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Исследовано соотношение морфологического и экологического 
аспектов разнообразия рукокрылых (Chiroptera) в свете ранее пред-
ложенной авторами эколого-этологической концепции. Рассмотрены 
механизмы адаптационных перестроек органов гемореспираторного 
аппарата рукокрылых (Chiroptera) в процессе онто- и филогенеза под 
влиянием экологических факторов и этологических предпочтений 
этой группы млекопитающих. Изучено влияние антиортостатическо-
го положения на рукокрылых и показана его роль в возникновении 
ключевых эволюционных преобразований, обусловивших в конеч-
ном счёте морфофизиологические перестройки рукокрылых в онто-и 
филогенезе, адаптивную радиацию и морфофизиологическое разноо-
бразие этого отряда млекопитающих.
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Reviewed are mechanisms of adaptive rearrangements of organs of the 
chiropteran hemorespiratory complex in both ontogeny and phylogeny 
under infl uence of environmental factors (gravity, oxygen partial pressure) 
and ethological features (duration of antiorthostatic position, locomotion, 
foraging strategies) that caused both biological progress and adaptive 
radiation of bats. This is an attempt of a novel view of the latter’s ev o lution 
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from the standpoint of modern understanding of their morpho-physiological 
diversity with emphasize on its possible causes.

In the Introductory section, two features of the bats making them unique 
among mammals are stressed, viz. their ability to the active fl ight and to 
a lengthy antiorthostatic position (ANOP). It is stressed that the causes of 
chiropteran morpho-physiological diversity are still open to discussion.

According to the authors’ opinion, consideration of diversifi cation of 
the living chiropterans should be maid in the context of certain peculiar 
characters of their evolutionary emergence. It is noted that none of the 
nowadays hy potheses about origin of bats is substantiated suffi ciently 
enough to make it commonly accepted. The questions of emergence and 
progress of fl ight in the chiropterans should be associated with respective 
transformations of both their locomotor system and physiological functions 
needed for their active fl ight ability, especially hemorespiratory complex. 
Among the latter, of special importance and interest is poorly studied wing 
membrane of bats, which is involved in their total gas exchange. According 
to the authors, omission of this function from consideration of evolution of 
bats became an obstacle to elaboration of clear understanding of possible 
causes of emergence of the bat wing.

The authors suppose that initial switch to an unique long staying in ANOP 
could change conditions of embryonic development in a hypothetical an-
cestral chiropteran. This, in turn, may led to morphogenetic rearrangements 
of some organs, in particular fore limbs, in more advanced bats.

In the Section 1, under consideration are various features of the activity 
of the bats, with special attention paid to the link between degree of activity 
and the level of general metabolism. It is noted that particular bat species 
may differ signifi cantly by the ratio of the time they spent in fl ight and in 
ANOP. Members of two bat families, Vespertilionidae and Rhinolophidae, 
are se lected as the model objects, for which average daily estimated du-
ration of staying in ANOP is provided.

In the Section 2, results of the studies of morpho-functional organization 
of the hemorespiratory complex in bats are presented. Morphological di-
sparity of bats, within the context of the main theme of the paper, is con-
sidered from the standpoint of an ecology-ethological concept having been 
developed by the authors.

It is shown that the proper respiratory organs (lungs) in bats match the 
“mammalian” type in their general morphology. With this, they have some 
peculiarities that are evident in presence or absence of the lobes in their 
lungs. An argumentation is forwarded that the wing membrane of bats 
may have a direct relation to the gas exchange and thus may participate in 
metabolism regulation.

Anatomic and topographical relations between chest shape, lung stru-
cture, bronchial tree branching, and heart position are shown to be formed 
by infl uence of certain abiotic factors, one of which is Earth's gravity.

Morphological and functional studies of respiratory motor structures 
supplemented with cluster analysis of their diversity allowed to divide 
chiropterans studied herewith into three main groups differing by degree of 
mobility of the chest (high, medium and low mobility). Morpho-functional 
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relation of skeletal and respiratory muscle motor structures is shown. It is 
traced the emergence of morphological transformations of the latter stru-
ctures in ontogeny and phylogeny, some regularities of their formation 
being indicated with respect to bat locomotor adaptations, foraging strate-
gies and ANOP duration.

Thus, systemic exploration of the effect of the antiorthostatic position 
on bat organization and physiology shows its key role in the emergence 
of evolutionary changes that caused ultimately morpho-physiological re-
structuring of chiropterans both in ontogeny and phylogeny.

In the Conclusion, the thesis is forwarded that emergence of the wing 
membrane in bats was a result of changes in the (genetically controlled) 
morphogenesis under changed conditions of embryogenesis in the ancestral 
chiropterans. Appearance of the fore leg membrane, not only acting as 
the wing plane but also participating in the gas exchange, is considered 
as the most important evolutionarily signifi cant consequence of ANOP. 
New embryogenetic features acquired by those ancestral forms have led 
to certain morpho-physiological transformations, in particular, to those 
involving hemorespiratory complex. With the progress of both these tran-
sformations and correlated changes of locomotor apparatus associated with 
various types of fl ight and quadrupedal locomotion, adaptive radiation took 
place that resulted eventually in the contemporary diversity of bats.

It is stated that implementation of the active fl ight by bats, as well as their 
ability to decrease metabolism, led to their wide dispersal on the planet 
and to occupancy and use of different ecological niches. It is supposed that 
rigid confi nedness of various groups of bats to specifi c types of shelters 
may be caused by certain peculiarities of structure and functioning of their 
hemorespiratory complex.

1. Введение
Отряд Рукокрылые (Chiroptera) харак-

теризуется уникальным для класса мле-
копитающих способом локомоции — ак-
тивным полётом, а также некоторыми 
другими особенностями образа жизни. 
Рукокрылые до сегодняшнего дня оста-
ются одной из самых загадочных групп 
млекопитающих в отношении возникно-
вения и путей эволюции, а также различ-
ных аспектов биологии. 

Рукокрылые представлены более чем 
1000 видов и являются второй по величи-
не группой млекопитающих (после гры-
зунов). Их распространение по планете 
повсеместно, за исключением полярных 
регионов. Наблюдаемое в отряде биологи-

ческое разнообразие проявляется в сово-
купности морфофизиологических призна-
ков и связано с различными стратегиями 
кормодобывания, пищевыми специализа-
циями, предпочитаемыми формами локо-
моции, типами убежищ и т. д. 

Широкое распространение и видовое 
разнообразие рукокрылых, как правило, 
объясняют их способностью к активному 
полёту. Однако грызуны, не обладающие 
такой способностью, превосходят руко-
крылых по данным параметрам, что ука-
зывает на определённую недостаточность 
приведённого объяснения. 

Высказывается мнение, что расселе-
нию, а также диверсификации архаиче-
ских рукокрылых уже в первой половине 
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эоцена способствовало увеличение чис-
ленности и биомассы насекомых в пе-
риод палеоцен–эоценового термального 
максимума на большей части террито-
рии суши (Tabuse et al., 2009). Очевидно, 
данные показатели могут оказать влия-
ние на масштабы расселения животных, 
но, как представляется, имеют не столь 
большое значение для диверсификации 
рукокрылых.

Следует признать, что на сегодняшний 
день остаётся открытым вопрос о причи-
нах морфофизиологического разнообра-
зия рукокрылых. В современной терми-
нологии «та часть общего разнообразия, 
которая обусловлена действующими при-
чинами, называется адаптивным сигна-
лом, начальными причинами — филоге-
нетическим сигналом» (Павлинов, 2008, 
с. 359). Как показали наши исследования, 
рассмотрение вопроса диверсификации ре-
центных рукокрылых логично рассматри-
вать в аспекте происхождения этой группы 
млекопитающих, так как главное отличие 
рукокрылых от других млекопитающих 
(преобразование грудной конечности и 
формирование летательной перепонки) 
было сформировано у предковой формы 
рукокрылых. Другими словами, причины, 
приведшие к появлению рукокрылых (фи-
логенетический сигнал), как и причины их 
дальнейшего разнообразия (адаптивный 
сигнал), возможно, имеют общие корни. 

Исследователи выдвинули ряд гипо-
тез и предположений относительно про-
исхождения и эволюции рукокрылых 
(Jepsen, 1970; Ковтун, 1984; Rayner, 1986; 
Speakman, 2001; Панютина и др., 2012). 
Вместе с тем, ни одна из имеющихся на 
сегодняшний день гипотез не представ-
ляется достаточно обоснованной, чтобы 
стать общепринятой. 

Главным моментом в дискуссиях явля-
ется связь формирования «крыла» руко-

крылых с использованием ими активного 
полёта. Очевидно, вопрос о реализации 
полёта необходимо связывать не только 
с преобразованиями органов локомоции, 
но и с физиологическими перестройками 
органов, обеспечивающих данный способ 
локомоции (Ковалёва, 2013а,б). 

Из всех типов локомоции позвоночных 
машущий полёт является одним из самых 
энергоёмких (Tucker, 1970; Thomas, 1975; 
Winter, Helversen, 1998; Harrison, Roberts, 
2000 и др.). Необходимым условием для 
полёта является повышение метаболизма 
и, таким образом, усиленное поглощение 
кислорода. Действительно, потребление 
кислорода у рукокрылых в полёте увели-
чивается в 20 раз по сравнению с состо-
янием покоя, а у бегущей лабораторной 
мыши (сравнимой по размерам с рукокры-
лыми) — лишь в 1.5 раза (Bartholomew et 
al., 1964; Carpenter, 1985). Несомненно, 
что столь существенное различие значе-
ний этого показателя должно отражаться 
на морфологии структур, обеспечиваю-
щих процесс дыхания. Поэтому, наряду 
с известной перестройкой конечностей 
рукокрылых — органов локомоции, есте-
ственно ожидать определённой пере-
стройки и органов гемореспираторного 
аппарата этих животных. 

На сегодняшний день соответствую-
щее комплексное исследование органов 
респираторной и кровеносной систем ру-
кокрылых в научной литературе не пред-
ставлено. Необходимо отметить также, 
что и данные о морфофункциональной 
организации органов гемореспираторно-
го аппарата рукокрылых часто неполные 
и противоречивые. В первую очередь это 
касается участия летательной перепон-
ки рукокрылых, представляющей собой 
кожное образование, в общем газообмене 
животных. Отметим, что предшественни-
ки рассматривали летательную перепонку 
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рукокрылых главным образом как орган, 
участвующий в локомоции. Однозначное 
экспериментальное подтверждение уча-
стия кожи перепонки в газообмене у этих 
животных было дано в работе Ф. Маканьи 
и Дж. Мортолы (Makanyа, Mortola, 2007). 

Как правило, возникновение и форми-
рование органов рассматривается в связи 
с их основной функцией. Грудная конеч-
ность рукокрылых — локомоторный ор-
ган, формирование которого в крыло про-
изошло на базе локомоторного же органа 
и покровных тканей предковой формы 
рукокрылых в ходе эволюционного раз-
вития. Значение этих двух составляющих 
для формирования крыла представляется 
равнозначным (Adams, 2008). Поэтому 
формирование крыла следует рассматри-
вать не только в рамках реализации локо-
моции животного, но и с учётом других 
функций органов, её обеспечивающих. В 
частности, упущение из виду такой функ-
ции летательной перепонки рукокрылых, 
как газообменная, по-видимому, до сих 
пор является препятствием для ясного 
представления о возникновении крыла 
рукокрылых (Ковалёва, 2013б, 2014; Ko-
valyova, 2014).

Данные о том, что развитие межпаль-
цевой перепонки рукокрылых контро-
лируется генетически, не вызывают со-
мнений (Chen et al., 2005; Weatherbee et 
al., 2006; Sears, 2008; Wang et al., 2014). 
Однако неизвестными остаются факторы, 
которые могут ингибировать программи-
рованную смерть (апоптоз) мезенхимных 
межпальцевых клеток у рукокрылых. Как 
представляется, это связано с недостаточ-
ной изученностью некоторых аспектов 
условий развития в ходе онтогенеза со-
временных рукокрылых, равно как (и тем 
более) их предковой формы.

На сегодняшний день накоплена опре-
делённая информация для анализа при-

чин, которые могли вызвать генетические 
трансформации и привести к морфологи-
ческим перестройкам органов некоторых 
животных. Так, имеются данные о вли-
янии парциального давления кислорода 
на развитие тканей и органов эмбрионов 
птиц (Chen et al., 1999; Chuong, Homberg-
er, 2003). 

Несмотря на то, что большинством 
биологов принимается процесс длитель-
ной эволюции рукокрылых (что подраз-
умевает постепенное преобразование 
грудной конечности их предковой фор-
мы), имеются и другие взгляды. Так, 
предполагается «внезапное» появление 
крыла рукокрылых на протяжении корот-
кого исторического промежутка времени 
в качестве эволюционного новшества 
(Sears, 2008).

При рассмотрении вопросов эволюции 
рукокрылых вне поля зрения исследова-
телей остался специфический компонент 
образа жизни большинства рецентных 
рукокрылых — их пребывание продол-
жительное время в положении «вниз го-
ловой», то есть в антиортостатическом 
положении (АНОП). Между тем, данные 
исследований, проведённых в основном 
на человеке и некоторых лабораторных 
животных, подтверждают, что положение 
тела (в частности, относительно вектора 
земной гравитации) влияет на перерас-
пределение крови и вызывает изменение 
общего уровня метаболизма, существен-
но снижая его (Осадчий, 1986; Эккерт и 
др., 1992; Котов и др., 2002; Вартбаронов 
и др., 2003; Altemeier et al., 2004; Краснов 
и др., 2005). 

Наши исследования показали связь 
уникально длительного пребывания ру-
кокрылых в АНОП в течение их жизнен-
ного цикла с перестройкой ряда систем и 
органов, в частности, органов дыхания и 
кровообращения. В данной работе пред-
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ставлен аналитический обзор полученных 
данных, касающихся строения органов 
гемореспираторного комплекса разных 
экологических и таксономических групп 
рукокрылых на всех этапах онтогенеза, а 
также изложены и обобщены результаты 
многолетних авторских исследований в 
этом направлении. Комплексное рассмо-
трение разноаспектных данных позволило 
продвинуться в понимании механизмов 
адаптационных перестроек органов ге-
мореспираторного аппарата рукокрылых 
в процессе онто- и филогенеза, исследо-
вать вопросы морфологического и, таким 
образом, биологического разнообразия 
рукокрылых в свете предложенной авто-
рами эколого-этологической концепции, 
сформулировать новое представление о 
причинах появления их летательной пере-
понки и, в конечном счёте, о происхожде-
нии рукокрылых в целом. 

2. Эколого-этологические 
особенности рукокрылых

Активность как одна из характеристик 
жизненной формы вида или любой дру-
гой систематической группы определяет 
характер её отношений со средой. С дру-
гой стороны, активность животных орга-
низмов является отображением уровня их 
метаболизма. В отношении форм актив-
ности рукокрылые представляют собой 
уникальную группу среди млекопитаю-
щих как в связи с использованием полёта, 
так и в связи с продолжительным антиор-
тостатическим положением (АНОП) их 
тел. Существенно, что эти две крайние 
формы активности характеризуются дву-
мя крайними уровнями их метаболизма. 
Так, в полёте общий уровень метаболизма 
рукокрылых является наивысшим, а при 
АНОП — наинизшим.

Исследователями изучалась как сезон-
ная, так и суточная активность рукокры-

лых (Кузякин, 1950; Kunz, Brock, 1975; 
Стрелков и др., 1978; Морозов, 1980; 
Курсков, 1981; Fenton, Rautenbach, 1986; 
Gaisler, Kowalski, 1986; Реймов и др., 
1988; McAney, Fairley, 1988; Degn, 1989; 
Хабилов, 1992; Bontadina et al., 2002; Holz-
haider, 2002; Lee, McCracken, 2002; Рахма-
туллина, 2005). Однако сведения по этому 
вопросу не систематизированы. К тому 
же анализ данных о времени нахождения 
различных видов рукокрылых в активном 
состоянии и в состоянии покоя не прово-
дился. Вместе с тем, как показали наши 
предварительные исследования, особен-
ности суточной активности рукокрылых 
(в частности, пребывание животных боль-
шую часть времени в АНОП) повлияли не 
только на метаболизм данных животных, 
но и на их морфологию, физиологические 
процессы и, вероятно, на разнообразие и 
распространение. 

Рукокрылые умеренных широт значи-
тельную часть времени индивидуальной 
жизни проводят в состоянии сна. Их су-
точная активность зависит от cезона года, 
физиологического состояния животных, 
метеорологических условий, характера 
лёта насекомых и других факторов. В ус-
ловиях сезонного снижения температуры 
они впадают в состояние спячки и нахо-
дятся в состоянии торпора. Однако и ле-
том в продолжение светлого времени су-
ток они также впадают в торпор и активны 
преимущественно в тёмное время суток. 

Отметим, что сходный образ жизни 
ведут впадающие в спячку грызуны, ко-
торые активны не более 4–5 часов в сут-
ки и живут активной жизнью 1/15–1/20 
часть отпущенного им индивидуального 
времени. По данным исследователей, всё 
остальное время тратится на сон (Моси-
яш, 1985). Однако, в отличие от рукокры-
лых, продольная ось тела этих животных 
(и в активном состоянии, и в период ги-
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бернации) преимущественно перпенди-
кулярна по отношению к вектору земной 
гравитации.

Продолжительность полёта рукокры-
лых зависит от дистанции охотничьих раз-
лётов рукокрылых от убежищ, что, в свою 
очередь, зависит от лётных качеств живот-
ных, размеров колоний, типа местности, 
а также обилия насекомых. Установлено, 
что максимальная дистанция разлёта от 
убежищ имеет место преимущественно 
у зверьков крупных колоний.

Различные виды рукокрылых имеют 
отличающиеся ритмы активности, что 
связано со спецификой питания и време-
нем вылета на кормёжку (Рахматуллина, 
2005). По ритмам активности рукокрылых 
умеренных широт делят на две группы: 
рукокрылые с относительно равномер-
ной ночной активностью и рукокрылые с 
двухфазной активностью.

К первой группе животных относятся 
представители Rhinolophidae, а также от-
дельные представители Vespertilionidae 
(ночницы, длиннокрылы, ушаны). Боль-
шинство из них покидает убежища в гу-
стых сумерках или в темноте.

У других видов гладконосых (вечер-
ницы, нетопыри, кожаны) за ночь бывает 
более двух периодов кормёжек (вечером 
и на рассвете), особенно во время лак-
тации (Кузякин, 1950; Lee, McCracken, 
2002; Рахматуллина, 2005). Большинство 
исследователей констатирует преоблада-
ние максимальной активности летучих 
мышей в начале ночи (Kunz, Brock, 1975; 
Курсков, 1981; Gaisler, Kowalski, 1986). 
При двухфазной активности пик в конце 
ночи несколько слабее. 

Вышеприведенное деление рукокры-
лых с учётом их активности, очевидно, не 
случайно и предполагает, на наш взгляд, 
различия в их метаболизме. Отдельные 
разрозненные сведения на эту тему име-

ются в литературе. Так, в работе И.К. 
Ра хматуллиной (2005) по рукокрылым 
Азербайджана изложена информация по 
активности обитателей Азыхской пещеры 
(Малый Кавказ, Нагорный Карабах). В 
отношении очковых подковоносов (Rhi-
nolophus mehelyi Matschie, 1901) имеются 
достаточно подробные сведения: вылет 
животных летом происходит около 21.00, 
возвращение назад — через час–полтора. 
Отмечается, что зверьки на лету схва-
тывают добычу, подвешиваются в опре-
делённом месте и съедают её в течение 
примерно 5 минут.

Из наблюдений других исследователей 
следует, что кормёжка большого подково-
носа (Rhinolophus ferrumequinum Schreber, 
1774) и подковоноса Мегели длится 1,5–2 
часа. Как правило, малые (Rh. hipposideros 
Bechstein, 1800) и большие подковоносы 
охотятся недалеко от убежищ среди дере-
вьев, вблизи стен, у входов в пещеры (Мо-
розов, 1980). Такую особенность живот-
ных подтверждает также ряд зарубежных 
исследователей (Fenton, Rautenbach, 1986; 
Gaisler, Kowalski, 1986; Stebbings, 1988). 

Все летучие мыши этого семейства пи-
таются летающими насекомыми (Айрапе-
тьянц, Константинов, 1974). Подковоносы 
совершают спокойные курсирующие по-
лёты, производя при этом обзорные лока-
ции (Айрапетьянц, Константинов, 1974). 
Кроме того, они также используют засаду 
и преследование. Эти рукокрылые не от-
носятся к «собирателям», т. е. не собирают 
добычу, ползая на четырёх конечностях: 
квадрупедальная локомоция по твёрдым 
поверхностям им вообще не свойствен-
на. Многие из них являются типичными 
присадниками, т. е. поедают добычу не 
в полёте, а «подвесившись» неподалё-
ку от места её поимки. Отмечено также, 
что среди подковоносов встречаются т. 
н. «глинеры», подбирающие в полёте до-
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бычу с поверхности воды, земли или с 
вертикальных поверхностей; к ним от-
носится, например Rh. luctus Temminck, 
1834 (Крускоп, 2010). 

Лётная активность гладконосых в сре-
днем более продолжительна, чем у под-
ковоносов. У рыжей вечерницы (Nyctalus 
noctula Schreber, 1774), позднего кожана 
(Eptesicus serotinus Schreber, 1774), нето-
пырей (Pipistrellus) — рукокрылых с двух-
фазной ночной активностью, — как прави-
ло, максимальная активность и по числу 
летающих зверьков, и по продолжитель-
ности кормёжки протекает в первые 2–3 
часа после захода солнца, минимальная 
— в середине ночи. Утренняя охота длит-
ся 1.5–2 часа, возвращаются эти животные 
в свои укрытия поздно, за 15–60 мин. до 
восхода солнца. Раньше всех возвращают-
ся в убежища кожаны и вечерницы, позже 
— нетопыри. Рыжие вечерницы осущест-
вляют два вылета, в полёте проводя около 
4 часов (Курсков, 1981). Р. Реймов и др. 
(1988) отмечают, что нетопыри-карлики 
(Pipistrellus pipistrellus Schreber, 1774) за 
ночь осуществляли два вылета, в общей 
сложности проводя в полёте до 3–4 часов.

По данным ряда авторов (Стрелков и 
др., 1978; Хабилов, 1992) известно, что 
лёт пустынных кожанов (Eptesicus bot-
tae Peters, 1869) и нетопырей-карликов 
продолжается почти всю ночь, но носит 
волнообразный характер, имея 2–3 пика 
активности у обоих видов. В целом вре-
мя, проведённое ими в полёте, достигает 
3 и более часов.

Среди рукокрылых средней полосы 
наиболее поздно, в летние месяцы ино-
гда в 22–23 часа, покидают убежища не-
которые ночницы (Myotis nattereri Kühl, 
1817, M. emarginatus Geoffroy, 1806). К 
4–5 часам утра они возвращаются в убе-
жища. Из этого следует, что указанные 
виды рукокрылых отсутствуют в убежище 

как минимум 5–6 часов. По данным Г. Ден 
(Degn, 1989), водяная ночница (M. dauben-
tonii Kühl, 1817) проводит в полёте более 
5 часов. Усатая ночница (M. mystacinus 
Kühl, 1817) активна всю ночь, проводя в 
полёте около 6–7 часов. 

На основании анализа литературных 
данных нами были проведены подсчёты 
суточных фаз активности и времени на-
хождения в полёте подковоносых и глад-
коносых. 

Оценивая время продолжительности 
охоты подковоносов, мы считаем, что оно 
не превышает двух–трёх часов. Однако 
если учесть, что подковоносы во время 
охоты сидят в засаде, поджидая добычу, 
многие из них присаживаются во время 
кормёжки для поедания схваченной ими 
добычи, т. е. находятся не в полёте, то 
можно оценить длительность «чистого» 
времени в полёте. Оценочно установлено, 
что «чистое» время в полёте у подковоно-
сых достигает не более 1.5–2 часов в сут-
ки. Подковоносы практически полностью 
исключают перемещения по субстрату на 
четырёх конечностях, т. е. на отдыхе за-
нимают исключительно антиортостати-
ческое положение (АНОП). Это означает, 
что подковоносые находятся в АНОП не 
менее 22 часов в сутки: более 90% вре-
мени жизни продольная ось их тела сона-
правлена с вектором земной гравитации. 

Лётная активность гладконосых про-
должается от 5 и более часов в сутки. Та-
ким образом, среднесуточное оценочное 
время пребывания в полёте гладконосых, 
когда продольная ось тела животных пер-
пендикулярна по отношению к вектору 
земной гравитации, в 2–2.5 раза выше, 
чем у подковоносых. К тому же ориен-
тация тела у гладконосых относительно 
вектора земной гравитации на протяже-
нии дня может меняться. Большинство 
из них активно использует тетраподную 
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локомоцию как для перемещений в местах 
отдыха, так и для ловли добычи на земле. 
По стволам и веткам деревьев они способ-
ны подниматься вертикально вверх, к то-
му же и на отдыхе в убежищах они часто 
занимают положение головой вверх. Сле-
довательно, время пребывания в АНОП у 
гладконосых существенно меньше, чем у 
подковоносых (Ковалёва, 2007). 

Значительное большинство рукокры-
лых проводят большую часть времени сво-
ей жизни в АНОП, причём подковоносые 
(как, вероятно, и представители семейства 
Hipposideridaе) — более 90%. Практиче-
ски единственным способом передви-
жения представителей Rhinolophidae и 
Hipposideridaе является полёт, что, по всей 
видимости, теснейшим образом связано 
с превалирующим использованием ими 
АНОП. Поэтому эволюцию рукокрылых 
и, таким образом, формирование морфо-
функциональных адаптаций этой группы 
млекопитающих, по-видимому, следует 
рассматривать с учётом данного фактора. 
Можно полагать, что адаптация предковой 
формы рукокрылых к данному фактору 
стала ключевой, повлиявшей на ход эво-
люции рукокрылых.

3. Морфофункциональные 
особенности органов 
гемореспираторного аппарата 
рукокрылых 

Анализ литературы, посвящённой мо-
р фологии органов гемореспираторного 
аппарата рукокрылых, показал, что их 
изучение не отличается полнотой и ком-
плексностью. Большинство работ, рас-
сматривающих дыхательный аппарат 
рукокрылых, представлено в виде раз-
розненных исследований, касающихся 
отдельных органов респираторного ап-
парата (Жеденов, 1957; Vaughan, 1959; 
Масенов, 1968; Maina, 2006, и др.).

На сегодняшний день остаётся ряд 
открытых вопросов, в частности, о до-
леобразовании и асимметрии лёгких у 
рукокрылых, как и в целом для млекопи-
тающих; о причинах вариаций в строении 
различных респираторно-моторных и воз-
духопроводящих органов, приводящих к 
разнообразию рукокрылых в целом.

3.1. Органы респираторного 
аппарата рукокрылых

3.1.1. Воздухопроводящие органы
Исследованию воздухопроводящих ор-

ганов рукокрылых, в частности, строению 
носовой полости, гортани, трахеи, брон-
хов посвящено значительное количество 
работ (Гуртовой, 1966; Айрапетьянц, Кон-
стантинов, 1974; Horsfi eld, 1990; Griffi ths, 
1994; Korad, Joshi, 1998; Canals et al., 2004; 
Mauroy et al., 2004). Установлено, что мор-
фологические перестройки воздухопро-
водящих органов летучих мышей имеют 
непосредственную связь с характером из-
лучения эхолокационных сигналов.

В ходе исследования воздухопроводя-
щих дыхательных органов рукокрылых 
выявлено, что у подковоносых наблюда-
ется отличное от гладконосых расположе-
ние носовых отверстий. У гладконосых 
ноздри расположены практически на ро-
стральном конце (рис. 1А,В), а у подково-
носых сдвинуты каудально (рис. 1С). Эта 
особенность, на наш взгляд, может иметь 
связь как с различиями в использовании 
эхолокационных сигналов, так и с это-
логическими особенностями животных. 

Формирование различных способов 
излучения разных типов эхолокационных 
сигналов могло происходить на фоне раз-
нообразных экологических и этологиче-
ских факторов, в частности, таких, как 
предпочтение одиночного или колони-
ального образа жизни, характера исполь-
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зуемых убежищ, условий фуражирования 
(Айрапетьянц, Константинов, 1974).

Наши наблюдения, как и сведения дру-
гих биологов, указывают на то, что под-
ковоносы (и в колониях, и при небольших 
группах) предпочитают свободное раз-
мещение в убежище. Тесное размещение 
животных отмечается, как правило, в ма-
теринских колониях. Свободное располо-
жение позволяет одиночно «висящему» 
животному, например, в период пробуж-
дения (во время дневного отдыха) или во 
время охоты, периодически сканировать 
пространство вокруг себя, вращаясь на 
360о вокруг своей оси. 

Отметим, что такому «вращению» 
подковоносов способствует строение их 
тазовых конечностей, которые претерпе-
ли существенные перестройки. С одной 
стороны, они приобрели узкоспециали-
зированные перестройки, обеспечива-
ющие механизм подвешивания, с дру-
гой, — произошла редукция отдельных 

групп мышц, что, по нашему мнению, 
связано как с использованием АНОП, 
так и с неиспользованием четвероногой 
локомоции. 

Животные обнаруживают жертву или 
врага, используя сигналы, которые по-
зволяют различать движущиеся пред-
меты на фоне неподвижных — поверх-
ности пещер, строений, деревьев, воды и 
пр. (Айрапетьянц, Константинов, 1974). 
Учитывая такой способ лоцирования про-
странства, можно оценить «целесообраз-
ность» размещения носовых отверстий и 
своеобразных околоносовых кожных об-
разований не на ростральном конце голо-
вы, а ближе к лобной её части. При этом 
«висящему» животному нет необходимо-
сти запрокидывать голову, прикладывая 
к этому мышечные усилия. Движения 
носовых придатков позволяют сфокуси-
ровать посылаемый звуковой сигнал, что 
используется животными при фуражиро-
вании в полёте.

Рис. 1. Носовая полость у рукокрылых. Ме-
ди альная поверхность. CH – хоаны, CN 
– носовые раковины, EP – над гортанник, 
LN – язык, MN – носовой ход, N – ноз-
дри, PD – твёрдое нёбо. 

Fig. 1. Nasal cavity of chiropterans. Medial vi-
ew. CH – choanae, CN – nasal conchae, 
EP – epiglottis, LN – tongue, MN – meatus 
nasi, N – nares, PD – hard palate. 

Виды/Species: А – Eptesicus serotinus, В – Ny-
c talus noctula, С – Rhinolophus ferrum eq-
u inum.
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Гладконосые летучие мыши сканиру-
ют пространство впереди себя, находясь 
чаще всего в гуще колонии себе подобных 
во время отдыха или во время фуражиро-
вания (в полёте или при квадрупедальной 
локомоции по твёрдому субстрату), чему 
соответствует расположение носовых от-
верстий на краниальном конце рострума 
животного. 

Исследователями отмечалось особое 
строение надгортанного хряща у подко-
воносых, удлинение которого (вплоть до 
хоан) способствует прохождению воздуш-
ного потока непосредственно в гортань, 
минуя ротоглотку. Помимо этого, отметим, 
что строение трахеи (по типу строения её 
колец — сплошные или незамкнутые) со-
ответствует типу дыхания (или через нос, 
или через рот) летучих мышей и исполь-
зуемым ими эхолокационным сигналам. 
Соответствущие данные получены Г. Ро-
бином (Robin, 1881) и Э. Айрапетьянц и 
А. Константиновым (1974).

В частности, постоянночастотные 
сигналы испускают через нос представи-
тели Rhinolophidae, Hipposideridae, Me-
ga dermatidae, Nycteridae, многие Phyl-
lo stomidae, некоторые Vespertilionidae, 
при чём представители родов Rhinolophus, 
Nycteris, Phyllorhina, Plecotus, Miniopterus 
имеют полные трахейные кольца. В свою 
очередь, частотномодулированные сиг-
налы испускают через рот представи-
тели Emballonuridae, Rhinopomatidae, 
Mormoopidae, Noctilionidae, Natalidae, 
большинство Vespertilionidae, некоторые 
Phyllostomidae, причём представители 
родов Vespertilio, Phyllostoma, Desmodus, 
Molossus, Taphozous, Emballonura имеют 
неполные трахейные кольца.

Отмечалось также преобразование ко-
лец трахеи в структуры, напоминающие 
воронки, входящие посегментно одна в 
другую (Fischer et al., 1962). Вероятно, 

такие преобразования колец трахеи про-
изошли вследствие АНОП, в котором 
находятся рукокрылые бóльшую часть 
своей жизни. Учитывая эластичность и 
податливость таких структур, как хрящ, 
указанные преобразования представля-
ются вполне допустимыми.

В бронхиальном дереве летучих мы-
шей исследователи отмечают большие 
углы бифуркации (Canals et al., 2004; 
Mauroy et al., 2004), что, по их мнению, 
оказывается полезным для предотвраще-
ния турбулентных потоков при высокой 
скорости дыхания. Полагаем, что уве-
личение углов отхождения дочерних от 
главных бронхов может быть связано с 
особенностями формирования бронхи-
ального дерева в эмбриогенезе и в раннем 
постнатальном периоде развития. Разви-
тие органов внешнего дыхания, а именно: 
формирование бронхиального дерева, — 
является векторным биологическим про-
цессом (Spooner et al., 1994; Яценко, Ма-
сіцька, 2003). Поскольку формирование 
лёгких продолжается в постнатальном 
периоде развития, влияние на этот про-
цесс продолжительного направленного 
действия вектора земной гравитации при 
нахождении животных в АНОП представ-
ляется весьма вероятным.

Полагаем, что происходящее при этом 
укорочение трахеи и бронхов у рукокры-
лых (в сравнении с другими млекопита-
ющими) имеет положительные стороны: 
уменьшается объём «мёртвого простран-
ства», что ведёт к относительному уве-
личению дыхательного объёма, а также к 
более быстрой смене входящего и выхо-
дящего воздуха.

Таким образом, отмеченные признаки 
в строении воздухопроводящих органов 
летучих мышей (преобразование колец 
трахеи; вхождение надгортанника в хоа-
ны у подковоносых; укорочение трубча-
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тых органов, каковыми являются трахея 
и бронхи; большие углы бифуркации в 
бронхиальном дереве), вероятно, явля-
ются приспособлением к продолжитель-
ному нахождению животных в АНОП. 
Отметим, что указанные преобразования 
органов в большей степени касаются под-
ковоносых. Иными словами, длительное 
нахождение животных без смены положе-
ния относительно вектора земной грави-
тации способствует формообразованию 
органов. При этом степень выраженности 
тех или иных признаков усиливается с 
продолжительностью нахождения живот-
ных в АНОП (Ковальова, 2010). 

3.1.2. Органы газообмена

3.1.2.1. Лёгкие
Дефинитивные лёгкие. Начало иссле-

дованиям количественных соотношений 
лёгочных параметров рукокрылых было 
положено рядом исследователей, которые 
изучали морфометрические пропорции 
лёгких у рукокрылых в сравнении с дру-
гими млекопитающими и птицами (Maina 
et al., 1982). В результате установлено, что 
лёгкие рукокрылых, как и других млеко-
питающих, работают по принципу «обще-

го котла» — в них происходит смешива-
ние входящих и выходящих потоков газов. 
Рукокрылым присущ «маммальный» тип 
строения лёгких; они имеют лишь относи-
тельно увеличенный объём в сравнении с 
таковым других млекопитающих, а также 
некоторые гистологические отличия. Дан-
ные наших исследований подтвердили 
значительное сходство лёгких рукокры-
лых и других млекопитающих (Kovalyova, 
1994–1995). 

Исследователями отмечено, что рабо-
та лёгких млекопитающих по принципу 
«общего котла» менее эффективна в срав-
нении с перекрёстными несмешиваемы-
ми воздушными потоками в лёгких птиц. 
Несмотря на некоторые преимущества 
респираторного аппарата рукокрылых 
морфологического и функционального 
характера (в сравнении с другими мле-
копитающими), рукокрылые не достигли 
такой эффективности в функционирова-
нии лёгочного дыхательного аппарата, 
какого достигли птицы (Maina, West, 2005; 
Maina, 2006; West et al., 2007). Респира-
торный аппарат птиц с их комплексом 
«лёгкие — воздушные мешки» является 
наиболее сложным структурно и функ-

Рис. 2. Лёгкие у рукокрылых. Рёберная (cве-
рху) и диафрагмальная (снизу) пове р х-
ности. ADL – добавочная доля правого 
лёгкого, C – сердце, CDL – сердечно-диа-
фрагмальная доля, CL – сердечная до ля, 
DL – диафрагмальная доля, ТL – кра ни-
альная (верхушечная) доля, TR – трахея.

Fig. 2. Lungs of chiropterans. Costal (above) 
and diaphragmatic (below) surfaces. ADL 
– accessory lobe of right lung, C – сor, CDL 
– cardiodiaphragmatic lobe, CL – cardiac 
lobe, DL – diaphragmatic lobe, ТL – cranial 
lobe, TR – trachea.

Виды/Species: А – Rhinolophus ferrumeq ui-
num, В – Eptesicus serotinus.
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ционально более эффективным органом 
газообмена среди дышащих воздухом по-
звоночных животных. Эти особенности 
респираторного аппарата птиц, очевидно, 
способствовали активизации их полёта. С 
другой стороны, способность рукокрылых 
к длительному апноэ также вызывает дис-
куссию о необходимости дополнительных 
механизмов газообмена у рукокрылых 
(Thomas et al., 1990; Szewczak, 1997). 

Макро- и микроморфологические ис-
следования лёгких у рукокрылых позволи-
ли нам выявить присущие им особенности 
(Ковалёва, Тараборкин, 2007). Дефини-
тивные лёгкие подковоносых представ-
лены не разделёнными на доли органами 
(рис. 2А). Сердце подковоносов занимает 
почти центральное положение в грудной 
полости, равномерно размещаясь между 
правым и левым лёгкими. У гладконосых 
сердце несимметрично размещено между 
правым и левым лёгкими, наблюдается 
долевое строение правого лёгкого (рис. 
2В). Нами отмечено, что у летучих мы-
шей с округлой грудной клеткой (Rhinol-
ophidae, Hipposideridae) лёгкие не имеют 
долевого строения, тогда как у летучих 
мышей, грудная клетка которых сжата 
дорсо-вентрально (большинство рукокры-
лых), лёгкие разделены на доли.

Отметим, что у других млекопитаю-
щих имеются подобные соотношения. На-
пример, грудная клетка у лошадей имеет 
в поперечном сечении округлую форму, 
при этом правое и левое лёгкие не имеют 
деления на доли. Эти же соотношения 
отмечаются у водных млекопитающих.

Нами установлено, что в строении 
лёгких рукокрылых наблюдается асим-
метрия, что отражается на их массах 
(табл. 1). Графическая иллюстрация по-
лученных данных о весовых пропорциях 
правого и левого лёгких представлена на 
рис. 3. 

Очевидно, что масса правого лёгко-
го исследованных животных в среднем 
больше массы левого лёгкого. Однако 
строгое обоснование этого утверждения, 
т. е. получение статистически достовер-
ных выводов об асимметричности лёгких 
летучих мышей, требовало проведения 
соответствующего статистического ана-
лиза. Особенность анализа состояла в том, 
что экспериментальные данные образуют 
две связанные выборки, причём каждая 
пара наблюдений (w(r), w(l) ) получена на 
однородном материале, т. к. величина w(r)  

соответствует массе правого лёгкого жи-
вотного, а w (l)  — массе его левого лёгко-
го. Проведенный статистический анализ 
показал, что с высокой доверительной 
вероятностью (99%) средние значения 
массы правого лёгкого у разных видов 
исследованных летучих мышей больше 
массы левого лёгкого, причём массы лево-
го и правого лёгких связаны (прямо про-
порционально) статистически значимой 
зависимостью с той же доверительной ве-
роятностью (Ковалёва, Тараборкин, 2007).

Выявленная асимметрия в строении 
лёгких у рукокрылых — явление нередкое 
и наблюдается у большинства млекопита-
ющих. Вместе с тем, рассмотрение раз-
личных семейств рукокрылых, имеющих 
значительные отличия в образе жизни, 
способе локомоции и пр., позволило по-
дойти к решению вопроса о возникнове-
нии данного феномена не только у руко-
крылых, но и у других млекопитающих. 
Пренатальное развитие лёгких. Ре-

шение поставленного вопроса о причи-
нах асимметрии строения лёгких у ру-
кокрылых, а также о первичности или 
вторичности недолевого строения лёгких 
у подковоносых проводилось в ходе срав-
нительного исследования эмбрионально-
го развития лёгких у рукокрылых (Kova-
lyova, 1998a, 2002). 
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Табл. 1. Весовые соотношения лёгких у некоторых Rhinolophidae и Ve-
sperti lio nidae.

Table 1. Weight ratios of lungs in some Rhinolophidae and Vespertilionidae.

Примечания. Приведены данные по отдельным экземплярам. 
Comments. The data are provided for particular specimens.

Рис. 3. Графическая иллюстрация соотношения веса пра-
вого и левого лёгких у рукокрылых.

Fig. 3. Graphic illustration of the weight ratio of the right 
and left lungs in chiropterans.

Вид (n) Масса лёгкого (мг) Вид (n) Масса лёгкого (мг)
правое левое правое левое 

Rh. ferrumequinum (3) 293
282
350

222
207
330

N. leisleri (3) 209
210
120

134
131
95

Rh. hipposideros (3) 43
107
95

30
97
67

M. emarginatus (1) 98 72

Rh. mehelyi (2) 220
98

157
58

M. blythii (2) 309
265

205
200

Rh. blasii (2) 194
170

143
116

M. nattereri (2) 77
122

46
80

Rh. bocharicus (2) 187
125

109
85

E. serotinus (5) 151
310
193
350
285

95
185
123
250
180

N. noctula (4) 417
412
260
420

281
267
173
260

E. ognevi (1) 78 59
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Пренатальное развитие лёгких двух 
представителей семейства гладконосых 
(N. noctula и M. blythii) изучено на серии 
эмбрионов, относящихся к семи стадиям 
эмбрионального развития. Пренатальное 
развитие лёгких подковоносых проведено 
на четырёх представителях этого семей-
ства (Rh. hipposideros, Rh. bocharicus, Rh. 
blasii, Rh. ferrumequinum), относящихся к 
семи эмбриональным и плодным стадиям 
развития. 

Формирование асимметричного строе-
ния воздухопроводящих структур наблю-
дается на 17-й стадии эмбрионального 
развития. Правый и левый первичные 
бронхи врастают в толщу окружающих 
их мезенхимных клеток. Правый первич-
ный бронх больше вытянут в латеральном 
направлении, чем левый. Латеральное от-
клонение правого бронха приводит к уве-
личению угла бифуркации между первич-
ными бронхами. Зачатки правого и левого 
лёгких располагаются по бокам от сердца 
и немного каудальнее от него. 

На 18-й стадии эмбрионального раз-
вития лёгкие расположены по бокам от 
сердца и вровень с ним. Характерно, что 
к этому моменту развития голова эмбри-
онов рукокрылых, относящихся к различ-
ным семействам, имеет различное поло-
жение относительно туловища. 

Эмбрионы млекопитающих, включая 
рукокрылых, имеют С-образную изогну-
тость, начиная с 14-й стадии эмбриональ-
ного развития. По мере развития эмбри-
она гладконосых его голова постепенно 
приближается к чётко выраженному сер-
дечно-печёночному выступу и прижима-
ется к нему. Эти данные подтверждают-
ся рядом исследователей (Adams, 1992; 
Ковтун, Лихотоп, 1994). Сходное поло-
жение головы относительно туловища 
наблюдается и у эмбрионов подковоно-
сых. Однако, в отличие от гладконосых, 

у подковоносов, начиная с 18-й стадии 
развития, голова не прижата к грудной 
клетке и сердечно-печёночному высту-
пу, а несколько приподнята и развёрну-
та вбок, что сохраняется до 22-й стадии 
эмбрионального развития. Затем голова 
эмбриона принимает симметричное по 
отношению к туловищу положение (Ko-
valyova, 2002). 

Наши данные согласуются с резуль-
татами других исследователей. Установ-
лено, что у рукокрылых, излучающих 
сигналы через нос (в частности, у подко-
воносых), в период формирования мозга, 
сенсорных капсул и глотки происходит 
неравномерный рост этих структур, что 
приводит к деформации черепа и пово-
роту его относительно оси позвоночного 
столба. То есть требования эхолокации 
строго канализировали развитие и эво-
люцию черепа рукокрылых по двум на-
правлениям, ведущим, с одной стороны, 
к излучающим сигналы через нос, а с 
другой стороны — к излучающим через 
рот формам (в частности, гладконосые) 
(Pedersen, 1993).

Мы полагаем, что у гладконосых рас-
положение головы эмбриона на вентраль-
ной стенке грудной клетки, подобно боль-
шинству млекопитающих, стало одной из 
причин её дорсо-вентрального сжатия. 

В периоде между концом 18-й и нача-
лом 19-й стадий эмбрионального развития 
начинается интенсивный процесс брон-
хообразования: от бронхиальных веточек 
интенсивно ответвляются терминальные 
бронхиолы. Происходит формирование 
различий в лёгких у гладконосых и под-
ковоносых. Несмотря на сходство в строе-
нии магистральных бронхиальных ветвей, 
дальнейшее деление и, вероятно, разли-
чие как в скорости, так и продолжитель-
ности роста отдельных формирующихся 
разветвлений, приводят к формированию 
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столь различных по виду лёгочных орга-
нов у этих рукокрылых (рис. 4). 

В работах исследователей отмечается, 
что одной из возможных причин асим-
метричного развития лёгких является 
несимметричное расположение сердца 
по отношению к развивающимся лёгким 
(Пэттен, 1959; Шишкин и др., 1975). Мы 
представили возможный вариант форми-
рования асимметрии сердца и лёгких у 
рукокрылых (Kovalyova, 2002). 

У млекопитающих к 18-й стадии эм-
брионального развития формируются 
четыре полости дефинитивного сердца. В 
перегородке между правой и левой поло-
винами предсердий и желудочков имеется 
отверстие, которое не предотвращает раз-
деления потока крови. Рост перегородок 
сердца приводит к полному разделению 
двух половин сердца. В этот период раз-
вития в левую половину сердца поступает 
лишь незначительное количество крови из 
неразвившихся лёгких. Правая половина 
сердца оказывается наполненной кровью. 

По-видимому, в этот момент под действи-
ем силы земной гравитации происходит 
наклон корпуса сердца вправо при одно-
временном смещении его корпуса влево. 
В результате такого смещения сердца ле-
вое и правое лёгкие, расположенные по 
бокам от сердца, оказываются в различ-
ных топографических условиях. У руко-
крылых описанное явление происходит 
на 18-й стадии эмбрионального развития. 
Таким образом, у эмбрионов гладконосых 
описанный возврат сердца к исходному 
положению происходит в условиях дор-
со-вентрального сжатия грудной клетки, 
тогда как у подковоносых грудная клетка 
не уплощена и сохраняет округлую форму. 
Вероятно, округлая форма грудной клет-
ки способствует некоторому «выравнива-
нию» сердца вскоре после наполнения его 
левой половины кровью. 

3.1.2.2. Летательная перепонка 

Необходимым условием реализации 
полёта наземными животными стало 

Рис. 4. Наличие двух долей правого лёгкого у Nyctalus noctula (А) и бездоле-
вое лёгкое у Rhinolophus hipposideros (В) на 20-й стадии эмбрионального 
развития. Окраска гематоксилин-эозином по Эрлиху.

Fig. 4. Two lobes of right lung in Nyctalus noctula (A) and lobeless lung in Rhi-
no lophus hipposideros (B) at the 20th embrionic stage. Stained with Ehrlich’s 
hae ma toxylin and eozin
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усиление газообмена (Северцов, 1949). В 
частности, указывалось, что это условие 
сопровождалось образованием допол-
нительных респираторных органов или 
увеличением площади диффузионной 
поверхности (Мамаев, 1975). Такие про-
цессы повсеместно наблюдаются у птиц, 
реализующих активный полёт: образова-
ние воздушных мешков, увеличение ре-
спираторной поверхности лёгких. 

Выше показано, что лёгкие рукокры-
лых не претерпели каких-либо значитель-
ных изменений по сравнению с другими 
млекопитающими. Вместе с тем, обе-
спечивающие полёт рукокрылых органы 
(увеличенные грудные мышцы, преобра-
зованные грудные конечности, обширная 
летательная перепонка) существенно по-
высили энергетические затраты. Следо-
вательно, естественно поставить вопрос 
о наличии у рукокрылых дополнительных 
структур для усиления газообмена.
Морфология кожи летательной пере-

понки. Нами была сформулирована ги-
потеза о респираторной (помимо обще-
известных других) функции летательной 
перепонки рукокрылых, которая спо-
собствовала реализации у них полёта 
(Kovalyоva, 1994). Летательные перепон-
ки взяли на себя роль не только органа 
локомоции, но и дополнительного органа 
газообмена, представляя собой, наряду с 
лёгочными структурами, обширную диф-
фузионную поверхность. 

Имеющиеся в публикациях разногла-
сия по поводу морфологии кожи летатель-
ной перепонки летучих мышей (Забусов, 
1910; Gupta, 1967; Соколов, 1973) потре-
бовали дополнительных морфологиче-
ских исследований. 

По нашим данным, в эпидермисе кожи 
перепонки гладконосых летучих мышей 
имеются 3-4 ряда клеток. Поверхност-
ные корнеоциты располагаются в один 

ряд, имеют крупные размеры (до 5 мкм 
в диаметре), разделены широкими меж-
клеточными промежутками (до 0.5 диа-
метра клетки). Под слоем корнеоцитов 
размещаются клетки шиповидного (маль-
пигиевого) слоя. Они мелкие (0.3–0.5 
мкм), размещаются в один–два ряда (ча-
ще однорядный слой), имеют неправиль-
ную гексагональную форму и овальные 
ядра. Базальный слой представлен одним 
рядом недифференцированных клеток. 
Строение дермы можно представить как 
однородную структуру с переплетением 
коллагеновых и эластических волокон. В 
её толще расположены многочисленные 
капилляры (непосредственно под эпидер-
мисом), отдельные мелкие и большие со-
суды (чаще венулы или артериолы), пучки 
мышечных волокон (рис. 5).

При исследовании кожи летательных 
перепонок у летучих мышей нами отмече-
но наличие обильной васкуляризации. Это 
согласуется с данными других исследова-
телей. В частности, было отмечено, что 
количество венозных сосудов в коже пе-
репонок составляет около 80%, тогда как 
артериальных — 20% (Wiedeman, 1963). 

Морфологические особенности лета-
тельной перепонки как кожного дерива-
та состоят в истончении образующих её 
слоёв, отсутствии железистых и волося-
ных комплексов, а также отсутствии ги-
подермы. Эти модификации приводят к 
уменьшению массы перепонки и усиле-
нию перспирации, которая обеспечива-
ет постоянное увлажнение поверхности 
перепонок и, таким образом, улучшает её 
диффузионную способность и интенсив-
ность окислительно-восстановительных 
процессов кожного дыхания. Большие 
межклеточные промежутки корнеоцитов 
способствуют диффузии газов, в част-
ности, создают благоприятные условия 
для диффузии атмосферного кислорода 
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к клеточным слоям и тканям перепонки. 
Фактически, диффузионный барьер кожи 
летательной перепонки рукокрылых обра-
зован мальпигиевым слоем эпидермиса, 
прослойкой соединительнотканных во-
локон дермы (лежащей непосредственно 
под эпидермисом), толщина которой мо-
жет изменяться при натяжении кожи, и 
исключительно тонкой эндотелиальной 
стенкой капилляра (Ковалёва, 2013). 

Интенсификация кожного дыхания 
напрямую зависит от площади диффузи-
онной поверхности, то есть от площади 
кожной поверхности. Для определения 
доли кожного дыхания в общем газооб-
мене рукокрылых нами было проведено 
сравнение газообменных площадей лёг-
ких и кожи, — их значения у летучих 
мышей оказались сопоставимыми по ве-
личине (табл. 2).

Полученные результаты сравнивались 
с данными, полученными для указанных 
структур других млекопитающих. Так, у 
землеройки массой 24 г площадь поверх-
ности лёгких (Sл) составляет 792 см2 (Gehr 
et al., 1981); средняя площадь поверхно-
сти кожи тела (Sт), вычисленная нами по 
соответствующей формуле, составляет 
74.1 см2, что приблизительно в 10 раз ме-
ньше таковой лёгких: среднее отношение 
площадей Sл /Sт составляет 10.69. 

Мы полагаем, что полученные дан-
ные позволяют сделать вывод о способ-
ности кожи летательных перепонок к 
существенному участию в процессе га-
зообмена.

Говоря о кожном газообмене животных 
и вкладе его в общий газообмен примени-
тельно к рукокрылым, следует принимать 
во внимание, по меньшей мере, два состо-

Рис. 5. Кожа летательной перепонки у Eptesicus serotinus. Поперечный 
срез. BM – базальная мембрана, CAP – капилляр с эритроцитами, Мl 
– меланоциты, STC – корнеоциты, STS – клетки шиповидного слоя 
эпидермиса. Окраска по методу Ван Гизон.

Fig. 5. The wing membrane skin of Eptesicus serotinus. Transversal section. 
BM – basal mem branes, CAP – the blood capillary with erythrocytes, Мl 
– melanocyte, STC – keratinocytes, STS – cells of stratum spinosum. Stai-
ned by Van Hizon’s method.
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яния этих животных — с минимальным 
и максимальным уровнями метаболизма 
(торпор и полёт). Если речь идёт о на-
ходящемся в полном покое животном с 
минимальным уровнем метаболизма, то, 
вероятно, газообмен через кожу может 
обеспечить эти минимальные потребно-
сти организма в кислороде. Это следует 
из того, что лёгочное дыхание животных 
крайне ограничено, апноэ может длиться 
более чем один час (Thomas et al., 1990; 
Szewczak, 1997). Если мы имеет дело с 
животным, осуществляющим активный 
полёт (с максимальным уровнем метабо-
лизма), то следует учитывать его энерге-
тические затраты, идущие на обеспечение 
работы локомоторных мышц. При этом 

другие органы и ткани, в том числе кожа, 
могут испытывать недостаток в кислороде 
(Эккерт и др., 1992; Иванов, 2001). Меха-
низм доставки кислорода в кровеносное 
русло животного обсуждается нами в под-
разделе настоящей статьи, касающемся 
газообмена рукокрылых.
Морфогенез летательной перепонки. 

Летательная перепонка рукокрылых яв-
ляется неотъемлемой составляющей ор-
гана локомоции — крыла. Вместе с тем, 
помимо локомоторной функции, ей при-
сущи другие функции, свойственные об-
разующим её покровным тканям. Таким 
образом, формирование крыла как в онто-, 
так и в филогенезе рукокрылых следует 
рассматривать не только с точки зрения 

Вид (n)
Масса тела 

Мт (г) 
m ± s 

Площадь 
поверхности 
лёгких Sл (см

2) 
m ± s 

Средняя площадь 
поверхности кожи 
тела и крыльев Sт 

(см2)

Среднее 
отношение 
площадей

Sл/Sт
1 2 3 4 5

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

Табл. 2. Площадь поверхности летательных перепонок и газообменной по-
верхности лёгких и отношение этих площадей у рукокрылых.

Table 2. Area of the wing membrane surface and lung respiratory surface, and 
the ratio of these areas in chiropterans.

Примечания. В колонках 2, 3, 4 использовались данные из работы: Maina 
et al. (1984); результаты в колонке 5 получены по формуле Meeh (по: K. 
Шмидт-Ниль сен, 1987). Обозначения: m – среднее значение, s – стандарт-
ное отклонение. 

Comments. In the columns 2, 3, 4 the data borrowed from: Maina et al. (1984); 
results in the column 5 are obtained by the Meeh’s formula (after K. Schmidt-
Nielsen, 1987). Abbreviations: m – average diameter value, s – its standard 
deviation.
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локомоции животного, но и с учётом 
других функций, в частности, функции 
газообмена на всех стадиях онтогенеза. 
Нами прослежено формирование лета-
тельной перепонки у некоторых видов 
рукокрылых. 

В ходе исследования выявлено зна-
чительное увеличение площади поверх-
ности покровных тканей эмбрионов ру-
кокрылых, а также высокая степень их 
васкуляризации. Эти факты указывают 
на возможную газообменную функцию 
покровных тканей на эмбриональных ста-
диях их развития. Таким образом, есть ос-
нования обсуждать функциональную роль 
летательной перепонки рукокрылых, про-
явившуюся уже на стадиях эмбриогенеза 
(Ковалёва, Тараборкин, 2007; Ковалёва, 
2008, 2012а; 2014; Kovalyova, 2014, 2015).

Привлечение данных по физиологии 
животных позволило предположить, что 
участие покровных тканей в газообмене 
на эмбриональных стадиях развития ру-
кокрылых обусловлено особенностями 
образа жизни, которые отличают их от 
других млекопитающих. Эти особенно-
сти, по-видимому, и создали условия для 
молекулярно-генетических преобразова-
ний у предковой формы рукокрылых. Как 
показано выше, к таким особенностям 
рукокрылых относится их длительное на-
хождение в АНОП. 

Стандартная модель АНОП по Morey 
–Holton широко используется для изуче-
ния влияния эффектов невесомости (гра-
витационной разгрузки), в частности, на 
сердечнососудистую систему (Воробьёв, 
2004; Краснов и др., 2005; Фадюкова и др., 
2005). АНОП позволяет моделировать в 
наземном эксперименте один из эффектов, 
возникающих у человека в невесомости, 
— перераспределение жидкостных сред 
организма (в частности, крови). Отмеча-
лось замедление кровотока в венозной 

системе брюшной и грудной полости при 
увеличении угла наклона и длительности 
пребывания в АНОП у человека и лабо-
раторных животных (крыса, кролик, мор-
ская свинка) (Воробьёв, 2004; Краснов и 
др., 2005; Афонин, Гончарова, 2009). Про-
должительное нахождение в АНОП вызы-
вает ряд функциональных изменений не 
только в кровеносной, но и дыхательной 
системе, отражаясь на общем метаболиз-
ме. Фактически снижение газообмена рав-
нозначно снижению уровня метаболизма 
(Шмидт-Нильсен, 1987; Ганонг, 2002). У 
современных рукокрылых, находящихся 
в АНОП, наблюдается значительное сни-
жение метаболизма, что сопровождается 
замедлением дыхания, вплоть до продол-
жительного апноэ (Szewczak, 1997).

Можно полагать, что отмеченное вы-
ше снижение кровоснабжения органов 
брюшной полости млекопитающих при 
нахождении в АНОП может негативно 
отразиться на обеспечении эмбрионов 
кислородом. Такая ситуация, по всей ви-
димости, может иметь место и в случае 
эмбрионов рукокрылых. 

К эмбриону плацентарных животных 
кислород поступает не только через пла-
центу, но и через внезародышевые обо-
лочки из амниотической жидкости — так 
называемый параплацентарный обмен. В 
амниотическую жидкость кислород попа-
дает из артериальной крови эндометрия в 
стенке матки (Бодяжина, 1982). 

Парциальное давление кислорода 
внешней среды (амниотической жид-
кости), в которой находятся эмбрионы 
млекопитающих, более высокое, чем пар-
циальное давление кислорода крови, по-
ступающей через плаценту по пупочной 
вене (a. umbilicalis) к эмбриону. Эндоме-
трий снабжается кровью, поступающей 
из нескольких артерий. Так, от брюшной 
аорты aorta abdominalis ответвляются 
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висцеральные ветви, одни из которых — 
маточно-яичниковые парные артерии aа. 
utero-ovarica, которые снабжают кровью 
яичник и отдают ветви в матковую трубу 
ramus tubarius и рог матки ramus uterinus. 
Далее по ходу от брюшной аорты ответ-
вляются правая и левая наружные под-
вздошные артерии (идущие к тазовым 
конечностям) и затем — правая и левая 
внутренние подвздошные артерии aa. ili-
aca interna, висцеральные ветви которых 
поставляют кровь в органы малого таза. В 
их числе — пупочная артерия a. umbilica-
lis. Эта артерия, значительно увеличиваю-
щаяся во время беременности, снабжает 
кровью плаценту. От неё же ответвляется 
матковая артерия a. uterina. У некоторых 
млекопитающих, в частности у лошадей, 
матковая артерия отходит непосредствен-
но от a. iliaca interna. Таким образом, 
стенки матки снабжаются кровью по край-
ней мере из двух независимых источников 
(aа. utero-ovarica и a. uterina), тогда как 
кровь к плаценте поступает главным об-
разом по a. umbilicalis. Васкуляризация 
эндометрия при имплантации эмбриона 
возрастает благодаря развитию спираль-
ных артерий, образующихся в децидуаль-
ной оболочке, в дополнение к постоянно 
функционирующим базальным артериям 
эндометрия. В результате во время бере-
менности кровоток матки увеличивается 
в 20 раз (Ганонг, 2002). 

Амниотическая жидкость, окружаю-
щая эмбрион, в частности, человека, со-
держит в 1.5–2 раза большее количество 
кислорода, чем плацентарная кровь, и 
в 2–3 раза большее, чем в крови плода. 
Так, у беременных кроликов рО2 в около-
плодных водах (79.1 ± 3.4 мм рт. ст.) в 2–3 
раза превышало рО2 в крови плода (28.7 
± 2.48 мм рт. ст.) (Савельева и др., 1984). 
Следовательно, покровные ткани эмбри-
онов лучше оксигенированы, чем их вну-

тренние органы, что приводит к градиен-
ту кислорода амниотической жидкости и 
подкожных тканей и органов плода. 

На представителях рукокрылых подоб-
ные исследования не проводились. Одна-
ко, учитывая сходство физиологических 
показателей у представителей различ-
ных отрядов млекопитающих и принад-
лежность рукокрылых к данному классу 
животных, представляется возможным 
экстраполировать данные по содержанию 
кислорода в амниотической жидкости на 
рукокрылых. Конечно, при этом получа-
емые оценочные обобщения лишь пока-
зывают возможную ситуацию.

Поэтому мы полагаем, что в условиях 
АНОП газообмен эмбриона рукокрылых 
может быть дополнен за счёт парапла-
центарного газообмена при участии по-
кровных тканей эмбриона, которые вы-
полняют компенсаторную респираторную 
функцию. По всей видимости, наиболее 
удалённые от центральной гемодинамики 
области покровных тканей, в частности, 
дистальные участки конечностей, первы-
ми реагируют на имеющийся градиент 
(Ковалёва, 2014; Kovalyova, 2014).

Специфической особенностью фор-
мирования передней конечности ру-
кокрылых является продолжительная 
про лиферация хондроцитов, снижение 
антиапоптических процессов и сохране-
ние мезенхимных клеток в межпальце-
вой области грудной конечности (Hurle, 
Colvee, 1982; Hurle, Fernandez-Teran, 
1984; Мажуга и др., 1993; Jarecki et al., 
1999). Характерно, что апоптоз, как и ги-
пертрофия тканей, напрямую связаны с 
уровнем васкуляризации и, таким обра-
зом, оксигенации определённых участков 
мезенхимы. 

По всей видимости, повышение мета-
болизма клеток покровных тканей руко-
крылых (как следствие интенсификации 
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функции газообмена) способствовало 
сдвигу соотношения пролиферации и 
апоптоза в дистальных участках груд-
ных конечностей, а также увеличению 
кожной поверхности за счёт боковых 
складок тела, сохранения мезенхимных 
клеток в межпальцевой области грудной 
конечности и образования межбедренной 
перепонки. 

Полагаем, что летательная перепон-
ка рукокрылых — новая морфологиче-
ская структура, сформировавшаяся в из-
менившихся условиях эмбрионального 
развития предковой формы рукокрылых 
путём морфогенетических перестроек. 
Выполняя функцию компенсаторного га-
зообменного органа в эмбриональном пе-
риоде онтогенеза, летательная перепонка 
предковой формы рукокрылых оказалась 
способной к реализации новой функци-
ональной роли — реализации активного 
полёта. Наличие летательной перепонки 
рукокрылых определило общее направле-
ние развития последующих, более част-
ных адаптаций и морфоэкологическую 
специфику формирующегося таксона. С 
реализацией активного полёта возрос-
ли адаптивные возможности животных, 
создавшие предпосылки для расширения 
прежней адаптивной зоны, а также осво-
ения новых сред обитания. 

3.1.3. Респираторно-моторные органы

Обычно при описании признаков ске-
лета и мускулатуры рукокрылых выделя-
ются те из них, которые могут быть ис-
пользованы в качестве диагностических 
признаков для целей систематики. В каче-
стве таких структур особое внимание ис-
следователей привлекло строение кисти, 
черепа, позвоночника, плечевого пояса и 
элементов грудной клетки. 

Морфофункциональный подход при 
исследовании осевого скелета и муску-

латуры рукокрылых был применён рядом 
исследователей, обращавших особое вни-
мание на использование активного полё-
та (Kreith, 1955; Vaughan, 1959, 1970a–c; 
Norberg, 1970, 1972; Ковтун, 1984; Nor-
berg, Rayner, 1987). Авторы показали, что 
первое впечатление о кажущемся сходстве 
в строении скелета и мускулатуры руко-
крылых является поверхностным. Значи-
тельные различия между семействами и 
родами рукокрылых связаны, по их мне-
нию, с гибкостью позвоночного столба и 
строением грудной клетки. Авторы от-
мечают, что полёт предъявляет высокие 
требования к опорной функции грудной 
клетки (по аналогии с птицами), связан-
ные с необходимостью ограничения под-
вижности отдельных её структур. 

Таким образом, анатомические осо-
бенности скелетномышечных структур 
рукокрылых чаще всего трактовались ис-
следователями с точки зрения их локомо-
торной функции, что зачастую не всегда 
могло объяснить многообразие форм от-
дельных структур. 

На наш взгляд, морфофункциональ-
ное многообразие, в частности, респира-
торно-моторного аппарата рукокрылых, 
может быть объяснено лишь при всесто-
роннем рассмотрении респираторного 
комплекса, локомоторных адаптаций, 
поведения и пр. 

Кроме того, при рассмотрении ряда 
функциональных адаптаций исследовате-
лями использовались различные термины. 
Так, с учётом ограничения подвижности 
отдельных скелетных структур, был ис-
пользован исходный английский термин 
«infl exibility» (Vaughan, 1959). При пере-
воде на русский язык этот термин букваль-
но означает «негибкость». Позднее для 
описания этих же ограничений подвиж-
ности скелетных структур введен термин 
«жёсткость» (Ковтун, 1984). 
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М.Ф. Ковтун (1984) выводит два ос-
новных типа жёсткости осевого скелета 
рукокрылых и два механизма их дости-
жения. Первый тип — структурная, или 
постоянная жёсткость. Она достигается 
путём перестройки скелетно-связочного 
аппарата, что выражается в слиянии от-
дельных элементов скелета и осущест-
вляется без затрат мышечной энергии. 
Второй тип — функциональная, или вре-
менная жёсткость. Она создаётся лишь на 
время выполнения определённых стато-
локомоторных актов и достигается уси-
лиями соответствующей группы мышц. 
Автор отмечает, что существуют также 
различные промежуточные варианты 
жёсткости, в большей или меньшей ме-
ре сочетающие в себе особенности двух 
основных. 

Можно отметить, что большинство 
представителей отряда рукокрылых, как 
и значительное количество представите-
лей класса птиц, имеют гибкий и подвиж-
ный осевой скелет, в частности, грудной 
отдел позвоночника (Карташев, 1974 и 
др.). Таким образом, согласно М. Ковту-
ну (1984), они обладают функциональной 
жёсткостью скелета и, соответственно, 
не имеют особых морфологических пре-
образований для осуществления полёта. 

Если предположить, что жёсткость мо-
жет осуществляться различными путями, 
то возникает вопрос о причинах выбора 
того или иного пути её реализации у ру-
кокрылых и, очевидно, у птиц. 

Термин «жёсткий» в отношении стро-
ения позвоночника принадлежит, по всей 
видимости, В.Я. Бровару (1936, 1940), 
который отмечал, что у млекопитающих 
наблюдается три типа строения грудного 
отдела позвоночника: 1) неустойчивый, 
2) устойчивый и 3) жёсткий. «Неустой-
чивость» строения по В. Бровару харак-
теризуется гибкостью позвоночника, т. е. 

подразумевает подвижное сочленение 
позвонков посредством суставов. «Устой-
чивость» — это «отсутствие способности 
тела без разрушения и деформации к из-
менению своих геометрических очерта-
ний» (Бровар, 1940, с. 61). «Жёсткость» 
характеризуется наличием структур, огра-
ничивающих подвижность позвоночника. 
Как видим, автор в ходе пояснений к вве-
денным им терминам использует термин 
«подвижность», который предназначен 
главным образом для объяснения возмож-
ности взаимного смещения сочленённых 
элементов при функционировании. 

При сопоставлении терминов В. Бро-
вара и М. Ковтуна можно отметить, что 
«неустойчивость» отвечает «функцио-
нальной жёсткости», «устойчивость» 
— «структурной жёсткости», тогда как 
«жёсткий» тип строения по В. Бровару 
(возможно, соответствует «infl exibility» 
по Т. Vaughan) выпадает из классифика-
ции М. Ковтуна. 

3.1.3.1. Скелетные структуры 

Для преодоления разночтений в по-
нимании терминов «гибкость» и «жёст-
кость» нами предложена уточнённая си-
стема описания характера соединения 
скелетных элементов, учитывающая их 
анатомию, топографию и способ сочле-
нения. Мы провели изучение способов 
сочленения элементов грудной клетки 
рукокрылых и определили типы подвиж-
ности их грудной клетки (Ковалёва, 1987; 
Kovalyova, Taraborkin, 2001). 

Понятие «подвижности» элементов 
скелета предназначено для объяснения 
возможности взаимного смещения соч-
ленённых элементов при функциониро-
вании. В данном контексте морфологами 
повсеместно используется термин «под-
вижность», который адекватно отражает 
суть вопроса и одновременно допускает 
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градацию. В нашей работе указанная гра-
дация содержит три степени подвижно-
сти: низкую, среднюю и высокую.

Предлагаемый термин «высокая под-
вижность» подразумевает подвижное су-
ставное сочленение скелетных элементов 
и соответствует термину «функциональ-
ная жёсткость» (по М. Ковтуну). Термин 
«низкая подвижность» характеризует 
наличие различных видов сращений 
костных структур, ограничивающих вза-
имные смещения сочленяющихся кост-
ных элементов, и соответствует термину 
«структурной жёсткости». Термин «сред-
няя подвижность» применяется нами 
при наличии синдесмозов и синэластозов 
и отвечает переходным состояниям. Кро-
ме того, учитывая, что на взаимную под-
вижность анатомических структур влияет 
также величина площади их соприкос-
новения, а именно: чем она больше, тем 
меньше подвижность, — принимается во 
внимание взаиморасположение костных 
элементов.

Исходя из реализации подвижности 
грудной клетки в целом, представители 
исследованных семейств рукокрылых 
объединены в три группы. 
Первая группа — рукокрылые, грудная 

клетка которых отвечает высокому типу 
подвижности (Vespertilionidae, Emballo-
nuridae, Molossidae), а именно: 

— подвижность грудных позвонков, 
при которой позвонки соединяются друг 
с другом суставами с помощью диапофи-
зов, метапофизов и анапофизов (рис. 6А);

— суставное сочленение грудных по-
звонков с рёбрами (сочленение рёберных 
головок и рёберных бугорков с позвоноч-
ными парапофизами и диапофизами, со-
ответственно);

— суставное сочленение всех рёбер-
ных хрящей с грудиной;

— отсутствие контактов между дугами 
грудных позвонков;

— широкие межрёберные промежутки.
Вторая группа объединяет рукокры-

лых, грудная клетка которых отвечает 

Рис. 6. Грудной отдел позвоночника у рукокрылых. Дорсальная поверхность. 
C6-7 – шейные позвонки; Th1-11 – грудные позвонки, mt – метапофизис, prsp 
– proc. spinosus, prz – proc. postzygapophysis. 

Fig. 6. Thoracal part of the vertebrate column in chiropterans. Dorsal view. C6-7 – 
cervical vertebrae, Th1-11 – thoracic vertebrae, mt – metapophysis, prsp – proc. 
spinosus, prz – proc. postzygapophysi. 

Виды/Species: A – Taphozous perforatus, B – Pteropus tonganus, C – Asellia tridens.
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среднему типу подвижности (Megader-
matidae, Rhinopomatidae, Nycteridae, Pte-
ropidae): 

— сращение дуг позвонков и остистых 
отростков последнего шейного и первого 
грудного позвонков посредством синэла-
стоза или синхондроза;

— сужение междугового пространства 
грудного отдела позвоночника и даже че-
репицеобразное налегание дуг позвонков 
(рис. 6В);

— «замковое» сочленение остистых 
отростков грудных позвонков;

— увеличение ширины рёбер и суже-
ние межрёберных промежутков; 

— оссификация и укорочение рёбер-
ных хрящей;

— образование плотной соединитель-
ной ткани между рёберными хрящами 
первой пары рёбер (одновременно с их 
оссификацией) и крыловидных отростков, 

являющихся вытянутыми латеральными 
отростками рукоятки грудины, а также 
между рёберными хрящами двух первых 
пар рёбер.
Третья группа объединяет рукокры-

лых, грудная клетка которых имеет наи-
меньшую степень подвижности и отвеча-
ет низкому типу подвижности (Natalidae, 
Rhinolophidae, Hipposideridae): 

— тела грудных позвонков соедине-
ны посредством образования синосто-
зов между первым и вторым грудными 
позвонками или синхондрозов между 
остальными грудными позвонками;

— межпозвоночные диски утончены;
— последний шейный и первый груд-

ной позвонки и позвоночные концы пер-
вой пары рёбер (Rhinolophidae), а также 
первый и второй грудные позвонки, пер-
вая и вторая пара позвоночных концов 
рёбер (Hipposideridae) полностью сра-

Рис. 7. Дендрограмма сходства по подвижности грудной кле-
тки некоторых семейств рукокрылых.

Fig. 7. Dendrogram of similarity by torax mobility among some 
chiropteran families.

Семейства/Families: Х1 – Emballonuridae, Х2 – Vespertilioni-
dae, Х3 – Molossidae, Х4 – Rhinopomatidae, Х5 – Mega der-
matidae, Х6 – Nycteridae, Х7 – Pteropidae, Х8 – Rhinolophidae, 
Х9 – Hipposideridae.
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стаются друг с другом путём синостозов 
(см. рис. 6С);

— рёбра расширены и, начиная с тре-
тьего, вступают в контакт друг с другом 
своими краями, образуя сплошную лате-
ральную стенку грудной клетки.

Мы определили 17 основных призна-
ков, которые характеризуют подвижность 
грудной клетки рукокрылых в целом. Та-
ким образом, описание 9 семейств руко-
крылых с учётом подвижности грудной 
клетки представлено с помощью 17 би-
нарных индексов, которые отвечают упо-
мянутым основным признакам и могут 
иметь значение 0 (отсутствие признака) 
или 1 (наличие признака).

Разницу между семействами измеря-
ли с помощью стандартной Манхэттен-
дистанции. Рассматривали несколько 
вариантов кластеризации, с помощью 
которых строили соответствующие ден-
дрограммы. Во всех случаях структура 
дендрограмм оказалась идентичной, по-
зволяет чётко выделить 3 кластера (рис. 
7). Один кластер содержит семейства 
Emballonuridae, Ves pertilionidae, Mo lo-
ssidae с высокой подви жностью грудной 
клетки. Второй кластер объединяет се-
мейства Rhinopomatidae, Megadermatidae, 
Nycteridae, Pteropidae со средней под-
вижностью грудной клетки. Третий кла-
стер содержит семейства Rhinolophidae, 
Hipposideridae с ни зкой подвижностью 
грудной клетки. Как видно, семейства 
Rhinolophidae и Vespertilionidae в дендро-
грамме попали в крайние кластеры.

3.1.3.2. Мышечные структуры 
Формирование различной подвиж-

ности грудной клетки рукокрылых име-
ет непосредственную связь с формиро-
ванием соответствующего мышечного 
компонента респираторно-моторного 
комплекса. 

В респираторно-моторных движени-
ях грудной клетки рукокрылых, как и 
всех млекопитающих, участвуют группы 
мышц, имеющих фиксацию на костных 
элементах грудной клетки. Можно раз-
делить их на две группы. Мышцы одной 
группы имеют начало и расположены пре-
имущественно в области грудной клетки 
(m. pectoralis anterior, m. pectoralis poste-
rior, m. serratus ventralis, m. rectus thoracis, 
mm. intercostalis externi, mm. intercostalis 
interni, m. serratus dorsalis caudalis, m. ilio-
costalis caudalis). Мышцы другой группы 
начинаются на грудной клетке, но рас-
положены в области брюшной стенки, 
формируя её, а также разделяя грудную и 
брюшную полости (m. obliquus externus et 
internus abdominis, m. rectus abdominis, m. 
transversus abdominis, diaphragma).

С целью сравнения отдельно взятых 
мышц и мышечных комплексов у рас-
сматриваемых групп рукокрылых мы 
оценивали их по следующим параметрам: 
размер области начала и прикрепления 
мышцы (их сужение или расширение), 
масса мышцы (относительная к группе 
мышц), соотношение мышечного и су-
хожильного компонента в мышце. Для 
описания полученных данных оказалось 
удобным использовать понятие степени 
мышечно-сухожильной дифференциации, 
полагая при этом, что высокая степень 
соответствует относительно большим по 
площади областям начала и прикрепления 
мышцы, значительному превалированию 
мышечных её волокон над сухожильными 
и относительно большой массе. Средняя 
и низкая степени мышечно-сухожильной 
дифференциации соответствуют сниже-
нию значений этих параметров, причём 
низкая степень предполагает возможность 
полного отсутствия мышцы. 

Среди мышц, играющих главную роль 
в локомоции, основными по праву счита-
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ются передняя и задняя грудные мышцы 
(соответственно, m. pectoralis anterior и m. 
pectoralis posterior). Однако они, помимо 
локомоторной функции, обеспечивают 
респираторную моторику грудной клетки, 
имея обширное начало на её поверхности, 
в частности, на грудной кости. 

Нами установлено, что передняя и за-
дняя грудные мышцы имеют чётко вы-
раженные отличия в областях начала на 
грудной кости у различных летучих мы-
шей (рис. 8). Особо отметим, что m. pec-
toralis anterior у Rhinolophidae начинается 
не только на рукоятке, но и на теле груд-
ной кости (помимо прикрепления в этой 
области m. pectoralis posterior) (рис. 8е). 

Ранее было установлено, что отно-
сительная суммарная масса передней и 
задней грудной мышцы к массе мышц 
плечевого пояса в семействах Rhinolo-

phidae и Vespertilionidae почти одинакова 
(Ковтун, 1984). Однако в дальнейшем на-
ми было показано, что у Rhinolophidae, в 
сравнении с Vespertilionidae, наблюдается 
относительное увеличение массы перед-
ней грудной мышцы и, соответственно, 
относительное уменьшение массы задней 
грудной мышцы (Kovalyova, Taraborkin, 
1998, 2001). Так, отношение массы перед-
ней грудной мышцы к суммарной массе 
мышц плечевого пояса у Rhinolophidae на-
ходится в диапазоне от 15.4 до 18.3, тогда 
как у Vespertilionidae — в диапазоне от 9.9 
до 12.8 (рис. 9). Соответственно, наблю-
дается относительное уменьшение массы 
задней грудной мышцы у Rhinolophidae 
по сравнению с Vespertilionidae: У первых 
это отношение находится в диапазоне от 
15.7 до 21.2, у вторых от 24.9 до 28.9. 

Рис. 8. Вентральные образования грудной кости и прикрепление пекто-
ральных мышц на её поверхности у представителей Vespertilionidae и 
Rhinolophidae. 

Fig. 8. Ventral formations of the sternum and attachment site of pectoral muscles 
on it in some Vespertilionidae and Rhinolophidae. 

Обозначения/Abbreviations: m. pa – m. pectoralis anterior, m. pp – m. pec-
toralis posterior. 

Виды/Species: a – Myotis blythii, b – Eptesicus serotinus, c – Plecotus auritus; 
d – Miniopterus schreibersii, e – Rhinolophus bocharicus.
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Рис. 9. Вес m. pectoralis anterior у некоторых Rhinolophidae и Vespe r ti-
lionidae (для каждого вида ниже указано число экземпляров). 

Fig. 9. Weight of m. pectoralis anterior in some Rhinolophidae and Vesper-
tilionidae (number of specimens is indicated for each species below).

Виды/Species: 1 – Rhinolophus mehelyi (5), 2 – Rhinolophus ferrumequinum 
(15), 3 – Rhinolophus hipposideros (5), 4 – Rhinolophus bocharicus (6), 
5 – Myotis blythii (5), 6 – Еptesicus serotinus (10), 7 – Nyctalus noctula 
(10), 8 – Barbastella barbastellus (2), 9 – Plecotus auritus (13), 10 – 
Miniopterus schreibersii (9), 11 – Murina leucogaster (3).

Рис. 10. Сходство некоторых Rhinolophidae (B) и Vespertilionidae (A) по 
степени развития частей пекторальных мышц. Обозначения видов как 
на рис. 9.

Fig. 10. Similarity of some Rhinolophidae (B) and Vespertilionidae (A) by de-
velopment of parts of pectoral muscles. Species designations as in Fig. 9.
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Вместе с тем, оказывается, что раз-
личия в весовых пропорциях передней 
и задней грудных мышц у Rhinolophidae 
меньше, чем у Vespertilionidae. Можно 
отметить, что соотношение этих мышц 
у подковоносов почти одинаковое, тогда 
как у гладконосых имеется явное преоб-
ладание по массе задней грудной мышцы. 

Обработав полученный массив данных 
с помощью кластерного анализа, мы вы-
делили две группы, при этом изученные 
виды чётко разделились по ним без пере-
ходных форм (рис. 10).

Более детальный анализ позволил 
установить, что формирование струк-
турных образований грудной кости руко-
крылых (вентральный отросток рукоятки, 
киль на теле грудины), а также степень их 
развития и ориентация обусловлены, глав-
ным образом, результирующей действия 
грудных мышц на грудную кость. Это за-
висит также от расположения элементов 
плечевого пояса (лопатки, ключицы) и 
проксимального участка плечевой кости 
(место прикрепления грудных мышц) от-
носительно грудной клетки и имеет связь 
с формой грудной клетки (Kovalyova, 
Taraborkin, 1998, 2001).

В ходе исследований, проведённых 
на представителях рассматриваемых се-
мейств, приблизительно сходных по раз-
мерам и массе (Rh. ferrumequinum, M. 
dаubentonii, M. schreibersii), отмечено, что 
у рукокрылых с округлой формой грудной 
клетки (Rh. ferrumequinum, M. schreibersii) 
плечевой пояс и плечевая кость грудной 
конечности расположены дорсальнее 
относительно фронтальной плоскости 
грудины, чем у рукокрылых со сжатой 
дорсовентрально грудной клеткой (M. 
dаubentonii). В то же время у рукокрылых 
с округлой формой грудной клетки (Rh. 
ferrumequinum, M. schreibersii) плечевой 
пояс может иметь различия в расположе-

нии: каудальнее или краниальнее относи-
тельно фронтальной плоскости грудины 
и грудной клетки в целом.

Дорсальные или вентральные, а также 
краниальные или каудальные «смещения» 
плечевого пояса и плечевой кости отно-
сительно грудной клетки обусловливают 
характерные направления мышечных во-
локон грудных мышц относительно сагит-
тальной и, соответственно, фронтальной 
плоскостей грудины. Направление воло-
кон мышц, фиксирующихся на скелетных 
элементах, как правило, указывает на-
правление силы их действия и оказывает 
различное формообразующее действие. 

На наш взгляд, структурные образо-
вания грудной кости рукокрылых соот-
ветствуют характеру действия (по силе и 
направлению) грудных мышц на грудную 
кость. Так, формирование у рукокрылых 
киля на теле грудины и вентрального от-
ростка рукоятки грудины различной сте-
пени выраженности, по всей видимости, 
можно объяснить с учётом положений био-
механики. Главный принцип этих положе-
ний состоит в том, что кость формируется 
под действием сил сжатия или растяжения, 
например, наличие остистых отростков 
холки; наличие или отсутствие ости ло-
патки у млекопитающих (Бровар, 1940). 

Краниальное расположение плечевого 
пояса (относительно грудной клетки) вы-
зывает краниальное смещение мест фик-
сации отдельных частей грудной мышцы 
и изменение угла наклона костных обра-
зований. Так, например, у M. schreibersii, 
у которого плечевой пояс имеет наиболее 
краниальное расположение из всех рас-
смотренных нами рукокрылых, передняя 
грудная мышца фиксируется лишь на кра-
ниальной половине рукоятки грудины (см. 
рис. 8d). Прикрепление задней грудной 
мышцы на теле грудины также смещается 
более краниально. 
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Изменение взаимного расположения 
костных элементов (грудной конечности 
и осевого скелета) не только может менять 
направление действия фиксирующихся на 
них мышц, но и изменять прикладывае-
мую ими силу. У M. schreibersii именно 
вентральный отросток рукоятки достиг 
наивысшего развития, а его краниальная 
направленность свидетельствует о на-
правленности действия мышц, имеющих 
на нём фиксацию.

Очевидно, что краниальное или более 
каудальное расположение плечевого пояса 
относительно грудной клетки рукокры-
лых соотносится с расположением центра 
массы животного.

Воспользуемся данными весовых со-
отношений черепа и посткраниального 
скелета рукокрылых (Ковтун, 1984). Мас-
са черепа у Rh. ferrumequinum составляет 
26.6% от общего веса скелета, у N. noctu-
la — 20.4%, у M. schreibersii — 12.3%. У 
рукокрылых, обладающих относительно 
лёгким черепом, центр тяжести отнесён 
более каудально, и соответственно, у 
ру кокрылых с более тяжёлым черепом 
— краниально. Краниальное вынесение 
грудной конечности во время первой фа-
зы опускания крыла влечёт за собой кра-
ниальное перемещение центра массы у 
рукокрылых. Следовательно, более кра-
ниальное размещение плечевого пояса 
рукокрылых становится возможным при 
облегчённом черепе, что мы и наблюдаем 
на примере M. schreibersii. У рукокрылых 
с более тяжёлым черепом (например, Rh. 
ferrumequinum) такое смещение плечево-
го пояса крайне нежелательно, ввиду воз-
можного смещения центра массы. 

Вентральная зубчатая мышца (m. ser-
ratus ventralis) у всех рукокрылых факти-
чески ограничивает движения лопатки по 
грудной клетке. Эту функцию выполня-
ет главным образом каудальная (задняя) 

часть зубчатой вентральной мышцы (m. 
serratus ventralis p. рosterior). 

То, что вентральная зубчатая мышца 
рукокрылых контролирует подвижность 
лопатки, отмечали и другие исследовате-
лями (Vaughan, 1959; Ковтун, 1984; Паню-
тина и др., 2010). Было высказано также 
предположение, что m. serratus ventralis 
p. рosterior имеет отличное от квадрупе-
дальных млекопитающих прикрепление 
к лопатке, что объясняется «возникшим 
в результате формирования машущего 
крыла неравным распределением аэро-
динамической силы между передними и 
задними конечностями» (Панютина и др., 
2010, с. 10). Авторы полагают, что данная 
мышца при «взмахе крыла вниз» противо-
действует «силе, которая стремится под-
нять задний конец лопатки» (там же, с. 9). 
Такое утверждение, на наш взгляд, не про-
тиворечит тезису о роли данной мышцы, 
ограничивающей движения лопатки по 
грудной клетке.

Начало мышцы отмечается у боль-
шинства рукокрылых на первых вось-
ми–девяти рёбрах; последние два–три 
ребра остаются свободными от фиксации 
мышцы. Отличительной топографией m. 
serratus ventralis p. рosterior обладают 
Rhinolophidae, Hipposideridae и Natalidae, 
у которых каудальная граница мышцы 
доходит вплоть до предпоследнего ребра, 
а также присутствует явно выраженный 
небольшой мышечный зубец, отходящий 
от каудального ребра грудной клетки, за-
канчивающийся на каудальном углу ло-
патки (рис. 11). Направление мышечных 
волокон этого мышечного зубца практи-
чески параллельно продольной оси ту-
ловища, что обеспечивает дополнитель-
ное снижение подвижности лопатки по 
грудной клетке. Такое снижение подвиж-
ности, вероятно, играет положительную 
роль не только при совершении полёта, 
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но и при их длительном нахождении в 
АНОП. 

Краниальная часть мышцы m. serratus 
ventralis p. anterior у крыланов начинается 
от латеральной поверхности двух первых 
рёбер. У Noctilionidae, Rhinolophidae, Hip-
posideridae, Phyllostomatidae, Desmodon-
tidae мышца начинается лишь от перво-
го ребра мощным мышечным пучком. У 
Natalidae мышца начинается на поверх-
ности трёх первых рёбер; у Nycteridae 
и большинства Vespertilionidae (Myotis, 
Vespertilio, Plecotus, Barbastella, Murina, 
Nyctalus) каудальная граница мышцы на-
ходится на уровне четвёртого ребра, у 
других (Vespertilio, Miniopterus) — пятого 
или шестого рёбер (Vespertilio). У Molossi-

dae мышца начинается на первых четырёх 
рёбрах. Места прикрепления двух частей 
мышцы на лопатке чётко отграничены. 
Каудальная часть мышцы фиксируется 
вдоль латерального (аксиллярного) края 
лопатки; краниальная часть мышцы при-
крепляется вдоль краниальной трети дор-
сального края лопатки.

У всех рассмотренных рукокрылых 
m. serratus dorsalis cranialis имеет крайне 
слабое развитие в сравнении с другими 
млекопитающими. Она представлена в 
виде апоневроза, начинающегося от уг-
ла первого ребра и оканчивающегося на 
остистом отростке первого грудного по-
звонка. M. serratus dorsalis caudalis рас-
положена в каудальной половине грудной 

Рис. 11. Мышцы спины у рукокрылых.
Fig. 11. Dorsal muscles in ciropterans.
Мышцы/Muscles: m.t.p.th. – m. trapezius pars thoracalis, m.l.d. – m. la ti-

ssimus dorsi, m.s.v.th – m. serratus ventralis thoracis (m. serratus anterior 
pars posterior), m.obl.int.add. – m. obliquus internus abdominis, a.v. – apo-
ne u rosa ventralis.

Виды/Species: А – Cynoterus sphinx, В – Rhinolophus ferrumequinum.
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клетки, в виде тонкого пластинчатого об-
разования между рёбрами и остистыми 
отростками грудных позвонков. Начина-
ется мышечными пучками на каудальных 
краях рёбер и, направляясь в дорсо-кау-
дальном направлении, переходит в апо-
невроз. У большинства исследованных 
рукокрылых наблюдается отсутствие 
краниальных пучков мышцы и замена 
мышечных волокон соединительноткан-
ными. Если у Pteropidae мышца имеет 
сходное с другими млекопитающими 
строение, то у большинства летучих мы-
шей она имеет низкую степень мышечно-
сухожильной дифференциации; у Rhinol-
ophidae, Hipposideridae и Natalidae мышца 
отсутствует

M. rectus thoracis у рукокрылых рас-
положена непосредственно на грудной 
клетке под грудными мышцами. Начало 
мышцы на грудной клетке очень различ-
но у рукокрылых. У крыланов мышца на-
чинается от четвёртого-пятого ребра; у 
других рукокрылых — от седьмого (Noc-
tilionidae), пятого (Desmodontidae), шесто-
го (отдельные Vespertilionidae), третьего 
(Molossidae) ребра медиальнее зубцов 
вентральной зубчатой мышцы. Прикре-
пляется мышца к каудо-вентральной по-
верхности хрящевой части первой пары 
рёбер сухожильными волокнами. Однако 
у Nycteridae, Rhinolophidae, Hipposideri-
dae, Natalidae мышца отсутствует.

Лестничные мышцы (mm. scalene) у 
рукокрылых расположены между шейны-
ми позвонками и рёбрами, подразделяют-
ся на: m. scalenus dorsalis, m. scalenus me-
dius, m. scalenus ventralis. У большинства 
млекопитающих представлены все три 
мышцы. У рукокрылых наблюдается низ-
кая степень мышечно-сухожильной диф-
ференциации или отсутствие отдельных 
мышц. Так, у крыланов m. scalenus dorsa-
lis представлен в виде тонкого апоневроза, 

лежащего поперёк первых четырёх рёбер, 
который частично срастается с вентраль-
ным краем m. serratus ventralis thoracis. 
Краниально от первого ребра мышца 
продолжается в виде тонкой, мышечной 
полоски, прикрепляющейся на седьмом 
шейном позвонке. У всех летучих мы-
шей эта мышца отсутствует. M. scalenus 
medius у крыланов и исследованных нами 
летучих мышей хорошо развита, начи-
нается от первого ребра, прикрепляется 
четырьмя мышечными зубцами к чет-
вёртому-седьмому шейным позвонкам. 
У отдельных Vespertilionidae отсутствует 
каудальный мышечный зубец мышцы и, 
таким образом, мышца прикрепляется 
к четвёртому-шестому шейным позвон-
кам. У Rhinolophidae и Hipposideridae эта 
мышца отсутствует. M. scalenus ventralis 
у крыланов представлена в виде короткой 
мышечной полоски между первым ребром 
и седьмым шейным позвонком; у всех ле-
тучих мышей она отсутствует.

Mm. intercostales externi et interni рас-
положены в межрёберных промежутках. 
Волокна наружных межрёберных мышц 
начинаются от краниальных краёв рё-
бер, направлены косо кранио-дорсально, 
оканчиваясь на каудальных краях впереди 
лежащих рёбер. Они расположены лишь 
между костными отделами рёбер; между 
рёберными хрящами мышцы отсутству-
ют. Волокна внутренних межрёберных 
мышц расположены как между костными 
рёбрами, так и между рёберными хряща-
ми. Они начинаются от каудальных краёв 
рёбер, направляются каудо-дорсально и 
оканчиваются на краниальных краях по-
задилежащих рёбер. У большинства руко-
крылых мышцы имеют высокую степень 
мышечно-сухожильной дифференциации. 
Однако у Rhinolophidae, Hipposideridae, 
Natalidae наблюдается замена мышеч-
ных волокон соединительнотканными и 
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уменьшение размеров их области распро-
странения. Последнее связано, очевидно, 
с уменьшением межрёберных промежут-
ков при сближении краёв соседних рёбер. 
Ограниченная подвижность рёбер в на-
званных семействах, по-видимому, так-
же приводит к снижению респираторной 
функции данных мышц.

У млекопитающих подвздошнорёбер-
ная мышца (m. iliocostalis) разделяется на 
подвздошнорёберную мышцу поясницы 
(m. iliocostalis lumborum), подвздошно-
рёберную мышцу груди (m. iliocostalis 
thoracis) и подвздошнорёберную мышцу 
шеи (m. iliocostalis cervicis). У рукокры-
лых представлены одна или две из этих 
мышц. Так, у Rhinolophidae имеются 
m. iliocostalis cervicis и m. iliocostalis 
lumborum; у Vespertilionidae — лишь m. 
iliocostalis cervicis. M. iliocostalis cervicis 
представлена у всех рукокрылых в виде 
широкого мышечного пласта, мышеч-
ные зубцы которого начинаются от чет-
вёртого–пятого рёбер, направляются 
краниально, оканчиваясь на плеврапо-
физах шейных позвонков. M. iliocostalis 
lumborum начинается на метапофизах 
3–4 поясничных позвонков мышечными 
волокнами, а также от поперечно-рё-

берных отростков поясничных позвон-
ков отдельными мышечными зубцами, 
оканчиваясь сухожильными волокнами 
на пятом ребре.

Относительно топографии и гомоло-
гии брюшных мышц рукокрылых в ли-
тературе до сих пор сохранились раз-
личные точки зрения (Мухамедгалиев, 
1949; Kreith, 1955). Наши исследования 
показали, что среди изученных рукокры-
лых наблюдаются различия в площади 
вентрального апоневроза (aponeurosa 
ventralis), образованного слияниями су-
хожильных волокон вентральных пор-
ций отдельных брюшных мышц, а так-
же различия в соотношении мышечной 
и сухожильной частей отдельных мышц 
(Kovalyova, 1998b). Можно отметить, 
что у рукокрылых наблюдается общая 
тенденция к замещению мышечных во-
локон брюшных мышц сухожильными 
волокнами с образованием обширных 
апоневрозов. 

Результаты сравнительного исследова-
ния мышц вентроторакального комплекса 
у представителей подковоносых и гладко-
носых приведены в табл. 3. 

Диафрагма (diaphragma) разделяет 
грудную и брюшную полости, имеет не-

Табл. 3. Степень мышечно-сухожильной дифференциации мышц вентро-
торакального комплекса у некоторых Rhinolophidae и Ves pertilionidae.

Table 3. Degree of muscle-fi brous differentiation of ventrothoracal mus cles in 
some Rhinolophidae and Vespertilionidae.

Мышцы Vespertilionidae Rhinolophidae
m. rectuc thoracis высокая низкая
mm. intercostalis externi высокая средняя
mm. intercostalis interni высокая средняя
m. serratus dorsalis caudalis высокая низкая
m. iliocostalis caudalis высокая низкая
m. obliquus externus abdominis высокая средняя
m. transversus abdominis средняя высокая
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посредственную топографическую и фун-
кциональную связь с грудной клеткой. 
Ряд исследователей указывает на роль 
диафрагмы в дыхании у рукокрылых (Lan-
caster, Henson, 1995). Однако диафрагма 
у рукокрылых не была предметом специ-
альных исследований. Мы попытались 
восполнить этот пробел, учитывая важ-
ную роль данной структуры в респирации 
животных.

У рукокрылых, как и других млеко-
питающих, диафрагма представлена мы-
шечно-сухожильным образованием. Оно 

состоит из центрально расположенного 
сухожилия и окружающего его по пе-
риферии мышечного кольца, в котором 
можно выделить грудинный, рёберный 
и поясничный отделы. Данные морфо-
метрических исследований диафрагмы 
летучих мышей представлены в табл. 4. 
У Vespertilionidae, как и у Rhinolophidae, 
площадь мышечного компонента диа-
фрагмы превалирует над площадью су-
хожильного компонента. При этом у 
Rhinolophidae данное соотношение зна-
чительно выше (Ковальова, 2012b).

Вид

Площадь диафрагмы Соотношение 
площадей 

мышечного и 
сухожильного 
компонентов

Мышечный 
компонент (мм2)

Сухожильный 
компонент (мм2)

Rh. ferrumequinum 383.0 27.0 14.2
Rh. hipposideros 151.0 16.0 12.5
M. schreibersii 207.0 51.0 4.1
N. noctula 550.0 140.0 3.9
E. serotinus 470.0 70.0 6.7

Табл. 4. Площадь сухожильной и мышечной компонент диафрагмы у 
рукокрылых.

Table 4. Area of muscle and aponeurosis components of diaphragm in chi-
ropterans.

Табл. 5. Весовые пропорции диафрагмы и всего тела у рукокрылых.
Table 5. The weight proportion of diaphragm and full body weight in chi rop-

terans.

Вид (n) Средняя масса (г) 
животных 

Средняя масса (мг) 
диафрагмы 

Отношение массы 
диафрагмы к массе 

животных
Rh. ferrumequinum (6) 22.0 145.0 0.66
Rh. hipposideros (3) 5.5 36.6 0.68
H. fuliginosus (1) 7.5 48.0 0.64
B. barbastellus (1) 6.7 21.0 0.31
M. leucogaster (2) 10.5 51.0 0.55
P. auritus (1) 8.6 34.0 0.39
N. noctula (4) 24.0 112.2 0.41
E. serotinus (5) 22.0 122.0 0.55
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У животных сходной массы, но при-
надлежащих к разным семействам, мас-
са диафрагмы существенно различается 
(табл. 5). Для анализа мы использовали 
животных, которые участвовали в экс-
перименте по исследованию органов 
пищеварительной системы и отдельных 
физиологических параметров (скорость 
прохождения пищи, время эвакуации 
пищи и пр.). Как правило, подбирались 
взрослые животные, которые принимали 
пищу в лабораторных условиях, взвеши-
вание животных производилось до и по-
сле приёма пищи, а также после эвакуа-
ции пищи из кишечника. 

По полученным результатам можно 
наблюдать относительное усиление диа-
фрагмы у Rhinolophidae и Hipposideridae 
по сравнению с Vespertilionidae. 

Нами определены типы мышечных 
волокон диафрагмы у представителей 
рассмотренных семейств и оценена ме-
таболическая активность диафрагмы по 
количественному соотношению различ-
ных типов волокон в диафрагме. 

Уровень активности окислительных 
ферментов в мышечных волокнах выявля-
ли по активности сукцинатдегидрогеназы 
(СДГ). Мышечные волокна диафрагмы 
рукокрылых идентифицированы по об-
щепринятой классификации (Родионов, 
1980, и др.). 

Морфометрическое исследование по-
зволило установить, что среди представ-
ленных волокон в диафрагме подковоно-
сых преобладают «белые» (W) волокна 
FG-типа, тогда как в диафрагме гладко-
носых численно преобладают «красные» 
(R) волокна SО-типа (табл. 6). 

Мышечные волокна диафрагмы у Rhi-
nolophidae преимущественно FG-типа 
(Fast anaerobic и Glycolitic) свидетельству-
ют о её функционировании в режиме не-
продолжительной, взрывной работы, ко-

торая приводит к быстрой утомляемости 
животного. Такая работа требует последу-
ющего отдыха. Известно, что подковоно-
сые отличаются частым отдыхом во время 
охоты (Рахматуллина, 2005, и др.). Харак-
терным является и то, что у подковоносов 
летательные мышцы также состоят из во-
локон, способных к мощной, взрывной 
активности (Родионов, 1980, 1989).

В диафрагме у Vespertilionidae преоб-
ладают волокна SО-типа (Slow и Oxida-
tive). Такая мышца способна выполнять 
продолжительную работу без частого 
отдыха. Как известно, длительные по-
лёты гладконосых зафиксированы рядом 
исследователей (Рахматуллина, 2005). К 
тому же у большинства Vespertilionidae 
мышечные волокна летательных мышц 
также адаптированы к длительной работе 
(Родионов, 1980, 1989).

3.1.3.3. Биомеханика дыхания 
Для исследования процесса дыхания 

у рукокрылых был применён метод фи-
зического моделирования (Ковалёва и 
др., 2010). По полученным рентгеновским 
снимкам определяли изменение объёма 
грудной и брюшной полостей, формы и 
взаиморасположения скелетных элемен-
тов грудной клетки, лёгких, смещения 
купола диафрагмы при «дыхании» жи-
вотного.

В результате проведения эксперимента 
на представителях Vespertilionidae обна-
ружено, что у них, как и у большинства 
других млекопитающих, дыхание осу-
ществляется главным образом за счёт рё-
берной моторики (рёберно-диафрагмаль-
ный тип дыхания). Такой тип дыхания 
возможен лишь при высокой подвижности 
всех элементов грудной клетки. При этом 
в работе участвуют хорошо дифференци-
рованные собственно-респираторные и 
вспомогательные респираторные мышцы, 
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а нагрузка распределяется на большое 
число мышц. 

У Rhinolophidae элементы грудной 
кле тки, в частности рёбра, остаются пра-
ктически неподвижными, за исключе-
нием коротких стернальных (хрящевых) 
участков рёбер, и респираторные движе-
ния грудной клетки крайне ограничены, 

что и обусловливает низкую дифферен-
цировку респираторных мышц грудной 
клетки. Таким образом, у Rhinolophidae 
в инспирации принимают участие диа-
фрагма и брюшные мышцы (брюшной 
тип дыхания). У подковоносов вдох осу-
ществляется не за счёт изменения формы 
грудной клетки, как в предыдущем случае, 

Виды
Характеристики волокон диафрагмы

Белые (W = FG) Красные (R = SO)
m s n m s n

Rh. ferrumequinum 89.0 10.4 15 63.0 6.3 10 0.67
85.0 11.3 10 69.3 3.5 7 0.70
92.3 6.0 13 63.9 6.5 9 0.69
86.4 9.8 11 62.8 6.7 9 0.82
90.8 8.2 12 62.2 7.5 9 0.75

Rh. hipposideros 90.4 8.4 12 61.3 8.3 8 0.67
N. noctula 96.3 7.4 8 70.5 4.7 11 1.38

101.8 13.4 14 75.6 7.5 17 1.21
104.0 7.4 10 87.5 6.2 12 1.20

P. nathusii 110.0 10.5 10 86.7 8.2 15 1.50
110.5 11.2 10 88.3 5.4 12 1.20
106.1 16.0 9 88.5 6.3 13 1.44
108.0 14.9 10 82.7 7.5 13 1.30

M. nattereri 105.4 6.2 12 86.3 8.1 15 1.25
106.5 6.7 10 81.8 7.5 14 1.40

M. daubentonii 117.9 8.1 12 92.5 7.7 16 1.33
110.4 9.0 13 88.0 6.8 15 1.15

E. serotinus 111.5 13.6 10 83.2 9.7 17 1.70
98.3 8.3 9 82.9 2.6 14 1.56

Табл. 6. Средние диаметры (мкм) мышечных волокон диафрагмы у руко-
крылых с преимущественно окислительным (R = SO) и гли колитическим 
(W = FG) типом метаболизма.

Table 6. The average diameters (microns) diaphragm muscle fi bers in the 
chiropterans with predominantly oxidative (R = SO) and gly colytic (W = 
FG) type of metabolism.

Примечание. Приведены данные по отдельным экземплярам. 
Comment. The data are provided for particular specimens.
Обозначения. m – среднее значение диаметров, s – стандартное отклонение, 

n – количество волокон для подсчёта среднего диаметра.
Abbreviations. m – average value, s – its standard deviation, n – number of fi bers 

used for calculation of average diameter.

� �
� �FGn

SOn
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а только за счёт оттеснения диафрагмой 
внутренних органов брюшной полости в 
каудальном направлении. 

Можно представить, что диафрагма 
у животных с рёберно-диафрагмальным 
типом дыхания является менее нагру-
женной, чем при диафрагмальном ти-
пе вентиляции. У таких животных для 
осуществления вдоха нагрузка распре-
деляется на большее число мышц. Это 
отражено, в частности, на относитель-
ной массе диафрагмы (см. табл. 5). Со-
ответственно, диафрагма у животных с 
брюшным типом дыхания является бо-
лее нагруженной, чем при рёберно-диа-
фрагмальном типе дыхания, что также 
отражено на относительной массе диа-
фрагмы (там же). Это может быть одной 
из причин различий в развитии мышеч-
ного и сухожильного компонентов диа-
фрагмы у Vespertilionidae в сравнении с 
Rhinolophidae и Hipposideridae.

Ранее обсуждалась роль диафрагмы в 
распределении центра тяжести во время 
полёта рукокрылых (Vaughan, 1970; Al-
exander, 1990). Мы также рассмотрели 

биомеханические аспекты работы диа-
фрагмы во время полёта животного. При 
начале движения крыльев вниз и вперёд 
центр тяжести смещается краниально, в 
это время происходит вдох (Suthers et al., 
1972). Мышечные волокна диафрагмы 
сокращаются и её купол уплощается. Ор-
ганы брюшной полости оттесняются диа-
фрагмой каудально. Лёгкие наполняются 
воздухом. Это приводит к выравниванию 
центра тяжести животного. Во время дви-
жения крыльев вверх и назад центр тяже-
сти перемещается каудально, одновремен-
но с этим движением крыльев происходит 
выдох. Брюшные мышцы сокращаются, 
органы брюшной полости вместе с купо-
лом диафрагмы продвигаются краниаль-
но, и воздух выходит из лёгких. В целом 
это приводит к выравниванию центра тя-
жести животного. 

У Rhinolophidae и Hipposideridae от-
носительная масса брюшных органов 
к грудным несколько больше, чем у 
Vespertilionidae (табл. 7). Для Rhinolophi-
dae и Hipposideridae отношение массы 
брюшных органов к грудным больше 

Табл. 7. Весовые пропорции органов брюшной и грудной полостей и об-
щей массы тела у некоторых Rhinolophidae, Hipposideridae и Vesper ti-
lionidae.

Table 7. The weight proportion of the organs of abdominal and thora cic ca-
vities and the total body weight in some Rhinolophidae, Hippo si de ridae and 
Vespertilionidae.

Виды (n) Средняя масса тела (г)
Отношение массы 
органов брюшной и 
грудной полостей 

Rh. ferrumequinum (6) 22.0 3.29
Rh. hipposideros (3) 5.5 3.7
H. fuliginosus (1) 7.5 3.0
M. leucogaster (2) 10.5 2.19
M. schreibersii (5) 12.5 1.96
M. blythii (5) — 2.07
N. noctula (4) 24.0 2.64
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или равно 3, а для Vespertilionidae — 
меньше 3.

Из этого следует, что степень участия 
диафрагмы в распределении центра тяже-
сти во время синхронной работы крыльев 
и дыхания различна у представленных 
групп животных. Вероятно, степень раз-
вития диафрагмы зависит (помимо дру-
гих выше представленных факторов) и от 
массы перемещаемых органов брюшной 
полости животных. 

У наземных позвоночных продольная 
ось тела в большинстве случаев распо-
ложена перпендикулярно направлению 
вектора земной гравитации. Такое же со-
отношение рассматриваемых векторов на-
блюдается у рукокрылых в полёте. Однако 
у рукокрылых во время отдыха в АНОП 
продольная ось тела сонаправлена векто-
ру гравитации. Такое соотношение рас-
сматриваемых векторов не отмечено для 
других наземных позвоночных, в частно-
сти, млекопитающих.

Можно отметить, что у Rhinolophidae 
и Hipposideridae диафрагма оказывает-
ся более нагруженной по сравнению с 
Vespertilionidae не только в течение по-
лёта, но и во время отдыха животных. 
Это следует из соображений различной 
продолжительности нахождения в АНОП 
представителей этих семейств. К тому же 
необходимо учесть свойственное глад-
коносым положение с опорой на четыре 
конечности во время отдыха. 

При нахождении в АНОП у рукокры-
лых инспирация, по всей очевидности, 
затруднена вследствие давления органов 
брюшной полости на диафрагму. Расши-
рение лёгких и вдох реализуется за счёт 
сокращения мышечных волокон основно-
го инспиратора — диафрагмы, что способ-
ствует оттеснению внутренних органов 
брюшной полости каудально и наполне-
нию лёгких воздухом. Выдох происходит 

пассивно вследствие гравитационного 
возвращения внутренних органов в на-
чальное положение. 

3.2. Особенности кровообращения 
и газообмена
3.2.1. Постуральные воздействия АНОП

Рукокрылые практически не были объ-
ектом изучения постуральных гравитаци-
онных воздействий. Вместе с тем, иссле-
дование органов кровеносной системы 
летучих мышей представляет интерес с 
точки зрения феномена этих животных, 
которые большую часть своей жизни на-
ходятся в АНОП, в отличие от всех по-
звоночных животных и, в частности мле-
копитающих. 

Данных о влиянии АНОП как на ор-
ганизм в целом, так и на органы систе-
мы кровообращения рукокрылых почти 
отсутствуют. Имеются лишь отдельные 
сведения о некоторых морфологических 
особенностях строения сосудов головного 
мозга у них (Sakulsak, 2004). Эти данные 
подтверждают, что у рукокрылых про-
изошли соответствующие адаптивные 
перестройки к действию поперечных на-
грузок вследствие повышенного давления 
во время нахождения животных в АНОП. 
Артериолярное разветвление в большин-
стве отделов головного мозга рукокрылых 
(большие полушария, мозжечок, мост, 
продолговатый мозг) расположено пер-
пендикулярно поверхностной артерии 
головного мозга, что предотвращает ги-
перфузию головного мозга кровью. 

С целью исследования возможных из-
менений в сосудах кровеносной системы 
рукокрылых нами изучалось строение 
сосудов лёгочного круга кровообраще-
ния (как артерий, так и вен) и отдельных 
магистральных сосудов системного кру-
га кровообращения представителей двух 
семейств (Ковальова, Закревська, 2011).
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Установлено, что у Vespertilionidae 
ствол лёгочной артерии (truncus pulmona-
lis) относится к эластическому типу 
стро ения (наблюдается для большинства 
млекопитающих). У Rhinolophidae ствол 
лёгочной артерии относится к мышечно-
му типу строения. Отношение диаметра 
просвета ствола лёгочной артерии к тол-
щине его стенки у M. blythii — 21.7 ± 0.3, 
тогда как у Rh. ferrumequinum значительно 
меньше — 12.6 ± 0.3. 

Лёгочные вены (vv. рulmonalis) лету-
чих мышей относятся к сосудам мыше-
чного типа. У исследуемых видов эти 
сосуды почти не отличаются. Наличие 
мышечных клеток в стенках сосудов и от-
сутствие эластических элементов указы-
вает на способность сосудов к их полному 
раскрытию, так и закрытию. 

О наличии мышечных волокон в стен-
ках лёгочных вен рукокрылых упомина-
лось и ранее (Антипчук, Гибрадзе, 1973). 
Отмечалось, что у других млекопитаю-
щих лёгочные вены не имеют попереч-
нополосатой мускулатуры.

Известно, что у млекопитающих при 
нахождении в АНОП функция лёгких в 
газообмене ограничена (Воробьёв, 2004; 
Краснов и др., 2005). Сосуды лёгких уча-
ствуют в регуляции кровотока, в частно-
сти, в депонировании крови. Накопление 
крови в капиллярах лёгких приводит к 
утолщению альвеолярных стенок и, та-
ким образом, частично исключает их из 
кровообращения. 

Таким образом, можно предположить, 
что во время нахождения летучих мышей 
в АНОП происходит сокращение мышеч-
ных волокон в стенках лёгочных вен, что 
снижает отток крови из лёгких. В то же 
время при изменении положения тела 
животного (например, в начале полёта), 
ритмичные сокращения мышечной стенки 
лёгочных сосудов усиливают отток крови 

от лёгких в условиях высокого минутного 
ритма работы сердца.

Нами не выявлено значительных раз-
личий между магистральными сосудами 
рукокрылых, в частности, аорты (аorta). 
Аорта относится к эластическому типу 
строения у всех летучих мышей. 

Краниальная и каудальная полые вены 
(v. сava сranialis et v. сava сaudalis) отно-
сятся к сосудам мышечного типа, как у 
Vespertilionidae, так и у Rhinolophidae. 
Диаметр просвета каудальной полой вены 
больше у представителей подковоносых, 
чем у гладконосых, за счёт более тонких 
стенок сосуда.

Следует отметить, что структура со-
судов лёгочного круга кровообращения 
изменяется также под влиянием газового 
состава протекающей крови (Антипчук, 
Гибрадзе, 1973; Смит, 1975). Снижение 
парциального давления кислорода в крови 
вызывает сужение сосудов лёгких и уве-
личение кровяного давления в частности, 
в лёгочной артерии. Продолжительный 
кислородный голод ведёт к утолщению 
мышечной оболочки лёгочных артерий и 
вен, а также к сужению их просвета. 

Вероятно, длительное нахождение в 
АНОП приводит к значительной пере-
стройке стенки сосудов лёгочного круга 
кровообращения, что мы наблюдаем у ле-
тучих мышей. Это в наибольшей степени 
относится к подковоносам. По всей види-
мости, мышечный тип строения стенки 
ствола лёгочной артерии у Rhinolophidae 
способствует участию данного сосуда в 
депонировании крови во время её пере-
распределения при нахождении живот-
ного в АНОП. 

У рукокрылых значительных объёмов 
достигают крупные венозные сосуды, осо-
бенно каудальная и краниальная полые 
вены, а также сонные артерии. Их стенки, 
в основном представленные гладкомы-
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шечными волокнами (растягивающиеся 
при наполнении кровью), позволяют этим 
кровеносным сосудам участвовать в депо-
нировании значительных объёмов крови. 

Мы полагаем также, что густая капил-
лярная сеть, в частности, сеть венозных 
сосудов в коже летательных перепонок 
рукокрылых указывают на роль перепо-
нок (помимо других функций) в депони-
ровании крови. 

Таким образом, у рукокрылых вмести-
тельными депо крови стали лёгочные и 
магистральные вены, отдельные органы 
(лёгкие, печень, селезёнка) и обширные 
кожные участки, представленные лета-
тельными перепонками. 

3.2.2. Особенности газообмена
Дыхание во время торпора у рукокры-

лых замедляется, нередко паузы между 
вдохами наблюдаются до четверти часа 
(Курсков, 1981; Калабухов, 1985). Резу-
льтаты исследований, проведённых на 
малой ночнице и буром кожане, показали, 
что при 5–10 °С задержка дыхания состав-
ляла около 1 часа, за которой следовало 
кратковременное учащённое дыхание 
(Thomas, 1990; Szewczak, 1997; Sullivan, 
Szewczak, 1998). А.Н. Курсков (1981), 
описывая состояние «оцепенения» у ле-
тучих мышей, отмечает, что они соверша-
ют по 5–6 вдохов в минуту. Для активных 
животных характерно до 250–300 вдохов 
в минуту (Иванов, 1961). Сердечные со-
кращения резко замедляются. В период 
спячки наблюдается до 9 сокращений 
сердца в минуту, в то время как у актив-
ных зверьков сердце сокращается от 420 
до 970 раз в минуту (Иванов, 1961; Кала-
бухов, 1985). 

Исследователи указывали на факт не-
совместимости длительного апноэ, ко то рое 
наблюдается у рукокрылых, с возмож-
ностями газообменной функции лёгких 

(Thomas, 1990). Вместе с тем, было от-
мечено, что обширные кожные поверх-
ности летательных перепонок могут 
явиться дополнительными структурами, 
осуществляющими газообмен (Thomas, 
1990). Окончательным решением этого 
спорного вопроса явились результаты 
эксперимента, проведённого на летучих 
мышах (Makanyа, Mortola, 2007). Показа-
но, что газообмен через кожу летательных 
перепонок является существенной состав-
ляющей в общем газообмене животных.

Во время активного полёта основным 
потребителем кислорода, поступающего 
в кровеносное русло из лёгких, являются 
мышцы, осуществляющие движения кры-
льев. Кожа потребляет значительное коли-
чество кислорода и при больших физиче-
ских нагрузках может даже испытывать 
кислородное голодание. Во время физи-
ческой нагрузки в скелетных мышцах кро-
воток увеличивается пропорционально 
степени их активности. Это достигается 
благодаря увеличению сердечного выбро-
са крови, но в ущерб кровоснабжению 
других органов (кожи, кишечника, почек) 
(Эккерт и др., 1992), т. е. перераспреде-
ление крови, как правило, происходит в 
пользу работающих скелетных мышц. К 
тому же, перенос крови на значительные 
расстояния от сердца требует дополни-
тельных энергетических затрат. Извест-
но, что у млекопитающих (в том числе 
у человека с типичными пропорциями и 
массой тела) энергозатраты на транспорт 
кислорода возрастают прямо пропорцио-
нально расстоянию, на которое этот кис-
лород поставляется (Иванов, 2001).

Учитывая данные обстоятельства, а 
также морфологические особенности ко-
жи летательной перепонки рукокрылых, 
принимая во внимание площадь кожной 
поверхности крыльев и удалённость кон-
чиков крыла от сердечной мышцы, по-
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лагаем, что поступающий в кожу лета-
тельных перепонок кислород воздуха, по 
всей видимости, идёт непосредственно 
на метаболические потребности самой 
перепонки в условиях активного полёта 
животного. 

У гибернирующих животных наблю-
дается продолжительное апноэ и повы-
шение уровня углекислого газа в крови 
(Rauch, Beatty, 1975; Thomas et al., 1990; 
Эккерт и др., 1992). Увеличение в лёгких 
содержания углекислого газа приводит к 
сужению капилляров альвеолярных сте-
нок и утолщению альвеолярных стенок 
в целом, что приводит к ограничению 
основной функции лёгких, т. е. к частич-
ному выключению лёгких из кровообра-
щения (Эккерт и др., 1992). Подобные яв-
ления наблюдаются в состоянии торпора 
рукокрылых при нахождении животных 
в АНОП. В этих условиях происходит 
перераспределение крови в системе лё-
гочных сосудов (Шимкус, 2006): течение 
крови лёгочного круга кровообращения 
сильно замедляется, кровь депонируется 
в лёгких, что в целом снижает функцию 
лёгких как газообменных органов. 

Подобное перераспределение крови 
наблюдается у ныряющих животных. 
У всех ластоногих в процессе ныряния 
кровообращение в теле (в частности, в 
мышцах) практически приостанавлива-
ется. Лёгкие в процессе ныряния сжаты, 
альвеолярне стенки утолщаются и кро-
вообращение замедляется; при этом не 
прекращается кровообращение в голове 
(Проссер, Браун, 1967).

Отмечается, что во время гибернации 
многие органы рукокрылых практически 
не функционируют, в частности, органы 
брюшной полости (почки, печень, органы 
пищеварения, селезёнка), многие мышцы, 
а также лёгкие (Иванян, 1956; Жарова, 
1990; Жукова, 1993). Во время гиберна-

ции и перед пробуждением животных 
количество капиллярной крови в печени, 
почках и тканях желудочно-кишечного 
тракта значительно меньше, чем, к при-
меру, в грудных мышцах (Rauch, Beatty, 
1975; Hirshfeld, O’Farrell, 1976; цит. по: 
Жукова, 1993). 

Частичное снижение газообменной 
функции лёгких, а также замедление 
сердечного ритма приводят к повыше-
нию уровня углекислого газа в крови. 
Однако газообмен через кожный покров 
не прекращается. Дыхание через кожу не 
является периодическим (вдох—выдох), 
оно постоянно и непрерывно. При этом 
особенности анатомического строения 
кожи летательных перепонок рукокрылых 
делают возможным оксигенацию крови в 
капиллярах этих перепонок путём диф-
фузии кислорода воздуха. Диффундиру-
ющий кислород может использоваться 
не только на окислительно-восстанови-
тельные процессы в коже, но и насыщать 
венозную кровь путём так называемой 
«артериализации периферической веноз-
ной крови» через артерио-венозные ана-
стомозы (Петрунь, 1960). Это позволяет 
предположить, что кожа летательных 
перепонок может активно участвовать в 
газообмене, обогащая возвращающуюся в 
сердце кровь кислородом. Периодическая 
пульсация вен в летательных перепонках 
во время гибернации и дневного сна жи-
вотных подтверждает циркуляцию кро-
ви в них (Бердонгаров, 1956; Wiedeman, 
1963; Kluger, Heath, 1970).

Из этого следует, что летательные пе-
репонки участвуют в функции газообме-
на не только во время энергоёмкой фазы 
активности рукокрылых (полёта), но и во 
время гибернации животных, находящих-
ся в АНОП, поставляя окисленную кровь 
в «бодрствующие» участки организма. 
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Однако этот вопрос нуждается в допол-
нительных исследованиях.

Исходя из циркуляторной функции 
системы кровообращения, органы и ча-
сти кровеносной системы можно пред-
ставить в виде сети последовательно и 
параллельно соединённых участков (Га-
нонг, 2002; Вартбаронов и др., 2003). Си-
стемное кровообращение состоит из не-
скольких параллельных кругов, которые 
могут «выключаться» из кровообращения. 
Такая организация сосудистой системы 
даёт возможность значительно изменять 
региональное кровообращение. 

Сведений по этому вопросу недоста-
точно, так что ответ может быть только 
приблизительным. Схему кровеносных 
потоков находящегося в АНОП млеко-
питающего можно представить следую-
щим образом. Насыщенная кислородом 
кровь из кожной вены грудной конечно-
сти рукокрылых попадает в краниальную 
полую вену, дальше в правое предсердие 
и желудочек сердца и дальше — в лёгоч-
ный круг. Однако в силу того, что лёгкие 
рукокрылых существенно снижают свою 
активность, кровь по коллатеральным 
лёгочным сосудам (минуя альвеолярные 
разветвления) попадает в лёгочные вены, 
а оттуда — в левый желудочек сердца. По 
восходящей аорте и коронарным сосудам 
кровь направляется в мозг и по подклю-
чичным артериям — в грудные конечно-
сти. По нисходящей аорте выносится не-
значительное количество крови к органам 
грудной и брюшной полости. 

Конечно, следует помнить, что здесь 
представлено описание вероятной ситуа-
ции. Совершенно очевидно, что для более 
обоснованных выводов необходимы даль-
нейшие подробные исследования.

Электрофизиологические эксперимен-
ты показали, что развитие гибернации у 
животных начинается с торможения коры 

головного мозга, далее происходит по-
этапное выключение подкорковых струк-
тур и распространяется на другие отделы 
центральной нервной системы. Лишь в 
филогенетически более древних струк-
турах, в частности в гиппокампе, неко-
торые нейроны и в глубоком оцепенении 
сохраняют электрическую активность, 
характерную для состояния бодрствова-
ния (Израилова и др., 2014).

Таким образом, кровь в полном объ-
ёме поступает лишь к голове и грудным 
конечностям находящегося в АНОП жи-
вотного. Это позволяет поддерживать фу-
н кцию мозга и сердца во время снижения 
активности животного, в то время как 
большинство остальных органов имеют 
недостаточную циркуляцию. 

Большая поверхность летательных 
перепонок у гибернирующих гладконо-
сых скрыта в складках и не обращена к 
воздуху. Можно полагать, что у живот-
ного со сложенными крыльями циркуля-
ция воздуха вокруг крыльев ограничена. 
Однако во время гибернации животные 
имеют фазы активности, прерывающие 
их зимний сон: летучие мыши переле-
тают с места на место (Кузякин, 1950 
и др.). Очевидно, эти кратковременные 
фазы активности способствуют усиле-
нию циркуляции крови в коже летатель-
ных перепонок. Кроме того, отмеченная 
периодическая пульсация сосудов в ле-
тательных перепонках летучих мышей 
способствует циркуляции крови в со-
судах перепонки. Это, вероятно, может 
предотвращать гипоксию животных, на-
ходящихся в гибернации. Отметим, что у 
подковоносых летательные перепонки не 
сложены; они располагаются вокруг тела 
животного. Полагаем, что при таком со-
стоянии перепонок оксигенация крови в 
их сосудах происходит более эффективно, 
чем у гладконосых.
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Во время гибернации животных отме-
чается увеличение вязкости крови (Изра-
илова и др., 2014). Это, очевидно, может 
затруднять процесс циркуляции крови. 
Вместе с тем, нами обнаружено нали-
чие большого количества тучных клеток, 
окружающих кровеносные сосуды в коже 
летательных перепонок. По-видимому, 
эти структуры могут способствовать по-
вышению циркуляции крови и проницае-
мости кожи перепонки. Известно, что при 
деполимеризации гликозамингликанов (в 
частности, гепарина тучных клеток) по-
нижается вязкость образуемых ими гелей 
и увеличивается проницаемость тканей, 
что играет основную роль в регуляции 
микроциркуляторных процессов в коже. 

Мы полагаем, что участие в газооб-
мене кожи летательных перепонок ру-
кокрылых вносит вклад в обеспечение 
минимальных потребностей животных в 
кислороде при нахождении их в АНОП. 

4. Заключение
Изложенная работа представляет со-

бой попытку нового взгляда на эволюцию 
рукокрылых и формирование их морфо-
физиологического разнообразия. Наша 
конечная цель — «понять, почему возни-
кают так или иначе различающиеся груп-
пировки организмов как элементы струк-
туры биоты» (Павлинов, 2008, с. 356). 
В нашем случае речь идёт о понимании 
комплекса причин, приведших к возник-
новению общей организации рукокрылых 
и разных её проявлений в разных группах 
этого отряда млекопитающих.

Данные по морфологии и эмбриоло-
гии рукокрылых, а также сведения из об-
ласти физиологии, этологии, биологии 
развития стали базовыми составляющи-
ми использованного системного подхода 
к решению вопроса об эволюции и раз-
нообразии рукокрылых в свете эколого-

этологической концепции. Этот подход 
подразумевает, что образование новой 
морфологической структуры — лета-
тельной перепонки — произошло под 
множественным контролем регуляторных 
систем и морфогенетических механизмов 
в изменившихся условиях существования 
предковой формы. 

Согласно эпигенетической теории, 
новые внешние факторы воздействуют 
непосредственно на онтогенез особей и 
вызывают появление значительного чис-
ла необычных фенотипов — морфозов, 
которые представляют новый материал 
для естественного отбора. Естественный 
отбор приводит к генетической ассими-
ляции нового морфоза, если он способен 
существовать в изменившихся условиях 
(Гродницкий, 2001; Шишкин, 2006; Ras-
nitsyn, 2015). 

Будем исходить из общепринятой 
точки зрения, что предковая форма ру-
кокрылых была арбореальной. Обитание 
в ветвях деревьев создавало условия для 
адаптации к использованию антиортоста-
тического положения. Проводя большую 
часть жизни на деревьях, т. е. в условиях 
«оторванности» от поверхности земли, 
животные (предковая форма рукокры-
лых) в силу своих мелких размеров мог-
ли перемещаться по стволам деревьев в 
поисках и отлова насекомых в любых на-
правлениях, в том числе и вниз головой. 
Небольшие размеры позволяли им пере-
мещаться с толстых стволов деревьев на 
тонкие ветки с цветами и плодами (места 
скопления насекомых). При этом тонкие 
ветки подгибались, так что тела живот-
ных оказывались в АНОП. Именно бла-
годаря мелким размерам и малой массе 
они могли долгое время находиться вниз 
головой и выжидать жертву, держась за-
дними конечностями за кору стволов 
или ветви деревьев, а передними конеч-
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ностями собирали и ловили насекомых. 
Полагаем, что нахождение в АНОП ста-
ло неотъемлемой составляющей образа 
жизни рукокрылых благодаря многим 
обстоятельствам, главным из которых бы-
ло существенное снижение энергозатрат. 
Сохранение энергии во время длительно-
го отдыха, а также при неблагоприятных 
условиях окружающей среды (пониже-
ние температуры, атмосферные осадки) 
или при отсутствии кормов имеет суще-
ственные преимущества. Преимущества 
данного положения касаются также вы-
бора убежищ, предотвращения встреч 
с хищниками, многофункциональности 
передней конечности. 

В большинстве попыток реконстру-
ировать процесс эволюции рукокрылых 
рассматриваются взрослые формы жи-
вотных как объекты естественного от-
бора. Вместе с тем условия, в которых 
протекает эмбриогенез животных, не ме-
нее важны, чем те, в которых существует 
взрослая особь. За рамками обсуждения 
исследователей остались причины и ме-
ханизмы, которые могли привести к мор-
фологическим перестройкам на стадии 
эмбриогенеза. 

Полагаем, что перестройки грудной 
конечности предковой формы рукокры-
лых, приведшие к удлинению скелетных 
звеньев грудной конечности и новообра-
зованию в виде летательной перепонки, 
происходили под влиянием изменения 
условий эмбриогенеза у предковой фор-
мы рукокрылых. 

Появление эволюционного новшества 
— летательной перепонки рукокрылых, 
которая выполняет не только функцию 
крыла, но и функцию дополнительной 
структуры газообмена, выдвигается на-
ми как главное, эволюционно значимое 
следствие АНОП. 

Реализация активного полёта, как и 
способность животных к снижению ме-
таболизма, привели к широкому распро-
странению рукокрылых по планете, засе-
лению и использованию ими различных 
экологических ниш.

Вероятно, освоение различных эко-
логических ниш, отличающихся по все-
возможным экологическим параметрам, 
создавало предпосылки для дальнейшего 
морфологического разнообразия руко-
крылых. По всей видимости, обитание в 
различных условиях предполагает различ-
ную интенсивность, с которой животные 
используют четвероногую локомоцию по 
твёрдому субстрату, полёт, а также про-
должительность нахождения в АНОП. 

Рукокрылые относятся к животным, 
которые в большинстве своём не при-
кладывают каких-либо усилий по строи-
тельству или обустройству своих жилищ. 
Обитание рукокрылых в той или иной 
местности, на той или иной территории 
тесно связано с наличием уже готовых 
мест укрытия. Вместе с тем, летучие мы-
ши крайне требовательны к выбору мест 
дневного отдыха в период активности 
и еще более требовательны к условиям 
мест зимовок. Особенно это относится 
к стенотопным видам летучих мышей, в 
частности, к представителям семейства 
подковоносых. 

Биологи неоднократно указывали на 
существование жёсткой привязанности 
летучих мышей к тем или иным типам 
убежищ. Вероятно, требования к убежи-
щам рукокрылых сложились исторически. 

Различные типы убежищ (древесные и 
пещерные), которые используют рукокры-
лые, обладают различными экологически-
ми параметрами. Наличие постоянной 
влажности и определённый температур-
ный режим являются необходимыми тре-
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бованиями к выбору убежищ летучими 
мышами (особенно во время гибернации). 

Морфологические характеристики 
кожи летательных перепонок рукокры-
лых ставят ограничения в выборе ими 
убежищ и мест обитания. В литературе 
отмечалось, что испарительная влагоот-
дача через кожу летательных перепонок 
летучих мышей, ввиду их обширной по-
верхности, очень высокая (Слоним, 1952; 
Шмидт-Ниельсен, 1976; Калабухов, 1985). 
Наши данные о строении кожи перепонок 
рукокрылых позволяют предположить, 
что интенсивность потери влаги через 
кожу летательных перепонок летучих 
мышей в равной степени зависит как от 
площади поверхности, так и толщины 
диффузионного барьера кожи перепонки. 
Соотношение площади поверхности ле-
тательных перепонок к площади поверх-
ности тела у подковоносых выше, чем у 
гладконосых. Кроме того, подковоносые 
предпочитают закрывать перепонками 
всё тело в состоянии торпора: из-за это-
го подковоносы более требовательны к 
постоянству температуры и влажности 
в убежище. У гладконосых летательные 
перепонки обычно складываются, что 
позволяет этим животным находиться в 
убежищах с переменным температурным 
режимом и влажностью. 

Гладконосые летучие мыши, подоб-
но другим млекопитающим с дорсо-вен-
трально сжатой грудной клеткой высокой 
подвижности активно используют квадру-
педальную локомоцию, ловко передвига-
ются по деревьям и по земле. Они успеш-
но освоили всевозможные убежища: 
дупла деревьев, щели под корой деревьев, 
пещеры и гроты, постройки человека, 
имеющие узкие проходы и щели, и более 
просторные помещения в виде чердаков, 
подвалов, мостовых перекрытий, гидро-
технических сооружений (Кузякин, 1950; 

Kunz, Brock, 1975; Курсков, 1981; Хаби-
лов, 1992; Рахматуллина, 2005 и др.). Всё 
это способствует широкому расселению 
гладконосых не только в природных эко-
системах, но и в антропогенных зонах. 

Морфологическое строение подково-
носых свидетельствует об их неспособ-
ности к обитанию в убежищах, предпо-
лагающих тесный контакт тел животных 
с субстратом. Использованию подобных 
видов убежищ препятствует низкоамор-
тизационная, округлая в сечении грудная 
клетка этих животных. Такое строение 
грудной клетки подковоносов не позво-
ляет отдых с опорой на вентральную по-
верхность тела, в отличие от большинства 
наземных позвоночных. Подковоносы 
лишь подвешиваются когтями тазовых 
конечностей к субстрату. Большую часть 
жизни эти животные проводят в АНОП. 
Крайне редкое использование четвероно-
гой локомоции по твёрдой поверхности 
имеет связь с морфологическими преоб-
разованиями тазовых конечностей и их 
поясов. Практически единственной фор-
мой локомоции для подковоносых явля-
ется полёт. 

По нашему мнению, отдельные груп-
пы первично арбореальных форм руко-
крылых могли освоить новые типы убе-
жищ — пещеры. Эти убежища отвечают 
всем необходимым условиям (влажность, 
температура), а также имеют большие 
площади сводов, что позволяет использо-
вать АНОП и образовывать большие ко-
лонии. Использование животными АНОП 
обеспечивает практически полное отсут-
ствие пресса хищников и позволяет вести 
малоподвижный образ жизни. Вероятно, 
увеличение продолжительности нахожде-
ния в АНОП привело к дальнейшему ряду 
морфологических перестроек. 

Акцентирование внимания на важ-
ности использования АНОП предковой 
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формой рукокрылых, вызвавшее впо-
следствии морфофизиологические пере-
стройки ряда органов и систем, отнюдь 
не исключает признания того, что разно-
образие рукокрылых проявилось также в 
разнообразии их локомоторного аппарата, 
что объясняется не только специализаци-
ей к разным типам полёта, но и специали-
зацией к использованию квадрупедальной 
локомоции. 

В результате представленного обзора 
можно сформулировать перечень задач, 
решение которых, по нашему мнению, по-
зволит продвинуться на пути разработки 
адекватного представления о происхожде-
нии, эволюции и морфофизиологическом 
разнообразии рукокрылых:

— выполнить прямое эксперименталь-
ное исследование газообменной функции 
кожи летательной перепонки рукокрылых 
в полёте; 

— провести подробное детальное по-
минутное хронометрирование и составить 
бюджет времени летучих мышей;

— исследовать содержание кислорода 
в амниотической жидкости рукокрылых, 
плаценте, покровных тканях эмбриона;

— исследовать содержание кислорода 
в различных отделах кровеносной систе-
мы рукокрылых;

— найти факторы, влияющие на ини-
циацию экспрессии генов, отвечающих за 
сохранение мезенхимных клеток в меж-
пальцевой области грудной конечности 
рукокрылых;

— провести точный расчёт баланса 
энергии, необходимой для реализации по-
лёта и продуцируемой в организме.

Авторы посчитают свою цель достиг-
нутой, если эта работа привлечёт внима-
ние коллег к поднятым в ней вопросам с 
тем, чтобы выполнить соответствующие 
исследования и подтвердить или опровер-
гнуть выдвинутые положения.
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