåðöîâ, 1949: 288). Â îòíîøåíèè ìëåêîïèòàþùèõ îí îòìå÷àåò:
«Ïî-âèäèìîìó, è â ýòîì ðÿäó ïðîãðåññèâíàÿ ýâîëþöèÿ íà÷àëàñü ñ èçìåíåíèé, âîç-
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íèêøèõ â îðãàíàõ äûõàíèÿ, â îðãàíàõ êðîâîîáðàùåíèÿ è â ðîòîâîì àïïàðàòå
ðåïòèëèéíûõ ïðåäêîâ ìëåêîïèòàþùèõ» (Ñåâåðöîâ, 1949: 289).

Ìîðôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû â âèäå âîçäóõîíîñíûõ ìåøêîâ, êîòîðûå àêòèâ-
íî âêëþ÷àþòñÿ â ðàáîòó ðåñïèðàòîðíîãî àïïàðàòà, ÿâëÿþòñÿ ìîíîïîëèåé ïòèö. Â
òî æå âðåìÿ «ó õàìåëåîíîâ, íåêîòîðûõ ÿùåðèö è çìåé çàäíÿÿ ÷àñòü ë¸ãêèõ èìååò
òîíêîñòåííûå ïàëüöåâèäíûå âûðîñòû – ïîäîáèå âîçäóøíûõ ìåøêîâ ïòèö...»
(Íàóìîâ, Êàðòàøåâ, 1979: 43). Ýòè îáðàçîâàíèÿ ó óæà îáûêíîâåííîãî, Tropidonotus
natrix, îïèñàíû, â ÷àñòíîñòè, È. È. Øìàëüãàóçåíîì (Schmalhausen, 1905).

Ý. À. Èðèñîâ (1992) ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî ïðîáëåìó äåôèöèòà êèñëîðî-
äà â ïðîöåññå ýâîëþöèè ëþáîå íàçåìíîå ïîçâîíî÷íîå äîëæíî áûëî ðåøàòü ïóò¸ì
ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ äûõàòåëüíîé ñèñòåìû. Òàê, ó ïåðìñêèõ ïàðàðåïòèëèé, îïèñàí-
íûõ Ì. Ô. Èâàõíåíêî  â 1987 ã., îáðàçîâàíèå âîçäóøíûõ ìåøêîâ ïðîèçîøëî âñëåä-
ñòâèå äåôèöèòà êèñëîðîäà ïðè îáèòàíèè â ãîðàõ (Èðèñîâ, 1992). È ïî ìíåíèþ àâòî-
ðà, òå æå ìåñòà îáèòàíèÿ ïðèâåëè ê âîçíèêíîâåíèþ äàííûõ ñòðóêòóð ó ïòèö. Ýòè
ôàêòû, âåðîÿòíî, ìîãóò ñëóæèòü îñíîâàíèåì äëÿ îáúÿñíåíèÿ âîçìîæíîãî ïîÿâëå-
íèÿ âîçäóøíûõ ìåøêîâ ó ïòèö. Âî-ïåðâûõ, äàííûå ñòðóêòóðû ìîãëè ðàçâèòüñÿ íà
áàçå ïîäîáíûõ ñòðóêòóð, èìåâøèõñÿ ó èõ äàë¸êèõ ïðåäêîâ. Âî-âòîðûõ, îíè ñëóæè-
ëè äëÿ âîñïîëíåíèÿ äåôèöèòà êèñëîðîäà, ïîÿâèâøåãîñÿ âñëåäñòâèå ïîâûøåííîé
ëîêîìîòîðíîé íàãðóçêè, ÷òî, âåðîÿòíî, áûëî ñâÿçàíî ñ îñâîåíèåì ïòèöàìè íîâûõ
ýêîëîãè÷åñêèõ íèø (îáèòàíèå íà äåðåâüÿõ èëè ñêàëàõ). Ñîîòâåòñòâóþùåå ïðîãðåñ-
ñèâíîå ðàçâèòèå âîçäóøíûõ ìåøêîâ îáåñïå÷èëî ïîâûøåíèå ýôôåêòèâíîñòè äûõà-
òåëüíîãî àïïàðàòà ïòèö, ÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, ïîâûñèëî ôóíêöèîíàëüíûå âîçìîæ-
íîñòè ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ è ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ àêòèâíîãî ïîë¸òà.

Î. Ô. ×åðíîâà (2008) ïîëàãàåò, ÷òî «…ïëàíèðóþùèå è ëåòàþùèå ìëåêîïèòàþ-
ùèå ïîÿâèëèñü äàæå ðàíüøå ïòèö» (×åðíîâà, 2008: 132). Íà ýòî óêàçûâàåò, â ÷àñò-
íîñòè, íàõîäêà Volaticotherium antiquus, âîçðàñò êîòîðîé 125 ìëí ëåò (Meng et al.,
2006 öèò ïî: ×åðíîâà, 2008).

Ðåöåíòíûå øåðñòîêðûëû (Cynocephalus volans, Dermoptera) èìåþò êîæèñòóþ
ëåòàòåëüíóþ ïåðåïîíêó. Îíà íàòÿíóòà îò øåè, îõâàòûâàåò ãðóäíûå, òàçîâûå êîíå÷-
íîñòè è õâîñò. Îäíàêî å¸ ïîâåðõíîñòü èìååò âîëîñÿíîé ïîêðîâ, ÷òî óêàçûâàåò íà
îãðàíè÷åííîå ó÷àñòèå ýòîé êîæè â ãàçîîáìåíå. Â îòëè÷èå îò ðóêîêðûëûõ, êîñò-
íûå ýëåìåíòû êèñòè èõ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé íå ïðåòåðïåëè óäëèíåíèÿ. Ýòè
æèâîòíûå ñîâåðøàþò ïåðåë¸òû â âèäå ïëàíèðóþùèõ ïðûæêîâ íà ðàññòîÿíèå äî
60 ì. Îáû÷íî ïåðåäâèãàþòñÿ â êðîíàõ äåðåâüåâ, äåðæàñü çà âåòâè ÷åòûðüìÿ êîíå÷-
íîñòÿìè (ñïèíîé âíèç).

Ìåíåå âûðàæåííàÿ òóëîâèùíàÿ ñêëàäêà îâîëîø¸ííîé êîæè, êîòîðàÿ íàòÿãè-
âàåòñÿ ìåæäó ãðóäíûìè è òàçîâûìè êîíå÷íîñòÿìè âî âðåìÿ ïëàíèðîâàíèÿ æèâîò-
íûõ, ðàçâèòà ó îòäåëüíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñîâðåìåííûõ ãðûçóíîâ (íàïðèìåð, ó ëåòÿ-
ãè – Pteromys volans, Pteromyidae). Âðÿä ëè ìîæíî ïðåäïîëàãàòü ãàçîîáìåííóþ ôóíê-
öèþ äàííîãî êîæíîãî îáðàçîâàíèÿ. Ïàññèâíîå ïàðåíèå, èëè ñêîëüæåíèå, òðåáóåò
ìåíüøèõ ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò, òàê êàê æèâîòíûå äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ èñïîëüçóþò
ýíåðãèþ âíåøíåé ñðåäû (Ãëàäêîâ, 1949), è, ñëåäîâàòåëüíî, – ñïðîñ íà êèñëîðîä
ó íèõ îòíîñèòåëüíî ìåíüøå, ÷åì ó æèâîòíûõ ñ àêòèâíûì (ìàøóùèì) ïîë¸òîì.

2.2.2. Ðåàëèçàöèÿ ïîë¸òà æèâîòíûìè â ñâÿçè ñ ýâîëþöèåé àòìîñôåðû. Âñå âûøå
íàçâàííûå ïðåäêîâûå ôîðìû ðåöåíòíûõ æèâîòíûõ, èñïîëüçóþùèõ àêòèâíûé
ïîë¸ò, ïðåòåðïåëè ðÿä ìîðôîëîãè÷åñêèõ òðàíñôîðìàöèé. Îíè ïðèîáðåëè ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûå îðãàíû, óâåëè÷èâøèå ïëîùàäü äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè äëÿ
àòìîñôåðíîãî êèñëîðîäà, è ñòðóêòóðû, îáåñïå÷èâøèå ýôôåêòèâíûé ïðîöåññ
äîñòàâêè êèñëîðîäà.

Ýòè ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîãëè ïîÿâèòüñÿ âñëåäñòâèå èçìåíåíèÿ
ãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàìì íà ôîíå ñîîòâåòñòâóþùèõ èçìåíåíèé âî âíåøíåé ñðåäå.
Âëèÿíèå âíåøíåé ñðåäû íà ôîðìèðîâàíèå îðãàíîâ, à òàêæå íà èçìåíåíèå èõ ôóíê-
öèé áåçîãîâîðî÷íî ïðèíèìàåòñÿ âñåìè áèîëîãàìè. Òåì íå ìåíåå â íàó÷íîé ëèòå-
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ðàòóðå îòñóòñòâóþò àðãóìåíòèðîâàííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î êîíêðåòíûõ ôàêòîðàõ
ñðåäû, âûçûâàþùèå òå èëè èíûå èçìåíåíèÿ â ñòðîåíèè èëè ôóíêöèè îðãàíèçìîâ,
ðàâíî êàê è î ìåõàíèçìå äåéñòâèÿ ýòèõ ôàêòîðîâ.

Âîçìîæíûì ôàêòîðîì, ñïîñîáñòâóþùèì ïðîöåññó ñòàíîâëåíèÿ ïîë¸òà ó
íàçåìíûõ æèâîòíûõ, ìîã áûòü ôàêòîð ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìî-
ñôåðå (Boyce, 1998; Dudley, 1998). Èññëåäîâàòåëè îòìå÷àþò, ÷òî ïîâûøåíèå ïàð-
öèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â îòäåëüíûå ïåðèîäû èñòîðèè ïëàíåòû ñïîñîáñòâî-
âàëî ðåàëèçàöèè ïîë¸òà ó íàñåêîìûõ â äåâîíå, ó ïòåðîçàâðîâ – â òðèàñå, ïòèö –
â êîíöå þðû, ðóêîêðûëûõ – â ìåëîâîì ïåðèîäå. Ïî èõ ìíåíèþ, ïîâûøåíèå ïàð-
öèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå ñïîñîáñòâîâàëî ìîáèëèçàöèè íåîáõî-
äèìîé äëÿ ïîë¸òà ýíåðãèè, à òàêæå óâåëè÷åíèþ ïëîòíîñòè àòìîñôåðû.

Âèäèìî, äëÿ îáñóæäåíèÿ âîçíèêíîâåíèÿ ïîë¸òà æèâîòíûõ, íåîáõîäèìî ðàñ-
ñìîòðåòü âîïðîñ î ñîäåðæàíèè êèñëîðîäà â àòìîñôåðå.

Èçìåíåíèÿ ãàçîâîãî ñîñòàâà â àòìîñôåðå Çåìëè ïðîèñõîäèëè íåîäíîêðàòíî
íà ïðîòÿæåíèè å¸ ýâîëþöèè (Áóäûêî, Ðîíîâ, 1973; ßñàìàíîâ, 1985; Berner, 2006;
Berner et al., 2007).

Òåêòîíî-ìàãìàòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü Çåìëè çàìåòíî ïðîÿâèëàñü íà å¸ ïîâåðõíî-
ñòè ïðèáëèçèòåëüíî 3,8 ìëðä ëåò íàçàä. Áèîëîãè÷åñêèå ïðîöåññû â âîäíîé ñðåäå íà÷à-
ëèñü ïðèáëèçèòåëüíî â ýòî âðåìÿ, êîãäà êèñëîðîä â àòìîñôåðå îòñóòñòâîâàë
(Ñîðîõòèí, Óøàêîâ, 1989, 1990, 1991). Î. Ã. Ñîðîõòèí è Ñ. À. Óøàêîâ (1990) ïèøóò,
÷òî â äîêåìáðèéñêîå âðåìÿ âåñü êèñëîðîä, âûäåëèâøèéñÿ â ïðîöåññå êîíâåêòèâíî-
ãî ìàññîîáìåíà ìàíòèéíîãî âåùåñòâà Çåìëè, ðàñõîäîâàëñÿ íà ïðîñòîå îêèñëåíèå
ìåòàëëè÷åñêîãî æåëåçà – ãëàâíîãî õèìè÷åñêîãî ðåàãåíòà, àêòèâíî ïîãëîùàâøåãî êèñ-
ëîðîä èç ãèäðîñôåðû (è àòìîñôåðû). Òàêàÿ ñèòóàöèÿ ñîõðàíÿëàñü áîëåå 1 ìëðä ëåò,
êîãäà íà ðóáåæå 2,8 ìëðä ëåò íàçàä ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â àòìîñôåðå ñîñòàâëÿëî
ìåíåå 1 % ñîâðåìåííîãî. Ïðèáëèçèòåëüíî 2,0 ìëðä ëåò íàçàä ýòà âåëè÷èíà äîñòè-
ãëà 1 %, è ñ ýòîãî ìîìåíòà íà÷àëà íåóêëîííî ïîâûøàòüñÿ (Êëàóä öèò. ïî: Ëåòíèêîâ,
Ñèçûõ, 2002). Ëèøü ïîñëå ïîëíîãî îêèñëåíèÿ ìàíòèéíîãî æåëåçà äî ôàçû ìàãíå-
òèòà (ïðèáëèçèòåëüíî íà ðóáåæå ìåæäó ïðîòåðîçîåì è ôàíåðîçîåì – 670 ìëí ëåò
íàçàä) îñâîáîæäàþùèéñÿ ïðè ôîðìèðîâàíèè ÿäåðíîãî âåùåñòâà êèñëîðîä óæå íå
çàäåðæèâàëñÿ â êîíâåêòèðóþùåé ìàíòèè, à áåñïðåïÿòñòâåííî ïîñòóïàë â ãèäðîñôå-
ðó è àòìîñôåðó Çåìëè. Î. Ã. Ñîðîõòèí (1974) ñ÷èòàåò, ÷òî ëèøü ïîñëå ýòîãî ìîìåí-
òà â çåìíîé àòìîñôåðå ñìîã íàêàïëèâàòüñÿ êèñëîðîä, âûäåëÿâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå
æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòåíèé è ôîòîäèññîöèàöèè âîäû.

Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì (Ðîíîâ, 1959, 1976, 1980; Ðóòòåí, 1973 è äð. öèò. ïî:
ßñàìàíîâ, 1985), îñíîâíûì èñòî÷íèêîì êèñëîðîäà â àòìîñôåðå áûë ïðîöåññ
ôîòîñèíòåçà. Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ôîòîñèíòåç âîçíèê íà Çåìëå âìåñòå ñ ñèíå-çåë¸-
íûìè âîäîðîñëÿìè, òî åñòü 3200 ìëí ëåò íàçàä. Îäíàêî èõ ïîÿâëåíèå íå ïðèâåëî
ê çíà÷èòåëüíîìó ñîäåðæàíèþ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå.

Àëüòåðíàòèâíóþ ãèïîòåçó íåáèîãåííîãî èñòî÷íèêà êèñëîðîäà â ôîðìèðîâà-
íèè àòìîñôåðû Çåìëè ïðåäëàãàþò Ô. À. Ëåòíèêîâ è Í. Â. Ñèçûõ (2002). Ïî èõ
ãèïîòåçå, ïðîöåññû ãðàíèòèçàöèè çåìíîé êîðû ñòàëè îñíîâíûìè â ôîðìèðîâàíèè
êèñëîðîäíîé àòìîñôåðû Çåìëè. Îáðàçîâàíèå ãðàíèòîâ â çåìíîé êîðå ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ îáðàçîâàíèåì âîäû, óãëåêèñëîãî è óãàðíûõ ãàçîâ, à òàêæå âûõîäîì êèñëî-
ðîäà â àòìîñôåðó èëè ÷àñòè÷íûì ðàñòâîðåíèåì åãî â âîäå. Èñòîðèþ ðàçâèòèÿ ïëà-
íåòû àâòîðû äåëÿò íà ýïîõè. Ïåðâàÿ – ýïîõà îáðàçîâàíèÿ ãðàíèòîâ íà ðóáåæå àðõåÿ
è ïðîòåðîçîÿ (2,8—2,5 ìëðä ëåò íàçàä) – ñîïðîâîæäàëàñü ïåðâûì çíà÷èòåëüíûì
ïîïîëíåíèåì àòìîñôåðû êèñëîðîäîì (1 % ñîâðåìåííîãî). Âòîðàÿ ýïîõà (1,4 ìëðä
ëåò íàçàä) îáîçíà÷åíà îáðàçîâàíèåì êðàñíîöâåòíûõ òîëù ãðàíèòà è õàðàêòðèçó-
åòñÿ ñîäåðæàíèåì êèñëîðîäà â àòìîñôåðå ÷óòü âûøå 1 %. È ëèøü ñïóñòÿ 730 ìëí
ëåò ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà äîñòèãëî 7 % ñîâðåìåííîé åãî âåëè÷èíû. Òðåòüÿ ýïîõà,
íà÷àâøàÿñÿ ïðèáëèçèòåëüíî 550 ìëí ëåò íàçàä (êåìáðèé), ïîâûñèëà ñîäåðæàíèå
êèñëîðîäà äî 10 % åãî ñîâðåìåííîãî óðîâíÿ. Â ÷åòâåðòîé ýïîõå, íà÷àâøåéñÿ
îêîëî 400 ìëí ëåò íàçàä, ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â àòìîñôåðå Çåìëè ïðèáëèçèëîñü
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ê ñîâðåìåííîìó óðîâíþ. Âûñîêîå ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà â àòìîñôåðå
Çåìëè ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ ïåðâûõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé, êîòîðûå ñàìè íà÷àëè âûäå-
ëÿòü êèñëîðîä â àòìîñôåðó, èìåþùèé áèîãåííóþ ïðèðîäó. Òàêèì îáðàçîì, çà
150 ìëí ëåò êîëè÷åñòâî êèñëîðîäà â àòìîñôåðå Çåìëè óâåëè÷èëîñü â 10 ðàç, è àòìî-
ñôåðà åù¸ äî ïîÿâëåíèÿ íàçåìíûõ ðàñòåíèé áîëåå ÷åì íà 1/5 áûëà íàñûùåíà êèñ-
ëîðîäîì (Ëåòíèêîâ, Ñèçûõ, 2002). 

Ñëåäîâàòåëüíî, â ïåðèîä Ôàíåðîçîÿ êîëè÷åñòâî êèñëîðîäà â àòìîñôåðå Çåìëè
ðîñëî íåðàâíîìåðíî: ìàññà àòìîñôåðíîãî êèñëîðîäà âíà÷àëå Ôàíåðîçîÿ ñîñòàâëÿ-
ëà 1/3 ñîâðåìåííîãî åãî ñîäåðæàíèÿ, òî åñòü 7 % (Áóäûêî, Ðîíîâ, 1973) èëè 10 %
(Ëåòíèêîâ, Ñèçûõ, 2002). Èccëåäîâàòåëè óêàçûâàþò íà ðåçêîå ïîâûøåíèå ñîäåð-
æàíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå, ïðîèçîøåäøåå 400 ìëí ëåò íàçàä â äåâîíå-êàðáî-
íå (Áóäûêî, Ðîíîâ, 1973; ßñàìàíîâ, 1985; Ëåòíèêîâ, Ñèçûõ, 2002). Îäíàêî ìàòå-
ðèàëû äðóãèõ, â ÷àñòíîñòè, áîëåå ïîçäíèõ èññëåäîâàíèé (Berner, Kothavala, 2001;
Berner, 2006; Berner et al., 2007), îïèðàþùèõñÿ íà óòî÷í¸ííóþ âðåìåííóþ øêàëó
ïåðèîäîâ Ôàíåðîçîÿ (Gradstein, Ogg, 1996), äàþò íåñêîëüêî îòëè÷íóþ îò ïðåæíèõ
ïðåäñòàâëåíèé êàðòèíó êîëåáàíèé ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå Ôàíåðîçîÿ.
Çíà÷èòåëüíîå ïîâûøåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà ïðèõîäèòñÿ íà ðàí-
íèé äåâîí – äî 26 %; ïîñëå ÷åãî ïîñëåäîâàëî ðåçêîå åãî ñíèæåíèå – äî 13 % â ñðåä-
íåì äåâîíå ïåðåä ìîùíûì ïîâûøåíèåì – äî 35 % íà ïðîòÿæåíèè äåâîíà-êàðáî-
íà ñ ïðîäîëæèòåëüíûì ïèêîì â ñðåäíåì è ïîçäíåì êàðáîíå. Çàòåì ñëåäîâàëî
òàêîå æå ðåçêîå ñíèæåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà – äî 15 %, ÷òî ïðè-
õîäèòñÿ íà ïåðèîä ïîçäíÿÿ ïåðìü – ðàííèé òðèàñ. Ïðåæíèå ðàñ÷¸òû óêàçûâàþò,
÷òî äàííûå ñîáûòèÿ ïðîèñõîäèëè â êîíöå ïåðìñêîãî ïåðèîäà, ÷òî áûëî âûçâàíî
ðàçâèòèåì àðèäíûõ óñëîâèé, ñîêðàùåíèåì ðàñòèòåëüíîé ìàññû, ðåçêèì âîçðàñòà-
íèåì ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà íà ïðîöåññû îêèñëåíèÿ è ðàñöâåòîì ãíèëîñòíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ (ßñàìàíîâ, 1985; Berner, Canfield, 1989 öèò. ïî: Dudley, 1998).

Ñëåäóþùèé íåïðîäîëæèòåëüíûé âñïëåñê íàáëþäàëñÿ â ñåðåäèíå òðèàñà – äî
18 %, ïîñëå êîòîðîãî – î÷åðåäíîå ñíèæåíèå ïî÷òè äî 12 % â êîíöå òðèàñà.

È, íàêîíåö, â þðñêîì ïåðèîäå íà÷àëîñü ðàâíîìåðíîå ïîâûøåíèå ïàðöèàëü-
íîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà âïëîòü äî íàøèõ äíåé.

Õàðàêòåðíî, ÷òî îòìå÷åííûå èçìåíåíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â
àòìîñôåðå Çåìëè ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ êëþ÷åâûìè ýâîëþöèîííûìè ñîáûòèÿìè.

Êðûëàòûå íàñåêîìûå èçâåñòíû ñî âðåìåí êàðáîíà, ïðè÷¸ì îíè èìåëè äîñòà-
òî÷íî ñïåöèàëèçèðîâàííûå êðûëüÿ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î åù¸ áîëåå ðàííåì âîç-
íèêíîâåíèè ýòèõ ôîðì. Ñóùåñòâîâàâøèå â ñðåäíåì äåâîíå íàñåêîìûå áûëè åù¸
áåñêðûëûìè (Çàëåññêèé, 1949 è äð.), à â êîíöå äåâîíà – ðàííåì êàðáîíå ñðåäè
íèõ îáíàðóæèëîñü áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå êðûëàòûõ ôîðì (Wootton, 1990; Vogel,
1994, öèò. ïî: Dudley, 1998). Òàêèì îáðàçîì, èìåííî â êîíöå äåâîíà â ïåðèîä ìîù-
íîãî ïîâûøåíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå âîçíèêëè ïåðâûå
êðûëàòûå íàñåêîìûå. Íåêîòîðûå ñòðåêîçû êàðáîíà èìåëè ãèãàíòñêèå (ïî ñîâðå-
ìåííûì ìåðêàì) ðàçìåðû. Ðàçìàõ êðûëüåâ ýòèõ íàñåêîìûõ ñîñòàâëÿë áîëåå 70 ñì.
Âîçìîæíî, òàêîìó ãèãàíòèçìó ñïîñîáñòâîâàëî âûñîêîå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â
àòìîñôåðå (Carpenter, 1992 öèò. ïî: Dudley, 1998; Boyce, 1998; Berner et al., 2007).
Áîëüøîå ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà â îêðóæàþùåé ñðåäå (äî 35 %) óâåëè÷è-
âàëî åãî ïàññèâíîå ïîñòóïëåíèå ÷åðåç ðåñïèðàòîðíûå îðãàíû íàñåêîìûõ ïóò¸ì äèô-
ôóçèè, ÷òî ñîçäàëî ïðåäïîñûëêè ïîâûøåíèÿ óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà æèâîòíûõ â öåëîì
è ïðèâåëî ê óâåëè÷åíèþ ðàçìåðîâ òåëà (Dudley, 1998, 2000; Berner et al., 2007).

Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî èçìåíåíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôå-
ðå (åãî ñíèæåíèå äî 15 %), ïðîèçîøåäøèå ñ êîíöà ïåðìñêîãî ïåðèîäà è ïðîäîë-
æàþùèåñÿ â òå÷åíèå ðàííåãî òðèàñîâîãî ïåðèîäà, ïðèâåëè ê âûìèðàíèþ ãèãàíò-
ñêèõ íàñåêîìûõ, êàê, âïðî÷åì, è äðóãèõ ãèãàíòñêèõ ôîðì íàçåìíûõ æèâîòíûõ. Ýòî,
ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, áûëî âûçâàíî íåäîñòàòî÷íûì ïàðöèàëüíûì äàâëåíèåì êèñ-
ëîðîäà â àòìîñôåðå äëÿ ýôôåêòèâíîé ðàáîòû ïàññèâíûõ ðåñïèðàòîðíûõ îðãàíîâ.
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Âûøå áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè êèñëîðîäà â àòìîñôåðå (íàïðè-
ìåð, â óñëîâèÿõ âûñîêîãîðüÿ) âíåøíåå äûõàíèå ñòàíîâèòñÿ ìåíåå ýôôåêòèâíûì.

Ñëåäóþùåå ïîâûøåíèå êîëè÷åñòâà êèñëîðîäà â àòìîñôåðå, ïðè êîòîðîì åãî
ñîäåðæàíèå äîñòèãëî 18 %, ïðîèçîøëî â ñåðåäèíå òðèàñà. Ê ýòîìó âðåìåíè îòíî-
ñÿòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå íàõîäêè ëåòàþùèõ ÿùåðîâ – ðàìôîðèíõîâ.

Â êîíöå òðèàñà – î÷åðåäíîå ïîâûøåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà
ñîâïàäàåò ñ ïîÿâëåíèåì â þðå ïåðâûõ ïòèö. Ïîÿâëåíèå ïðåäêîâûõ ôîðì ðóêîêðû-
ëûõ, âîçìîæíî, ïðèõîäèòñÿ íà ïîçäíèé ìåë ïðè äîñòàòî÷íî âûñîêîì ñîäåðæàíèè
êèñëîðîäà â àòìîñôåðå.

Êàê âèäèì, ïîâûøåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå ñïîñîá-
ñòâóåò íå òîëüêî ìîáèëèçàöèè íåîáõîäèìîé äëÿ ïîë¸òà ýíåðãèè, íî è óâåëè÷åíèþ
ïëîòíîñòè àòìîñôåðû, ðåàëèçàöèÿ ïîë¸òà â êîòîðîé ñòàíîâèòñÿ áîëåå ýôôåêòèâíîé.

Îäíèì èç ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ðåàëèçàöèþ ïîë¸òà æèâîòíûìè, ÿâëÿåòñÿ
ñèëà òÿæåñòè Çåìëè. Ýâîëþöèÿ æèçíè íà Çåìëå âî âñåõ å¸ ñôåðàõ âñåãäà ïðîõî-
äèëà, ñîõðàíÿÿ è ðàçâèâàÿ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñèëå òÿãîòåíèÿ, ïîñêîëüêó ãðàâèòà-
öèîííîå ïîëå áûëî è îñòà¸òñÿ ïîñòîÿííî äåéñòâóþùèì ìîùíûì ôàêòîðîì.
Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî âåëè÷èíà ãðàâèòàöèîííîãî ïîëÿ ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç íåìíîãèõ êîí-
ñòàíò îêðóæàþùåé ñðåäû, äåéñòâóþùèõ ñ ìîìåíòà çàðîæäåíèÿ æèçíè íà Çåìëå
(Ñàâèí, 1979; Ìèêðîîðãàíèçìû…, 1983; Òàèðáåêîâ, 1986 è äð.). Òåì íå ìåíåå
èìåþòñÿ âçãëÿäû î íåñòàáèëüíîñòè ãðàâèòàöèîííîãî ïîëÿ Çåìëè. Áèîëîãè ïðåä-
ïîëàãàþò, ÷òî ãðàâèòàöèîííîå ïîëå Çåìëè â òå÷åíèå ýâîëþöèè áèîñôåðû íå îñòà-
âàëîñü ïîñòîÿííûì, à ïåðèîäè÷åñêè èçìåíÿëîñü, è ïîë¸ò ðóêîêðûëûõ è ïòèö ìîã
áûòü ðåçóëüòàòîì ýòèõ èçìåíåíèé (Ïðîáëåìû…, 1976).

Áåçóñëîâíî, ÷òî óìåíüøåíèå ñèëû ãðàâèòàöèè íà Çåìëå ìîãëî áûòü òåì òîë÷-
êîì, êîòîðûé ñïîñîáñòâîâàë âîçíèêíîâåíèþ ðàçíûõ òèïîâ ïîë¸òà âî ìíîãèõ
ãðóïïàõ æèâîòíûõ. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà ìíîãî÷èñëåííûå ôàêòû, ïîçâîëÿþùèå
ïðåäïîëàãàòü èçìåíåíèÿ ñèëû ãðàâèòàöèè íà Çåìëå (Íåéìàí, 1962; Êðàñèëîâ, 1969;
Ñìèðíîâ, Ëþáèíà, 1969 è äð.), ïðÿìûõ äîêàçàòåëüñòâ äàííûõ ñîáûòèé íå èìååòñÿ.

2.2.3. Ãèïîòåçû î âîçíèêíîâåíèè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê è ñòàíîâëåíèè ïîë¸òà ó ðóêî-
êðûëûõ. Ýâîëþöèþ ðóêîêðûëûõ íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü âíå ñâÿçè ñ îñâîåíèåì èìè
ïîë¸òà. Â ëèòåðàòóðå ïðåäñòàâëåíî íåñêîëüêî ãèïîòåç î ñòàíîâëåíèè ïîë¸òà ó ðóêî-
êðûëûõ ñ ïðåäøåñòâóþùèì ýòîìó ñîáûòèþ ïîÿâëåíèåì ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê.

Àíàëèçèðóÿ èìåþùèåñÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ãèïîòåçû î ïðîèñõîæäåíèè ðóêî-
êðûëûõ, ìîæíî îòìåòèòü íåñêîëüêî ìîìåíòîâ. Âî-ïåðâûõ, îòñóòñòâèå ïðîìåæó-
òî÷íûõ ôîðì ðóêîêðûëûõ (â ñâÿçè ñ íåïîëíîòîé ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè)
îòêðûâàåò ïóòü â áîëüøèíñòâå ñâî¸ì óìîçðèòåëüíûì ïîñòðîåíèÿì â âîïðîñå ýâî-
ëþöèè îòðÿäà. Âî-âòîðûõ, ðàññìàòðèâàÿ ëèøü âçðîñëûå ôîðìû æèâîòíûõ, áîëü-
øèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ïîëàãàåò, ÷òî óæå íà÷àëüíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ â âèäå
óäëèíåíèÿ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé (â ñâÿçè ñ äðåâåñíûì îáðàçîì æèçíè ïðåäêîâîé
ôîðìû) è óâåëè÷åíèå ïëîùàäè êîæíîé ïîâåðõíîñòè êèñòè áûëè ïîäõâà÷åíû
åñòåñòâåííûì îòáîðîì. 

Íèæå ïðåäñòàâëåíû â õðîíîëîãè÷åñêîì ïîðÿäêå èçâåñòíûå íà ñåãîäíÿøíèé
äåíü ãèïîòåçû, íàçâàíèÿ êîòîðûì (çà îäíèì èñêëþ÷åíèåì) äàíû àâòîðîì íàñòîÿ-
ùåé ðàáîòû. Ïðèâåäåíû òàêæå êðèòè÷åñêèå çàìå÷àíèÿ ïî ïîâîäó äèñêóññèîííî-
ñòè èëè äàæå íåñîñòîÿòåëüíîñòè îòäåëüíûõ ìîìåíòîâ ýòèõ ãèïîòåç.

Ãèïîòåçà «Ôóðàæèðîâàíèÿ» (Jepsen, 1970). Âîçíèêíîâåíèå ëåòàòåëüíûõ ïåðå-
ïîíîê ñâÿçûâàþò íå ñòîëüêî ñ ïîë¸òîì, ñêîëüêî ñ ïðîöåññîì îòëîâà íàñåêîìûõ.
Ïðåäêè ðóêîêðûëûõ îõîòèëèñü çà íàñåêîìûìè, ñèäÿ íà «íàñåñòå», ñáèâàÿ èëè ëîâÿ
èõ ãðóäíûìè êîíå÷íîñòÿìè êàê ñà÷êîì. Îáðàçîâàíèå ïåðåïîíîê ìåæäó ïàëüöàìè
óâåëè÷èâàëî óñïåõ ïðè ëîâëå äîáû÷è. Ïîñòåïåííîå óäëèíåíèå âñåõ îòäåëîâ ãðóä-
íûõ êîíå÷íîñòåé è ñîåäèíåíèå ïàëüöåâ ïåðåïîíêàìè ïîñëóæèëî ïðåàäàïòàöèåé
äëÿ ïîë¸òà. Àêòèâíûå âçìàõè ãðóäíûìè êîíå÷íîñòÿìè ïðè ëîâëå íàñåêîìûõ ïðè-
âåëè ê àêòèâíîìó ïîë¸òó. Äëÿ ïðîâåðêè ýòîé ãèïîòåçû Äæ. Ñïèêìåí (Speakman,
1999) ïîïûòàëñÿ âû÷èñëèòü ýíåðãåòè÷åñêèå ïðåèìóùåñòâà, êîòîðûå æèâîòíîå
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ìîãëî áû ïîëó÷èòü, èñïîëüçóÿ ýòó ñòðàòåãèþ ïèùåäîáûâàíèÿ. Îêàçàëîñü, ÷òî
äàæå ñàìàÿ áëàãîïðèÿòíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïîòðåáîâà-
ëîñü áû áîëåå îäíîãî äíÿ íåïðåðûâíîãî ôóðàæèðîâàíèÿ, ÷òîáû óäîâëåòâîðèòü åæå-
äíåâíûå ýíåðãåòè÷åñêèå ïîòðåáíîñòè òàêèõ «îõîòíèêîâ», ò. å. â ýâîëþöèè ðóêî-
êðûëûõ íàëè÷èå ïåðèîäà îõîòû ñ âûòÿíóòîé êîíå÷íîñòüþ ìàëîâåðîÿòíî.

Ãèïîòåçà «Ìàíãðîâàÿ» (Ïàíþòèí, 1980). Îáèòàíèå â ìàíãðîâîì ëåñó ïðåäêîâîé
ôîðìû ðóêîêðûëûõ ÿâèëîñü ðåøàþùèì ôàêòîðîì äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ ðóêîêðûëûõ.
Óäëèíåíèå ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé è îñîáåííî êèñòåé ñâÿçàíî ñ äîñòàâàíèåì ïèùè
ñ âîçìîæíî áîëüøåãî ðàññòîÿíèÿ è íåîáõîäèìîñòüþ ïðèçåìëåíèÿ íà òîïêóþ ïîâåðõ-
íîñòü. Ïðîèñõîæäåíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè íå îáñóæäàåòñÿ. Ýòà ñòðóêòóðà èñïîëü-
çîâàëàñü â êà÷åñòâå ïàðàøþòà (äëÿ ãàøåíèÿ ñêîðîñòè ïðè ïîñàäêå) è ïðè ïåðåäâè-
æåíèè ïî òîïêîé, èëèñòîé ïîâåðõíîñòè. Ó÷àù¸ííûå ìàøóùèå äâèæåíèÿ ãðóäíûõ
êîíå÷íîñòåé ïðè ñïðûãèâàíèè âíèç ïðèâåëè ê àêòèâíîìó ïîë¸òó áåç ñòàäèè ïëà-
íèðîâàíèÿ. Ãèïîòåçà ïðåäïîëàãàåò ïåðâè÷íîå âîçíèêíîâåíèå ó ðóêîêðûëûõ ïàðà-
øþòèðîâàíèÿ, êîòîðîå çàòåì òðàíñôîðìèðîâàëîñü â àêòèâíûé ìàøóùèé ïîë¸ò.

Ãèïîòåçà «Òåðìîðåãóëÿöèè» (Êîâòóí, 1984, 1990). Èñïîëüçóÿ äàííûå ëèòåðàòó-
ðû, Ì. Ô. Êîâòóí çàêëþ÷àåò, ÷òî ó æèâîòíûõ, âåäóùèõ äðåâåñíûé îáðàç æèçíè,
îòìå÷àåòñÿ óäëèíåíèå ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, è â ÷àñòíîñòè ïàëüöåâ êèñòè, à òàêæå
óñèëåíèå ìóñêóëàòóðû ïëå÷åâîãî ïîÿñà. Âìåñòå ñ òåì àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî ïðåäêè
ðóêîêðûëûõ íå äîñòèãëè âûñîêîé ñòåïåíè ñïåöèàëèçàöèè ê äðåâåñíîìó îáðàçó
æèçíè. Îñíîâíîé ôîðìîé äðåâåñíîé ëîêîìîöèè ýòèõ æèâîòíûõ áûëî êàðàáêàíèå
(à íå õâàòàíèå, êàê, íàïðèìåð, ó ïðèìàòîâ). Âîçìîæíî, ýòî ïðèâåëî ê îòíîñèòåëü-
íîìó óäëèíåíèþ íå òîëüêî ïàëüöåâ êèñòè, íî è ïÿñòíûõ êîñòåé. Àâòîð ïîëàãàåò,
÷òî óäëèíåíèå ïÿñòíûõ êîñòåé ìîãëî èìåòü îòðèöàòåëüíûé ýôôåêò íà ëîêîìîöèþ.
Âìåñòå ñ òåì «…íåèçáåæíûì ñëåäñòâèåì óäëèíåíèÿ ïÿñòíûõ êîñòåé ÿâëÿåòñÿ ïðå-
âðàùåíèå çà÷àòî÷íîé ìåæïàëüöåâîé êîæíîé ñêëàäêè â ìåæïàëüöåâóþ ïåðåïîí-
êó» (Êîâòóí, 1984: 276), è, òàêèì îáðàçîì, óäëèíåíèå ïÿñòíûõ êîñòåé àâòîìàòè-
÷åñêè ïðèâåëî ê óâåëè÷åíèþ ïëîùàäè ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè (êóðñèâ
È. Êîâàë¸âîé). Ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ áîêîâîé è ìåæáåäðåííîé ïåðåïîíîê àâòî-
ðîì íå îáñóæäàåòñÿ. Îáðàçîâàííàÿ ìåæïàëüöåâàÿ êîæíàÿ ïåðåïîíêà ñïîñîáñòâî-
âàëà îòäà÷å òåïëà. Àâòîð ïðèâîäèò âûñêàçûâàíèå À. Êðîìïòîíà (Crompton, 1968)
î òîì, ÷òî ìåçîçîéñêèå ìëåêîïèòàþùèå îáëàäàëè íåñîâåðøåííîé òåðìîðåãóëÿöè-
åé è ñòðàäàëè îò ïåðåãðåâà. Ñëåäîâàòåëüíî, óïîìÿíóòûé íåãàòèâíûé ýôôåêò óäëè-
íåíèÿ êîñòåé áûë íåéòðàëèçîâàí ïîëåçíîé ôóíêöèåé òåðìîðåãóëÿöèè êîæíîé ïåðå-
ïîíêè, è òåíäåíöèÿ ê å¸ óâåëè÷åíèþ áûëà ïîäõâà÷åíà îòáîðîì. Ðàññåèâàòü òåïëî
æèâîòíîå ìîãëî, íàõîäÿñü â ïîäâåøåííîì âíèç ãîëîâîé ñîñòîÿíèè ñ ðàçâåäåííû-
ìè ïàëüöàìè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, à, ñëåäîâàòåëüíî, è ðàñòÿíóòîé ïåðåïîíêîé.
Ýòî, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ÿâèëîñü èçíà÷àëüíîé ïðè÷èíîé, ñòèìóëèðîâàâøåé àäàï-
òàöèþ ê ïîäâåøèâàíèþ. Ïðè ïðîëåòàíèè âáëèçè íàñåêîìîãî (ïîòåíöèàëüíîé
ïèùè) ñðàáàòûâàë èíñòèíêò – æèâîòíîå ïûòàëîñü ïîéìàòü åãî ñ ïîìîùüþ óâå-
ëè÷åííûõ ëàäîíåé-ñà÷êîâ. Ïðè ýòîì æèâîòíîå ìîãëî îòðûâàòüñÿ îò ñóáñòðàòà, âçìàõ
êèñòåé ñïîñîáñòâîâàë ìÿãêîìó ïðèçåìëåíèþ. Ñî âðåìåíåì, àêòèâíî ðàáîòàÿ
êèñòÿìè (ñ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêîé), æèâîòíîå ìîãëî íåñêîëüêî êîððåêòèðî-
âàòü òðàåêòîðèþ «ïèêèðîâàíèÿ». Òàê âûðàáàòûâàëîñü «àêòèâíîå ïàðàøþòèðîâà-
íèå», ïðåäøåñòâîâàâøåå àêòèâíîìó ïîë¸òó. Ïëàíèðîâàíèå àâòîð ñ÷èòàåò òóïèêî-
âûì íàïðàâëåíèåì äëÿ ðàçâèòèÿ àêòèâíîãî ïîë¸òà.

Ó àâòîðà äàííîé ãèïîòåçû íå âûçûâàåò ñîìíåíèé òîò ôàêò, ÷òî óäëèíåíèå ïÿñò-
íûõ êîñòåé ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, çàêëþ÷¸ííûõ â îáùèé êîæíûé ìåøîê, ïðèâå-
ëî ê óâåëè÷åíèþ êîæíîé ïîâåðõíîñòè âñåé êèñòè, âêëþ÷àÿ ïàëüöû (ñì. êóðñèâ).

Äàííàÿ òðàêòîâêà îáðàçîâàíèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ó ðóêîêðûëûõ âûçû-
âàåò íåäîâåðèå. Ó áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ òîëüêî ïÿñòíûå êîñòè ãðóäíûõ
êîíå÷íîñòåé çàêëþ÷åíû â îáùèé êîæíûé ìåøîê, êîòîðûé äëÿ êàæäîãî ïàëüöà
îáðàçóåò ïàëüöåâèäíûå âûðîñòû. Èìååòñÿ ëèøü íåçíà÷èòåëüíàÿ êîæíàÿ ñêëàäêà
ìåæäó ïðîêñèìàëüíûìè (ïåðâûìè) ôàëàíãàìè ïàëüöåâ. Íàïîìíèì, ÷òî ïàëüöû ìëå-
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êîïèòàþùèõ, êàê ïðàâèëî, îáðàçîâàíû òðåìÿ ôàëàíãàìè, ìåæäó êîòîðûìè èìå-
åòñÿ ñóñòàâíîå ñî÷ëåíåíèå. Ñëåäîâàòåëüíî, óäëèíåíèå ïÿñòíûõ êîñòåé ìîæåò ïðè-
âåñòè ëèøü ê óâåëè÷åíèþ îïèñàííîãî êîæíîãî ìåøêà è íèêîèì îáðàçîì íå îòðà-
çèòñÿ íà âåëè÷èíå ñêëàäêè êîæè ìåæäó ïàëüöàìè. Òàêèì îáðàçîì, âñå ïàëüöû êèñòè
îñòàþòñÿ ñâîáîäíûìè. È íèêàêîãî «àâòîìàòè÷åñêîãî óâåëè÷åíèÿ ïëîùàäè ìåæ-
ïàëüöåâîé ïåðåïîíêè» ïðîèçîéòè íå ìîæåò. Ãîðàçäî ïðîùå, ó÷èòûâàÿ çàêîíû áèî-
ìåõàíèêè, ïðåäñòàâèòü ïðîöåññ «ñïîëçàíèÿ» êîæíîãî ìåøêà ñ ïðîêñèìàëüíûõ
ôàëàíã è ïÿñòíûõ êîñòåé ïðè óñèëåííîì ðàçâåäåíèè ïàëüöåâ.

Ó÷èòûâàÿ âîçìîæíûå îòðèöàòåëüíûå ýôôåêòû óäëèíåíèÿ ïåðâè÷íî õâàòàòåëü-
íîé êèñòè, Ì. Ô. Êîâòóí âûäâèãàåò òåçèñ, ÷òî äèâåðñèôèêàöèÿ ñòðîåíèÿ ïåðåïîí-
êè áûëà ñâÿçàíà å¸ èçíà÷àëüíîé òåðìîðåãóëÿòîðíîé ôóíêöèåé, îñîáåííî âàæíîé
â æàðêîì è âëàæíîì êëèìàòå ìåçîçîÿ, êîãäà ñèñòåìà òåðìîðåãóëÿöèè áûëà åù¸
íå ñîâåðøåííîé.

Äàííûé âîïðîñ òàêæå âûçûâàåò äèñêóññèþ. Ïî âñåé âèäèìîñòè, è îò ïåðåãðå-
âà, è îò õîëîäà ñòðàäàëè â ïåðâóþ î÷åðåäü êðóïíûå æèâîòíûå.

Èçâåñòíî, ÷òî ó íàçåìíûõ ðåïòèëèé ïåðìñêîãî ïåðèîäà, â ÷àñòíîñòè, ó ýäà-
ôîçàâðîâ Edaphosaurus è äèìåòðîäîíòîâ Dimetrodontus ðàçâèëèñü îñòèñòûå îòðîñòêè
ïîçâîíêîâ, êîòîðûå ñëóæèëè îïîðîé íàòÿíóòîé ìåæäó íèìè êîæèñòîé ïåðåïîí-
êè – «ïàðóñó». «Ïî-âèäèìîìó, ïàðóñ ïîìîãàë ðåãóëèðîâàòü òåìïåðàòóðó òåëà â ðàé-
îíàõ, óäàë¸ííûõ îò âîäû. Ýòè æèâîòíûå áûëè ñëèøêîì êðóïíûå è íå èìåëè âîç-
ìîæíîñòè ïîëíîñòüþ ïðÿòàòüñÿ îò çíîÿ èëè õîëîäà, îíè, âîçìîæíî, ïîëüçîâàëèñü
ïàðóñîì äëÿ òîãî, ÷òîáû «ïîíåæèòüñÿ» â ëó÷àõ óòðåííåãî è âå÷åðíåãî ñîëíöà è äëÿ
çàùèòû îò çíîÿ äí¸ì, ïîâîðà÷èâàÿ êðàé ïàðóñà ê ñîëíöó. Íî÷üþ èì, âåðîÿòíî, óäà-
âàëîñü îñòàíàâëèâàòü êðîâîîáðàùåíèå ïàðóñà è òåì ñàìûì ñîõðàíÿòü òåïëî òåëà
â òå÷åíèå õîëîäíûõ ÷àñîâ» (Êîóýí, 1982: 118—119).

Äðóãèå èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî öåëÿì òåðìîðåãóëÿöèè ñëóæèëè ðîãîâûå
âûðîñòû õîëîäíîêðîâíûõ (ýêòîòåðìíûõ) ïðåäêîâûõ ôîðì âëàæíîãî è æàðêîãî êëè-
ìàòà ìåçîçîÿ (×åðíîâà, 2008 è äð.). «…Ïî êîñâåííûì îöåíêàì òåïëîïðîâîäíîñòü
êåðàòèíà ïðèìåðíî â 10 ðàç ïðåâûøàåò òåïëîïðîâîäíîñòü âîçäóõà» (Èâëåâ,
×åðíîâà, 2005).

Ó ïðåðóêîêðûëûõ êîæíàÿ ìåæïàëüöåâàÿ ïåðåïîíêà çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâà-
ëà îáùóþ ïëîùàäü òåëà è ìîãëà ñïîñîáñòâîâàòü îòäà÷å òåïëà ïóò¸ì ðàäèàöèè. Íî,
ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ ðàçìåðàõ òåëà æèâîòíûõ íåîáõîäèìîñòü
îòäà÷è òåïëà íå èìåëà ñóùåñòâåííîãî çíà÷åíèÿ. Íàïðîòèâ, «…î÷åíü ìåëêèå òåï-
ëîêðîâíûå æèâîòíûå íóæäàþòñÿ â èçîëÿöèîííîì ìàòåðèàëå, òàê êàê â ïðîòèâíîì
ñëó÷àå îíè î÷åíü áûñòðî òåðÿþò òåïëî è óìèðàþò îò õîëîäà» (Êîóýí, 1982: 138).
Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ýòè æèâîòíûå âåëè äîâîëüíî ñêðûòûé îáðàç æèçíè, èçáå-
ãàëè ïðÿìûõ ñîëíå÷íûõ ëó÷åé, ïðÿ÷àñü ñðåäè âåòâåé äåðåâüåâ, è, ïî-âèäèìîìó, íå
ïîäâåðãàëèñü ïåðåãðåâó. Ñêîðåå âñåãî, ýòè æèâîòíûå áîðîëèñü ñ âîçìîæíûì ïåðå-
îõëàæäåíèåì, ñëåäñòâèåì ÷åãî áûëî ïðèîáðåòåíèå èìè ñïîñîáíîñòè ê ãèáåðíàöèè.
Ýòîò òåçèñ áóäåò îáñóæä¸í íèæå.

È íàêîíåö, àâòîð çàòðàãèâàåò âîïðîñ î ïðèîáðåòåíèè æèâîòíûìè ñïîñîáíî-
ñòè ê ÀÍÎÏ. Äëÿ ïðåðóêîêðûëîãî, ïî ìíåíèþ Ì. Ô. Êîâòóíà, ãëàâíîé ôîðìîé
ëîêîìîöèè áûëî êàðàáêàíèå. Î÷åâèäíî, æèâîòíîå èñïîëüçîâàëî êîãòè òàçîâûõ
êîíå÷íîñòåé äëÿ îïîðû è ïîäòÿãèâàëî òåëî ââåðõ ñ ïîìîùüþ ãðóäíûõ êîíå÷íî-
ñòåé, èñïîëüçóÿ êîãòè ïðîòèâîïîñòàâëåííûõ áîëüøèõ ïàëüöåâ. Îñòàëüíûå ïàëü-
öû êèñòè ñ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêîé áûëè ñëîæåíû. Ïî âñåé âèäèìîñòè, äëÿ ðàñ-
ïðàâëåíèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè íå áûëî íåîáõîäèìîñòè ïîäâåøèâàòüñÿ âíèç
ãîëîâîé. Â ñëó÷àå âèñåíèÿ âíèç ãîëîâîé ãðóäíàÿ êîíå÷íîñòü âìåñòå ñî ñëîæåííîé
êèñòüþ ïðîñòî ñâåñèòñÿ è, òàêèì îáðàçîì, íåîáõîäèìû äîïîëíèòåëüíûå óñèëèÿ
ìûøö äëÿ ðàçâåäåíèÿ ïàëüöåâ è óäåðæàíèÿ èõ â ýòîì ïîëîæåíèè. Ñëåäîâàòåëüíî,
ïðè÷èíà ïðèîáðåòåíèÿ ïðåðóêîêðûëûìè ñïîñîáíîñòè ê ïîäâåøèâàíèþ òàêæå
îñòà¸òñÿ íà ñòàäèè îáñóæäåíèÿ.

Ãèïîòåçà «Ïëàíèðîâàíèÿ» (Norberg, 1985; Rayner, 1986). Óäëèíåíèå ãðóäíûõ
êîíå÷íîñòåé è óñèëåíèå ìóñêóëàòóðû ïëå÷åâîãî ïîÿñà âûçâàíî äðåâåñíûì îáðà-
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çîì æèçíè. Ïðîèñõîæäåíèå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè íå îáñóæäàåòñÿ; äàííîå îáðà-
çîâàíèå èñïîëüçîâàëîñü ñ öåëüþ ëîêîìîöèè – ïëàíèðîâàíèÿ äëÿ ïåðåìåùåíèé
ìåæäó âåòâÿìè äåðåâüåâ. Òàêîé ýâîëþöèîííûé ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ àêòèâ-
íîãî ïîë¸òà (ïðîõîæäåíèå ñòàäèè ïëàíèðîâàíèÿ) íå ïîääåðæèâàåòñÿ ñðàâíèòåëü-
íî-ìîðôîëîãè÷åñêèì àíàëèçîì ñòðóêòóð, îáåñïå÷èâàþùèõ ïëàíèðóþùèé è àêòèâ-
íûé ïîë¸ò (Êîâòóí, 1984). Ìîðôîëîãè÷åñêèå ïåðåñòðîéêè â ãðóäíîé êîíå÷íîñòè,
íåîáõîäèìûå äëÿ ïëàíèðîâàíèÿ, íå ñîïðîâîæäàëèñü óäëèíåíèåì çâåíüåâ ãðóäíûõ
êîíå÷íîñòåé è, îñîáåííî, ýëåìåíòîâ êèñòè. Ïðè ýòîì ïëàíèðîâàíèå îáåñïå÷èâà-
åò âûæèâàíèå â äàííîé ýêîëîãè÷åñêîé íèøå, òî åñòü ÿëÿåòñÿ êàê áû çàâåðø¸í-
íîé ñòàäèåé ýâîëþöèè è òóïèêîâîé â ïëàíå ðàçâèòèÿ àêòèâíîãî ïîë¸òà.

Ãèïîòåçà «Ðåñïèðàòîðíàÿ» (Kovalyeva, 1994) áûëà ïðåäëîæåíà àâòîðîì äàííîé
ðàáîòû, èñõîäÿ èç ïîëèôóíêöèîíàëüíîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè: ó ðóêîêðûëûõ
àêòèâíûé ìàøóùèé ïîë¸ò ñòàë âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ ó÷àñòèþ êîæíûõ ïåðåïîíîê
â ãàçîîáìåíå (ïîìèìî äðóãèõ ôóíêöèé). Òî åñòü äëÿ ðåàëèçàöèè àêòèâíîãî ïîë¸-
òà íåîáõîäèìû íå òîëüêî ýôôåêòèâíûå ïåðåñòðîéêè ãàçîîáìåííûõ îðãàíîâ (ë¸ã-
êèõ), íî è ôóíêöèîíèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíûõ ðåñïèðàòîðíûõ ñòðóêòóð.
Ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè, òàêèì îáðàçîì, âçÿëè íà ñåáÿ ðîëü íå òîëüêî îðãàíà ëîêî-
ìîöèè (àýðîäèíàìè÷åñêàÿ ôóíêöèÿ), íî è îðãàíà âíåøíåãî äûõàíèÿ (ðåñïèðàòîð-
íàÿ ôóíêöèÿ), ïðåäñòàâëÿÿ ñîáîé îáøèðíóþ ïîâåðõíîñòü ãàçîîáìåíà. Ìåõàíèçì
ïðîèñõîæäåíèÿ ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè íå îáñóæäàëñÿ.

Äàííàÿ ãèïîòåçà, âûäâèíóòàÿ ïî÷òè äâàäöàòü ëåò íàçàä, ïðåæäå âñåãî, îñíî-
âàíà íà òîì, ÷òî ìîðôîëîãè÷åñêè ë¸ãêèå ðóêîêðûëûõ âïîëíå ñõîäíû ñ òàêîâûìè
äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà ìëåêîïèòàþùèõ è íå èìåþò êàêèõ-ëèáî ñïåöèôè-
÷åñêèõ îñîáåííîñòåé (Øìèäò-Íèåëüñåí, 1976; Øìèäò-Íèëüñåí, 1987 è äð.).
Èññëåäîâàòåëÿìè äîïóñêàåòñÿ, ÷òî âíåøíåå äûõàíèå ó ðóêîêðûëûõ èíòåíñèôèöè-
ðîâàíî çà ñ÷¸ò íåêîòîðîãî óâåëè÷åíèÿ îáúåìà ë¸ãêèõ (ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ìëå-
êîïèòàþùèìè); óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ îòäåëüíûõ ë¸ãî÷íûõ ñòðóêòóð, íàïðèìåð
óìåíüøåíèå òîëùèíû ãàçîâî-êðîâÿíîãî áàðüåðà (Øìèäò-Íèåëüñåí, 1976; Gehr et
al., 1981; Maina et al., 1982, 1991; Maina, Nicholson, 1982; Maina, Settle, 1982); à òàêæå
çà ñ÷¸ò ïîäâèæíîñòè ð¸áåð, êîòîðàÿ îáëåã÷àåò ïðîöåññ äûõàíèÿ âî âðåìÿ ïîë¸òà
(Thomas, Suthers, 1970). Âìåñòå ñ òåì ñðàâíåíèå ñ äûõàòåëüíîé ñèñòåìîé ïòèö ïîêà-
çàëî, ÷òî ðóêîêðûëûå íå äîñòèãëè òàêîãî ñîâåðøåíñòâà â ñòðîåíèè äûõàòåëüíîãî
àïïàðàòà, êàê ïòèöû (Maina, West, 2005). Îá óíèêàëüíîì ãàçîîáìåííîì àïïàðà-
òå ïòèö ñâèäåòåëüñòâóåò, â ÷àñòíîñòè, âîçìîæíîñòü ïîë¸òà ïòèö íà áîëüøèõ âûñî-
òàõ (Èðèñîâ, 1989 è äð.) è ñîâåðøåíèÿ èìè äàëüíèõ ìèãðàöèé áåç îòäûõà. Îäíàêî
äàííûõ, ñâèäåòåëüñòâóþùèõ îá àêòèâíîì ó÷àñòèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðû-
ëûõ â ãàçîîáìåíå, íå áûëî. Êî âðåìåíè ïîÿâëåíèÿ ãèïîòåçû áûëè ïðîâåäåíû ëèøü
åäèíè÷íûå ýêñïåðèìåíòû íà ðóêîêðûëûõ (Herreid II, Schmidt-Nielsen, 1966;
Herreid II et al. 1968), ïîäòâåðæäàþùèå ýôôåêòèâíîå âûâåäåíèå óãëåêèñëîãî ãàçà
êîæåé ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè, î ÷¸ì óïîìèíàëîñü âûøå. Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà ïîñâÿ-
ùåíà äîêàçàòåëüñòâó âûäâèíóòîé ãèïîòåçû.

Ãèïîòåçà «Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêàÿ» (Weatherbee et al., 2006; Sears, 2008).
Ãåíåòè÷åñêèå è ìîðôîãåíåòè÷åñêèå òðàíñôîðìàöèè îáóñëîâèëè ïîÿâëåíèå êðûëà
ó ðóêîêðûëûõ âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî ðàçâèòèå ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè è óäëèíå-
íèå ñêåëåòíèõ ýëåìåíòîâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè íàõîäÿòñÿ ïîä ìîëåêóëÿðíî-ãåíå-
òè÷åñêèì êîíòðîëåì. Ñíèæåíèå óðîâíÿ àïîïòîçà êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõè-
ìû è èõ ñîõðàíåíèå ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ ìåæïàëüöåâîé êîæíîé ïåðåïîíêè; îäíî-
âðåìåííî ïîä êîíòðîëåì ãåííûõ ìåõàíèçìîâ ïðîèñõîäèë ïðîëîíãèðîâàííûé ðîñò
ñêåëåòíûõ ýëåìåíòîâ ãðóäíîé êîíå÷íîñòè.

Â äàííîé ãèïîòåçå íå âûÿñíåíû ïðè÷èíû, ðåãóëèðóþùèå ýêñïðåññèþ ãåíîâ, ñíè-
æàþùèõ óðîâåíü àïîïòîçà êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõèìû ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ó
ðóêîêðûëûõ. Ïðèçíàâàÿ ñëîæíîñòü èçó÷åíèÿ äàííîãî âîïðîñà, ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî
â íàñòîÿùåå âðåìÿ óæå èìååòñÿ îïûò ïîäîáíûõ èññëåäîâàíèé. Òàê, ãåííûå ìóòà-
öèè, à èìåííî: «...èçìåíåíèÿ â ìîëåêóëÿðíûõ ñèãíàëüíûõ ïóòÿõ (ïîä âëèÿíèåì ôàê-
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òîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû), ó÷àñòâóþùèõ â ôîðìèðîâàíèè ñòðóêòóð êîæíûõ ïðèäàò-
êîâ» – ìîãëè âûçâàòü óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà «ïðîòîâîëîñ», ïðèâåäøåå ê ðàñïðî-
ñòðàíåíèþ è óïëîòíåíèþ âîëîñÿíîãî ïîêðîâà (×åðíîâà, 2008: 132). «Â ýâîëþöèè
àìíèîò ðàçëè÷íûå âàðèàöèè â ÷èñëå è ðàçìåðàõ êîæíûõ ïðèäàòêîâ ìîãëè ïîñëóæèòü
áàçîé äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ ñïåêòðà ðàçëè÷íûõ ôåíîòèïîâ æèâîòíûõ (àäàïòèâíîé
ðàäèàöèè), ò. å. òàêèå âàðèàöèè ÿâëÿþòñÿ ñóáñòðàòîì äëÿ îòáîðà è ñòàíîâÿòñÿ «ïðî-
äâèíóòûìè» ïðè îïðåäåë¸ííûõ èçìåíåíèÿõ îêðóæàþùåé ñðåäû» (×åðíîâà, 2008: 134).

Ê ñîæàëåíèþ, äî ñèõ ïîð íå âûÿâëåíû ïðè÷èíû (â ÷àñòíîñòè ôàêòîðû îêðó-
æàþùåé ñðåäû), âûçâàâøèå ãåíåòè÷åñêèå òðàíñôîðìàöèè, ïîâëåêøèå çà ñîáîé ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ïåðåñòðîéêè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ.

Ãèïîòåçà «Ýâîëþöèîííàÿ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêàÿ» (àâòîðñêîå íàçâàíèå)
(Ïàíþòèíà, Êîðçóí, 2009). Îáñóæäàåòñÿ ïðåîáðàçîâàíèå òèïè÷íîé ïàðàñàãèò-
òàëüíîé ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ïðåäêà â êîíå÷íîñòü, ñïåöèàëèçèðîâàííóþ ê ïåðå-
ìåùåíèÿì ïî ñòâîëàì äåðåâüåâ áîëüøîãî äèàìåòðà. Ïëàíèðîâàíèå è ïåðåäâèæå-
íèå ïî ñòâîëàì äåðåâüåâ áîëüøîãî äèàìåòðà, à çàòåì óïðàâëÿåìîå ïëàíèðîâàíèå
ñòàëè ïðåàäàïòàöèåé ê ìàøóùåìó ïîë¸òó. Îòìå÷àåòñÿ ïåðâè÷íîå êàìóôëÿæíîå
çíà÷åíèå áîêîâîé ÷àñòè ïåðåïîíêè (òóëîâèùíîé) è ðîëü ïîçäíåå âîçíèêøåé
ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè äëÿ óïðàâëåíèÿ òðàåêòîðèåé ïëàíèðîâàíèÿ. Ïðè÷èíû è
ìåõàíèçìû ïðîèñõîæäåíèÿ ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè íå îáñóæäàåòñÿ.

2.2.4. Èíòåãðàòèâíûé ïîäõîä ê ïðîáëåìå âîçíèêíîâåíèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê
ó ðóêîêðûëûõ è ýâîëþöèè îòðÿäà Chiroptera. Áîëüøèíñòâî èç âûøåïðèâåäåííûõ
ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè ðóêîêðûëûõ îñíîâûâàåòñÿ íà òîì, ÷òî ëåòàòåëüíûå
ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ ÿâèëèñü íîâîîáðàçîâàíèåì (ýâîëþöèîííûì íîâøåñòâîì).
Èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî óäëèíåíèå ñêåëåòíûõ ýëåìåíòîâ ãðóäíîé êîíå÷íî-
ñòè è îáðàçîâàíèå ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ïåðâîíà÷àëüíî ïðîèçîøëî âñëåäñòâèå
ìóòàöèîííûõ ïðîöåññîâ â îäíîé èç ãðóïï íàñåêîìîÿäíûõ ïðåäêîâ ðóêîêðûëûõ è
áûëî ïîäõâà÷åíî åñòåñòâåííûì îòáîðîì òî ëè âñëåäñòâèå ïîëåçíîñòè äëÿ ëîâëè
íàñåêîìûõ, òî ëè äëÿ ñïóñêà ñ âûñîòû, òî ëè äëÿ òåðìîðåãóëÿöèè. Ïîñòåïåííî óâå-
ëè÷èâàÿñü è ñîâåðøåíñòâóÿñü â õîäå ýâîëþöèè ýòîé ãðóïïû æèâîòíûõ ïîä ïîñòî-
ÿííûì äàâëåíèåì îòáîðà, ýòî íîâîîáðàçîâàíèå ïðåâðàòèëîñü â êðûëî ñîâðåìåí-
íûõ ðóêîêðûëûõ, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ãðàäóàëèñòè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì îá ýâîëþ-
öèè. Íàïðîòèâ, ãèïîòåçà î ïðîèñõîæäåíèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ
âñëåäñòâèå èçìåíåíèÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîèçîøåäøèõ íà ðàí-
íèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà (Weatherbee et al., 2006; Sears, 2008 è äð.), ÿâëÿåòñÿ ïðèìå-
ðîì ñàëüòàöèîííûõ ïðîöåññîâ â ýâîëþöèè.

×òî æå ïîñëóæèëî ïðè÷èíîé ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé â îäíîé
èç ãðóïï ðàííèõ ìëåêîïèòàþùèõ?

Íà îñíîâàíèè ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàíèé óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðàêòè÷åñêè âñå
êëåòêè äàííîãî îðãàíèçìà ñîäåðæàò â ãåíîìå îäíó è òó æå ÄÍÊ, îäíàêî ýêñïðåññèÿ
ãåíîâ â êëåòêàõ îäíîãî òèïà ÿâíî îòëè÷àåòñÿ îò èõ ýêñïðåññèè â êëåòêàõ äðóãîãî òèïà.
Ýòîò è äðóãèå ôàêòû ïðèâåëè ê ìíåíèþ, ÷òî «… äèôôåðåíöèðîâêà îáóñëîâëèâàåò-
ñÿ èçìåíåíèÿìè äèôôåðåíöèàëüíîé ýêñïðåññèè ãåíîâ â ðàçëè÷íûõ êëåòî÷íûõ
ëèíèÿõ ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà» (Ðýôô, Êîôìåí, 1986: 118). Îá ýòîì åùå ðàíåå
ïèñàë Ä. Òðóìýí (1976), îòìå÷àÿ, ÷òî äëÿ âûÿñíåíèÿ, êàê ïðîèñõîäèò äèôôåðåíöè-
ðîâêà, íóæíî âûÿñíèòü ìåõàíèçìû ïðîöåññîâ, áëàãîäàðÿ êîòîðûì â îäíèõ êëåòêàõ
àêòèâíû îäíè êîìáèíàöèè ãåíîâ, à â äðóãèõ – äðóãèå. Âïîñëåäñòâèå ýêñïåðèìåí-
òàëüíûìè ïðîâåðêàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî äèôôåðåíöèàëüíîå äåéñòâèå ãåíîâ âûçûâà-
åòñÿ ôàêòîðàìè, ëîêàëèçîâàííûìè â öèòîïëàçìå, è ÷òî êîìïîíåíòû öèòîïëàçìû äåé-
ñòâèòåëüíî ñïîñîáíû íàïðàâëÿòü ôóíêöèþ ÿäðà (Ðýôô, Êîôìåí, 1986: 123).

Êîìïîíåíòû öèòîïëàçìû ïî îòíîøåíèþ ê ÿäðó ìîæíî ñ÷èòàòü âíåøíèìè
ôàêòîðàìè, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî öèòîïëàçìà è ÿäðî ïðèíàäëåæàò îäíîé ñòðóêòóðå –
êëåòêå. Ê âíåøíèì ôàêòîðàì, îêàçûâàþùèì âëèÿíèå íà ðàçâèòèå æèâûõ ñèñòåì â
ïåðâóþ î÷åðåäü ìîæíî îòíåñòè «…âîçäåéñòâèå çåìíîãî ïðèòÿæåíèÿ, ñâåòà, òåïëà,
íàïðàâëåííîãî äâèæåíèÿ ïèùåâûõ è ýíåðãåòè÷åñêèõ ïîòîêîâ» (ßðîâîé, 2005: 56).
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Äàæå èçíà÷àëüíàÿ íåîäíîðîäíîñòü ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêîâ ïðîòîïëàçìû ÿéöà (âûçû-
âàåìàÿ, â ÷àñòíîñòè, ôàêòîðîì ãðàâèòàöèè) îêàçûâàåò âëèÿíèå íà àêòèâíîñòü ãåíîâ,
à êëåòî÷íûå ëèíèè ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà íàõîäÿòñÿ íå òîëüêî â ðàçëè÷íûõ
èíäóêöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó ñîáîé, íî è âî âçàèìîäåéñòâèÿõ ñ îêðóæàþ-
ùåé ñðåäîé (ßðîâîé, 2005: 56). Òàêèì îáðàçîì, òåçèñ î âëèÿíèè ôàêòîðîâ âíåø-
íåé ñðåäû íà ðåàëèçàöèþ âíóòðåííåé íàñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè èìååò òâ¸ðäîå
îñíîâàíèå, ðàâíî êàê è íà ôîðìèðîâàíèå îðãàíîâ è íà èçìåíåíèå èõ ôóíêöèé
(Ñåâåðöîâ, 1949; Òðóìýí, 1976; Øìàëüãàóçåí, 1982; Óãîëåâ, 1985; Crompton, 1968).

È. È. Øìàëüãàóçåí îòìå÷àë: «Ïî-âèäèìîìó, âñå ðåàêöèè îðãàíèçìà âîçíè-
êàþò ïåðâîíà÷àëüíî â ñâÿçè ñ ôàêòîðàìè âíåøíåé ñðåäû, âûçûâàþùèìè ôîðìî-
îáðàçîâàòåëüíóþ ðåàêöèþ» (Øìàëüãàóçåí, 1982: 214), à «èçìåíåíèå îòäåëüíûõ ôàê-
òîðîâ âíåøíåé ñðåäû ñ íåèçáåæíîñòüþ âëå÷¸ò çà ñîáîé èçìåíåíèå òåõ îðãàíîâ è
ïðèçíàêîâ, êîòîðûå ïî ñâîåé ôóíêöèè ñâÿçàíû ñ äàííûìè ôàêòîðàìè ñðåäû»
(Øìàëüãàóçåí, 1982: 16).

Â çàäà÷è íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ íå âõîäèò ðàññìîòðåíèå ñóùåñòâóþùèõ
âçãëÿäîâ íà ìåõàíèçìû íàñëåäîâàíèÿ, ïðèîáðåòåíèÿ ïðèçíàêîâ, âèäîîáðàçîâàíèÿ
è ìàêðîýâîëþöèè. Õî÷åòñÿ ëèøü ïðèâåñòè ñëåäóþùåå ñîîáðàæåíèå: «Ïðåòåðïåâàÿ
òå èëè èíûå èçìåíåíèÿ è îñóùåñòâëÿÿ ãåíåòè÷åñêèé ïîèñê, ãåíåòè÷åñêèé àïïà-
ðàò ñîçäà¸ò áàçó äëÿ íàä¸æíîãî âîñïðîèçâåäåíèÿ òåõ óäà÷íûõ ïîâåäåí÷åñêèõ è
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé, êîòîðûå îñóùåñòâèë îðãàíèçì â îòâåò íà ñäâèãè âî âíóò-
ðåííåé èëè âíåøíåé ñðåäå» (Íàçàðîâ, 2007: 419).

Áîëüøèíñòâî èç ïðèâåäåííûõ âûøå ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè ëåòàòåëüíîé ïåðå-
ïîíêè ðóêîêðûëûõ íå ðàññìàòðèâàåò âîçäåéñòâèå êàêèõ-ëèáî êîíêðåòíûõ ôàêòî-
ðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû êàê ïðè÷èíó ïîÿâëåíèÿ ýâîëþöèîííî íîâîé ñòðóêòóðû ó
ðóêîêðûëûõ. È, ïî âñåé âèäèìîñòè, ýòî êàñàåòñÿ íå òîëüêî âîïðîñà î âîçíèêíî-
âåíèè ðóêîêðûëûõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì È. È. Øìàëüãàóçåí ïèñàë: «Íóæíî íå òîëüêî
ãîðàçäî ïîëíåå èçó÷èòü ôàêòîðû, ñâÿçûâàþùèå èíäèâèäóàëüíîå ôîðìîîáðàçîâà-
íèå îðãàíèçìà â îäèí öåëîñòíûé ïðîöåññ, íî íóæíî èçó÷èòü ôàêòîðû, îïðåäåëÿþ-
ùèå êîîðäèíàöèþ ÷àñòåé ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèÿõ îðãàíèçìà. È
íàêîíåö, íàèáîëåå âàæíûé âîïðîñ, – êàêèì îáðàçîì èñòîðè÷åñêè âîçíèêàë âåñü
ýòîò ñâÿçóþùèé ìåõàíèçì è êàêîâà åãî ðîëü â ïðîöåññå äàëüíåéøåé ýâîëþöèè.
Ýòî – îãðîìíàÿ öåïü ñîâåðøåííî åù¸ íå ðàçðàáîòàííûõ âîïðîñîâ îãðîìíîãî è òåî-
ðåòè÷åñêîãî, è ïðàêòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ» (Øìàëüãàóçåí, 1982: 18).

Â äàííîé ðàáîòå èçëîæåíî ïðåäñòàâëåíèå î ìîðôîãåíåòè÷åñêîì è ìîëåêóëÿð-
íî-ãåíåòè÷åñêîì ïðîèñõîæäåíèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ, êîòîðîå
ìîæíî ñôîðìóëèðîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì: ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðû-
ëûõ – ðåçóëüòàò ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ïåðåñòðîåê,
ïðîèçîøåäøèõ â ýìáðèîãåíåçå ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ ïîä äåéñòâèåì
îïðåäåë¸ííûõ âíåøíèõ ôàêòîðîâ è ýòîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé æèâîòíûõ.

Èç ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû, êîòîðûå â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ìîãóò îêàçûâàòü
âëèÿíèå íà ìîðôîãåíåç ðàçëè÷íûõ òêàíåé è îðãàíîâ áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ, è â
÷àñòíîñòè ðóêîêðûëûõ, ðàññìàòðèâàþòñÿ ôàêòîð ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëî-
ðîäà è ôàêòîð çåìíîé ãðàâèòàöèè.

Àíòèîðòîñòàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå (ÀÍÎÏ) ó ðóêîêðûëûõ. Ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, ÷òî
ðóêîêðûëûå ÿâëÿþòñÿ óíèêàëüíûìè æèâîòíûìè ñðåäè ðåöåíòíûõ ìëåêîïèòàþùèõ
íå òîëüêî â ñâÿçè ñ îñâîåíèåì àêòèâíîãî ïîë¸òà, íî è ñ èõ ñïîñîáíîñòüþ íàõî-
äèòüñÿ â ÀÍÎÏ ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ. Ïîñëåäíåå íå õàðàêòåðíî äëÿ äðóãèõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðåöåíòíûõ îòðÿäîâ ìëåêîïèòàþùèõ. Íàõîæäåíèå â ïîäâåøåííîì
ñîñòîÿíèè (óöåïèâøèñü çà âåòêè äåðåâüåâ ÷åòûðüìÿ êîíå÷íîñòÿìè), êîòîðîå ìû
íàáëþäàåì ó ëåíèâöåâ èëè øåðñòîêðûëîâ, íå ÿâëÿåòñÿ íàõîæäåíèåì â ÀÍÎÏ.
Ãëàâíûì êðèòåðèåì ÀÍÎÏ ÿâëÿåòñÿ êàóäîêðàíèàëüíîå íàïðàâëåíèå ïðîäîëüíîé
îñè òåëà è ãîëîâû æèâîòíîãî ñîíàïðàâëåííî âåêòîðó ãðàâèòàöèè. Ñëåäîâàòåëüíî,
ïðåäñòàâèòåëè ðóêîêðûëûõ îáëàäàþò îïðåäåë¸ííîé ñïåöèôèêîé â ÷àñòè èõ ïðå-
âàëèðóþùåé îðèåíòàöèè â ãðàâèòàöèîííîì ïîëå Çåìëè.
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Ïî ìíåíèþ ìíîãèõ áèîëîãîâ, âûÿâëåíèå îñíîâíûõ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþ-
öèè îðãàíèçìîâ íà íàøåé ïëàíåòå íåâîçìîæíî áåç ó÷¸òà ñèëû ãðàâèòàöèè è, â ÷àñò-
íîñòè, å¸ âåêòîðíîñòè (Êîðæóåâ, 1971; Ñàâèí, 1979 è ìí. äð.). Ãðàâèòàöèÿ, â îòëè-
÷èå îò áîëüøèíñòâà äðóãèõ ïðèðîäíûõ (àáèîòè÷åñêèõ) ôàêòîðîâ, âåëè÷èíà íå ñêà-
ëÿðíàÿ, à âåêòîðíàÿ. Ãðàâèòàöèîííûå ýôôåêòû âîçíèêàþò ïðè ñòàáèëüíîé
îðèåíòàöèè ðàçâèâàþùåéñÿ ñèñòåìû ïî îòíîøåíèþ ê âåêòîðó ñèëû òÿæåñòè
(Ñàâèí, 1979). Òî åñòü îäíèì èç ãëàâíûõ óñëîâèé âîçíèêíîâåíèÿ áèîëîãè÷åñêèõ
ýôôåêòîâ ñèëû òÿæåñòè ÿâëÿåòñÿ îïðåäåë¸ííîå ïîëîæåíèå îðãàíèçìà â ãðàâèòà-
öèîííîì ïîëå Çåìëè íà ïðîòÿæåíèè äîñòàòî÷íî äëèòåëüíîãî âðåìåíè.

Ðàíåå óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà ïîäêîâîíîñûõ ëåòó÷èõ ìûøåé
(Rhinolophidae) äî 90 % ñâîåé æèçíè ïðîâîäÿò â ÀÍÎÏ, êîãäà ïðîäîëüíàÿ îñü èõ
òåëà ñîíàïðàâëåíà â êàóäîêðàíèàëüíîì íàïðàâëåíèè ñ âåêòîðîì ãðàâèòàöèè
(Êîâàë¸âà, 2007). Ê òîìó æå ïîäêîâîíîñû ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ èñêëþ÷àþò òåò-
ðàïîäíóþ ëîêîìîöèþ, òî åñòü ïåðåìåùåíèå ïî ñóáñòðàòó íà ÷åòûð¸õ êîíå÷íîñòÿõ
(Stebbings, 1988 è äð.). Îðèåíòàöèÿ òåë îòíîñèòåëüíî âåêòîðà ãðàâèòàöèè äðóãèõ
ïðåäñòàâèòåëåé äàííîãî îòðÿäà, â ÷àñòíîñòè ãëàäêîíîñûõ ëåòó÷èõ ìûøåé
(Vespertilionidae), â òå÷åíèå ñóòîê ìîæåò ìåíÿòüñÿ. Îòìå÷àåòñÿ, ÷òî ìíîãèå èç íèõ,
â îòëè÷èå îò ïîäêîâîíîñûõ ëåòó÷èõ ìûøåé, èñïîëüçóþò òåòðàïîäíóþ ëîêîìîöèþ
êàê äëÿ ïåðåìåùåíèé â ìåñòàõ îòäûõà, òàê è äëÿ îòëîâà äîáû÷è íà çåìëå, ñòâî-
ëàõ è âåòêàõ äåðåâüåâ. Îäíàêî ÀÍÎÏ âñ¸ ðàâíî ñîñòàâëÿåò ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü â
èõ æèçíè – äî 75 % âðåìåíè ñóòîê (Êîâàë¸âà, 2007). Èññëåäîâàòåëè îòìå÷àþò, ÷òî
âî âðåìÿ îòäûõà ðóêîêðûëûå íàõîäÿòñÿ â ïîäâåøåííîì (âíèç ãîëîâîé) ïîëîæå-
íèè (Schober, 1983; Stebbings, 1988; Stratmann, 1978).

Âûøå áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ïðîäîëæèòåëüíîå íàõîæäåíèå â ÀÍÎÏ âûçûâàåò
ðÿä ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé â îðãàíèçìå íàçåìíîãî æèâîòíîãî, ïðåæäå âñåãî
â åãî êðîâåíîñíîé è äûõàòåëüíîé ñèñòåìàõ, îòðàæàÿñü íà îáùåì ìåòàáîëèçìå
(Altemeier et al., 2004). Êðîìå òîãî, ïðîäîëæèòåëüíîå íàõîæäåíèå â ÀÍÎÏ ïðè-
âîäèò ê ïåðåðàñïðåäåëåíèþ êðîâè. Âñëåäñòâèå ïîñòóðàëüíûõ ðåàêöèé (îòòîê
êðîâè ïîä äåéñòâèåì ñèëû òÿæåñòè) íàáëþäàåòñÿ ñíèæåíèå êðîâîñíàáæåíèÿ, â ÷àñò-
íîñòè, îðãàíîâ ãðóäíîé è áðþøíîé ïîëîñòåé (Âîðîáü¸â, 2004; Øèìêóñ, 2006).

Íåëüçÿ èñêëþ÷èòü, ÷òî ñíèæåíèå êðîâîñíàáæåíèÿ îðãàíîâ áðþøíîé ïîëîñòè
ðóêîêðûëûõ ìîãëî ïðèâåñòè ê ñíèæåíèþ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â ïëà-
öåíòàðíîé êðîâè è, ñëåäîâàòåëüíî, â êðîâè ýìáðèîíà. Òàêèå ïîñëåäñòâèÿ ÀÍÎÏ
(ãèïîêñè÷åñêèé ñòðåññ) ìîãóò áûòü ãóáèòåëüíûìè äëÿ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ,
î ÷¸ì ñâèäåòåëüñòâóþò äàííûå ýêñïåðèìåíòîâ (Ìàñ³öüêà, ßöåíêî, 2006 è äð.).

Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå ïëàöåíòàðíûõ æèâîòíûõ ïðîèñõî-
äèò â îòíîñèòåëüíî ñòàáèëüíûõ è, òàêèì îáðàçîì, êîìôîðòíûõ óñëîâèÿõ, ïðè êîòî-
ðûõ ýìáðèîíû íàõîäÿòñÿ â íåèçìåííûõ òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ, èìåþò áåñïåðåáîé-
íîå ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì. Îäíàêî ó âñåõ ìëåêîïèòàþùèõ ïëàöåíòàðíàÿ êðîâü
ìàòåðè èìååò íèçêîå ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà. Å. Ì. Êðåïñ ïðèâîäèò âûñêà-
çûâàíèå àíãëèéñêîãî ôèçèîëîãà Äæ. Áàðêðîôòà î òîì, ÷òî ïëîä â óòðîáå ìàòåðè èñïû-
òûâàåò òî æå, ÷òî àëüïèíèñò íà Ýâåðåñòå: è òàì, è òàì «íàïðÿæåíèå êèñëîðîäà» îäè-
íàêîâî. Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî ãèïîêñèÿ ïðè ïëàöåíòàðíîì ðàçâèòèè ÿâëÿåòñÿ íîð-
ìîé èëè äàæå íåîáõîäèìûì óñëîâèåì ðàçâèòèÿ. Âìåñòå ñ òåì ãèïîêñèÿ ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç íàèáîëåå çíà÷èìûõ ñòðåññîâûõ ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå
(Øàòîðíà, 2009 è äð.). Îíà âûçûâàåò ìíîãî÷èñëåííûå ïàòîëîãèè ïëîäà. «Îäíîé èç
íàèáîëåå ñëîæíûõ çàäà÷ â ïåðèîä óòðîáíîãî ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ îáåñïå÷åíèå îðãàíèç-
ìà ïëîäà êèñëîðîäîì, îïðåäåëÿþùåì, â êîíå÷íîì ñ÷¸òå, óðîâåíü èíòåíñèâíîñòè îáìå-
íà âåùåñòâ, à ñëåäîâàòåëüíî, è òåìïû ðàçâèòèÿ ïëîäà» (Êîðæóåâ, 1960: 52).

Ó ðóêîêðûëûõ, êàê ìû îòìå÷àëè âûøå, â ñâÿçè ñ ïðîäîëæèòåëüíûì íàõîæ-
äåíèåì â ÀÍÎÏ, ïëàöåíòàðíàÿ êðîâü ìåíåå îáîãàùåíà êèñëîðîäîì, ÷åì ó äðóãèõ
ìëåêîïèòàþùèõ. È óãðîçà ãèïîêñèè äëÿ ðóêîêðûëûõ áûëà áû áîëåå âûðàæåíà, ÷åì
ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ, åñëè áû èñòî÷íèêîì êèñëîðîäà ñëóæèëà òîëüêî ïëàöåí-
òàðíàÿ êðîâü.
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Îäíàêî ïëàöåíòàðíàÿ êðîâü ÿâëÿåòñÿ íå åäèíñòâåííûì èñòî÷íèêîì êèñëîðîäà
äëÿ ýìáðèîíîâ ìëåêîïèòàþùèõ. Èñòî÷íèêîì êèñëîðîäà äëÿ ýìáðèîíà ìëåêîïèòàþ-
ùèõ, â ÷àñòíîñòè ðóêîêðûëûõ, ñëóæèò òàêæå àìíèîòè÷åñêàÿ æèäêîñòü, â êîòîðîé íàõî-
äèòñÿ ýìáðèîí. Àìíèîòè÷åñêàÿ æèäêîñòü ïîñòàâëÿåò êèñëîðîä ê ïîêðîâíûì òêàíÿì
è, ÷àñòè÷íî, ê âíóòðåííèì îðãàíàì, ïðîíèêàÿ ÷åðåç ñòåíêè ïèùå âàðè òåëüíîé òðóá-
êè ýìáðèîíà ïðè å¸ çàãëàòûâàíèè.

Èçâåñòíî, ÷òî ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà â àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòè ó
âñåõ èññëåäîâàííûõ ìëåêîïèòàþùèõ â 2—4 ðàçà ïðåâûøàåò ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå
êèñëîðîäà â êðîâè ïóïî÷íîé âåíû, íåñóùåé êðîâü îò ïëàöåíòû ê ýìáðèîíó
(Ô¸äîðîâà, 1982; Ô¸äîðîâà, Áûêîâà, 1982; Ñàâåëüºâà è äð., 1984; Ãðèãîðÿí è äð.,
1985; Àáðàì÷åíêî è äð., 1989; Îêîåâ, Ñàðêèñÿí, 1985; Ãàíîíã, 2002 è äð.).
Èñòî÷íèê ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà â àìíèîòè÷åñêóþ æèäêîñòü íåèçâåñòåí
(Ô¸äîðîâà, Áûêîâà, 1982). Âîçìîæíî åãî ïðîíèêíîâåíèå èç ìèêðîñîñóäèñòîãî ðóñëà
äåöèäóàëüíîé îáîëî÷êè è ìèîìåòðèÿ èëè èç èíòåðñòèöèàëüíîé æèäêîñòè ìàòå-
ðèíñêîãî îðãàíèçìà, îêðóæàþùåé ýìáðèîí â åãî îáîëî÷êàõ, êóäà êèñëîðîä ïîñòó-
ïàåò èç àòìîñôåðíîãî âîçäóõà. Ïîëàãàþò, ÷òî èíòåðñòèöèàëüíàÿ æèäêîñòü ìîæåò
îáîãàùàòüñÿ êèñëîðîäîì íå òîëüêî èç êðîâè, íî è àòìîñôåðû. Ïîäîáíàÿ êàðòè-
íà íàáëþäàåòñÿ â ëèêâîðå (ñïèííîìîçãîâàÿ æèäêîñòü), ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå
êèñëîðîäà êîòîðîãî ïðåâûøàåò ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà êðîâè ñîñóäîâ,
ïðîõîäÿùèõ â îáîëî÷êàõ ìîçãà.

Ýêòîäåðìàëüíûå òêàíè ýìáðèîíà ìëåêîïèòàþùèõ (â ÷àñòíîñòè ðóêîêðûëûõ)
ëó÷øå ñíàáæàþòñÿ êèñëîðîäîì, ÷åì âíóòðåííèå òêàíè è îðãàíû, ïîñêîëüêó îíè
îìûâàþòñÿ àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ, ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â êîòîðîé áîëüøå,
÷åì â ïëàöåíòàðíîé êðîâè. Îäíàêî ðàçíèöà (ãðàäèåíò) ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñ-
ëîðîäà ìåæäó êðîâüþ, ïîñòóïàþùåé ÷åðåç ïëàöåíòó, è àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ
ó ðóêîêðûëûõ âûøå, ÷åì ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ.

Ñîãëàñíî ôèçè÷åñêîìó çàêîíó îáëèãàòíîãî îñìîòè÷åñêîãî îáìåíà ìåæäó
îðãàíèçìàìè è âíåøíåé ñðåäîé, ÷åì áîëüøå ðàçíèöà ìåæäó êîíöåíòðàöèåé âåùå-
ñòâà âî âíåøíåé ñðåäå è â æèäêèõ ñðåäàõ îðãàíèçìà (íàëè÷èå ãðàäèåíòà), òåì áîëåå
âûðàæåííîé ñòàíîâèòñÿ íàïðàâëåííîñòü ðåçóëüòèðóþùåé äèôôóçèè â ñòîðîíó
ìåíüøåé êîíöåíòðàöèè ýòîãî âåùåñòâà (Ýêêåðò è äð., 1992).

Ïî-âèäèìîìó, íåñêîëüêî èíûå óñëîâèÿ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðóêîêðû-
ëûõ (ïðè êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ïîâûøåíèå ãðàäèåíòà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñ-
ëîðîäà ìåæäó êðîâüþ ýìáðèîíà è àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ) ñòàëè îïðåäåëÿþ-
ùèì ôàêòîðîì, ïîâëèÿâøèì íà èçìåíåíèå ãåííîé ýêñïðåññèè è âûçâàâøèì ñîîò-
âåòñòâóþùèå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïåðåñòðîéêè.

Ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðåäïîñûëêè âîçíèêíîâåíèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðû-
ëûõ. Ðóêîêðûëûå, îáèòàþùèå â óñëîâèÿõ êîíòèíåíòàëüíîãî êëèìàòà, îòëè÷àþò-
ñÿ íàëè÷èåì ãèáåðíàöèè ïðè ñíèæåíèè òåìïåðàòóðû ñðåäû â çèìíåå âðåìÿ. Ïðè
ýòîì íà ôîíå ïîíèæåíèÿ îáùåé òåìïåðàòóðû òåëà ïðîèñõîäèò çàìåäëåíèå âñåõ æèç-
íåííûõ ôóíêöèé îðãàíèçìà æèâîòíûõ è, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ñíèæåíèå ïîãëîùå-
íèÿ êèñëîðîäà. À. Í. Êóðñêîâ (1980) îòìå÷àë, ÷òî â ñîñòîÿíèè «îöåïåíåíèÿ» ëåòó-
÷èå ìûøè ñîâåðøàþò ïî 5—6 âäîõîâ â ìèíóòó; íåðåäêî ïàóçû ìåæäó âäîõàìè
(àïíîý) íàáëþäàþòñÿ äî ÷åòâåðòè ÷àñà. Ñåðäå÷íûå ñîêðàùåíèÿ òàêæå çàìåäëÿþò-
ñÿ. Â ïåðèîä ñïÿ÷êè íàáëþäàåòñÿ äî 8—9 ñîêðàùåíèé ñåðäöà â ìèíóòó (ó íåêîòî-
ðûõ æèâîòíûõ âîîáùå íå ðåãèñòðèðîâàëèñü äâèæåíèÿ ãðóäíîé êëåòêè), â òî âðåìÿ
êàê ó àêòèâíûõ æèâîòíûõ ñåðäöå ñîêðàùàåòñÿ îò 420 äî 970 ðàç â ìèíóòó
(Êàëàáóõîâ, 1985). Â ýêñïåðèìåíòàõ Ê. Ï. Èâàíîâà (1961), ñîêðàùåíèÿ ñåðäöà
ó ëåòó÷èõ ìûøåé ïðè «ðàçîãðåâàíèè» ó÷àùàëèñü äî 500—800/ìèí., à äûõàòåëüíûå
äâèæåíèÿ – äî 250—300/ìèí. Â ýêñïåðèìåíòå ëåòó÷àÿ ìûøü â ñïÿ÷êå ìîãëà íàõî-
äèòüñÿ ïîä âîäîé äî 16 ìèí. (Hall, 1832, öèò. ïî: Êàëàáóõîâ, 1985).

Âûøåïðèâåäåííûå ôèçèîëîãè÷åñêèå ïîêàçàòåëè ëåòó÷èõ ìûøåé íå ðàññìàò-
ðèâàëèñü èññëåäîâàòåëÿìè â ñâÿçè ñ óíèêàëüíîé îñîáåííîñòüþ ëåòó÷èõ ìûøåé –

61Ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ...



ïðîäîëæèòåëüíûì íàõîæäåíèåì â àíòèîðòîñòàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè (ÀÍÎÏ).
Âïàäåíèå â ñïÿ÷êó (ãèáåðíàöèÿ) è ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû òåëà íàõîäÿùèõñÿ â
ÀÍÎÏ æèâîòíûõ ïðîèñõîäèò ïðè òåìïåðàòóðå îêðóæàþùåé ñðåäû íèæå 11 °Ñ.
Òåìïåðàòóðà òåëà ãèáåðíèðóþùåãî æèâîòíîãî ìîæåò ñíèæàòüñÿ äî 0,1 °Ñ
(Êàëàáóõîâ, 1985; Davis et al., 1967 è äð.). Ýòó ôèçèîëîãè÷åñêóþ ðåàêöèþ îðãàíèç-
ìà ëåòó÷èõ ìûøåé èññëåäîâàòåëè ñâÿçûâàëè ñ ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðîé îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû. Íàëè÷èå ñóòî÷íûõ ôàç îöåïåíåíèÿ ðóêîêðûëûõ (òîðïîð) ïðè âûñî-
êîé òåìïåðàòóðå îêðóæàþùåé ñðåäû (â ò¸ïëîå âðåìÿ ãîäà) èññëåäîâàòåëÿìè íå
îáñóæäàëîñü. Ìåæäó òåì ýòîò ôåíîìåí ìîæíî ñâÿçàòü ñ íàõîæäåíèåì ðóêîêðûëûõ
â ÀÍÎÏ. Êàê îòìå÷àëîñü âûøå, ïîñëåäñòâèåì ÀÍÎÏ ÿâëÿåòñÿ ñíèæåíèå ìåòàáî-
ëèçìà æèâîòíûõ äàæå ïðè ñðàâíèòåëüíî âûñîêîé òåìïåðàòóðå îêðóæàþùåé ñðåäû
(Altemeier et al., 2005).

Ñïîñîá ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû òåëà (è, ñîîòâåòñòâåííî, ìåòàáîëèçìà) ïóò¸ì
èçìåíåíèÿ ïîâåäåíèÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, ÿâëÿåòñÿ îïòèìàëüíûì ñïîñîáîì áîðü-
áû ñ íåáëàãîïðèÿòíîé äëÿ îðãàíèçìà òåìïåðàòóðîé îêðóæàþùåé ñðåäû. Òàê,
Ð. Êîóýí (1982) îòìå÷àë óæå ó ðåïòèëèé íàëè÷èå ñïîñîáíîñòè êîíòðîëèðîâàòü âíóò-
ðåííþþ òåìïåðàòóðó òåëà ïóò¸ì ñïåöèôè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ â çàâèñèìîñòè îò
ñèòóàöèè. Ñïîñîá ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû òåëà, íàáëþäàåìûé ó ðóêîêðûëûõ,
ïóò¸ì ïðèíÿòèÿ àíòèîðòîñòàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ òåëà, âîçìîæíî, èñïîëüçîâàë-
ñÿ åù¸ ïòåðîçàâðàìè.

Ó ðóêîêðûëûõ, æèâóùèõ â óìåðåííîì êëèìàòå ñðåäíèõ øèðîò, ñïàðèâàíèå ïðî-
èñõîäèò èëè ïåðåä ãèáåðíàöèåé (íà÷àëî îñåíè), èëè âî âðåìÿ ãèáåðíàöèè â ðåä-
êèå ïåðèîäû àêòèâíîñòè ìåæäó áàóòàìè îöåïåíåíèÿ, èëè â êîíöå ãèáåðíàöèè
(ðàííåé âåñíîé). Äëèòåëüíîñòü áåðåìåííîñòè ó ðûæåé âå÷åðíèöû – 7—10 íåäåëü;
ðîäû ó ðóêîêðûëûõ ïðîèñõîäÿò ê êîíöó ìàÿ èëè â íà÷àëå èþíÿ (Êàìåíåâà, 1980;
Ìîñèÿø, 1985; ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ). Îðèåíòèðîâî÷íî íàñòóïëåíèå áåðåìåí-
íîñòè ïðîèñõîäèò â êîíöå ìàðòà – íà÷àëå àïðåëÿ, êîãäà ñðåäíåñóòî÷íàÿ òåìïåðà-
òóðà îêðóæàþùåé ñðåäû íå âûøå 11 °Ñ. Â ýòî âðåìÿ åù¸ íå íà÷àëñÿ àêòèâíûé ë¸ò
æèâîòíûõ, ÷òî ñâÿçàíî ñ íèçêèìè íî÷íûìè òåìïåðàòóðàìè è îòñóòñòâèåì íàñåêî-
ìûõ (èõ îòñóòñòâèå òàêæå ñâÿçàíî ñ íèçêèìè òåìïåðàòóðàìè). Áåðåìåííûå ñàìêè
ðóêîêðûëûõ íå èçìåíÿþò êàðäèíàëüíî ñâîé îáðàç æèçíè, íàõîäÿñü áîëüøóþ ÷àñòü
ñóòîê â ÀÍÎÏ. Îòìå÷àåòñÿ, ÷òî ïðåäñòàâèòåëè ïåùåðíûõ âèäîâ ðóêîêðûëûõ ê êîíöó
çèìû ïðåäïî÷èòàþò äåðæàòüñÿ ìåñò ñ áîëåå âûñîêîé îêðóæàþùåé òåìïåðàòóðîé –
ðàçìåùàÿñü áëèæå ê âûõîäó. Íåðåäêî ðóêîêðûëûå îáðàçóþò òàê íàçûâàåìûå ìàòå-
ðèíñêèå êîëîíèè. Îäíàêî òîëüêî ê êîíöó àïðåëÿ – ñåðåäèíå ìàÿ ðóêîêðûëûå ñðåä-
íèõ øèðîò ïðåäïðèíèìàþò ñåçîííûå ìèãðàöèè è íà÷èíàþò àêòèâíî îõîòèòüñÿ.

Íà îñíîâàíèè ýòèõ íåìíîãî÷èñëåííûõ äàííûõ, áûëî ïðîâåäåíî ñîïîñòàâëå-
íèå âðåìåíè îêîí÷àíèÿ ãèáåðíàöèè, íàñòóïëåíèÿ áåðåìåííîñòè è ìîðôîãåíåçà
ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ýìáðèîíà ðóêîêðûëûõ. Îêàçàëîñü, ÷òî ýìáðèîí ðóêîêðû-
ëûõ áîëüøå âñåãî ìîæåò ñòðàäàòü îò ãèïîêñèè íà ñðåäíèõ ýìáðèîíàëüíûõ ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ. Èìåííî â ýòî âðåìÿ (è, âîçìîæíî, ïîýòîìó) ôîðìèðóþòñÿ ëåòàòåëüíûå
ïåðåïîíêè. Òàê, íà 16-é ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ (íàðÿäó ñ ñîõðàíåíè-
åì êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõèìû íà ãðóäíîé êîíå÷íîñòè) íàáëþäàåòñÿ îáðà-
çîâàíèå ñêëàäîê è ìîðùèíîê íà òåëå ýìáðèîíà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçðàñòà-
íèè ïîêðîâíûõ òêàíåé. Íà 17-é ñòàäèè – ñîõðàíåíèå êëåòîê ìåæïàëüöåâîé
ìåçåíõèìû ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, à òàêæå ïîÿâëåíèå çà÷àòî÷íîé áîêîâîé ïåðåïîí-
êè óêàçûâàþò íà ïðîöåññ óâåëè÷åíèÿ ïëîùàäè ïîêðîâíûõ òêàíåé è â ñâÿçè ñ ýòèì
ôîðìèðîâàíèÿ ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè.

Êëåòî÷íûå è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ êðûëîâîé ïåðå-
ïîíêè ó ýìáðèîíîâ ðóêîêðûëûõ. Ðàíåå îòìå÷åíî, ÷òî ìåçåíõèìíûå êëåòêè ìåæïàëü-
öåâîé îáëàñòè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé ïîäâåðãàþòñÿ àïîïòîçó â ýìáðèîãåíåçå áîëü-
øèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö (Pautou, 1975; Hurle et al., 1985; Zou, Niswander,
1996; Ganan et al., 1999; Sun et al., 2002; Tickle, 2002; Kimura et al., 2005; Fernandez-
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Teran et al., 2006; Giannini et al., 2006; Nissim et al., 2006; è äð.). Íàðÿäó ñ ýòèì îòìå÷å-
íî ñíèæåíèå ïðîöåññîâ àïîïòîçà êëåòîê äàííîé îáëàñòè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè â
ýìáðèîãåíåçå ðóêîêðûëûõ (Sears et al., 2006; Weatherbee et al., 2006; Zuzarte-Luis et
al., 2007; Adams, 2008; Cooper, Tabin, 2008; Farnum et al., 2008; Sears, 2008).
Èññëåäîâàòåëÿìè îòìå÷åíî òàêæå, ÷òî àêòèâèçàöèÿ èëè ñíèæåíèå àïîïòîçà ìåçåí-
õèìíûõ êëåòîê ìåæïàëüöåâîé çîíû ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ ïðîèñõîäèò
âñëåäñòâèå ýêñïðåññèè èëè èíãèáèðîâàíèÿ îïðåäåë¸ííûõ ãåíîâ è èõ ãðóïï. Òàêèì
îáðàçîì, èññëåäîâàòåëÿìè ñäåëàíî çàêëþ÷åíèå, ÷òî, âî-ïåðâûõ, êðûëî ðóêîêðûëûõ
ôîðìèðóåòñÿ èç çà÷àòêà, ïîäîáíîãî çà÷àòêó ãðóäíîé êîíå÷íîñòè äðóãèõ ìëåêîïè-
òàþùèõ; è, âî-âòîðûõ, óíèêàëüíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè êðûëà ðóêîêðû-
ëûõ ñâÿçàíû ñ èíûì (â ñðàâíåíèè ñ äðóãèìè ìëåêîïèòàþùèìè) õàðàêòåðîì ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ ñèñòåì ðåãóëÿöèè ãåííîé ýêñïðåññèè, ïîä êîíòðîëåì êîòîðûõ ïðî-
èñõîäèò ìîðôîãåíåç. Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî â ýâîëþöèè ïðåäêîâîé ôîðìû
ðóêîêðûëûõ ïðîèçîøëè ìóòàöèè, êîòîðûå èçìåíèëè õàðàêòåð ðàáîòû ýòèõ ðåãóëÿ-
òîðíûõ ñèñòåì. Ïî-âèäèìîìó, îíè áûëè çàôèêñèðîâàíû â ýâîëþöèè ðóêîêðûëûõ.

Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü âîïðîñ î ôàêòîðàõ, âûçûâàþùèõ ðàçëè÷íóþ àêòèâíîñòü
ãåíîâ, îñòà¸òñÿ íåðåø¸ííûì. Îäíàêî èññëåäîâàòåëè, ðàáîòàþùèå â îáëàñòè òåðà-
òîëîãèè, óñòàíîâèëè, ÷òî èíòåíñèâíîñòü àïîïòîçà ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ìåæïàëü-
öåâîé ïåðåïîíêè ýìáðèîíà ìûøè çàâèñèò îò ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà.
Òàê, ãèïîêñèÿ ìîæåò âëèÿòü íà ýòîò ïðîöåññ, â ÷àñòíîñòè, àêòèâèçèðóÿ êëåòî÷íóþ
ñìåðòü (Chen et al., 1999). Íà ôàêò âëèÿíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà íà
ðåãóëÿöèþ ãåííîé àêòèâíîñòè óêàçûâàþò èññëåäîâàíèÿ, óñòàíîâèâøèå íàëè÷èå
îêñèðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, ýêñïðåññèÿ êîòîðûõ âîçíèêàåò ïîä äåéñòâèåì ãèïîêñèè
(Wenger, 2000). Ïîñëå âëèÿíèÿ ãèïîêñèè îòìå÷àåòñÿ ñäâèã â ñîîòíîøåíèè àïîï-
òîç-ïðîëèôåðàöèÿ (Øàòîðíà, 2009).

Àíàëèç óñëîâèé, ïðè êîòîðûõ ïðîòåêàåò ýìáðèîãåíåç ðóêîêðûëûõ, ïîçâîëèë
âûäåëèòü îòäåëüíûå ôàêòîðû, äåéñòâèå êîòîðûõ ìîæåò ÿâèòüñÿ ïóñêîâûì ìåõà-
íèçìîì äëÿ âûøåóïîìÿíóòûõ ñîáûòèé.

Âåðîÿòíî, âíóòðåííèå îðãàíû ýìáðèîíà ðóêîêðûëûõ íå ïîëó÷àþò äîñòàòî÷-
íîãî êîëè÷åñòâà êèñëîðîäà èç ïëàöåíòàðíîé êðîâè, òîãäà êàê åãî ïîêðîâíûå
òêàíè îìûâàþòñÿ àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ, ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà
êîòîðîé çíà÷èòåëüíî âûøå, òî åñòü ñîçäà¸òñÿ âûñîêèé ãðàäèåíò ïî êèñëîðîäó.
Ïðè÷¸ì ó ðóêîêðûëûõ, êàê áûëî îòìå÷åíî ðàíåå, ýòîò ãðàäèåíò âûøå, ÷åì ó äðó-
ãèõ ìëåêîïèòàþùèõ.

Ïî-âèäèìîìó, óâåëè÷åíèå ãðàäèåíòà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà ìåæäó
êðîâüþ, ñíàáæàþùåé âíóòðåííèå îðãàíû, è àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ, îìû-
âàþùåé ïîêðîâíûå òêàíè ýìáðèîíà ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ, ìîãëî ñòàòü
ïðè÷èíîé èçìåíåíèÿ ýêñïðåññèè àíòèàïîïòè÷åñêèõ áåëêîâ, ÷òî ñïîñîáñòâîâàëî
ñîõðàíåíèþ êëåòîê ìåçåíõèìû ìåæïàëüöåâîé îáëàñòè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè æèâîò-
íûõ. Èçâåñòíî, ÷òî êëåòî÷íûå ëèíèè ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà íàõîäÿòñÿ íå òîëü-
êî â ðàçëè÷íûõ èíäóêöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó ñîáîé, íî è âî âçàèìîäåé-
ñòâèÿõ ñ îêðóæàþùåé ñðåäîé (Ðýôô, Êîôìåí, 1986). Ïî âñåé âèäèìîñòè, îêñè-
ãåíàöèÿ ïîêðîâíûõ òêàíåé ïîâûñèëà ìåòàáîëèçì ñîñòàâëÿþùèõ èõ êëåòîê, ÷òî
ïðèâåëî ê ñäâèãó ñîîòíîøåíèÿ ïðîëèôåðàöèè è àïîïòîçà, à òàêæå ê óâåëè÷åíèþ
êîæíîé ïîâåðõíîñòè â öåëîì.

Íàñòîÿùèì èññëåäîâàíèåì ïîêàçàíî, ÷òî ñêëàä÷àòîñòü êîæè (âïåðâûå ïîÿâëÿþ-
ùàÿñÿ ó ýìáðèîíîâ 16-é ñòàäèè ðàçâèòèÿ) ïðîãðåññèðóåò, è íà òåëå ýìáðèîíîâ ïëîä-
íîãî ïåðèîäà èìåþòñÿ ñêëàäêè êîæè, ðàçäåë¸ííûå ãëóáîêèìè áîðîçäêàìè.
Âîçìîæíî, ÷òî íå òîëüêî óâåëè÷åíèå ïëîùàäè ïîêðîâíûõ òêàíåé, íî è ïðîöåññ
âàñêóëîãåíåçà, íàáëþäàåìûé ïðè ôîðìèðîâàíèè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðû-
ëûõ, èìååò ñâÿçü ñ óñëîâèÿìè èõ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ. Âåðîÿòíî, ÷òî ãóñòàÿ
ñåòü êàïèëëÿðîâ è êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ ïîêðîâíûõ òêàíåé ýìáðèîíîâ ðóêîêðû-
ëûõ ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î âûïîëíåíèè ïîêðîâíûìè òêàíÿìè ãàçîîáìåííîé
ôóíêöèè. Ïîäîáíîå ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå âàñêóëÿðèçàöèè êîæíûõ îáðàçîâàíèé
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ïîä âëèÿíèåì ôàêòîðà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà áûëî îòìå÷åíî ñðåäè
ïîçâîíî÷íûõ (Meyer-Rochow, 1989 è äð.).

Òàêèì îáðàçîì, ïðåäñòàâëåíèå î âëèÿíèè òàêîãî ôàêòîðà âíåøíåé ñðåäû, êàê
ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà íà ýêñïðåññèþ ãåíîâ, îòâå÷àþùèõ çà ñîõðàíå-
íèå ìåæïàëüöåâûõ ìåçåíõèìíûõ êëåòîê, âîçìîæíî, èìååò îñíîâàíèå.

Íà âûïîëíåíèå ãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàìì èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ âëèÿþò è
äðóãèå ôàêòîðû. Íàïðèìåð, ìèêðîãðàâèòàöèÿ ïîäàâëÿåò ïðîöåññû àïîïòîçà ó
ýìáðèîíîâ àìôèáèé (Komazaki, 2004): ïðè ðàçâèòèè ìîðóëû òðèòîíîâ â óñëîâèÿõ
èñêóññòâåííîé ìèêðîãðàâèòàöèè (âðàùåíèå ïðè 6 îá./ìèí.) òîëùèíà ïðåçóìïòèâ-
íîé ýêòîäåðìû îêàçàëàñü çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì ïðè îáû÷íûõ óñëîâèÿõ.

Ïî ìåðå ðîñòà ýìáðèîíà ðàñò¸ò è ïëîùàäü ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè. Êàê
ðåçóëüòàò – äèñòàëüíûå îòäåëû ðàçâèâàþùèõñÿ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé ýìáðèîíà,
à òàêæå ìåçåíõèìíûå çà÷àòêè, ôîðìèðóþùèå âïîñëåäñòâèè áîêîâûå è ìåæáåäðåí-
íûå ó÷àñòêè ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè, óâåëè÷èâàþòñÿ, âàñêóëÿðèçèðóþòñÿ, ïðèîáðå-
òàÿ ôóíêöèþ ãàçîîáìåííûõ îðãàíîâ.

Ïîäîáíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ íàáëþäàþòñÿ ñðåäè äðóãèõ ïîçâîíî÷íûõ. Òàê, ðàç-
ðàñòàíèå ïîêðîâíûõ òêàíåé íàáëþäàåòñÿ ó íåêîòîðûõ âîäíûõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì
æèâîòíûõ. Òàêèå îðãàíû ëè÷èíîê àìôèáèé, êàê ëîïàñòè õâîñòîâîãî ïëàâíèêà –
äåðèâàòû êîæè, èìåþò ñèëüíî ðàçâèòóþ ñèñòåìó ïîâåðõíîñòíî ëåæàùèõ êðîâåíîñ-
íûõ ñîñóäîâ. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î çíà÷åíèè äàííûõ îáðàçîâàíèé â êà÷åñòâå
êîìïåíñàòîðíûõ ëè÷èíî÷íûõ îðãàíîâ äûõàíèÿ, ïîÿâëÿþùèõñÿ â òî âðåìÿ, êîãäà
îðãàíû êðîâåíîñíîé ñèñòåìû åù¸ ñëàáî ðàçâèòû è íå ñïîñîáíû îáåñïå÷èòü
ïîòðåáíîñòè îðãàíèçìà â êèñëîðîäå (Ìåäâåäåâ, 1937).

Âîçíèêíîâåíèå äîïîëíèòåëüíûõ ãàçîîáìåííûõ îðãàíîâ ðûá (â ÷àñòíîñòè
ë¸ãî÷íûõ ñòðóêòóð ó äåâîíñêèõ äâîÿêîäûøàùèõ ðûá) ñâÿçûâàþò ñ íåäîñòàòêîì êèñ-
ëîðîäà â âîäå íà ôîíå ñíèæåíèÿ åãî ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ â àòìîñôåðå (Clement,
Long, 2010).

Íàëè÷èå êîæíûõ ïåðåïîíîê, íàòÿíóòûõ èëè ìåæäó êîíå÷íîñòÿìè è òóëîâè-
ùåì æèâîòíûõ, èëè ìåæäó ïàëüöàìè ãðóäíûõ è òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé, èëè ìåæäó
òàçîâûìè êîíå÷íîñòÿìè, âêëþ÷àÿ õâîñò, íå êàæåòñÿ ÷åì-òî íåîáû÷íûì. Òàêèå
ñòðóêòóðû èìåëèñü êàê ó âûìåðøèõ íàçåìíûõ èëè âîäíûõ æèâîòíûõ, òàê è ó
ðåöåíòíûõ æèâîòíûõ. Íàïðèìåð, ìåæïàëüöåâûå êîæíûå ïåðåïîíêè èìåþòñÿ ó ìëå-
êîïèòàþùèõ, âåäóùèõ âîäíûé èëè ïîëóâîäíûé îáðàç æèçíè (ïðåäñòàâèòåëè îäíî-
ïðîõîäíûõ, íàñåêîìîÿäíûõ, ãðûçóíîâ, ëàñòîíîãèõ, êèòîîáðàçíûõ). Îíè ðàñöåíè-
âàþòñÿ êàê ñïåöèôè÷åñêèå àäàïòàöèè ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè, íî ìåõàíèçì è ïðè-
÷èíû èõ îáðàçîâàíèÿ îñòàþòñÿ íåîáúÿñí¸ííûìè. Ïî-âèäèìîìó, çäåñü òàêæå
çàäåéñòâîâàí ôàêòîð ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà. Ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå
ïðåäñòàâèòåëåé ïåðå÷èñëåííûõ ãðóïï æèâîòíûõ ïðîòåêàåò íà ôîíå ãèïîêñèè,
âûçâàííîé äëèòåëüíûì íàõîæäåíèåì ïîä âîäîé.

Â êà÷åñòâå ïîäòâåðæäåíèÿ çíà÷èìîñòè âûäâèíóòîãî ôàêòîðà íà ïðîöåññ
ñîõðàíåíèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ ìîæåò
ñëóæèòü ïðèìåð ñîõðàíåíèÿ ýòîé ñòðóêòóðû â òàçîâûõ êîíå÷íîñòÿõ óòîê è å¸
ðåäóêöèÿ ó êóð.

Ó ãóñåîáðàçíûõ (óòêè) ãåíåòè÷åñêè îáóñëîâëåííûé ìåõàíèçì àïîïòîçà íå
âñòóïàåò â äåéñòâèå, è ó íèõ ðàçâèâàþòñÿ ïåðåïîí÷àòûå ëàïû, â îòëè÷èå îò öûï-
ëÿò. Èçâåñòíî (Ðàãîçèíà, 1960), ÷òî â çàðîäûøåâîì ïåðèîäå ðàçâèòèÿ ïòèö ãàçî-
îáìåí ýìáðèîíà îáåñïå÷èâàåòñÿ ñîñóäèñòîé ñèñòåìîé æåëòî÷íîãî ìåøêà, êîòîðûé
çàêëàäûâàåòñÿ íà âòîðûå ñóòêè èíêóáàöèè. Íàðÿäó ñ ñîñóäèñòîé ñèñòåìîé æåëòî-
÷íîãî ìåøêà â ãàçîîáìåíå ýìáðèîíà ïðèíèìàåò ó÷àñòèå ñîñóäèñòàÿ ñèñòåìà àëëàí-
òîèñà. Åãî çàêëàäêà íà÷èíàåòñÿ â êîíöå âòîðûõ èëè â íà÷àëå òðåòüèõ ñóòîê èíêó-
áàöèè. Ïî äàííûì Í. Ï. Áîðäçèëîâñêîé (1955), ó óòèíûõ è ãóñèíûõ ýìáðèîíîâ,
â îòëè÷èå îò êóðèíûõ, íàáëþäàåòñÿ áîëåå ñëàáîå ðàçâèòèå ñîñóäèñòîé ñèñòåìû æåë-
òî÷íîãî ìåøêà, êîòîðàÿ íå òîëüêî ïîçæå íà÷èíàåò ôóíêöèîíèðîâàòü, íî è ðàíü-
øå óòðà÷èâàåò ñâî¸ çíà÷åíèå. Çàìåäëåíèå îáùåãî ðàçâèòèÿ óòêè è ãóñÿ â òå÷åíèå
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ïåðâûõ äâóõ ïåðèîäîâ ðàçâèòèÿ ìîæíî ñâÿçàòü ñ áîëåå ñëàáîé èíòåíñèâíîñòüþ îáìå-
íà, îáóñëîâëåííîé ìåäëåííûì ðàçâèòèåì ñîñóäèñòîé ñèñòåìû æåëòî÷íîãî ìåøêà,
êîòîðàÿ ñîäåðæèò ìåíåå ãóñòóþ ñåòü ñîñóäîâ è ìåíüøåå êîëè÷åñòâî ôîðìåííûõ ýëå-
ìåíòîâ, ÷åì ó çàðîäûøà êóð íà òåõ æå ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Â öåëîì îòäåëüíûå
ýòàïû ðàçâèòèÿ êðîâåíîñíîé ñèñòåìû ó óòîê íàñòóïàþò â îòíîñèòåëüíî áîëåå ïîçä-
íèå ñðîêè, ÷åì ó êóð (Áîðäçèëîâñêàÿ, 1955).

Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñóùåñòâåííîå óìåíüøåíèå èíòåíñèâíîñòè àïîï-
òè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêå òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé ó óòîê è ãóñåé
ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå îòíîñèòåëüíî âûñîêîãî ãðàäèåíòà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ
êèñëîðîäà ìåæäó âíóòðåííèìè îðãàíàìè è ïîêðîâíûìè òêàíÿìè. Âíóòðåííèå
îðãàíû ãóñåé è óòîê íå ïîëó÷àþò äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà êèñëîðîäà, â ñâÿçè ñî
ñëàáûì ðàçâèòèåì ñîñóäèñòîé ñèñòåìû æåëòî÷íîãî ìåøêà, òîãäà êàê ïîêðîâíûå
òêàíè îìûâàþòñÿ àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ ñ áîëåå âûñîêèì ïàðöèàëüíûì äàâ-
ëåíèåì êèñëîðîäà, ïîñòóïàþùåãî èç àòìîñôåðû. È, òàêèì îáðàçîì, ñîõðàíåíèå
ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé óòîê (ðàçâèòèå êîòîðûõ íà÷èíà-
åòñÿ ðàíüøå, ÷åì ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé, â îòëè÷èå îò ìëåêîïèòàþùèõ) ïðîèñõî-
äèò âñëåäñòâèå óìåíüøåíèÿ èíòåíñèâíîñòè àïîïòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â óñëîâèÿõ
âûñîêîãî ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â îìûâàþùåé èõ àìíèîòè÷åñêîé
æèäêîñòè. Óâåëè÷åííûå ïëîùàäè ïîêðîâíûõ òêàíåé, ê êîòîðûì ìîæíî îòíåñòè
ìåæïàëüöåâóþ ïåðåïîíêó òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé óòîê è ãóñåé, âûñòóïàþò â ðîëè êîì-
ïåíñàòîðíûõ ðåñïèðàòîðíûõ îðãàíîâ.

Êðîâåíîñíàÿ ñèñòåìà ó êóð ëó÷øå ðàçâèòà, ÷åì ó óòîê, íà ñîîòâåòñòâóþùèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Öèðêóëèðóþùàÿ êðîâü îáåñïå÷èâàåò íåîáõîäèìûå ïîòðåáíîñòè
â êèñëîðîäå âñå îðãàíû, â òîì ÷èñëå è òàçîâûå êîíå÷íîñòè. Ãðàäèåíò ïàðöèàëü-
íîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà ìåæäó âíóòðåííèìè òêàíÿìè è ïîêðîâíûìè íå äîñòè-
ãàåò êðèòè÷åñêîãî óðîâíÿ, íå íàðóøàÿ èíòåíñèâíîñòü àïîïòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ
ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè òàçîâûõ êîíå÷íîñòåé êóð.

Ïðåäñòàâëåííûé õîä ñîõðàíåíèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè òàçîâûõ êîíå÷íî-
ñòåé ãóñåé è óòîê èìååò, ïî-âèäèìîìó, ìíîãî îáùåãî ñ ïðîöåññîì ñîõðàíåíèÿ è
ðàçâèòèÿ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ãðóäíîé êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ.

Êðàòêèé ýâîëþöèîííûé ñöåíàðèé äëÿ ðóêîêðûëûõ. Ïðåèìóùåñòâà è íåäîñòàòêè
ÀÍÎÏ. Ýâîëþöèîííûé ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ ðóêîêðûëûõ ìîæíî îïèñàòü
ñëåäóþùèì îáðàçîì.

Ïðåäñòàâèòåëè ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ (ìåëêèå è ëîâêèå æèâîòíûå,
ïèòàþùèåñÿ íàñåêîìûìè), îñâîèâøèå äðåâåñíûé îáðàç æèçíè, ïðèîáðåëè õàðàê-
òåðíûå ìîðôîôóíêöèîíàëüíûå ïåðåñòðîéêè (óäëèíåíèå çâåíüåâ ãðóäíîé êîíå÷-
íîñòè, óñèëåíèå ìóñêóëàòóðû ïëå÷åâîãî ïîÿñà, ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå ìîçãà è äð.)
(Êîâòóí, 1984; Ïàíþòèíà, Êîðçóí, 2009). Â ñèëó ñâîèõ ìåëêèõ ðàçìåðîâ, ïðåäêè
ðóêîêðûëûõ ìîãëè ïåðåìåùàòüñÿ ïî ñòâîëàì äåðåâüåâ â ïîèñêàõ íàñåêîìûõ â ëþáûõ
íàïðàâëåíèÿõ, â òîì ÷èñëå è âíèç ãîëîâîé. Êàê óêàçûâàë Ý. Ìàéð (1982), «…óçëî-
âûì ôàêòîðîì â ïðèîáðåòåíèè æèâîòíûìè áîëüøèíñòâà ýâîëþöèîííûõ íîâ-
øåñòâ âûñòóïàåò èçìåíåíèå ïîâåäåíèÿ» (öèò. ïî: Íàçàðîâ, 2007: 89). Âåðîÿòíî,
æèâîòíûå îñâîèëè õàðàêòåðíîå äëÿ íèõ ïåðèîäè÷åñêîå ïðåáûâàíèå â ÀÍÎÏ.
Çäåñü ìîæíî âñïîìíèòü ãèïîòåçó Ê. Ê. Ïàíþòèíà (1980): æèâîòíûå ïîäáèðàëèñü
ê öâåòàì èëè ïëîäàì äåðåâüåâ (èçîáèëóþùèõ íàñåêîìûìè), ðàñïîëîæåííûì íà
êîíöàõ òîíêèõ âåòîê. Ïîä âåñîì æèâîòíûõ âåòêè ãíóëèñü, ÷òî ïðèäàâàëî ðóêîêðû-
ëûì  àíòèîðòîñòàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå. Â òàêîì ïîëîæåíèè æèâîòíûå ìîãëè îñòà-
âàòüñÿ äîëãî, îæèäàÿ íàñåêîìûõ èëè ïåðåæèäàÿ íåáëàãîïðèÿòíûå ïîãîäíûå óñëî-
âèÿ, íàïðèìåð, îñàäêè èëè íî÷íûå ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû. Âîçìîæíî òàêæå, ÷òî
ïðåäêîâàÿ ôîðìà ðóêîêðûëûõ îáèòàëà â âåòâÿõ íèæíåãî ÿðóñà ìàíãðîâûõ äåðåâü-
åâ. Íàä ïîâåðõíîñòüþ ïåðèîäè÷åñêè çàòîïëÿåìîé ïî÷âû êèøåëè íàñåêîìûå.
Ïîñëå î÷åðåäíîãî îòëèâà, æèâîòíûå ñïóñêàëèñü ïî âåòêàì, âèñåëè íàä èëèñòîé
ïîâåðõíîñòüþ è ëîâèëè íàñåêîìûõ. Â òàêîì ïîëîæåíèè îíè ìîãëè íàõîäèòüñÿ
äîâîëüíî äîëãî (äî î÷åðåäíîãî ïðèëèâà). Èçîáèëèå íàñåêîìûõ íà ïî÷âå ïîçâîëÿ-
ëî æèâîòíûì ïîñòîÿííî îáèòàòü â äàííîé ýêîëîãè÷åñêîé íèøå.
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Âîçìîæíî, ñòàíîâëåíèå ïîë¸òà ó ðàííåé ôîðìû ðóêîêðûëûõ íà÷èíàëîñü ñ
èñïîëüçîâàíèÿ êîæíûõ ñêëàäîê è ìåæïàëüöåâûõ ïåðåïîíîê äëÿ àêòèâíîãî ïàðàøþ-
òèðîâàíèÿ â àçàðòå îõîòû çà íàñåêîìûìè (Êîâòóí, 1984) èëè ïðè ïàäåíèè ñ âûñî-
òû (Ïàíþòèí, 1980), à ïîçæå – äëÿ êîðîòêèõ ïåðåë¸òîâ ìåæäó âåòâÿìè äåðåâüåâ. Òàêèì
îáðàçîì, ýòè ñòðóêòóðû ìîãëè îêàçàòüñÿ ïîëåçíûìè íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ îñâîåíèÿ
âîçäóøíîé ñðåäû. Ïî-âèäèìîìó, ñëîæåííûå âäîëü òåëà ëåòàòåëüíûå ïåðåïîíêè íå
ïðåïÿòñòâîâàëè ïåðåäâèæåíèþ èõ îáëàäàòåëåé, ïîçâîëÿÿ èì ïðÿòàòüñÿ â ùåëè è ïîä
êîðó äåðåâüåâ. Ïîäîáíîå ìîæíî íàáëþäàòü è ó íàñåêîìûõ (Øâàíâè÷, 1949).

Â õîäå ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè îáøèðíûå êîæíûå ïîâåðõíîñòè ïîçâîëèëè
æèâîòíûì îñâîèòü íîâûé (äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ) ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ – àêòèâ-
íûé ïîë¸ò. Â óñëîâèÿõ ïîâûøåíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôå-
ðå Çåìëè, êîòîðîå ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò ñî âðåìåíåì ïîÿâëåíèÿ ðóêîêðûëûõ,
îñâîåíèå ïîë¸òà îêàçàëîñü âîçìîæíûì, ó÷èòûâàÿ ïîâûøåíèå ïëîòíîñòè àòìîñôå-
ðû è âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî êîæíîãî äûõàíèÿ.

Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî íàõîæäåíèå æèâîòíûõ â ÀÍÎÏ èìååò öåëûé ðÿä ïðåèìó-
ùåñòâ, êîòîðûå, î÷åâèäíî, îêàçàëèñü íàñòîëüêî ñóùåñòâåííûìè äëÿ îòäåëüíîé ãðóï-
ïû æèâîòíûõ (èìåþùèõ ñîîòâåòñòâóþùèå ïðåäïîñûëêè äëÿ ýòîãî), ÷òî áûëè
ñîõðàíåíû îòáîðîì.

Ðàññìîòðåíèå âîçìîæíûõ (äàëåêî íå âñåõ) ïðåèìóùåñòâ ÀÍÎÏ èçëîæåíî íèæå.
Íàõîæäåíèå íà êîíöàõ âåòîê, óäàë¸ííûõ îò ñòâîëîâ äåðåâüåâ, ïîâûøàëî áåç-

îïàñíîñòü æèâîòíûõ, òàê êàê îíè áûëè íåäîñÿãàåìûìè äëÿ áîëüøèíñòâà áîëåå
êðóïíûõ õèùíèêîâ.

Ïðè ÀÍÎÏ îêàçàëîñü âîçìîæíûì âûñâîáîæäåíèå ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé îò
îïîðû äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ðàçëè÷íûõ ìàíèïóëÿöèé. Íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ ôàêò,
÷òî ãðóäíûå êîíå÷íîñòè ðóêîêðûëûõ ìóëüòèôóíêöèîíàëüíû (Jepsen, 1970). Â
÷àñòíîñòè, óäåðæàíèå íàñåêîìûõ ïðåäïîëàãàåò ëîâêîñòîñòü è âèðòóîçíîñòü ãðóä-
íûõ êîíå÷íîñòåé.

Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîäòâåðæäåíî, ÷òî íàõîæäåíèå â ÀÍÎÏ æèâîòíûõ ïðèâî-
äèò ê ñíèæåíèþ ìåòàáîëèçìà. Ñïîñîáíîñòü ê ñíèæåíèþ òåìïåðàòóðû òåëà ó ðóêî-
êðûëûõ, ïî-âèäèìîìó, ìîãëà áûòü ðàçâèòà ïóò¸ì ïðèíÿòèÿ ÀÍÎÏ. Ñëåäîâàòåëüíî,
ïðåäêè ðóêîêðûëûõ ïðèîáðåëè óíèêàëüíûé ìåõàíèçì òåðìîðåãóëÿöèè, óñîâåðøåí-
ñòâîâàíèå êîòîðîãî ïðèâåëî ê ñïîñîáíîñòè ñóùåñòâåííî ñíèæàòü ýíåðãåòè÷åñêèå
çàòðàòû â îòâåò íà íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû (òåìïåðàòóðíûé
ôàêòîð, îòñóòñòâèå ïèùè) è òàêèì îáðàçîì ïðåîäîëåâàòü èõ. Ñïîñîáíîñòü æèâîò-
íûõ ê ïîíèæåíèþ òåìïåðàòóðû òåëà äî òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû ïîçâî-
ëèëî èì îñòàâàòüñÿ «íåçàìåòíûìè» äëÿ õèùíèêîâ, íàïðèìåð, äëÿ çìåé, ðåàãèðóþ-
ùèõ íà òåïëîâîå èçëó÷åíèå ñâîèõ æåðòâ (Bullock, Diecke, 1956). Êàê è ó ðåöåíò-
íûõ ëåòó÷èõ ìûøåé, äëÿ ïðåäêîâ ðóêîêðûëûõ çìåè ìîãëè áûòü ÷óòü ëè íå
ãëàâíûìè âðàãàìè (Foster, Price, 1997).

Íàðÿäó ñ âûäåëåííûìè ïðåèìóùåñòâàìè, ê êîòîðûì ïðèâîäèò íàõîæäåíèå â
ÀÍÎÏ, ìîæíî îòìåòèòü è åãî íåãàòèâíûå ñòîðîíû.

Ïðåáûâàíèå â ÀÍÎÏ ñîïðîâîæäàåòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêèìè ðåàêöèÿìè îðãàíèç-
ìà (ïîñòóðàëüíûå ðåàêöèè). Ýòî, â ñâîþ î÷åðåäü, ïðèâîäèò ê íåðàâíîìåðíîìó ñíàá-
æåíèþ êèñëîðîäîì òêàíåé è îðãàíîâ òåëà, à òàêæå ê ñíèæåíèþ ïàðöèàëüíîãî äàâ-
ëåíèÿ êèñëîðîäà â êðîâè. Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîäòâåðæäåíà âîçìîæíîñòü âûðàáîò-
êè ïðèñïîñîáèòåëüíûõ èçìåíåíèé (â òîì ÷èñëå è íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå â
òå÷åíèå æèçíè æèâîòíîãî), êîòîðûå ïðåäîòâðàùàþò íåãàòèâíûå ïîñëåäñòâèÿ äàí-
íîãî ïîëîæåíèÿ (Ìîñêàëåíêî, 1976; Âàéíøòåéí, 1983; Îñàä÷èé, 1983; Êðàñíîâ è
äð., 2005; Ôàäþêîâà è äð., 2005). Âåðîÿòíî, ñîîòâåòñòâóþùèå ìîðôîëîãè÷åñêèå
ïåðåñòðîéêè (òàêèå êàê ïåðåñòðîéêè ñîñóäîâ ãîëîâíîãî ìîçãà ðóêîêðûëûõ, ïðî-
èçîøåäøèå â õîäå ïðèñïîñîáëåíèÿ ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ ê äàííîìó
ïîëîæåíèþ) ñäåëàëè âîçìîæíûì äëèòåëüíîå íàõîæäåíèå æèâîòíûõ â àíòèîðòî-
ñòàçå. Âìåñòå ñ òåì òàêèå ðåàêöèè îðãàíèçìà (íàõîäÿùåãîñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ â
ÀÍÎÏ) ìîãëè ïîâëèÿòü íà ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå, â ÷àñòíîñòè (êàê îáñóæäà-
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ëîñü âûøå) âûçâàòü ãèïîêñè÷åñêèé ñòðåññ. Îäíàêî, êðîìå ïàòîëîãèé, ãèïîêñè÷å-
ñêèé ñòðåññ ìîæåò èíèöèèðîâàòü ýâîëþöèîííûå ìîäèôèêàöèè ïðîãðàìì ðàçâè-
òèÿ (Ñåëüå, 1979; McClintock, 1984, öèò. ïî: Íàçàðîâ, 2007; ×àéêîâñêèé, 2001).

Ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðåäîòâðàòèòü íåãàòèâíûå ïîñëåäñòâèÿ ÀÍÎÏ ïðåðóêîêðû-
ëûì ñïîñîáñòâîâàëè òàêæå èçìåí¸ííûå óñëîâèÿ, íà ôîíå êîòîðûõ ïðîèñõîäèëî ñòà-
íîâëåíèå ðóêîêðûëûõ. Ïîÿâëåíèå ðóêîêðûëûõ íà Çåìëå (à òàêæå äðóãèõ ëåòàþùèõ
ôîðì æèâîòíûõ) â ïîçäíåì ìåëîâîì ïåðèîäå ñâÿçûâàþò ñ ïîâûøåíèåì ïàðöèàëü-
íîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìîñôåðå. Ïîâûøåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëî-
ðîäà â àòìîñôåðå, î÷åâèäíî, áûëî ìîùíûì ôàêòîðîì, ïîâëèÿâøèì íà ôèçèîëîãè-
÷åñêèå ïðîöåññû æèâûõ îðãàíèçìîâ. Ýòî, â ÷àñòíîñòè, ñïîñîáñòâîâàëî ïîâûøåíèþ
äèôôóçèè êèñëîðîäà ÷åðåç ïîêðîâíûå òêàíè æèâîòíûõ, ÷òî îòðàçèëîñü íà èõ ìåòà-
áîëèçìå. È õîòÿ ðàññìîòðåíèå ýòîãî âîïðîñà íå âõîäèò â çàäà÷è äàííîé ðàáîòû, îäíà-
êî ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî ïîÿâëåíèå, íàïðèìåð, ãèãàíòñêèõ ôîðì æèâîòíûõ ïðèõî-
äèòñÿ èìåííî íà ýòè «âñïëåñêè» – ïîâûøåíèÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà
â àòìîñôåðå, ïðîèñõîäèâøèå íåîäíîêðàòíî â àòìîñôåðå ïëàíåòû.

Âåðîÿòíî, î÷åðåäíîå ïîâûøåíèå ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â àòìî-
ñôåðå ñòàëî ðåøàþùèì äëÿ æèâîòíûõ, îñâàèâàþùèõ äëèòåëüíîå íàõîæäåíèå â
ÀÍÎÏ. Êàê îáñóæäàëîñü âûøå, ïîâûøåíèå óðîâíÿ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñ-
ëîðîäà â àòìîñôåðå ñïîñîáñòâîâàëî ïîÿâëåíèþ è ñîõðàíåíèþ ìåæïàëüöåâûõ
ïåðåïîíîê â ýìáðèîãåíåçå ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ.

Ïðåäñòàâëåííîå çäåñü êðàòêîå èçëîæåíèå ñöåíàðèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ ðóêîêðû-
ëûõ, áåññïîðíî, ìîæåò âûçâàòü íàðåêàíèÿ ïî ïîâîäó óïðîùåíèÿ âîïðîñîâ îíòîãå-
íåçà è ôèëîãåíåçà ýòèõ æèâîòíûõ. Âìåñòå ñ òåì äàííûõ î ïðîèñõîæäåíèè ðóêîêðû-
ëûõ íàñòîëüêî ìàëî, ÷òî ìîæíî ëèøü ñòðîèòü ãèïîòåçû îá èñòèííîì õîäå ñîáûòèé.

Ïîÿâëåíèå îáøèðíûõ êîæíûõ ïîâåðõíîñòåé ïóò¸ì èçìåíåíèÿ ìîðôîãåíåçà (â
îïðåäåë¸ííûõ óñëîâèÿõ) ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðåàäàïòàöèþ ðàííèõ ôîðì
ðóêîêðûëûõ ê ïîë¸òó. Ïî âñåé âèäèìîñòè, òàêàÿ òðàêòîâêà ïîÿâëåíèÿ ëåòàòåëü-
íûõ ïåðåïîíîê ó ðóêîêðûëûõ àíàëîãè÷íà âçãëÿäàì íà ïðîèñõîæäåíèå êðûëüåâ ó
íàñåêîìûõ. Ïî ìíåíèþ Á. Í. Øâàíâè÷à, «…ïîë¸ò äîëæåí áûë ïîÿâèòüñÿ ïóò¸ì
ïåðåìåíû ôóíêöèé óæå èìåþùåãîñÿ îðãàíà» (Øâàíâè÷, 1949: 267).

Íîâîîáðàçîâàíèå â âèäå ëåòàòåëüíîé ïåðåïîíêè ó ðàííåé ôîðìû ðóêîêðûëûõ
îêàçàëîñü ñåëåêòèâíûì, òàê êàê ñòàëî ôóíêöèîíàëüíî çíà÷èìûì äëÿ æèâîòíûõ íà
âñåõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà. Â ÷àñòíîñòè, èõ ñåëåêòèâíîñòü çàêëþ÷àëàñü â ñëåäóþùåì.
Äàííîå îáðàçîâàíèå (ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà) ôóíêöèîíàëüíî âûñòóïèëî êàê
äîïîëíèòåëüíûé (êîìïåíñàòîðíûé) ðåñïèðàòîðíûé îðãàí â ïðåíàòàëüíîì ïåðèî-
äå îíòîãåíåçà.

Íîâîîáðàçîâàíèå îêàçàëîñü «ïîëåçíûì» íå òîëüêî íà ýìáðèîíàëüíûõ, íî è íà
ïîñòíàòàëüíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ðóêîêðûëûõ, âûïîëíÿÿ ðåñïèðàòîðíóþ è òåðìî-
ðåãóëÿòîðíóþ ôóíêöèè, ñïîñîáñòâóÿ ðåãóëèðîâàíèþ óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà æèâîòíûõ.

Æèâîòíûå ìîãëè èñïîëüçîâàòü êîæíûå ñêëàäêè â êà÷åñòâå èçîëèðóþùèõ
ïîâåðõíîñòåé, çàùèùàþùèõ òåëî îò ïåðåîõëàæäåíèÿ, ïåðåñûõàíèÿ, ìåõàíè÷å-
ñêîãî ïîâðåæäåíèÿ. Êîæíûå ïîâåðõíîñòè ìîãóò îòäàâàòü òåïëî ïðè ïåðåãðåâå
æèâîòíîãî. Ó æèâîòíûõ, íàõîäÿùèõñÿ â ÀÍÎÏ, êîæíûå ïåðåïîíêè âîñïîëíÿþò
ñíèæåíèå ôóíêöèè ë¸ãêèõ, îáåñïå÷èâàÿ íàèáîëåå âàæíûå îðãàíû (ìîçã, ñåðäöå)
äîïîëíèòåëüíûì êîëè÷åñòâîì êèñëîðîäà.

Â õîäå äàëüíåéøåé ýâîëþöèè ðóêîêðûëûå, ðåàëèçîâàâøèå ïîë¸ò, ýõîëîêàöèþ,
ñïîñîáíîñòü ê äëèòåëüíîìó ïðåáûâàíèþ â ÀÍÎÏ (ïî-âèäèìîìó, çàêðåïë¸ííûå íà
ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå), ñìîãëè îñâîèòü ñàìûå íåîæèäàííûå äëÿ äðóãèõ ïîçâîíî÷-
íûõ ìåñòà îáèòàíèÿ. Íàïðèìåð, îáèòàíèå â ïåùåðàõ ñâîéñòâåííî îòäåëüíûì
æèâîòíûì, íî çàñåëåíèå èõ ñâîäîâ ÿâëÿåòñÿ ïðåðîãàòèâîé ðóêîêðûëûõ. Òîëüêî
ðóêîêðûëûå ïðèêðåïëÿþòñÿ ïîä ñâîäàìè â äóïëàõ äåðåâüåâ è ò. ä. Ñòîèò ëè îñòà-
íàâëèâàòüñÿ íà ïðåèìóùåñòâàõ òàêèõ óáåæèù?!
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ñîâðåìåííàÿ ýâîëþöèîííàÿ òåîðèÿ îñíîâûâàåòñÿ íà òîì, ÷òî, âî-ïåðâûõ, ýâî-
ëþöèÿ îðãàíèçìîâ ÿâëÿåòñÿ íåèçáåæíûì ðåçóëüòàòîì âàæíåéøèõ ñâîéñòâ æèâûõ
ñóùåñòâ – ðàçìíîæåíèÿ è èçìåí÷èâîñòè è, âî-âòîðûõ, èçìåí÷èâîñòü âîçíèêàåò
ïðè íàðóøåíèÿõ òî÷íîé ðåäóïëèêàöèè àïïàðàòà íàñëåäñòâåííîñòè â ïðîöåññàõ äåëå-
íèÿ êëåòîê ïîä âîçäåéñòâèåì èçìåíåíèé âíåøíèõ óñëîâèé.

Â ïðåäëàãàåìûõ ðàçíûìè àâòîðàìè ãèïîòåçàõ î ïðîèñõîæäåíèè ïîë¸òà è ëåòà-
òåëüíîé ïåðåïîíêè ðóêîêðûëûõ íå ðàññìàòðèâàëñÿ âîïðîñ î ìåõàíèçìå âîçäåéñòâèÿ
àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû (â ÷àñòíîñòè, â ýìáðèîãåíåçå) íà
ïîÿâëåíèå ýâîëþöèîííî íîâîé ñòðóêòóðû. Ê òîìó æå íåäîñòàòî÷íîñòü ïðèâëåêàå-
ìûõ äàííûõ î ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ýòîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ ðóêîêðûëûõ ïðè-
âîäèëà ê ñïåêóëÿòèâíûì ãèïîòåçàì ïðîèñõîæäåíèÿ è ýâîëþöèè ýòîãî óíèêàëüíî-
ãî îòðÿäà. Ïðîâåðêà ñóùåñòâóþùèõ ãèïîòåç àïðèîðè íåâîçìîæíà.

Äëÿ äàëüíåéøåãî ïîèñêà ðåøåíèé ïðîáëåìû ïðîèñõîæäåíèÿ ðóêîêðûëûõ
íåîáõîäèìûì óñëîâèåì ÿâèëàñü èíòåãðàöèÿ ðàöèîíàëüíûõ èäåé è ïîäõîäîâ. Òàê,
ïðåäñòàâëÿåòñÿ î÷åâèäíûì ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ïðè ðåøåíèè âîïðîñîâ ïðîèñõîæ-
äåíèÿ è ýâîëþöèè ëþáûõ æèçíåííûõ ôîðì áåçóñëîâíûì ÿâëÿåòñÿ ïðèâëå÷åíèå äàí-
íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ýìáðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Âìåñòå ñ òåì, ýòè ïîä-
õîäû ÿâèëèñü íå äîñòàòî÷íûìè äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé ïðîáëåìû. Ðàññìàòðèâàÿ
ïðîèñõîæäåíèå è ýâîëþöèþ ðåöåíòíûõ îðãàíèçìîâ, íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü ýêî-
ëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ, â êîòîðûõ íàõîäèëàñü èõ ïðåäêîâàÿ ôîðìà. Ñëåäóåò òàêæå ó÷è-
òûâàòü âàæíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå è ýòîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðåöåíòíûõ æèâîò-
íûõ. Ýòè ïðèíöèïû ÿâèëèñü îñíîâîïîëàãàþùèìè â ðåøåíèè âîïðîñà î ïðî-
èñõîæäåíèè ðóêîêðûëûõ. È, íàêîíåö, ïðèâëå÷åíèå ñâåäåíèé èç îáëàñòè
ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè è áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ïîçâîëèëè ðàññìîòðåòü ìåõàíèçìû
ïîÿâëåíèÿ ýâîëþöèîííûõ íîâøåñòâ, â ÷àñòíîñòè, ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêî-
êðûëûõ.

Îñâîåíèå àêòèâíîãî ïîë¸òà òîëüêî íåêîòîðûìè ãðóïïàìè æèâîòíûõ (íàñåêî-
ìûå, ïòèöû è ðóêîêðûëûå) îáóñëîâëåíî, ïî-âèäèìîìó, áèîôèçè÷åñêèìè è ýíåð-
ãåòè÷åñêèìè çàòðàòàìè, êîòîðûå çàòðóäíÿþò ïîâñåìåñòíîå èñïîëüçîâàíèå äàííîé
ôîðìû ëîêîìîöèè ñðåäè íàçåìíûõ æèâîòíûõ. Âåðîÿòíî, ðåàëèçàöèÿ àêòèâíîãî
ïîë¸òà â êàæäîé èç ýòèõ òð¸õ ãðóïï ðåöåíòíûõ æèâîòíûõ ñâÿçàíà ñ ïåðåñòðîéêîé
èõ îðãàíîâ âíåøíåãî äûõàíèÿ.

Ðàíåå âûñêàçàííîå ìíîþ ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ðåàëèçàöèÿ àêòèâíîãî ïîë¸òà
ðóêîêðûëûìè ñòàëà âîçìîæíîé áëàãîäàðÿ ñóùåñòâîâàíèþ ó íèõ äîïîëíèòåëüíûõ
(ïîìèìî ë¸ãî÷íîãî) ìåõàíèçìîâ èíòåíñèôèêàöèè äûõàòåëüíîé ôóíêöèè, â ÷àñò-
íîñòè êîæíîãî äûõàíèÿ, ïîëó÷èëî â äàëüíåéøåì ôàêòè÷åñêîå ïîäòâåðæäåíèå. Òàê,
ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ êîæè ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ïðåäî-
ñòàâèëè äàííûå, óêàçûâàþùèå íà âîçìîæíîå ó÷àñòèå äàííîé ñòðóêòóðû â ãàçîîáìå-
íå ðóêîêðûëûõ, à ôèçèîëîãè÷åñêèå ýêñïåðèìåíòû, ïðîâåäåííûå çàðóáåæíûìè
èññëåäîâàòåëÿìè, ïîäòâåðäèëè äàííîå ïîëîæåíèå. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îáñóæäà-
åòñÿ, ÷òî ó÷àñòèå ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê â ãàçîîáìåíå ðóêîêðûëûõ îáóñëîâëåíî
îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ êîæè, âàñêóëÿðèçàöèè è çíà÷èòåëüíîé ïëîùàäüþ ýòèõ
ñòðóêòóðíûõ îáðàçîâàíèé. Ïîêàçàíî, ÷òî ñòåïåíü ó÷àñòèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê
â ãàçîîáìåíå ðóêîêðûëûõ çàâèñèò îò ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ æèâîòíîãî.



Èçó÷åíèå îñîáåííîñòåé óñëîâèé ýìáðèîãåíåçà ðóêîêðûëûõ è ñîïîñòàâëåíèå
ñðîêîâ ôîðìèðîâàíèÿ ëåòàòåëüíûõ ïåðåïîíîê ðóêîêðûëûõ ñ ôèçèîëîãè÷åñêèì
ñîñòîÿíèåì æèâîòíûõ, ïîçâîëèëî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðîäîëæèòåëüíîå íàõîæäå-
íèå áåðåìåííîé ñàìêè ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ â àíòèîðòîñòàçå ïðèâåëî ê
ñíèæåíèþ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â ïëàöåíòàðíîé êðîâè. Ýòî îáóñëî-
âèëî ñîçäàíèå âûñîêîãî ãðàäèåíòà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà ìåæäó
ïîêðîâíûìè òêàíÿìè è âíóòðåííèìè îðãàíàìè ýìáðèîíà ðóêîêðûëûõ. Èçìåí¸ííûå
óñëîâèÿ ñðåäû, ïî âñåé âèäèìîñòè, ìîãëè ïðèâåñòè ê ãåíåòè÷åñêèì èçìåíåíèÿì.
Ýòè èçìåíåíèÿ, â ñâîþ î÷åðåäü, îáóñëîâëèâàþò ñîîòâåòñòâóþùèå èçìåíåíèÿ ñèí-
òåçà áåëêîâ â êëåòêàõ, ÷òî âåä¸ò ê ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûì ïðåîáðàçîâàíèÿì
êëåòîê. Âîâëå÷¸ííûå â äàííûé ïðîöåññ êëåòêè èçìåíÿþò ñâîè âçàèìîäåéñòâèÿ â
ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññàõ îíòîãåíåçà. Â êîíå÷íîì èòîãå ïðîèñõîäÿò ìîðôî-
ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ ôåíîòèïà.

Íàëè÷èå óïîìÿíóòîãî ãðàäèåíòà ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â êàêîé-
òî ìåðå ïîâëèÿëî íà ïðîëèôåðàöèþ ìåçåíõèìíûõ êëåòîê è, âåðîÿòíî, îáóñëîâè-
ëî ðàçðàñòàíèå ïîêðîâíûõ òêàíåé ýìáðèîíà. Ñïåöèàëüíûå ãåíû-ðåãóëÿòîðû êîíò-
ðîëèðóþò íàïðàâëåíèÿ è òåìïû ìîðôîãåíåòè÷åñèõ ïðîöåññîâ, êàíàëèçèðóÿ èõ.
Ìóòàöèè ýòèõ ãåíîâ ìîãóò âûçâàòü îòíîñèòåëüíî êðóïíûå ïåðåñòðîéêè ôåíîòèïà
(ôåíîòèïè÷åñêèå ñàëüòàöèè). Âåðîÿòíî, èçìåíåíèå ýêñïðåññèè ðåãóëÿòîðíûõ
ãåíîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ñîõðàíåíèå êëåòîê ìåæïàëüöåâîé ìåçåíõèìû, ñïîñîáñòâî-
âàëî ôîðìèðîâàíèþ ìåæïàëüöåâîé ïåðåïîíêè ó ïðåðóêîêðûëûõ.

Â ðåçóëüòàòå èíòåãðàòèâíîãî ïîäõîäà ñôîðìóëèðîâàíî íîâîå ïðåäñòàâëåíèå î
ïðîèñõîæäåíèè ðóêîêðûëûõ: ëåòàòåëüíàÿ ïåðåïîíêà ðóêîêðûëûõ ÿâèëàñü ðåçóëü-
òàòîì ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ïåðåñòðîåê, ïðîèçîøåäøèõ
â ýìáðèîãåíåçå ïðåäêîâîé ôîðìû ðóêîêðûëûõ ïîä âëèÿíèåì ýêîëîãè÷åñêèõ ôàê-
òîðîâ è â ñâÿçè ñ îñîáåííîñòÿìè èõ ýòîëîãèè.

Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ïîâûøåíèå ôóíêöèé äûõàòåëüíûõ è ëîêîìîòîðíûõ
îðãàíîâ (â ñâÿçè ñ ïîÿâëåíèåì ýâîëþöèîííîãî íîâøåñòâà – ëåòàòåëüíîé ïåðåïîí-
êè) ó ðóêîêðûëûõ ïîäíÿëî ýòó ãðóïïó ìëåêîïèòàþùèõ íà íîâûé ýâîëþöèîííûé
óðîâåíü è îáåñïå÷èëî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïðåäñòàâèòåëåé Chiroptera íà ïëà-
íåòå.
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