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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Зоопоrия позвоночных относится к числу важнейших компонентов фундамен­
тального биолоrическоrо образования, и ей посвящаются обстоятельные обше­
образоватепьные дисциплины, рассчитанные на студентов младших курсов био­

лоmческих факультетов университетов. Соответствующие ра:щелы биологической 

науки, несмотря на их во многом классический характер, достаточно динамично 

развиваются, что требует непрерывного совершенствованit:я зоологии позвоноч­
ных как учебной дисциплины. Актуальность этой дисциплины ПОд.11.ерживается и 

тем, что наука о раз.личных сторонах орrанизации, жизнедеятельности позвоноч­

ных животных, их месте в биосфере и значении мя жизни человека по-прежнему 

находит в природе неисчерпаемое множество объектов, загадок и проблем. 

В учебниках, выпуmенных за послЕШНие годы, как правило, достаточно полно 

иэ.лаrаются материалы, касающиеся разнообразия позвоночных животных, вопро­

сов их систематики, эооrеоrрафии, биологии. В качестве примера можно привести 

книгу В. М. Константинова и С. П. Шаталовой (2004 ). В то же время вполне назре­
ла необходимость усовершенствовать ~елы данной дисциплины, освещающие 

внутреннюю организацию позвоночных животных и их приспособление к зани­
маемым природным нишам. Известные пособия, созцаиные в сrенах Московскоrо 
университета им. М. В.Ломоносова, такие как выдержавший 7 изданий (7-е -
в 1966 г.) учебник под рсщакцией Н. А. Бобринскоrо и Б. С. Матвеева или двухтом­
ный учебник Н. Н. Карташева и Н. П. Наумова ( 1979). в своё время получили высо­
кую оценку, но ныне стали малодоступны и в значительной степени устарели. 

Учебник, предлагаемый вниманию читателя, написан учениками упомянутых 

авторов, долгое время преподававшими этот предмет под их руководством на 

биолоrическом факультете Московского университета им. М. В.Ломоносова. 

Авторы стремились уделить повышенное внимание процессам взаимодействия 

органов тела, их взаимной координации, определяющим общие свойства целост­

ного организма - свойства, которые в процессе приспособительной эволюции 

приходят к точному соответствию существенным для организма факторам внеш­
ней среды. Таким образом, в предлагаемом учебнике особый акцент сделан на 

адаптивной стороне организации позвоночных животных. 

Предмет изучения в курсе зоологии позвоночных, строго говоря, несколько 

шире, его составляет тип Хордовые. Поэтому собственно позвоночным в из­
ложении материала предшествуют подтипы Бесчерепные и Оболочники. А дпя 

лучшеrо понимания места хордовых в животном царстве и современного взгляда 

на их происхождение описана также организация типа Полухордовые, близкие к 

хордовым, представителей вторичноротых. Эrот ра:шел написан В. В. Малаховым. 
Остапьные разделы написаны совместно В.Д. Васильевым и Ф.Я.Дзержинским. 

При подборе ИJU1юстраций к учебнику авторы стремились увеличить долю ори­

гинальных рисунков. 
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При выполнении работы по составлению учебника авторы пользовались помо­

щью мноmх ICOJ1Лer, которые дали им важные советы. Неоценимую помощь в ре­

дактировании текста и в подготовке иллюстраций авторам оказал К. Б. Герасимов, 

затем нужно упомянуть Л. П. Корзуна, Г. И. Гончарову, Т. И. Гринцевичене, 

А. Н. Кузнецова, Н. В.Хмелевскую, А. С. Северцова, В. В. Шахпаронова. 

Н. Н. Емельченко изrотовила по просьбе авторов несколько десятков высококаче­

С"ГВенных оригинальных иллюстраций. На последнем этапе подготовки учебника 

неоценимую помошь авторам оказала Е. Е. Коваленка, детально проработавшая 

рукопись и давшая многие десятки ценных замечаний и советов. Всем названным 

коллегам, а также уважаемым рецензентам, сделавшим много конструктивных 

замечаний и предложений, авторы приносят глубокую благодарность. 



ВВЕДЕНИЕ 

С формальной точки зрения тип Хордовые прмставляет собой лишь один из 
нескольких типов многоклеточных ЖИВОПIЫХ, притом оrнюдь не самый мноrо­

численный. Он объединяет всеrо около 47 ООО виnов, тогда как, например, в типе 
Членистоногие видовое разнообразие одноrо лишь отряпа Жесткокрылые сейчас 
оценивается более чем в 30 тысяч представителей. Да и по суммарной биомассе 
хордовые существенно проиrрывают хотя бы круглым червям Или даже пауко­

образным. Однако наше повышенное внимание к хордовым легко объясняется и 
тем, что к этой группе относятся хорошо знакомые нам обитатели окружаюших 

нас ландшафтов - рыбы, земноводные, пресмыкаюwиеся, mицы и млекопитаю­

щие и что представители этих классов освоили все среды обитания биосферы, а 

многие из них имеют всесветное распространение и, следовательно, наделены 

исключительным адаптивным потенциалом. Характерно, что даже по своим раз­

мерным показателям хордовые не имеют себе равных, поскольку длина их тела 

варьирует в пределах от нескольких МИЛJIИМетров до несКОJIЬКИХ десятков метров, 

а масса - от долей rрамма до 150 тонн! Но, может быть, главная причина нашеrо 
исключительноrо интереса к хордовым состоит в том, что именно к этой группе 

животных относится и 1ШИнственное разумное существо на Земле - человек. Ста­

ло быть, выстраивая эволюционную ретроспективу хордовых или. точнее rоворя. 

позвоночных, мы, тем самым, невольно пытаемся вычленить некие ключевые 

признаки, которые не только объясняют причину несомненноrо эволюционноrо 

успеха высших представителей этой группы, но и .аают нам возможность опреде­

лить главные морфофизиологические слагаемые нашеrо собственноrо биолоrи­

ческоrо портрета. 

В качестве суrубо профессиональной задачи проблема происхож,цения хордовых 

вызревала ещё в недрах до-дарвиновскоrо - классификационноrо- периода упо­

рядочивания представлений о разнообразии орrаническоrо мира, когда главным 

считался дифференциальный принцип - •чем одно живое существо (или группа) 

отличается от дpyroro?». Этот принцип сохранял свой приоритет ar Аристотеля до 
Ж. Б.Ламарка, что наШJ10 прямое отражение в обозначении ,цвух основных подраз­

делений животноrо царства у этих величайших ученых: группа Бескровных жи­

вотных в классификации Аристотеля превратилась в Беспозвоночных у Ламарка; 

а Наделенные кровью у Аристотеля были названы Ламарком Позвоночными. 

В пос.ледарвиновскую эпоху, коrда идея непрерывности и преемственности в 

развитии органическоrо мира стала доминирующей, принципы классификации 

(систематики) живых организмов сменились на противоположные: •В чём вы­

ражается сходство (теперь мы rоворим - генетическое родство) между разными 

живыми существами (или группами)?•. Отсюда естественным стало стремление 

к поиску признаков сходства (•родственных черn) межnу хордовыми и какими­

либо группами беспозвоночных животных. 



ТИП ХОРДОВЫЕ (CHORDATA) 

Харакrернсrнка rнпа Хордовые 

Известно, что мя всех хордовых животных характерен единый план строения, 

основу которого формируют 'JРИ специфических признака. 

Хорда - это присущий всем представителям типа (по крайней мере, на не­

которых этапах индивидуальноrо развития) внуrренний осевой скелет, упругий 

тяж, образованный трубкоА, заполненной сильно вакуолизированными клет­

ками; хорда развивается путем отшнуровывания от спинной стенки первичной 

кишки. 

Центральна.я нервная система в виде трубки расположена на спинной сто­

роне и развивается из эктодермы. 

Жаберные щели - отверстия, соециняющие полость переднего отдела кишеч­

ной трубки (названного глоткой) с внешней срсцой. 
Сюда можно добавить общую схему расположения органов (сверху вниз): 

центральная нервная система, осевой скелет (исходно - хорда), кишечная трубка, 

сердце. 

Кроме того, хордовым присущи и некоторые признаки, встречающиеся также 
и у представителей ряда продвинуrых rрупп беспозвоночных животных. К числу 

таких признаков относят: билатеральную симметрию, характерную для обла­
дателей определённой брюшной стороны тела и определенного головного конца; 

вторичноротость, т. е. формирование ротового отверстия заново, вне связи с 
бластопором; наличие вторичной полости тела, выстланной клетками третьеrо 

зародыwевоrо листка (мезодермы); метамерию, т. е. подразделение спинных ча­

стей мезодермы, её производных и частей нервной системы на вытянуrый вдоль 

оси тела ряд сегментов. 

ПОДТИП БЕСЧЕРЕПНЫЕ (ACRANIA) 
Представители подтипа Бесчерепные - ланцетники, объединяемые в класс 

Головохордовые (Cephalochordata). Наиболее популярный у нас вид ланцетни­
ка - Вmnchiostoтa lanceolatuт, один из 20 видов рода. Друrой род, .Asyтmetron 
(у взрослых особей к.отороrо гонады располагаются только на правой стороне), 

включает 6 видов. 
Головохордовые широко распространены в прибрежных умеренных и тро­

пических океанических водах, в том числе и в Чёрном море, в частности в 
Севастопольской бухте. Первый экземпляр ланцетника, присланный в 1774 r. 
П. С. Палласу - молодому профессору Петербургской академии, был выловлен у 

побережья Британских островов - Корнуэпла (Англия). Уильям Яррелл опубли­
ковал первый анатомический рисунок ланцетника, назвав его Атрhiохщ (Двух-
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конечник) /anceo/atus. Но двумя годами раньше О. Г. Коста назвал ланцетника 
Вranchiostoma (Жабророт) и отнёс его к рыбам. С тех пор, по правилу приоритета, 
было принято современное научное название наиболее популярного вида ланцет­

ника - Branchiostoma /anceo/atum Pall. Работы А. О. Ковалевского по развитию 
ланцетника обнаружили уникальное сочетание признаков типичного хордового 

животного с некоторыми чертами беспозвоночных живоmых, что С11С11ало ланцет­

ника крайне желанной переходной формой - связующим звеном - межцу двумя 

подцарствами животных организмов. Именно этим объясняется исключительный 

исследовательский интерес к ланцетнику. 

Обтекаемой вне"еа формой тела (рис. 1 ) ланuеmик напоминает маленькую 
рыбку длиной до 6 см, но по отсутствию головы, парных плавников и хвостового 
плавника обычной для рыб формы легко понять, что перtа нами нечто совсем 

друrое. Плавники непарные в виде узкой каймы (рис. 1, 1, 4, 5), несколько рас­
ширенной в области хвоста. По брюху в передней половине тела проходит пара 

продольных валиков, которые называются метаплевральными схладками (рис. 

1, 8). Полупрозрачное тело заострено по концам, на переднем конце снизу от­
крывается глубокая ниша - предротовая воронка, усаженная по краям тонкими 

параллельными щупальцами (рис. 1, 10). Образованные ими rребёнки могут 
перегораживать вход в предротовую воронку. 

Кожа. Кожа ланцетника, как и у всех хордовых, состоит из двух слоёв, но 

каждый из них устроен проще, чем у позвоночных животных. Наружный слой -
эпидермис - представляет собой однослойный эпителий из кубических клеток, 

покрытых тонким гомогенным слоем, напоминающим куrикулу. Глубокий слой, 

собственно кожа, или кориум, - тонкий и практически бесструктурный (студе­

нистый) слой соецините.льной ткани с рецко рассеянными клетками. 

Осевой скелет образован гибким веретеновидным и к тому же слегка сжа­

тым с боков стержнем, который тянется продольно через всё его тело. Эrо хорда 

(рис. 2, 4) - столб полужидкой ткани, заключённый в оболочку из прочных коль­

цевых валокон. Цитоплазма этих клеток с яnрами оrгеснена крупными вакуолями 

к периферии; в результате её деятельности формируется волокнистая оболочка 

хорды. Турrором хорды обусловлена её упругость, благодаря которой она эффек­

тивно сопротивляется продольному сжатию (поскольку заполняющая её жиакость 

несжимаема, в этом состоит принцип гидроскелета), но не изгибам. Понятно, что 
сила продольного сжатия, которой нагружает хорду прилегающая к ней боковая 

мускулатура (см. ниже), сщцаёт в ней высокое давление полужицкого содержимого. 
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Рис. 1. Внешний внд ланцетника. Вид слева: 
1 - спинной мааних с хамерами; 2- миомерw; З - миосептw; 4 - хвостовой мавних; 5 - аналь­
ное отверстие; 6 - П!ШХВОСТQВОА плави их; 7 - положение атриоnора; 8- метаnпевральная скла.nка; 
9 - roнll.llЬI; 10- щуnальuа nрмротовоА воронки 
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Рис. 2. Схема внуrреннеrо строения ланцетника. Вид вполоборота сбоку (справа), снизу 
и спереди: 

А - переnний конец тела; Б - срсnннА участок теnа; 1 - миосепта; 2 - миомер; З - атриальна11 
полость; 4 - xopJillj 5 - нервная 1Р}'бка; 6 - камера спинного 1111авиика; 7 - мерцательный орган 
прсnротовой воронки; 8- ямха Гатчека; 9 - просвечивающие rлаэки Гессе; 10 - ямка Кёлликсра; 
11 - непарныll глазок; 12 - щупальца прс:аротовой воронки; /J - предротовая воронка; 14 - ро­
товое отверстие, прикрытое парусом; 15 - область эн.достиля; /6 - жаберная щель; 17- глотка: 

жаберная пeperoPQllКI; 18- поперечная брюшная мышца; 19- roнua; 20- металлеврапьная скnад­
ка; 21- наиболее типичНIJI часть целома; 22- начаnьиыll отдсЛ кишки; 2J- невроцсль; 24- по­
пере"ны:А раэреэ xopJIЬlj 25 - налжвберная боро:шха; 26 - п0дость глотки; 27 - ЭКдОСТИЛЬj 28 -
печёночныА вырост; 29 - атриопор 
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Чтобы хорда сохраняла площадь поперечного сечения, не ра:шувалась, требуется 

достаточно высокая прочность кольцевых волокон оболочки. Кроме того, хорда 

перегорожена внуrри многочис.ленными поперечными мышечными пластинками, 

каждая из которых образована одной клеткой. На тотальном препарате ланцетни­

ка эти мышечные клетки придают хорде вид монетного столбика. Они содержат 

горизонтальные мускульные волокна, с помощью которых соединяют и стягивают 

между собой боковые стороны оболочки, придавая хорде несколько сплющенную 

с боков форму - овальную в поперечном сечении (рис. 2, Б, 24). Мускульные 
клетки хорды имеют характерную поперечную исчерченность, но отличаются от 

клеток миомеров. Электронные микрофотографии обнаруживают их сходство с 

замыкающей мышцей моллюска - морского гребешка (Pecten). 
Принцип гидроске.лета находит применение также в устройстве каймы плав­

ников, имеющей •армаТ'УР}'» из плотно сомкнутых вытянутых пузырьков с жид­

костью - плавниковых камер (рис. 2, 6). 
По бокам от хорды большой объём в теле ланцетника занимает так называемая 

боковая (париетальная) мускулатура, которая образована тонкими одноклеточ­
ными листками, содержащими продольные волокна (миофибриллы), и тянется 

на протяжении почти всего тела (она лишь немноrо короче хорды). Односторон­

нее сокращение этих волокон со3113ет силу натяжения, которая в комбинации с 

противоположно направленной силой реакции несжимаемой хорды приводит к 

возникновению в теле изгибающего момента. Но простых изгибов тела вправо и 

влево для эффективного продвижения в воде недостаточно. 

Ланцетники используют так называемое ундуляuиовное ПJ1авание (рис. 3), 
вероятно, составлявшее первичный способ локомоции, общий для всего типа 

хордовых. При ундуляционном плавании тело волнообразно изогнуто (напо­

миная в плане форму синусоиды), и этот изrиб пробегает по телу спереди назад. 

Ланцетник как бы прокладывает в воде зиrзагообразный тоннс.nь и, выползая из 

него, продаигается вперёд. При этом косо ориенrированная боковая поверхность 

тела наступает на окружающую массу воды, теснит и сдвигает её, в том числе и 

назад, тем самым получая на ней опору. Таким образом, волна, пробегающая 

по телу от переднего конца, СО3118ет тягу, т. е. усилие, толкающее пловца вперёд 

(при попятном движении волна движется от хвоста). Для такого пробегания ло­

комоторной волны по телу зона сокращения боковой мускулатуры также должна 

перемещаться, а это возможно блаrодаря тому, что пос.ледняя подразделена на 

множество коротких отрезков, сеrментов, которые сокращаются не одновременно, 

а последовательно, с закономерным отставанием по фазе. Эти мышечные сег­

менты, миомеры (см. рис. 2, 2), отделены друr от друrа соедините.льно-тканными 
плёнчатыми перегородками - миосептами (см. рис. 2, J). Как мы увидим ниже, 
метамериая мускулатура, особенно у представителей подтипа позвоночных, на­

вязывает сегментацию и мноrим друrим органам тела, прежnе всего нервам, 

кровеносным сосудам, частям осевого скелета. 

Ундуляционное плавание ланцетника нужно признать довольно эффектив­

ным. Будучи потревожен, он способен плыть с неожиданно высокой скоростью -
до 60 см/с (до 1,8 км/ч) в течение 50 с. Это составляет 13 длин тела в секунду, как 
вперёд, так и назад. Для форели предельная скорость - 10 длин/с. При помоши 
таких же ундуляционных движений ланцетник вбуравливается в рыхлый грунт 

песчаных банок (отмелей). на которых постоянно держится. Необходимая для 
этого прочность концов тела обеспечена хордой, которая тянется за пределы про-

9 



Рис. 3. Схема rтывущеrо ланцетника. Вид сверху. Источники сипы 
тяrи при ундуляuиониом rтавании. Показано нарастание амrти­

туды локомоrорной волны от переднего конца тела к хвосту: 

1 - вершина локомоторной волны; 2- направление хода локомоториоА 

волны; 3- nродмьнu составляюшая склы реакции ВQ11.Ы (источник CIUIЫ 

пrи); 4 - лоnере'lнlЯ составляюwая силw реакции воды (на разных 

)"lастках тела ура11новсшнВВСТС111); 5 - суммарнu сипа реuщин IQIUil на 

nРQDВнrающнАся к хвосту фроlП' локомоторной вмнw (сила орнектиро­

вана nерnсканкулярно ловерхносm контакr1 тсла с водой) 

тяженности не только центральной нервной системы, но 

также первоrо и поспсднсrо мускульных сегментов. Если 
ланцетник зарывается передним концом тела, он способен 

перемещаться в песке по дуговидной траектории. При­
близившись к поверхности и высунув из песка переднюю 

часть тела, ланцетник надолго остаётся в таком наклонном 

положении прсдротовой воронкой вверх. 

Центральна& нервная система ланцетника пред­

ставлена так называемой нервной трубкой (см. рис. 2, 
А, 5), которая тянется вдоль всеrо тела непосредственно 

над хордой. Внутри нее проходит продольный канал под названием нсвроцель 

(см. рис. 2, Б, 23). В ходе эмбриональноrо развития ланцетника нервная труб­
ка (см. рис. 7, К, 18) сворачивается из поrрузившеrося продольно вытянутого 
участка эктодермы - так называемой нервной пластинки (см. рис. 7, Ж-И, 7). 
В отличие от позвоночных животных ланцетник нс имеет такого важного эмбрио­

нального зачатка, как нервный гребень, и, соответственно, его производных, в 

частности миелиновых оболочек на периферических нервах. Точно так же улан­

цетника отсутствуют спинальные ганглии, и чувствуюшис волокна дорсальных 

корешков представлены отростками нейронов, расположенных двумя продоль­

ными колоннами внуrри центральной нервной системы. 

Передний конец спинного мозга ланцетника образует расширение в виде 

церебрального пузырька без утолщения его стенок, образованных одним слоем 

ресничных эпителиальных клеток, таким образом, нет никаких признаков фено­

мена цефализаuии, столь характерного для позвоночных животных. 

Высших орrавов чувств ланцетник не имеет, но ero спинной мозr обладает 
опрмелённой обшей чувствительностью, в частности, к свету. В стенках централь­

ного канала спинного мозга ланцетника располагаются мноrочиспенные фоrоре­

цеmоры - глазки Гессе (см. рис. 2, 9), представляющие собой взаимодействуюШУЮ 
пару из пигментного колпачка (рис. 4, 4) и чувствительной клетки (рис. 4, 3). 
Пигментные клетки хорошо видны уже под лупой. Эrи пары ориентированы по­

разному, что позволяет ланцетнику различать направление падаюшего света. На 

переднем конце нервной трубки заметен единственный более крупный •Глазок-­

(см. рис. 2, А, 11) - скопление пигментных клеток, не чувствительное к свету, 

но отбрасывающее тень на особые фоторецепторные клетки, расположенные 

позади. Ланцетник фотофоб, резкое нарастание освещённости вызывает у него 

реакцию беrства и затаивания. 
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Рис. 4. Схема расположения глазков 
Гессе на поперечном срезе нервной 

rрубки: 

1 - спинной мозr; 2- хорда; Э - светочув­
СПIНТСЛыtая клетка; 4- пигментная кnетка; 
5- невроцС11ь 

Другими источниками сенсорной информации у ланцетника служат механоре­

цепrоры на щупальцах прецротовой воронки (см. рис. 2, А, 12), препятствующие 
попаданию в ротовую воронку крупных посторонних частиц, и хеморецепторы 

на лопастях паруса (см. рис. 2, А, 14), контролирующие поток пищевого мате­
риала. 

Or эмбрионального процесса погружения эктодермальной нервной пластинки 
сохраняется ещё след в виде воронкообразного ресничного углубления на левой 

стороне переднего конца тела ланцетника, против упомянугого переднего о:глаз­

ка•. С ним связаны нейроны, посылающие свои отростки (аксоны) к переднему 

концу нервной трубки. Эго след невропора, остаточного соединения невроцеля 

с внешней средой, названный ямкой Кёлликера (см. рис. 2, А, 10). 
Несмотря на слабую сенсорную оснастку и отсуrствие поискового поведения, 

ланцетник способен к весьма протяжённым сезонным миграциям, например вцоль 

восточного побережья Сое!{Иненных Штатов. На зимовках в районе Флориды и в 
некоторых регионах у берегов Южного Китая и Юго-Восточной Азии ланцетник 

способен образовывать плотные скопления более l ООО особей на 1 м2 морского 
дна. В этих регионах ланцетника промыnшяют, употребляя его в пищу в сушёном 

и жареном виде. 

Пищеваритеm.ная система ланцетника начинается с уже упомянугой выше 
прецротовой воронки (см. рис. 2, А, 13 ), вход в которую контролируют снабж:ён­
ные нервными окончаниями щупальца. На боковых стенках воронки на просвет 
видны участки ресничного эпителия в виде розовых (при окраске борным кар­

мином) пальцевидных полос. Они совместно формируют мерцательный орган 

(см. рис. 2, А, 7), который гонит воду в глубь воронки, к ротовому отверстию. 
Покрытый мерцательным эпителием «потолок• воронки образует небольшой 
купол справа от хорды, который поднимается чуть выше её нижнего края. Эго 
так называемая ямка Гатчека (см. рис. 2, А, 8). 

Задняя стенка предротовой воронки образована тонкой эластичной перепон­
кой со звездообразным отверстием посередине. Это так наэываемыn парус (см. 
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рис. 2, .А, 14) и ротовое отверстие, которое у ланцетника, как и у всех вторично­
ротых :животных, не образуется на месте бластопора (менее удачно называемоrо 

rастропором), а прорывается заново на противоположном конце тела. 

Через ротовое отверстие вода со взвешенными в ней микроскопическими пище­

выми частицами попапает в кишечную трубку. Пищеварительный тракт ланцетника 

прост по форме, не образует изгибов и петель. Ero передний отдел сильно увеличен 
в поперечном сечении, имеет особое строение и называется глоткой. Главная 

особенность глотки заключается в том, что ее боковые стенки пронизаны мноrо­

численными сквозными отверстиями - жаберными щелями (см. рис. 2, .А, 16), 
ведущими во внешнюю среду (у вэрослоrо ланцетника - в атриальную полость; 

см. ниже). Глотка растянуга в высоту, занимая в теле ланцетника все простран­

ство под хордой - до мускульной брюшной стенки, и сильно сплющена с боков. 

Поэтому ее боковые стенки обширны и уплощены, они целиком превращены в 

густую решётку узкими, прямолинейными и косо ориентированными жаберными 

щелями. Ра:ш,еляюшие их жаберные переrородКИ (см. рис. 2, .А, 17) построены на 
основе минных стержней из плотной соединительной ткани. Фактически глотка 
сегментирована, подразделена жаберными щелями на метамеры, которые, в от­

личие от миомеров, именуются бранхиомерами. Количество шелей достигает 140 
на каждой стороне. О важном значении столь большоrо числа свидетельствует 

ero удвоение в ходе индивидуальноrо развития за счёт врастания в готовые щели, 
ра:ш,еляемые первичными переzородкtlМи, дополнИТС11ьных вторичных (или языч­

ковых) жаберных перегородок. 
Свой микроскопический корм ланцетник вылавливает, ощеживает из воды 

при помощи слиэевоrо фильтра на внуrренней поверхности глотки. Каждая жа­
берная переrородка с трёх сторон покрыта мерцательным эпителием. Ero поля, 
обращенные внуrрь жаберной щели, rонят воду наружу, а обращенное в полость 

глотки попе участвует в перемещении сплошноrо слоя слизи, стекающеrо по её 

стенке. Понятно, что слизь, включающая нитевидные моnекулы полисахарида 

(муцина), способна пропускать воду, но задерживает взвешенные в ней частицы. 

В перемещении слизи внутри глотки принимают участие несколько ресничных 

желобков. Во-первых, это проходящий по дну глотки эндостиль (см. рис. 2, Б, 
27), который rонит слизь вперёд, во-вторых, огибающее изнутри ротовое отвер­
стие окологлоточное кольцо, по которому она идёт к спине, и, в-третьих, над­
жаберная бороздКQ (см. рис. 2, Б, 25). продвигающая слизь назад. Считается, 
что слизь, секретируемая мноrочисленными железистыми клетками эндостиля, 

сплошным слоем по обеим сторонам глотки течёт к спине под действием ресни­

чек на обращенной внутрь поверхности жаберных переrородок. Передние концы 

этих слоев слизи предпоnожительно удерживаются половинками окологлоточноrо 

кольца. Достигнув дорсальной стенки глотки, слои слизи объединяются в наджа­

берной бор03!1ке и движутся по ней в виде сплошноrо жгута к входу в кишечник 

(см. рис. 2, Б, 22). 
В эидостиле по бокам от продоnьноrо ряда жгуrиковых клеток располагаются, 

чередуясь, несколько продольных полосок мерцательных и железистых клеток, 

выделяющих, помимо слизи, rормон щитовидной железы. Как показали эмбриоnо­

rические исслt11.ования, у позвоночных закладка щитовидной железы формируется 

на поверхности дна глотки, откуда затем поrружается в глубь мягких тканей. Таким 

образом, эндостиль может рассматриваться как эмбриональный и эвоnюционный 

прt11.шественник щитовидной железы. Неслучайно её rормоны легко проникают 
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в организм через кишечник (люди при дефиците rормонов щитовидной железы 

восполняют ero, принимая таблетки). 
Кишечник устроен очень просто. Это прямая трубка без заметных расшире­

ний, которая оканчивается анальным отверстием (см. рис. 1, 5) вблизи заднеrо 
конца тела, слева от под.хвостовой плавниковой каймы. Расположенный позади 

неrо отдел - собственно хвост - очень короток. Единственное существенное 
усложнение формы кишечника - полый слепой вырост ero нижней стенки, до­
вольно длинный и отогнутый вперёд, где он свободно .лежит правее глотки. За 
определенное сходство с эмбриональным зачатком печени позвоночных и анало­

mчный характер кровоснабжения (см. ниже) это образование названо печёночным 

выростом (см. рис. 2, Б, 28). Подобно печени позвоночных ero клетки боrаты 
гликогеном и липидами. Однако к тому же 311еСЬ располаrаются и многочисленные 

зимоrенные (секретирующие ферменты) клетки, подобные тем, что располагаются 

в стенках кишки. Некоторые из них, похоже, способны не только к секреции, но 

и к фаrоцитозу. Таким образом, пищеварительная система ланцетника сочетает 

внеклеточное и внутриклеточное переваривание пиши, что, очевидно, связано с 

ero типом питания - микрофаrией. Внеклеточное пищеварение осуществляется 

в слабо щелочной среде, протеаза относится к группе трипсинов. Никаких про­

теаз, работающих в кислой среде подобно пепсину, у ланцетника не обнаружено. 

Продвижение пиши по кишечнику осуществляется за счёт ресничной выстилки, 

которая особенно сильно развита в более толстостенном отделе кишечной трубки, 

расположенном несколько позади основания печёночноrо выроста. Здесь про­
исходит вращение пишевоrо потока за счёт ритмичноrо поперечноrо движения 

ресничек. 

Роль главноrо орrана дыхания ланцетника, вероятнее всеrо, выполняет глотка 

с её жаберными щелями. Правпа, у ланцетника нет жабр как специализированных 

органов дыхания, образованных нежными жаберными лепестками. Но огромная 
суммарная поверхность ero жаберных перегородок, несомненно, образует важ­
ную предnосыпку мя эффективноrо rазообмена вне зависимости от тоrо, с чем 

связана главная адаптивная роль удвоения числа переrородок - с производи­

тельностью слизевоrо фильтра или же с интенсивностью диффузии rазов. Пред­
ставление о ведушей роли глотки как органа дыхания по.акрепляется характером 

кровоснабжения жаберных переrородок (см. ниже), а также принудительным 

режимом циркуляции воды через жаберные щели. Кстати, обнаружено, что при 

пониженном содержании в воде растворённоrо кислорода интенсифицируется 

биение ресничек мерцательноrо эпителия глотки и увеличивается объём воды, 

проrоняемой им в единицу времени. Существует и другое мнение - будто более 

важную роль в осуществлении газообмена играет вся поверхность тела, покрытая 

уникально тонкой кожей. Но кожа включена в круг кровообращения параллельно 

большинству остальных органов и получает лишь малую долю циркулирующей 

крови, а её эффективному омыванию водой в течение заметной доли времени 

препятствует песок. 

По характеру обшей схемы кровеносной системы (рис. 5) ланцетник обна­
руживает поразительное сходство с низшими позвоночными - круглоротыми 

и рыбами. В то же время по некоторым чертам организации этой системы он 

существенно проигрывает. У ланцетника эндотелиальная выстилка сосудов пре­

рывиста, что мешает считать ero кровеносную систему по-настоящему замкнуrой. 
Далее, у ланцетника нет сердца, кровяные клетки редки, кровь бесцветна, т. е. 
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Рис. 5. Схема кровеносной системы ланцетника. BИll слева; печёночный вырост искус­
ственно отоrнут вниз за пределы контура тела: 

1 - хорда; 2 - корни сnинноА аорты; З - левм передняя кардикаn~.ная вена; 4 - левый КJОв~.еров 

nроюх; 5 - спиннм аорта; 6 - 38,11,НИе кардинм~.ные вены; 7 - хвосто11а11 артерНJ1; 8 - хвостовая 
вена; 9 - подкнwечная вена; 10 - воротные вены печени; 11 - печёночная вена; 12 - воротная 
система печени; 13 - брюшная аорта; /4 - жаберные артерии 

не имеет дыхательных пигментов. Она циркулирует благодаря слабой пульсации 

многих сосудов (см. ниже). Кислород же транспортируется просто за счёт его 

растворимости в всше. 

Главным сосудом считается брюшная аорта (рис. 5, 13), которая несет кровь 
сзади вперёд вполь всей брюшной стенки глотки под эндостилем и дает оrромное 

количество ветвей - приносяших жаберных артерий (рис. 5, 14; по числу пер­
вичных жаберных перегородок). Эта кровь из них проходит через капилляры и 

лакуны жаберных перегородок и покидает их по выносящим жаберным артериям, 

имеюшимся во всех перегородках (во вторичные перегородКИ кровь попадает из 

первичных по так называемым синаптикулям - тонким мостикам, пересекаюшим 

щели). Выносяшие жаберные артерии собираются на спинной стороне глотки в 

пару продольных сосудов - корней спинной аорты (рис. 5, 2). Позади rлотки они 
сливаются в лежащую непосредственно под хордой спинную aopry (рис. 5, 5), кровь 
по хоrорой течёт наэаа; позааи она переходит в хвостовую артерию (рис. 5, 7). 

Венозная кровь направляется к области середины тела по двум парным 

венам - передним и задним кардинальным (рис. 5, 3, 6). На каждой стороне 
тела они объединяются в так называемые кювьеровы протоки, или обшие кар­

динальные вены (рис. 5, 4), впадаюшие в основание брюшной аорты. Хвостовая 
вена (рис. 5, 8) тянется вперёд вместе с кишечником и соответственно называется 
подкишечной веной (рис. 5, 9). Впереди она подходит к стенкам печёночного 
выроста и разветвляется там, фактически образуя воротную систему печени. Со­

ответственно конечный участок вены представляет собой воротную вену печени 

(рис. 5, 10). Воротная система печени присуща всем позвоночным, в печени 
осушествляется контроль и детоксикация приходишей от кишечника крови перед 

её поступлением в обшее русло. ПроАдя её, кровь попадает по печёночной вене 

(рис. 5, 11) в основание брюшной аорты. 
Упомянутая выше пульсация, способствующая циркуляции крови, су~цествует 

независимо в •венозном синусе• (основании брюшной аорты), вздутиях основа­
ний приносяших жаберных артерий (•жаберных сердцах.). подкиwечной вене и 

зааних кардинальных венах. Эrа пульсация редка, примерно один раз в 2 мин, и 
очевидно никак не координируется нервной системой. 
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Полости тела устроены у ланцетника очень сложно. Прежде всего, он обла­
дает целомом, или вторичной полостью тела, наиболее типичная часть которой 

представляет собой брюшную полость (см. рис. 2, Б, 21), окружает кишечную 
трубку позади глотки. Целом выстлан брюшиной, её не сегментированной боко­
вой пластинкой; так называемый париетальный листок выстилает изнуrри стенки 
брюшной полости, откуда он переходит на кишечник, одевая его висцеральным 
листком. Над и под кишечником брюшина переходит на него со стенки полости 
в виде двойных листков - брыжеек. 

В области глотки развита около:ж:аберная, или атриальная, полость (см. 
рис. 2, З). которая в существенной степени вытесняет целом. Атриальная полость 
окружает глотку снизу и с боков, именно в неё открываются жаберные щели. Она 

представляет собой захваченный внуrрь тела участок окружающего пространства 
и, соответственно, выстлана изнуrри кожей. Эrот захват происходит у личинки в 

результате формирования и разрастания по бокам тела, над жаберными щелями 
широких метаплевральных складок (см. рис. 9, ll, J/J, 5, 7); на их медиальных 
сторонах формируются карнизы, которые сближаются и в конце концов сраста­
ются под глоткой. Позади остается отверстие - атриопор (рис. 2, Б, 29), - через 
которое из атриальной полости выводится вода. В дне атриальной полости име­

ется особая поперечная листовидная мышца (см. рис. 2, 18), позволяющая при 
необходимости сжимать атриальную полость - при этом вода выбрызгивается из 

атриопора и из ротового отверстия. Благодаря этому ланцетник может прочистить 

атриопор, вытолкнув из него песчинку, или изгнать из предротовой воронки за­

плывшего туда «незваного гостя». 

Целом сохраняется в области глотки в виде узких каналов, прежде всего, под 
самой хордой (парный субхордальный целом), по бокам от наджаберной бороЗil­

ки. Еще более узкие каналы проходят вдоль глотки под эндостилем, а также по 

наружной стороне первичных жаберных перегородок. Тонкой целомической про­

слойкой окружён и печёночный вырост. Как показывает эмбриональное развитие, 

обширные полости внуrри метаплевральных складок также имеют целомическую 

природу. 

Уровень развития выделительной системы характеризуется отсутствием 

почек - у ланцетника нет более или менее компактного органа, обладаюшего 

собственным выводным протоком. Его выделительная система построена по­

сегментно - представлена парой протонефридиев (рис. 6, 10) на каждый сег­
мент. Нефридии размещены в области верхнего края глотки и приурочены к её 

сегментам - бранхиомерам (каждый включает одну первичную жаберную щель, 

разделённую на две вторичной перегородкой). Эrо короткие изогнутые трубочки, 

имеющие по несколько входов из маленьких целомических камер, отделившихся 

от субхордального целома, и одно выводное отверстие в верхний край атриальной 

полости. Каждый вход увенчан пучком специальных клеток - циртоподоцитов 

(рис. 6, А, 2), которые при помощи жгутиков (рис. 6, Б, 6) гонят жидкость из ка­
меры целома и тем самым осуществляют фильтрацию из крови. Нефридии тесно 

связаны с кровеносными сосудами - каждый из них расположен при маленьком 

сосудистом сплетении, внуrрь которого (в промежутки между сосудами) Вдаются 

целомические камеры с пучками циртоподоцитов. Uиртоподоциты устроены 

приблизительно так же, как звеЗilчатые, или пламенные, клетки протонефридиев 

плоских червей и подоциты примитивных полихет. Каждая клетка снабжена ре­

шётчатой «юбкой• (рис. 6, Б, 5) из !О параллельных микровил с промежутками 
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в 1 мкм шириной и жгутиком внутри, а также длинным жестким стебельком, 
напоминающим расческу с редкими зубьями - так называемой педицеллой 

(рис. 6, Б, 8). Жгутик гонит в полость нефридия жидкость из целомической ка­
меры, поддерживая в ней разрежение как условие фильтрации из крови (ведь у 

ланцетника за отсутствием сердца не существует и артериального давления крови), 

а шщицСRЛы не позволяют целомической камере спадаться. 

Ланцетники ра.:щельнополы. Их реnродукт111111u система так же, как и вы­
делительная, носит посеrментный характер и представлена многочисленными 

мешковидными гонадами (см. рис. 1, 9; рис. 2, /9). Яичники обычно чётко отли­
чаются от семенников, поскольку яйцеклетки (диаметр около 0,1 мм) значительно 
крупнее сперматозоидов. Гонады располаrаются в стенках тела по бокам от rлотки 

и выпячиваются из них по направлению внуrрь - в атриальную полость. Каждая 
гонада окружена целомом, зажатым до состояния узкой щели. После созревания 
rамет стенки гонад, окружающие их слои брюшины и кожа разрываются. Половые 
продукты выпадают в атриальную полость и через атриопор выносятся во внеш­

нюю среду. Нерест ланцетников приурочен к определённому сезону, например у 

Рис. 6. Схема строения протонефриnия: 
А - обзорная схема вершины жаберной nереrородкн; Б - rpynna циртоnодоцитов при большом 
увеnичении; 1 - отаерстие протоиефркция а атриальную полость; 2 - группы цирюподоциюв; З -
сосудистое сметеиие (а системе корня сnинноА аортw}; 4 - tе.по циртолодошrrа; 5 - реwётчатая 

трубха цирrоnодоцита; 6 - жrутик циртоnодоцита; 7 - просвет nротонефридия; 8 - педицелла 

цирrолодоцита; 9 - цепомическиА эпителий; 10 - nротонефридий; 11 - оrраниченные остатки 

цеnома, аытесиенноrо аtрнальной полостью; 12- мерцательный эпитепнй жаберной переrородкн; 

/З - вершина жаберной wел:и 
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Рис. 7. Основные этапы раннеrо эмбриогенеза ланцетника: 
А- Е - продольные вертихалъиые разрезы зародышей (на Д плоскость разреза а.винута вбок); 

Ж-К - поперечные разре:JЫ зародышей; (Б- Г - процесс rасrруляции; Д-К - неАруляция, фор­

мирование хориы и мезодермы); / - анимальный полюс бластулы; 2 - вегетативный полюс бла­

стулы; З - rастраnьнаи полость; 4 - бластопор (rастропор); 5 - невропор; 6 - цС.11омичсские 
мешки (с учасnсами вторичной полости тспв); 7- нервная мастинка; 8- нервный каная; 9- нервно­

кнwечныА канал; 10 - мезодерма; /1 - эктодерма; 12 - энтодерма; /З - кишечная полость; 
14 - хорла; 15 - место будущеrо анальноrо отверстия; /6 - место будущеrо рта; 17- невроцС11ь; 
18- центральная нервная система; 19- висцеральный лисюк брюшины; 20- париетальный листок 

брюшины 

берегов Крыма - к летним месяцам. Половые продукты выметываются вскоре 

после захода солнца, оплодотворение происходит в воде, личинка ведет пелаги­

ческий образ :жизни, т. е. мавает в толще воды. 

Развитие ланцетника. Поскольку запас желтка в олиголецитальном яйце 

ланцетника очень мал, оно подвергается почти равномерному дроблению. Пло­

скость первого дробления совпадает с плоскостью билатеральной симметрии, 

которая характерна уже для зиготы. Типичным для вторичноротых образом зигота 

подвергается радиальному дроблению, образует морулу, а затем полый щар -
бластулу. Гаструляция осуществляется пуrём вворачивания на ее заднем конце 

презумпrивной (будущей) энтодермы, а также переползания BHYJ1JЬ на краю об­

раэовавшеrося оrверстия (бластопора) клеток будущей хорды (хордомезодермы) -
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по центру и типичной мезодермы - по бокам от нее. В двухслойном зародыше 

хордомезодерма располагается в крыше первичной кишки архэнтероиа (рис. 7, Г, 
3; Ж, 13), а зачаток типичной мезодермы - в её боковых стенках. После этого из 
крыши кишки выделяется цилиндрическая хорда (рис. 7, К, 14). типичная меэо­
дерма (рис. 7, 3, 10) выпячивается наружу и отшнуровывасrся, а э1П0дерма (рис. 7, 
К, 12) разрастается по направлению вверх и смыкается поп ними, образуя крышу 
кишки. Типичная мезодерма при своём формировании делится на сегменты -
будущие сомиты (рис. 7, Д, Е, 6). Самые передние из них сразу приобретают 
полость (миоцель, часть цел ома), как бы ..выхватывая её из полости кишки, т. е. 

обнаруживают энтероцельный способ формирования миоцелей (целомических 

полостей внутри сомитов), такой как у иrлокожих, далее назад они возникают 

схизоцельно (т. е. nутём расщепления сплошной клеточной массы). Со временем 
сомиты одной стороны сдвиrаются на полшаrа назад, и возникает некоторая 

асимметрия, которая сохраняется пожизненно. 

Нейруляuия происходит под индуцируюшим влиянием хордомезодермального 

зачатка. Значительный по nлошади участок эктодермы на спинной стороне за­

родыша, так называемая нейральная эктодерма, или нервная пластинка (рис. 7, 
Ж-И, 7). поrружается под кожную эктодерму, которая отделяется от неё по 
краям, наползает сзади вперёа и к центру, и смыкается над ней (кроме переднего 

конца). После этого листок нейральной эктодермы сворачивается в продольную 

трубку, долго сохраняющую отверстие на переднем конце (рис. 7, Д, Е, 5). За­
дний её конец под прикрытием сомкнувшейся кожной эктодермы соединяется с 

бластопором, т. е. задним концом кишечника. Образуется нервно-кишечный канал 

(рис. 7, Д, 9), которыА позже прерывается в ходе формирования хвоста. 
Переа.ний конец первичноА кишки заходит на стации нейрулы дальше конца 

хорды, затем он ра:ще.ляется на пару передних выпячиваний, которые мoryr быть 

наилучшим образом гомолоrизированы с первой парой целомических полостей. 

Позже у личинки левая полость образует ямку Гатчека (см. рис. 9, 1, потом пере­
ходящую на правую сторону), а правая сливается у взрослого с общим uеломом. 

Рот закладывается у личинки (рис. 8, 8; рис. 9, 3) на левой стороне тела в виде 
кольцевого утолщения стенки первичной кишки (личинка не имеет преп.ротовой 

воронки), затем прорывается и сильно увеличивается в размерах, достиrая длины 

6 мускульных сеrментов. После этого начинает появляться первый РЯд жаберных 
щелей - так называемые первичные жаберные щели (рис. 8, 7; рис. 9, 4), при­
надлежащие, как показывает дальнейшее развитие, левой стороне тела. Но по-

9 8 

Рис. 8. Личинка ланцеmика иа стааии трех жаберных щелей, начавшая кормиться при 
помоши слизевоrо фильтра. Вид слева: 

1 - невропор; 2 - нервнu трубка; Э - хорда; 4 - анаnьное отверстие; 5 - кишка; 6 - эачаток 
метаплевраnьноА скла.11ки; 7 - жаберные шелк; 8 - ротовое отверстие; 9 - :Jачаток э1t.110СТИJ1я; 

10- колбовиднu :жеnеэа; 11 - ямка Гатчека 
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Рис. 9. Послt11.оватепьные стадии развития ланцетника. Вид с брюха: 
/-личинка (см. рис. 8); /1, 111- иачапо метаморфоза;/ - •мка Г81Чеха; 2- npr:apoтoвu воронка; 
З - ротовое отверстие; 4 - первичные жаберные шели; 5 - .neвu метапnеврuы1u CIUl8AIC8; 6 -
вторичные жаберные шели; 7 - правая метамевраnьнu с1С11адка; 8 - :ишостнпь; 9- 1СО11бовиднм 

жепеэа 

началу они располагаются справа, первая из них - против ротовоrо аrверстия. 

Поэтому передний конец тела личинки пронизан широким окном. Специальные 

венчики ресничек вызывают движение воды через него - широкий поперечный 

поток, а открывающаяся немного впереди ротовоrо отверстия временная железа, 

называемая колбовидной (рис. 8, 10), перегораживает его продольно ориенти­
рованной пеленой слизи. Эта слизь выхватывает из потока воды взвешенные 
микроскопические частицы и несёт их в кишечник. 

Таким образом, у ранней личинки, которая IШывет за счёт мерцательного 
эпителия покровов, уже включается питание при помощи слизевого фильтра. 

Плывущая планктонная личинка вращается окало своей продольной оси по ча­

совой стрелке, если смотреть сзади. 

Прорываются новые первичные жаберные щели, количество их достигает 14, 
а в период метаморфоза выше их на правой стороне тела возникает ряд из вось­

ми вторичных (по-настоящему правых) щелей. Постепенно первая первичная 
щель и последние пять закрываются, оставшиеся восемь переползают на левую 

сторону, устанавливается неполная билатеральная симметрия. Вблизи рта, по 
соседству с колбовидной железой, формируется компактное слизевое поле, с 

которым сливается остаток колбовидной железы. Это эидостиль (рис. 8, 9; рис. 
9, 8), который смещается назад, продольно вытяrиваясь между двумя рядами 
жаберных щелей. В последующем онтоrснезе возникают третичные жаберные 

щели, формирующиеся на обеих сторонах. 
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Метаплевральные складки (рис. 9, 11, 111, 5, 7) появляются сперва на правой 
стороне тела, потом на левой. На их медиальной поверхности возникают дополни­

тельные складки (в виде карнизов). которые встречаются и срастаются на средней 

линии. Первоначально атриальная полость - это длинный и узкий выстланный 

эктодермой канал, но позже он расширяется за счёт боковых выпячиваний (вместе 

с расширением в дорсальном направлении жаберных щелей), образующих пода­

вляющую часть объёма дефинитивной (окончательно сформированной) полости. 

На дорсальном краю каждой жаберной щели отрастает язычок, или вторичная 

перегородка, в результате чего количество щелей быстро удваивается. 

ПОДТИП ОБОЛОЧНИl<И (ТUNICATA), 

ИЛИ ЛИЧИНОЧНОХОРДОВЫЕ 

(UROCHORDATA) 
Оболочники - группа исключительно морских животных, объединяющая, по 

современным представлениям, свыше 2100 видов. Большинство из них - оди­

ночные или копониальные сидячеприкрепленные формы. Они широко пред­

ставлены практически во всех морях и океанах, населяя как прибрежные воды 

Мирового океана, так и большие глубины. Их распространение оrраничено лишь 

требованиями к уровню солёности воды - не ниже 30 %о. Свободноплавающие 
колониальные формы держатся обычно на небопьшой глубине, а мелкие одиноч­

ные - входят в состав океанического планктона. 

Обопочники были известны еще Аристотелю под названием Thetya, но их 
углубленное изучение началось лишь в XVII в. Положение этих существ в системе 
животных еще долгое время оставалось неясным. К. Линней относил одиночных 

асцидий к моллюскам, а колониальные формы объединял в отдельную группу 

Zoophyta. Он обозначал оболочников названием Acephala (Безголовые) и не знал, 
к кому их относить. Однако в 1816 г. Ж. К. де Савиньи и Ж. Б.Ламарк, установив 
анатомическое сходство всех известных к тому времени оболочников, выделили 

их в отдельный класс, который Ламарк назвал Tuпicata на основании присущего 

этим животным специфического наружного покровного слоя - туники. Через 

полвека (1868-1871) самый молодой, 21-летний, профессор Петербургского 
университета А.О.Ковалевский, изучая эмбриональное развитие оболочников, 

доказал, что их следует относить к хордовым по наличию у личинок этих животных 

типичного плана строения и всех трСх специфических для хордовых животных 

признаков, т. е. хорды, трубчатой центральной нервной системы эктодермально­

го происхожпения и жаберных щелей. Именно исследования А. О. Ковалевского 

стимулировали интенсивное изучение оболочников, по которым теперь накоплена 

огромная литература. 

В современной систематике подтип Tuпicata разделяют на три класса: 
1. Класс Асцидии (Ascidiae). 
2. Класс Сальпы (Salpae). 
3. Класс Аппенднкулярии (Appendiculariae). 

20 



КЛАСС АСЦИДИИ (ASCIDIAE) 

Асцидии наиболее разнообразны, у них наилучшим образом выражены харак­

терные черты подтипа, и поэтому ero рассмотрение лучше всего начать именно 
с них. 

Асцидии - это морские животные с мешковидной формой тела (рис. 10), за 
немноmми исключениями сидячие, во взрослом состоянии прочно прикреплён­

ные основанием к субстрату. На верх.нем конце тела расположены два отверстия, 

сифоны, каждый из которых снабжён короткой горловиной. Более крупный, вер­

шинный сифон называется ротовым (рис. 10, 9), а расположенный на переходе к 
боковой поверхности тела - клоакальным (рис. tO, 6). Билатеральная симметрия 
во внешней форме тела несколько замаскирована, но внуrреннее строение взрос-

~ 
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Рис. 10. Асцидия Hdlocynthia aurantium: 
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А - обший виа; Б - особь, вскрытая с правой ~;m)роны; правая половина мантии оni!рнута, правая 
стенка rпотки удалена; 1 - почки накопления; 2 - туника; З - оперстие пищевода; 4 - Н8JVК8бер­
нu м1стинха; 5- анальное от1ерстие; 6- клоакальный сифон; 7- нервный rанrлий; 8- лод­
иоэrовая желi!эка; 9 - ротовой сифон; 10 - 0КО11оrлоточное 1СО11ьцо; 11 - щупальца ротовоrо сн­
фон1; 12- кишечник; lЗ - э11J1ос:тиль; 14 - глотка; 15 - мантия; 16 - •печень.; 17- желудок; 
18 - пишевсш; 19 - сеиеннихи; 20 - яичники 
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лой асцидии и особенно сравнение с анатомией личинки (см. ниже) позволяют 

её распознать с полной ясностью. При этом спинной стороной тела нужно счи­
тать область, которая начинается от промежутка между клоакальным и ротовым 

сифонами и тянется до подошвы. 

Покровы асцидий представлены кориумом и эпидермисом; последний по­
строен весьма специфично - снабжен гибким, но прочным и нередко толстым 

наружным слоем, так называемой туникой (оболочкой; рис. 10, 2). Эrа оболочка 
состоит из особоrо полисахарида туницина, химически близкоrо к растительной 
клетчатке. Туницин выделяется клетками эпидермиса, которые мoryr поодиночке 

или rруппами поrружаться в неrо, сохраняя своими отростками или даже через 

особые кровеносные сосуды связь с основным слоем эпидермиса. Эти клетки 

придают тунике свойства ткани, например, способность к разнонаправленному 

росту, блаrодаря чему её структура и рельеф поверхности весьма разнообразны 

и зачастую очень сложны. В частности, она формирует отростки мя надёжного 

крепления к субстрату. 

Под кожей в стенке меwковидного тела асцидии расположены слои мускульных 

пучков, как правило два. У Ha/ocyпthia наружный слой образован кольцевыми 

волокнами, а внутренний - продольными. Вместе с кожей эта мускулатура об­

разует мантию (рис. 10, 15), под которой простирается атриальная полость. 
Взрослая асцидия лишена осевого скелета, опорную функцию, как правило, 

выполняет туника, которая поддерживает определенную форму тела. 

Пищеварительная система начинается ротовым сифоном, ведущим в об­

ширную глотку. Сифон окружен сильной кольцевой мышцей, способной плотно 

замыкать ero; в зажатом состоянии отверстие сифона выглядит как крестовидная 
щель. Как и у ланцетника, вода входит в глотку через ротовое отверстие, в глубине 

которого расположен венчик чувствительных щупальцев (рис. 10, 11 ). Глотка 
(рис. 10, 14) представляет собой тонкостенный ажурный мешок, уложенный 
глубокими складками и пронизанный бесчисленными микроскопическими отвер­

стиями, так называемыми стигмами. Они возникают в ходе развития благодаря 

многократному делению жаберных щелей тонкими вертикальными и горизон­

тальными перегородками. Глотка подвешена к внуqJенней поверхности мантии 

мноrочисленными короткими тяжами, спайками, пересекающими атриальную 

полость. 

ИзНУJ1)И глотка покрыта сплошным слоем слизи, которая под действием мер­

uательноrо эпителия непрерывно течёт к её спинной стороне. Мерцательные клет­

ки, обрашенные в отверстия стигм, rонят воду из глотки в атриальную полость, 

откуда она выхОдИт наружу через клоа1U1Льный сифон. Ток воды, поступающей 

в глотку через ротовой сифон, ссдаается почти исключительно этими клетками, 

которые формируют в глотке разряжение в 0,3- 2,0 мм водяного столба. Однако 
и при таком небольшом разрежении асцидии из рода Ciona с миной тела до 15 см 
способны прокачивать через глотку до 3 л воды в час, отцеживая взвешенные в 
воде организмы размером от 1 -2 до 200 мкм. Ажурность стенки глотки по3ВОЛЯет 
ей сочетать устойчивость сплошноrо слоя слизи (слизевого фильтра) со значи­

тельной величиной ero плошади, которая дополнительно увеличена блаrодаря 
складчатости стенки. 

Огверстие пищевода (рис. 10, З) располагается на спинной стороне глотки (т. е. 
ниже клоакального сифона), от неrо по дну и затем по брюшной стенке глотки к 

ротовому отверстию поднимается эндостиль (рис. 10, /З), который предстает 
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в виде пары валиков, раэделённых глубокой щелью. Это желобок с высокими 

бортиками, которые соприкасаются, практически замыкая канал. В глубине же­
лобка его стенки образованы несколькими продольными р11дами жгутиковых 
и железистых клеток., среди которых один (парный) ряд представnяет особый 

интерес. Его основной секреторный продукт - протеины, которые затем участву­

ют в формировании йодированного тирозина. 

Эндостиль, извиваясь серпантином, поднимается кротовому отверстию, где 

дает начало двум мерuательным бороздкам, которые обрамляют И3Н)'ТJ)И ротовой 

сифон и тем самым формируют ок.ологлото11ное К44ЬЦО (рис. 10, 10). Or места 
встречи бороздок на спинной стороне к входу в пищевод спускается наджабер­
ная (или спинная) пластинка (рис. IO, 4), усаженная одним или двумя рядами 
тонких и коротких язы11ков, также покрытых мерuатсльным эпитслисм. На ней 

слизь, насыщенная добычей - отфильтрованными из воды микроскопическими 

частицами, скручивается в жгут и ррепровождается в пищевод, отверстие кото­
рого окружено несколько асимметричным (фактически спиральным) валиком. 

Складки rnотки, каличество которых используется как систематический признак, 

· спускаются от окологлоточного кольца к отверстию пищевода. 
Пищевод (рис. 10, 18) представляет собой довольно толстую трубку, кото­

рая проходит цоль стенки глотки к основанию тела. Там пищевод переходит в 

объёмистый желудок. (рис. 10, 17), тёмные утолщённые стенки которого (услов­
но называемые •печенью•) содержат железистые клетки, выделяющие слизь и 

пищеварительные ферменты. В их числе присутствуют амилаза, инвертаза, не­

большие количества липаэы и протсаза трипсиновой группы. Усвоение продуктов 

внеклеточного пищеварения осуществляется в коротком кишечнике (рис. 10, 12), 
который расположен в атриальной полости левее глотки. Он тянется закру­

глённым зигзагом в сторону клоакального сифона, не доходя котороrо свободно 

оканчивается анальным отверстием (рис. 10, 5). 
Нервная. сисrема у взрослой асцидии выражена очень слабо. Она предсrавлена 

несколькими тонкими нервами и ~нственным нервным ганглием (рис. 10, 7), 
который прилегает снаружи к стенке глотки в промежутке между сифонами. 

На внуrренней поверхности глотки в этом месте располагается подмозговая 
(субневральная) желе"зка (рис. 10, 8), которая представляет собой прозрачное 
студенистое возвышение, образованное завитками мерцательной бороздки и 

снабжённое узким идущим в глубину каналом. Эrу структуру принято rомологи­

зировать с гипофизом и воронкой позвоночных животных. Полагают, что :щесь 

это ловушка для сперматозоидов (своеrо вида). ЭксперимеtпаJiьно показано, что 

при их попапании в воронку подмозговой желёзк.и нервный ганглий стимулирует 

созревание и выделение собственных яйцеклеток., одновременно останавливая 

процесс питания (убирая слизевой фильтр). 

По краям сифонов располагаются к:упулярные органы - механорецепторы, 
более многочисленные у клоакальноrо сифона. 

Считалось, что у асuидий нервная система способна реагировать только на 
внешние раздражители и лишена спонтанной активности, характерной для позво­

ночных. Однако на примере Сiопа показано, что в норме те.ло асцидии регулярно 
сокращается каждые 5-8 мин, чему приписывали сугубо очистительное - •ги­
гиеническое• - назначение. Но, как было замечено, при отсутствии пищевой 
взвеси в воде тело голодной асuидии сокращается через каждые 1-2 мин, что, 
по-видимому, ускоряет суммарное пропускание воды через глотку. 
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Кровеносная система у асцидии незамкнутая, т. е. кровь заполняет не толь­

ко сосуды, но и межклетники, лакуны. Имеется сердце, которое у Halocynthia 
аиrапtiит располагается под желудком и представляет собой простую изоrнуrую 

трубку. Она соединяется с системой кровеносных лакун - произВОдНых бластоце­

ля (т. е. полости бластулы), не имеющих собственной эндотелиальной выстилки. 

Перистальтические сокращения сердечной мышцы прокачивают кровь пооче­
редно то вверх (к лакунам глотки), то вниз (к стенкам желудка и кишечника). 

Таким образом, верхние и нижние кровеносные сосуды поочерёдно играют роль 

то артерий, то вен. КапИJUJяры и клапаны в кровеносных сосудах оболочников 
отсутствуют. Смена направления сердечных сокращений происходит через каж­

дые 2-3 мин благодаря двум центрам автоматии, расположенным по концам 
сердечной трубки. 

Выделительная система у асцидии очень своеобразна - она представлена 

почками накопления (рис. IO, /), которые прикреплены к внутренней поверх­
ности мантии и свешиваются в атриальную полость в виде мелких сероватых 

мешочков. В соответствии со своим названием эти органы не выводят изымаемые 
из внутренней среды организма вещества, а накапливают их в концентриро­

ванном виде. Ещё имеется крупная беловатая конкреция (в основном мочевая 
кислота), которая находится непосредственно при сердце в специальном «По­

чечном• мешке. 

Реnродуктнвная система. Асцидии гермафродиты, их гонады располагаются 

на стенках атриальной полости. Яиlfники (рис. 1О, 20) примыкают изнуrри к ман­
тии в виде вертикальных же.лтых колбасок, двумя rруnпами по 4 штуки. Тонкая 
rорловина на верхнем конце яиlfника - яйцеsод. Семенники (рис. IO, 19) об­
леппяют основания яиlfник.ов и нижний участок кишки белыми и очень мелкими 

продолrоватыми зёрнами. Кажnая особь функционирует поочередно в качестве 

самца или самки в зависимости от количества и качества гамет в окружающей 

среде. В частности, как указано выше, при попадании в ротовой сифон сперма­

тозоидов своеrо вида нервный ганглий вызывает овуляцию и прерывает деятель­
ность слизевоrо фильтра. Тем самым открывается возможность проникновения 

сперматозоидов сквозь стигмы глотки в атриальную полость, где происходит 

оплодотворение яйцеклеток и развитие зиrот. 

ЛllЧllllD асQИДН11. В атриальной полости матери зигота дробится и фор­

мирует лиlfинку (рис. 11 ), которая не питается и живёт лишь за счёт материала 
яйцеклетки. В строении личинки ясным образом воплощена общая схема орга­

низации хордовоrо :животноrо. Её тело четко подразделено на округлое, немноrо 

вытянуrое mулОflище (рис. 11, 7) и длинный тонкийиост (рис. 11, //).В хвосте 
обнаруживаются чёткие признаки сегментации, хотя мускульные сегменты вклю­

чают всеrо по несколько мышечных клеток. Имеется хорда (рис. 11, /О). также 
весьма оrраниченного клеточноrо состава. Наконец, над хордой располагается 
нервный тяж (трубка; рис. 11, 9) точно так же, как и спинной мозг у ланцетника. 
Благодаря такому устройству хвоста личинка асцидии способна к ундуляционно­

му плаванию и действительно проплывает десятки метров, прежде чем осесть на 

rрунт и превратиться в новую сидячую асцидию. 

Как и ланцетник, личинка асципии не имеет головы, но её центральная нерв­
ная система образует полое расширение (рис. 11, 5) на переднем конце, более 
впечатляющее, чем у ланцетника. Эrот мозговой п)13ырь асимметричен; в ero левой 
части развит узкий канал, который ведет в ротовую полость и представляет со-
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Рис. 11. Личинка асцидии: 
1 - •присоска• мя фиксации иа rpyнre; 2 - невроnор; З - ротовое отверстие; 4 - статоцист; 5 -
головное расширение нервной трубки; 6 - mаюк; 7- туловише; 8- зачаточная атримьиая полосn.; 
9 - нервная трубка; /О - хорда; // - хвост; 12- мусхулатура хвоста; /J - кишка; 14 - ceprwe; 
15 - жаберные щели; 16 - полость глотки; 17- ЭН40СТИllЬ 

бой остаток невропора (рис. 11, 2). В правой части мозгового пузыря размещены 
глазок и статоцист. Глазок (рис. 11, 6) включает несколько пиrментных клеток, 
несколько светочувствительных и подобие хрусталика из трех прозрачных клеток. 

Статоцист (рис. 11, 4) напоминает по виду rриб с утяжеленной (минерализо­
ванной) шляпкой и воротничком у основания гибкой ножки, чувствительным к 

наклону rрибка под влиянием силы тяжести. Таково навигационное вооружение 

расселяющейся личинки, позволяющее ей плыть по определенной траектории 

(немного вверх, затем, в течение основного времени, горизонтально и, наконец, 

вниз) и выбирать место прикрепления с учетом его освёщенности. 

Впереди от «Мозга• на спинной стороне туловища размещено ротовое oт­

fJepcmue (рис. 11, 3), всшущее в глотку с несколькими жаберными щелями (рис. 
11, 15) продолговатой формы. Глотка продолжается тонкой изогнутой, слепо 
оканчивающейся к:ишк:ой (рис. 11, 13). Атриальна.я полость (рис. 11, 8) воз­
никает в виде двух симметричных вп.ячиваний эктодермы, в которые на кажаой 

стороне открываются жаберные щели. Or глотки отпочковывается пара маленьких 
пузырьков - целомических полостей, представляющих собой зачаток сердца 
(рис. 11, /4). 

На переднем конце туловища заметно утолщение кожи с несколькими сосоч­

ками. Это присоска (рис. 11, /), при помощи которой личинка прикрепляется 
на выбранном месте. 

После оседания личинки на rрунт начинается регрессивный метаморфоз. Рас­
сасывается хвост, сливаются межпу собой атриальные полости (рис. 12, 10), как 
и их отверстия, в общую полость открывается концом кишечник: (рис. 12, 14). 
Разрастается глотка (рис. 12, 2), прорываются новые жаберные щели, и все они 
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Рис. 12. Схема метаморфоза асци.пии: 
А-Д- noCJtenoвaтenьнwe СТ8JIИИ; 1- ротовое отверстие и ротовой сифон; 2- глотка; J- мантия; 
4 - ЭН.llОСТИJJЬ; 5 - жаберные щели; 6 - сердце; 7 - зачаток столоиа; 8 - анальное отверстие; 
9- атркопор и клоакальный сифон; 10- атриальная палость; 11 - нервный rанrлиА; 12- 38чаток 
подиоэrовоJI жмёэки; JJ- жел.уд0к; 14- киwечник; 15- рудимент хвоста; 16- рудимент нервной 
трубки; 17 - присоска 

ра:щеляются на множество стигм. Центральная нервная система репуuируется, 

от неё остается только нервный ганглий (рис. 12, 11), на месте невропора фор­
мируется подмозговая желёзка (рис. 12, 12). 

Наконец, совершается широкий разворот внуrренностей в мантийной полости 

(более чем на 90"). при котором ротовой сифон (рис. 12, J) перемещается на 
противоположный конец тела по отношению к бывшей присоске. 

Бесполое размножение. Срt11.и асцидий широко распространен метагенез, 

т. е. чередование полового и бесполого размножения. Бесполое размножение вы­

mядмт как почкование. 

Источником формирования почек, из которых развиваются новые особи, 

служит почкородный столон (рис. 12, 7) - стебалёк, растущий из тела взрослой 

асцидии или даЖе личинки и содержащий в себе представительство различных 

органов асцИдИи. Впрочем, иногда при формировании новых особей строгое со­

ответствие тканей нарушается. 

Размножение почкованием привело к возникновению многих колониальных 

форм сидячих асцидий (синасцидий) с закономерным размещением отдельных 

особей в общей студенистой тунике, обладающей у представителей этого класса, 
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как уже сказано, довольно широкими формообразовательными потенциями. 

В некоторых случаях участники колонии (зооиды) образуют кольцевые rруппы, 

при этом их клоакальные сифоны открываются в обшую нишу, расположенную 

внутри кольца. 

Асцидии располагают и иным срецством прокачивания воды - достаточно 

сильной мускулатурой мантии. Известны асцидии, которые формируют сво­

бо.п.но плаваюшие колонии в виде толстостенных пробирок., в полость которых 

открываются все клоакальные сифоны. Одновременное сокращение мантийных 

кышц порожцает энергичное выбрасывание воды из отверстия пробирки с хорошо 

выраженным реактивным эффектом. Синхронизация двюкений обеспечена проч­

ными нитями, проходищими в общей студенистой тунике, и механорецепторами, 

воспринимающими их рывки. Эrи колониальные асuидии названы пиросомами, 

и..1и огнетелками (Pyrosomata), поскольку они способны светиться благодаря 
симбиотическим бактериям. 

КЛАСС САЛЬПЫ (SALPAE) 

В реактивном движении с использованием мышц мантии специализированы 

свободно плавающие оболочники, относящиеся к классу Сальпы. Среди них более 

примитивными мoryr считаться боче"ночники (Cyclomyaria; рис. 13), поскольку они 
сохраняют некоторые особенности, характерные и для асцидий. В частности, для 

них характерна хвостатая личинl«l {рис. 13, В). Правда, реально она не плавает, 
поскольку всё развитие проходит в яйце. Для свободно подвижных животных от­

uэ от плавающей личинки вполне понятен. 

Тело бочёночника {рис. 13, А) имеет форму короткого цилиндра, несколько 
аuутого в средней части, широко открытые сифоны {рис. 13, А, 17, 5) занимают 
nраrивоположные позиции по его концам. Мышцы мантии прап.ставпены толь­

ко восемью опоясываюшими тело замкнутыми обручами (рис. 13, А, 16), при 
.:инхронном сокрашении которых вода выбрасывается из к.лоаКШ1ьного сифона 

1рис. 13, А, 5) и обусловливает реактивное движение. Занимаюшая переднюю 
'1аС1Ъ цилиндра глотl«l (рис. 13, А, 15) отделена от атриальной полости (рис. 
13. А, 4) косой перегородкой, пронизанной немногочисленными окнами, до 
1~ пар - жаберными щелями (рис. 13, А, 13). Посередине этой перегородки 
проходит наджаберная бороздl«l, а по дну глотки - эндостиль (рис. 13, А, 14). 
Несомненно, вода омывает стенки глотки интенсивнее, чем это достижимо за 

.:чет мерцательного эпителия. Можно говорить о более активном образе жизни 

представителей этого класса, чем у асцидий и ланцетника. 

В размножении бочёночников правильным образом чередуются половое и 

беспалое поколения. Из оплодотворенного яйца в яичнике половой формы раз-

111188СТСЯ личинl«l (рис. 13, В) с коротким сегментированным Х1Jостом (рис. 13, 
В. 26), которая вскоре проходит метаморфоз и образует взрослое животное, 
арисrупающее к сбору корма. По достижении этой бесполой особью (рис. 13, Б) 
ооредспённых размеров на её теле образуются два выроста - брюшной и спинной 

СJ11О.1оны (рис. 13, Б, 22, 21). Клетки меньшего, брюшного столона интенсивно 
.Х."IJПСЯ и формируют мелкие почки (рис. 13, Б, 18), зародыши членов будуmей 
.о.1онии. Спинной столон, длинный и толстый, пронизан внуrри парой сосу­

доs, по которым циркулирует кровь. Упомянутые почки отшнуровываются от 
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Рис. 13. Бочёночник (Do/iolus sp.): 
А - половая особь; Б - бесполав особь со стопоном; В - личинка; 1 - оКОJJоrлоточное кольцо; 
2 - ПQIDI03J'OJIВЯ ЖС11сза; 3 - нервный rанrлнй; 4 - аtрИа:пьная папость; 5 - 1t11оаха11ьиый сифон; 
6- яичник; 7- анальное отверстие; 8- кишка; 9- ЖСl(fдок; 10- пнwс~мш; //-сердце; /2-
с:сменник; 13- жаберные U1C11H; 14 - ЭIШОСТИJIЬ; 15 - rлаrка; 16 - мышечные обручи; 17- pcrro­
вofi сифон; 18 - почки, переносимые на спинной сrолои; 19 - корм11щие колонию ЭООИ11111; 20 -
ЭООIШЬI - переносчики половых особей; 21 - спинной стапон; 22- брюшной cranoн; 23 - ТеRО 
бочёночннка; :И - яйцевая оболочка; 25 - хвост; 26 - сеПIСНIИрованная XOPJ18 
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Рис. 14. Сальпа (Salpa sp.), беспО/Jая особь. Виц с правого бока: 
1 - клоакальный сифон; 2 - кишечник; J - атриальиая ПDllOCП.i 4 - неполные мышечные КО11r.ца 
11актин; 5 - пара жаберных щелей с npOXQ!Ulщefl МСЖ.11.У ними над.жаберной боро:шкой; 6 - глаз, 

статоцист и нервный ганглий; 7 - околоrлоrочное мерцатепьиос кол~.цо; 8 - ротовой сифон; 9 -
nо.тюсть rлопси; /О- ЭJШОСnlЛЬ ; / / - мчаток CJ'Q/loнa; 12 - сердце; /З - пище~кш; 14 - желудок 

вершины брюшного столона и особыми транспортными амёбоидными клетками 

переносятся по боковой поверхности тела бочёночника на его спинной столон. 

Они прикрепляются в несколько рядов к его поверхности и :шесь развиваются, 
поначалу получая питание по столону от материнской особи. Дальнейшая судьба 

отдельных особей (зооидое) неодинакова. Часть из них сохраняет связь со сто­
.1оном; эти особи специализируются на питании, отфильтровывая корм из воды, 

и позже принимают на себя обеспечение потребностей всей колонии. Зооиды 
.Ipyroй катеrории со временем отрываются и отправляются в свобао.ное маваиие, 

унося на себе по несколько прикреплённых гермафродитных половых особей, 
специализированных на половом размножении. 

Собственно сальпы (Desmomyaria; рис. 14) прtп.ставляют СЛедуюШУJО ступень 
специализации в свободном nлаваиии, в их организации уже не улавливаются 

признаки сходства с асцидиями, характерные для бочёночииков. В строении их 

билатерально-симметричноrо тела более чётко различаются спинная и брюшная 

стороны. Спинная охвачена неполными поперечными мускульными кольцами 

(рис. 14, 4), она включает глотку и атриальную полость (рис. 14, соответственно 
9, 3), над которыми располагается нервный ганглий с глазком и статоцистом 
(рис. 14, 6). Имеется всеrо одна пара жаберных щелей (рис. 14, 5), которые тя­
нуrся вцоль спинной сrенки rnотки по бокам от наджаберной бороздки. В брюшной 
часпt тела размешены остальные внутренние органы - кишечник, сердце (рис. 14, 
соответственно 2 и 12). гонады. Семенник созревает раньше, чем яичник, поэто­
му самооплодотворение невозможно. Единственная яйцеклетка после оnлодот­

ворения претерпевает прямое развитие, хотя развившаяся из неё особь сохраняет 

остаток избыточного эмбрионального материала в виде маленького комочка, 

так называемого элеобласта. Молодая сальпа выходит наружу, разрывая стенки 
тела материнской особи, которая при этом погибает. Родившаяся бесполая особь 

формирует столон (рис. 14, 11) с периодически расположенными 83ПУТИЯМИ -
почками, из которых развиваются новые половые формы. 
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КЛАСС АППЕНДИКУЛЯРИИ (APPENDICULARIAE) 

В классе Сальпы наблюдается утрата свободно nпаваюшей личинки и обяза­

тельный метагенез с эффективным бесполым размножением, эволюция данного 

класса шла в диаметрально противоположном направлении: коренными осо­

бенностями своей орrаниэации аппендикулярии наиболее близко напоминают 
личинок асцидий, а бесполое размножение у них не встречается. 

Аппендикулярии - очень мелкие существа, длина их тела не превышает санти­

метра. Их тело состоит из яйцеВИдноrо в профиль, но смюшенноrо с боков туло-

21 1 2 

Рис. 15. Аnпендикулярия (Oicopleura 
sp.). Вид справа: 
А - в ломике, стреп.ки показывают направ- Б 

лемме тока ВQll.Ьil; Б - туловище с основа­

нием хвоста; последнее условно перекруче-

но против часовой стрелки (при вэrля.а:е 

CЭIULИ) и тем самым перевешено в саrитталь-

ную плоскость; 1 - ловчая сеть; 2 - вы­
ХОJIНое отверстие домика; З - хвост; 4 -
распоnожение апnеJШНкулярии ВИУIРИ домика; 5 - пищеаОJ1; 6 - желуJIОХ; 7 - rлотка; 8- иервиwй 
гаиrлий; 9- стаюцист; 10- ротовое отверстие; // - э~шостмь; 12- жаберная: шел:ь; /Э- анмь­
ное отверстие; 14 - сердце; 15 - хорда; 16 - мускулатура; 17 - спинной 11ервныА n:ж; 18 -
кишка; 19 - яичник; 20- семе1шик; 21 - сетка ВXOJtНoro отверстия юмика 
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вища и минного лентовидного хвоста, содержащего хорду, мускульные к:летки 

и нервный тяж (рис. 15, Б, соответственно 15, 16 и /7) в согласии с характерной 
ддя хордовых животных схемой. Но только хвост у основания перекручен влево 

на 90" так что лежит во фронтальной (горизонтальной) плоскости, а колебания 
совершает в направлении сверху вниз (т. е. в сагиттальной плоскости). Далее, 

аппендикулярии не имеют туницина, вместо него покровы выделяют довольно 

густую слизь, из которой строится домик опреа,еленной формы и сложного вну­

треннего устройства. Домик строится, так сказать, автоматически, под влиянием 
одной лишь секреторной активности клеток эпидермиса. Тонкие механизмы, от­

ветственные за его формирование, не изучены. Достаточно обширное внутреннее 

пространство домика позволяет животному размещаться в нем целиком, подвернув 

хвост вниз и вперёiа, и при помощи его ундуляционных движений поддерживать 

интенсивный ток воды. Вода втяrnвается в домик (рис. 15, А) через парные fJХQд­
ные отверстия, затянутые сеткой (рис. 15, А, 21) из нитей загустевшей слизи, 
и изгоняется через выходное отверстие (рис. 15, А, 2), расположенное на его 
зап.ней стороне. Реакция этой струи обусловливает поступательное движение жи­

вотного. Внутри домика поток направлен сквозь густую ловчую сеть (рис. 15, А, 
/)воронкообразной формы, на поверхности которой осуwествляется фильтра­

ция. Выход воронки расположен перед ротовым отверстием (рис. 15, Б, 10), 
куда и направляется улов с фильтра. Ротовое отверстие ведёт в глотку (рис. 15, 
Б, 7); жаберных щелей (рис. 15, Б, 12) только одна пара, что понятно, поскольку 
они не вовлечены в процесс фильтрации. Атриальная полость отсутствует. Сетки 
входных отверстий довольно скоро засоряются, тогда аппендикулярия резкими 

ударами хвоста разрушает домик и примерно за 20 мин строит новыn. 
Оплодотворение яйцеклеток происходит в яичнике (рис. 15, Б, 19), фор­

мирующиеся личинки покидают его, разрывая стенки тела материнской особи, 

которая при этом поrnбает. 

Как упоминалось ранее, есть основания считать сальп продуктом эволюции 

асцидий по линии использования мускулатуры мантии ддя перемещения в воде. 

Эrо позволило им освоить пелагический образ жизни, но упра3Цнило значение 

расселительной стадии онтогенеза, роль которой у асцидий исполняет личинка. 
Кардинально изменились также возможности поддержания потока воды через 

глотку и количественные показатели этого потока, что, по-видимому, и привело 

к резкому преобразованию глотки с уменьшением количества жаберных щелей 

до двух. Аппендику.лярий выводят из асцидий, рассматривая их в качестве не­

отенических личинок. Действительно, личинки аппендикулярий весьма близки 
по строению к личинкам некоторых асцидий, у которых, кстати, хвост также по­

вёрнут около своей оси и располагается в rоризонтальноn плоскости. 

ТИП ПОЛУХОРДОВЫЕ (HEMICHORDATA) 
Полухордовые - это одиночные или колониальные морские беспозвоночные, 

ведущие роющий, прикреплённый ми полуприкреплённый образ жизни. Их тело 

подрМ11еляется на три или четыре отдела: хоботный, воротниковый, туловищный 

и хвостовой (иногда хвостовой отдел имеется только у ювенильных особей, а у 

взрослых он редуцирован). Рот располагается на границе хоботного и воротни­

кового отделов. 
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Передняя часть пищеварительного тракта образует направленный вперёд 

предротовой дивертикул (выпячивание) - стомохорд, который состоит из вакуо­

лизированных клеток кишечника и выполняет опорную функцию. В туловищном 
отделе кишечник соединён с внешней средой отверстиями, которые представля­

ют собой жаберные щели. В туловищном отделе располагаются гонады. Многие 

полухордовые имеют личинку, которая ведёт планктонный образ жизни и очень 

похожа на личинок иглокожих. 

В состав nma Полухорцовые входят два класса: Кишечнодышащие (Eпteropneusta) 
и Крыложаберные (Pterobraпchia). Они сильно различаются по организации и об­
разу жизни, поэтому мы рассмотрим их отдельно. 

КЛАСС КИШЕЧНОДЫШАЩИЕ (ENTEROPNEUSТA) 

В состав класса Кишечнодышащие входит около 70 видов одиночных бентос­
ных (т. е. обитающих на дне) морских беспозвоночных. Кишечнодышащие ведут 

роющий образ жизни. Обычно они строят в 1])УН1'е U-образные норки (иногда ход 

норки при этом ешё и спирально закручен). Подавляющее число видов обитают 

на мелководьях (в том числе и на приливно-отливной полосе). Большинство видов 

имеют в длину от 10 до 40 см, хотя известны ВидЫ с очень длинным тсяом. Так, 
обитающий у тропических берегов Северной и Южной Америки Вa/anog/ossus 

gigas достигает размеров 2,5 м при длине U-образных норок более 3 м. Тело 
кишечнодышащих окрашено в оливковый или коричневый цвет, но часто встре­

чаются виды оранжевого или красноrо цвета. 

У берегов России кишечнодышащие встречаются в северных и дальневосточ­

ных морях, однако видовой состав их не изучен. В Белом и Баренцевом морях 

обычен Saccog/ossus mereschlwwskii - небольшой червячок ярко красноrо цвета, 

обитающий на глубине 5 - 1О м на илистых грунтах. 

Тело взрослых кишечнодышащих разделено на три отдела (рис. 16 ). Самый 
передний отдел - хобот - представляет собой мускулистый конический или 

уплощенный прсшротовой придаток, соединённый с тсяом тонким, но прочным и 

жёстким стебельком, который расположен со спинной стороны ото рта. Большое 

ротовое отверстие имеет форму полумесяца и располагается на границе между 

хоботом и вторым отделом - воротником. Воротник имеет форму цилиндри­

ческой муфты, охватывающей основание хобота. Туловище - самый длинный 

отдел тела, который подраэделён на три подотдела. Самый передний бранхио­

rенитальный подотдел несёт жаберные щели и rонады. У представителей ряда 

родов (Вolanoglossus, Ptychodera и др.) этот подотдел характеризуется наличием 
латеральных или генитальных крыльев - продольных складок, которые отходЯТ 

от боковых сторон тела и заrnбаются на спинную сторону. 

Слецующий, печёночный подотдел несёт на поверхности многочисленные от­
ростки, которые названы печёночными и куда иэнуrри внедряются выпячивания 

кишечника. Кишечный подотдел тянется до конца туловища и заканчивается 
анальным отверстием. 

Кишечнодышащие имеют однос.1ойный эпицермис, образованный ресничными 
и железистыми клетками. Одноклеточные эпИдермальные железы вьшеляют слизь, 

которая укрепляет стенки норки и облегчает скольжение животного в толще rpyma. 
Железистых клеток в составе эпИдермиса особенно мноrо на хоботе и ворО111ике. 
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Рис. 16. Внешний вид представителя киwечнодыwаwих Вalanoglossus auюnliacus. Вид 
со спинной стороны (по E.Ruppen, R.Fox, 1988): 
1 - хобот; 2 - воротник: З - отверстия жаберных мешков; 4 - rенитмьиые ICPЬIJIЫ; 5 - печёноч­
ные выросты; 6 - кишечный псшотдсn 

5 6 9 10 11 12 13 14 

29 28 27 26 25 24 2З 22 21 20 19 18 17 16 15 

Рис. 17. Блок-схема строения переднеrо конца теnа киwечнодыwащих 
(по E.Ruppen, 1997, сд0полнеииями): 
1 - хобот; 2 - перикард; З - сердечный синус; 4 - пора хоботноrо целома; 5 - нервнм трубка; 

6 - периrемальиый целом; 7 - с11инной кровеносный сосуд; 8- целомодукт воротниковоrо целома; 

9 - первый жаберный мешок, в коюрый открывается целомодукт воротниковоrо целома; 10- ту­

ловиwный целом; 11 - жаберная щель; 12- ме:юдсрмаяьная выстилка туловиwноrо целома; /J­
эпидсрмис; 14 - наружное отверстие жаберноrо мешка; 15 - туловище; 16- mотха; 17- венtра11ь­

ный мс:JеНтсрий; 18- диссспимсtп' между воротниковым и туловищным целомами; 19- брюшной 
кровенос11ый сосуд; 20- 0КО11оrлоточный целом; 21 - воротниковый целом; 22- вход в лрсора.ль­

нwй дивертику,1; 2З - задние отростки (•рожки•) скелетной пластинки; 24 - рот; 25 - передняя 

часть скелетной пласти11ки; 26- стомохорд; 27- rломерулюс; 28- праа.ольиая мускулатура хобота; 

29 - хоботный целом 
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Целом кишечнодышаших подразделён на три отдела в соответствии с 

внешним расчленением тела и согласно общему плану строения вторич­

норотых животных. Целом хоботного отдела - непарный, вероятно, он 

соответствует только одной из исходно парных предротовых целомических 

полостей, а именно левой; у большинства кишечнодышащих он открывается 

во внешнюю среду единственной порой, которая располагается на спинной 

стороне слева (рис. 17 ). Правый предротовой целом у кишечнодышащих, как 
полагают, превратился в замкнутый перикард, располагающийся в задней 

части хоботного отдела. 

Целом tюротникового отдела представлен парными полостями; они связаны 

с внешней средой парными каналами - целомодуктами, которые начинаются 

ресничными воронками (рис. 17, 6), проходят в туловищный отдел и открываются 
в передние жаберные мешки. 

Туловищный целом простирается на всю длину туловища. Он поделён про­

дольной вертикальной брыжейкой (мезентерием) на правую и левую половины. 

Целомодукты туловищного целома представляют собой протоки гонад и откры­

ваются на спинной стороне генитальных крыльев. 

Мезодермальная стенка полости тела образует сложную систему мышечных 

пучков - продольных, кольцевых и радиальных. Наиболее развитая мускулатура 

характерна для хоботного и передней части туловищного отделов. 

Кишечнодышащие - относительно малоподвижные животные. Для них ха­
рактерна так называемая перистальтическая локомоция. Она основана на взаи­

модействии мускулатуры стенки тела и заполняющего его полости содержимого, 

которое иrрает при этом роль жидкого скелета (гидроскелета) кишечнодышащих. 

При движении в толще rрунта хоботный отдел уrоньшается и удлиняется - его 

растягивает находящаяся в целоме жидкость за счёт сокращения кольцевой и 

радиальной мускулатуры (жидкости несжимаемы!). Тонкий передний конец хо­

бота JЩавливается в rрунт, затем на хоботе формируются кольцевые утолщения 

(за счёт сокращения продольных мышц и местного расслабления кольцевоА 

мускулатуры), которые движутся по телу назад, а само животное при этом про­

двигается вперёц. 

Вытесненный при этом песок склеивается слизью, выделяемой железами 

эпидермиса. 

Песчинки образуют кольцевую муфту вокруг тела животного. Такие песчаные 

муфты движутся ВllОЛЬ тела спереди назад за счёт перистальтики и биения рес­

ничек клеток эпидермиса (рис. 18 ). 
У кишечнодышащих есть и жёсткие скелетные образования, представляю­

щие собой разрастания базальной пластинки эпителия. На границе межлу 

воротниковым и хоботным целом.ом (в стебельке, соединяющем хобот и во­
ротник, и в основании хобота) за счёт клеток целомической выстилки раз­
вивается опорная ткань, напоминающая по гистологическому строению хрящ 

позвоночных животных. Кроме того, в толще базальноА пластинки эпителия 

ротовой полости и стомохорда залегает У-образный скелетный элемент. Его 
непарная ножка направлена вперёд и проходит через стебелёк, соединяющий 

хобот и воротник, а парные •рожки• проникают в воротник с двух сторон от 
ротовой полости (см. рис. 17, /6). В толще базальной пластинки эпителия 
глотки также имеется серия скелетных элементов, которые поддерживают 

стенки жаберных щелей. 
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Рис. 18. Схема движения кнwечнодыwащеrо при вбуравпивании в грунт 
(по Е. Ruppen, R. Fox, 2005, с дополнениями). 
Прерывистые стрелки показывают наnрамение д11нжени11 песка, сплошные стрелки - движение 

целомическоА жидкости 

Изоrнуrое в виnе полумесяца ротовое отверсгие располагается на вентральной 

стороне, на границе между хоботным и воротниковым отделами. Расширенная 

ротовая полость занимает большую часть воротникового отдела. На спинной 

стороне ротовой полости имеется отверстие, ведущее в предротовое выпя­

чивание - стомохорд (см. рис. 17, 22). Само слово сстомохорд» (иногда этот 
.Z1ивертикул называют нотохордом, т.е. хордой) предполагает его функциональное 

и морфологическое соответствие хорде ланцетника и других хордовых. Однако 

как по своему строению, так и по расположению относительно других органов 

стомохорд сильно отличается от настоящей хорды. Поэтому многие авторы 

предпочитают использовать мя обозначения этой структуры более нейтральное 

название - предротовое выпячивание (или буккальный дивертикул). Оно про­
ходит узкой трубкой над скелетной пластинкой через стебелёк в заднюю часть 

хобота (см. рис. 17, 26 ), здесь расширяется, образуя боковые мешки, и даёт 
3-6 направленных вперёд пальцевидных выростов. 

Наличие вакуолизированных эпителиально-мыwечных клеток говорит об 

опорной функции предротовоrо дивертикула. Его разветвления в толще мускула­

туры хобота улучшают снабжение этой ткани кислородом и обеспечивают отток 

продуктов обмена. 

Ротовая полость соединяется с глоткой, которая прободена по бокам метамер­

но расположенными жаберными щелями (см. рис. 17 ). Глотка подразделяется на 
дорсальную (ближнюю к спине) дыхательную часть, по которой движется вода, 

выходящая наружу •1ерез жаберные щели, и вентральную, по которой движутся 

пищевые массы (рис. 19 ); жаберные щели обращены к спине и в бока, т. е. дор­
солатерально. 
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Рис. 19. ПопсречныА срез Вalanoglossus sp. в области глотки (полуосематично): 
1 - rонаnы; 2 - латеральный ме:~ентерий; Э - rонолукт; 4 - rенитап:ьные крыnья; S - спинной 

нервный ствол; 6 - спинной кровеносный сосуд; 7 - спиннм (Аыхательнм) часть rлоткн; 8 - ло­
лосrь жаберноrо мешка; 9 - жаберная wель; 10 - брюwна. (пищеварительная) часть rлотки; 11 -
брюшной кровеносный сосуд; 12- брюшной нер11ныА ствол 

Общее число жаберных щелей колеблется от нескольких пар (у мелких виnов) 

до 200 и более у крупных кишечнодышащих. Оно увеличивается с возрастом 
животного, причём новые жаберные щели закладываются позади существую­

щих. Сначала формируется овальное отверстие, но в процессе развития в неrо 

со спинной стороны врастает язычок, придающий жаберной щели U-образную 

форму. У многих форм на поздних этапах развития жаберной щели возникают 

поперечные мостики (так называемые синаптикулы), которые соединяют её 

боковые стенки с центральным язычком; в результате просвет жаберной щели 

становится решётчатым. 

Стенки жаберных щелей и язычка подnерж:иваются скелетными элементами, 
представляющими собой утолщения базальной мембраны энтодермальноrо эпи­

телия глотки. Каждый скелетный элемент представляет собой как бы сегмент 

расчески с тремя изогнутыми зубцами (из них средний разпвоен). 

Жаберные щели кишечнодышащих открываются не сразу наружу, а в лежа­

щие метамерно жаберные мешки, которые, в свою очередь, связаны с внеш­

ней средой через жаберные поры, расположенные двумя дорсолатеральными 

рядами на поверхности бранхиоrенитальноrо подотдела туловища (см. рис. 17, 
14). Жаберные мешки кишечнодышаwих могут рассматриваться как органы 
осмореrуляции. 

Фильтрация воды через жаберные щели осуществляется благодаря биению 
ресничек на боковых поверхностях язычка и жаберных щелей. Мелкие пищевые 

частицы при этом оrорасываются на обращённую внутрь глотки расширенную 

поверхность язычка, которая также несёт реснички и снабжена множеством же­

лезистых клеток. Не исключено, что кроме дыхательной функции жаберные щели 

кишечнодышащих служат дпя отфильтровывания мелких пищевых частиц. 
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Оrфильтрованные в дорсальном канале частицы поступают в вентральный 
канал глотки, выстланный уrолщенным реснично-жслезистым эпителием. Слизь, 

выделяемая стенками вентрального канала, склеивает частицы в пищевой шнур, 

который за счёт биения ресничек эпителиальных клеток продвигается в следую­

щий отдел кишечника - пищевод. Стенка пищевода прободена двуыя рядами 

дорсолатеральных пор. Через них из пищевого шнура отсасывается избыточная 

вода. Предполагается, что пищеводные поры - это упрощенные гомологи жа­

берных щелей. 

Расположенная за пищеводом часть кишечника называется собственно киш­

кой. Кишка дифференцирована на переднюю, печёночную область, среднюю 

кишку и короткую заднюю кишку. В печёночной области кишечник образует 

на спинной стороне два ряда печёночных выростов, которые эахооят в выпячи­

вания стенки тела. Биением ресничек частицы пищи заrоняются в печёночные 

выросты, фаrоцитируются клетками их стенок и nааверrаются внутриклеточному 

перевариванию. 

Интересная особенность средней кишки представителей рода Balanoglossщ 

и некоторых других родов состоит в наличии тяжа вакуо.nизированных клеток, 

тянущегося по брюшной стороне кишечника (так называемого nиrохорда), ко­

торый, вероятно, выполняет опорную функцию (рис. 20). Фекальные массы, 
выбрасываемые из анального отверстия, образуют горку спирально свёрнуты:х 

фекальных шнуров, состоящих из склеенного слизью грунта, прошедшего через 

кишечник. 

Кишечнодышащие питаются органическими частицами, концентрирующи­

мися в поверхностном слое осадка, - живыми (одноклеточными вааорослями, 

простейшими, мелкими многоклеточными) и мёртвыми (частицами детрита). Сбор 
пищевых частиц происхааит за счёт того, что они склеиваются слизью, ВЬШС11Яе­

мой одноклеточными железами эпидермиса, а затем подгоняются ко рту биением 
ресничек. Такой механизм (его называют слизисто-ресничным) широко распро­
странён среди беспозвоночных. Однако конкретные способы сбора пищи сильно 
различаются даже среди представителей кишечнодышащих. Для аидов, постоянно 

Рис. 20. Поперечный срез Вa/anog/ossus 
sp. в задней части туловищного отдела: 
1- спинной кровеносный сосуд; 2- спинной 

нервный сrвм; 3- средния кишка; 4 - пнrо­

хорд; 5 - брюшной кровеносный сос:уд; 6 -
брюшной нервный СП1ОJ1 
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Рис. 21. Схема питания кишечнQllЬlwащих: 
А - Вo/anog/ossus ckwigerus (по 1. Hyman, 1959, 
с: допопнсниими); Б- Soccoglossus'5fJ. (по Е. Rup­
pen, R. Fox, 2005, с: доПО11нснИJ1ми): / - rлавнм 

ловчая аоронка (сrре.пки nOJal3ЬПlllOТ наnрамсние 

движения rpyкra); 2- доnопнитсльная воронка; 

З - фекаоьные шкуры, свернуrые в спираm.; 4 -
ТCJJo червя в трубке; 5 - ПрlЩротОВОА ресннчнwА 

орrан; 6 - рот; 7 - копьца с:кпсенных с:лизыо 

и~обных частиц; 8 - вход в трубку. Смоw­
иыс сrре11ки поК1Зыаают путь съедобных частиц; 

прерывистые стрелки - nуть нссъеаобных ча-

обитающих в толще rрунта (например, 

представителей рода Balanoglossus), 
характерно наличие ловчей воронки 

на переднем конце U-образной норки 

(рис. 21, А). При этом само животное 
не высовывается из норки. Его хобот 

находится ниже дна воронки, и за счёт 

движений хобота, удаляющего песок из 

основания воронки, в неё спалзает са­

мый поверхностный, богатый орrаниче­

скими частицами слой осадка, который 

и попадает в рот баляноrлоссуса. 

Виды: рода Saccoglossus питаются по-друrому (рис. 21, Б). Эти кишечнодыша­
щие выставляют из норки свой длинный хобот и распластывают его по поверх­

ности осадка. Биением ресничек частицы осадка, склеенные слизью, которую 

выделяют эпидермальные железы, направляются ко рту. 

Кроиносная система кишечнодышащих не замкнута, она представлена 

набором сосудов и неправильной формы щелевидных пространств (лакун), за­

легающих в толше базальных пластинок (мембран). разделяющих эпителии. 

Главные сосуды кровеносной системы проходят в толще мезентерия (брыжейки), 

ра:щеляющеrо правый и левый целомы. Почти все сосуды кровеносной системы 

способны к пульсации благодаря сокращению относящихся к целомической вы­

стилке эпителиально-мышечных клеток на поверхности сосудов. 

Главные сосуды кровеносной системы кишечнодышащих - это спинной и 

брюшной (рис. 22 ). По спинному сосуду кровь течёт вперёд. Спинной сосуд 
тянется моль всеrо туловищного отдела, проникает в воротник и в основание 

хоботного отдела. Впереди спинной сосуд расширяется, формируя венозный си­

нус, а затем (на самом переднем конце) - центральный, или сердечный, синус. 

Сердечный синус залегает в основании хобота между стомохордом (он примыкает 

к центральному синусу с брюшной стороны) и перикардом (который оrраничивает 

его со спинной стороны) (см. рис. 17, З). Это и есть сердце полухордовых, которое 
лежит в толще базальной пластинки, ра:ще.ляющей энтодермальный эпителий 

стомохорда и миоэпителиальные клетки перикардиальноrо целома. Биение сердца 

кишечнодышащих обеспечивается сокращением эпите.лиально-мышечных клеток 
вентральной (прилеrающей к синусу) стенки перикарда. Сократимые волокна 
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Рис. 22. Схема кровеносной сисrемы кишечнодышащих (no van der Horst С., 1939, 
и Е. Ruppen, 1997, с доnолнениями): 
1 - спинной кровеносный сосуп:; 2 - кишечныА кровеносныА ппексус; J - кожный кровеносный 
n,1ексус; 4 - печеночные выросты; 5 - латераnьиый глоточный сосуд; 6 - cocyJIЬI жаберного аппа­
рата; 7- брюшной кровеносныА сосуп:; 8 - окологлоточные артерии; 9 - рот; 10- стомохорд; 
1 / - левая латерапьиая хоботная вена; 12 - п.орсальная хоботная артерия; /J - rломерулюс; /4-
серп.ечный синус; 15 - перикард; 16 - венозный синус; 17- воропtик. Стрелки показывают на­
правление JIВИжения крови 

Рис. 23. Подоцнты на nоверхности сосудов r.nомерулюса (по U. Wilke, 1971, 
С ДОПОJIНСНИJIМИ): 

1 - баэапьная ппастинка, обраэуюшая стенку кровеносного сосуда; 2 - просвет кровеносного со­
суда; З - разветвления базаnьных оrросткоо подоцитов; 4 - жrуrик; 5 - п:nо подоцита 
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в этих кпетках имеют орrанизаuию поперечно-полосатой мускулатуры. Сердце 

кишечнодышащих сокращается в среднем 6 раз в 1 мин. 
Стенка сердечноrо синуса образует мноrочисленные слепые отростки, при­

нимающие важное участие в осмореrуляции. Они IШ3.ЮТСЯ в полость хоботноrо 

целома двумя rруппами - справа и слева от сердца. Эти слепые выпячивания, 

образуюшие тах называемый rломерулюс - кпубочек (см. рис. 17 ), увеличивают 
поверхность контакта стенки сердечноrо синуса с uеломической жидкостью. Со 

стороны хоботноrо целома ero выросты одеты видоизменёнными кпетками цело­
мической выстилки - подоцитами (рис. 23 ). Промежутки между отростками по­
доцитов составляют всеrо 15-20 нм. Сокрашения сердечноrо синуса нагнетают 
кровь в слепые сосуды rломерулюса. Вода с содержащимися в ней солями и низко­

молекулярными орrаническими веществами проходит через базальную пластинку, 

а высокомолекулярные вещества (прежде всеrо, белки) и кпетки остаются в по­

лости кровеносной системы. Подоциты извлекают из профильтрованной через 

базальную пластинку жидкости (первичной мочи) часть растворённых веществ 

и тем самым трансформируют её во вторичную мочу, заполняющую хоботный 

целом. Вторичная моча вывоаится во внешнюю среду через непарный целомQ11УКТ 

хоботноrо отдела. 

От сердечноrо синуса вперёд отходят две артерии: дорсальная и вентральная 

(см. рис. 22 ). Они снабжают кровью мощную мускулатуру хобота. Кровь из них 
возврашается по двум латеральным венам, которые впадают в венозный синус. 

От сердечноrо синуса отходят также две окОлоrлоточные артерии, они проходят 
вокруr глотки и сливаются в общий вентрмьный сосуд, по которому кровь течёт 

назаа. 

Из вентральноrо сосуда кровь поступает в два кровеносных сплетения (сети 

мелких кровеносных лакун) - кожное, участвующее в rазообмене, и кишечное, 

rде кровь обоrашается питательными веществами. 

Хотя кровь кишечнодышащих не окрашена или имеет бледно-розовый цвет, её 

плазма содержит дыхательный пиrмекr, как предполаrается, близкий к rемоrло­

бину. В просвете кровеносных сосудов обнаруживаются кпетки - амёбоциты. 

Нервная система взрослых кишечнодышащих представлена нервной сетью 

(нервным сплетением), локализованной в rлубине эпицермиса. Нервных rанrлиев 

у кишечнодышащих нет, а так называемые •нервные стволы• препставляют собой 

более или менее выраженные сгущения закяюченноrо внутрь эпителия нервноrо 

сплетения. 

В основании хобота продольные нервные стволы охвачены кольцевым сrу­

щением нервноrо сплетения. В туловищном отделе залеrающее в эпидермисе 

нервное сплетение образует два сrущения: более широкое брюшное и более узкое 

спинное. Они называются продольными нервными стволами. На Jl)анице хобот­

ноrо и воротниковоrо отделов имеется несколько кольцевых комиссур. По ним 

нервные волокна брюшноrо ствола переходят на спинную сторону воротниковоrо 

отдела. В воротниковом отделе брюшной нервный ствол исчезает, а спинной до­
стигает очень сильноrо развития. Он залеrает в стенке трубки, которая образована 
поrружённой полоской эпмдермиса. Особенно утолщена брюшная стенка трубки. 

У некоторых вицов эта трубка сохраняет просвет и открывается во внешнюю 
среду отверстиями (невропорами) на переднем и заанем конuах воротника (см. 

рис. 17, 5). Просвет нервной трубки выстлан жrутиковыми эпидермальными 
кяетками. 
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У киwечнодыwаших нет оформленных орrанов чувств, за исключением так 
называемого предротовоrо ресничного орrана на вентральной стороне основания 

хобота (см. рис. 21, Б). Он представляет собой уrлубление эпидермиса с длин­
ными ресничками, окаймлённое валиком высокого эпителия. Предполагается, 
что он выполняет роль хеморецептора и участвует в сортировке пищевых частиц. 

В других участках эпидермиса киwечнодыwаших рассеяны отдельные чувствую­

щие клетки с чувствительным жrуrиком на апикальном (вершинном) конuе. 
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г 
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о~~· 
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Рис. 24. Эмбриональное развитие кишечнодышащих: 
А- Г- дроБnенне 11йца Saccoglossus h01'$tii (по C.Burdon-Jones, 1951); Д-3- rаструл11uи11 у Sac­
cog/ossus pusillus (по В. Davis, 1909); И-М - формироьанне личинки у Вolanoglossus dШJigerw (по 
К. Heidcr, 1909): / - энnшерма; 2 - б/Jастолор; З - зачатох uелома; 4 - апикальная плаеп~нка; 5 -
пора левого 1«1ботноrо целома; 6 - рот; 7 - анус 
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Кишечнодышащие - раздельнополые орrанизмы, но самки и самцы внешне 

неразличимы. Мещковидные гонады располаrаются в бранхиоrенитальной об­

ласти туловищного отдела, в rенитальных крыльях (если они имеются). У поло­
возрелых животных протоки rонад проходят сквозь брыжейку и открываются во 

внешнюю среду на спинной стороне rенитальных крыльев. 

Кишечнодыwашие имеют наружное ОD.llодотворенне. Самки выпускают из 
переднеrо конца норки слизистые шнуры, содержашие яйцеклетки, а из норок 

самцов выходят облака спермы. Кишечнодышащие имеют два типа развития. 

Исходным для них является развитие с планктотрофной личинкой (т.е. 
плавающей в толще воды и питающейся планктонными орrанизмами). Виды с 
таким развитием производят много (несколько десятков или сотен тысяч) яиц, 

хотя размеры яйцеклеток малы (около 0,1 мм) и они бедны желтком. Личинка 
видов с планКТОiРофным развитием - торнария - долго плавает в толще воды 

до наступпения метаморфоза. 

Друrой тип развития - лецитотрофный - характерен для видов, отклады­

вающих небольшое число (несколько сотен) яиц крупного размера (0,4-1,0 мм), 
которые содержат мноrо желтка. В этом случая из яйца выходит личинка, которая 

питается за счёт запасов желтка. Лецитотрофные личинки плавают у самоrо дна 

и через 1 -2 суrок претерпевают упрощенный метаморфоз. 
Яйца кишечнодышащих подверrаются полному дроблению, протекающему 

по радиальному типу (рис. 24 ). Результатом дробления является целобластула -
однослойный шар из к.леток. Гаструляция осуществляется путем инваrинации 

(т.е. впячивания) веrетативной части бластулы внуrрь зародыша. Бластопор 

закрывается, хотя первичный кишечник остаётся соединённым с эктояермой в 

области бластопора. Этот участок зародыша в дальнейшем становится задним 

КОНЦОМ ЛИЧИНКИ. 

Целомическая мезодерма закладывается у кишечнодышащих за счёт выпячи­

вания стенок первичной кишки - энтероцельным пуrём (рис. 25 ). Сразу после 
от.целения зачатков цепома вершина первичноrо кишечника отrибается к брюшной 

стороне и :щесь прорывается ротовое отверстие (см. рис. 24, М, 6), формируется 
вторичный рот. 

Рис. 25. Разнообразие способов закладки цсломической ме:юдермы у полухордовых (по 
данным разных авторов): 

1 - эачатох xoбontoro uелома; 2 - эачатхи воротниковых uеломов; J - эачатхи туповищных ueno-
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Рис. 26. Метаморфоз кишечнодышащих: 

Б 

А - последовамп:ьные еrадни метаморфоза Saa:oglossus (по R.C. Brusca, G.J. Brusca, 2002, с дополне­
ниями); Б - ювенильная особь Saccoglmsus horstii (по С. Burdon-Jones, 1952 ); 1 - por; 2 - апикаль­
ная пластинка; З-тслоtрОХ; 4- хобот; 5- воротник; 6- туловище; 7- хвостовой отдел; 8- жа­

берная щель; 9 - анус 

По своей организации торнарии очень похожи на личинок иглокожих, в част­

ности на аурикулярий rолотурий. Первоначально торнарий рассматривали как 

личинок каких-то иглокожих. Только после исследований российского зоолога 

И. И. Мечникова, впервые проследившеrо метаморфоз торнарий, стала понятной 

их истинная принадлежность. 

После метаморфоза (рис. 26, А) у ювенильных особей кишечнодышащих раз­
вивается четвёртый отдел тела - минный постанальный хвост. Эrо сильно со­
кратимый отросток, снабжённый клейкими железами. Этим отростком молодые 

особи заякориваются в Jl)УНте, в то время как передний конец тела выставлен из 

норки для сбора пищи и дыхания (рис. 26, Б). У подросших особей хвостовой 
отросток редуцируется. Предполагается, что хвостовой отросток молодых киwеч­

нодыwащих гомологичен стебельку крыложаберных (см. далее). 

КЛАСС КРЫЛОЖА&ЕРНЫЕ (PТEROBRANCHIA) 

Крыложаберные - это небольшая группа колониальных организмов, вклю­

чаюшая 22 вида, принадлежащих к двум родам Cephalodiscus и RhaЬdop/eura. 
Крыложаберные обитают как на мелководье, так и на глубинах в несколько сотен 
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метров. Преаставители этого класса известны из тропических и субтропических 

вод, значительное число видов описано из Антарктики. В морях России крыло­

жаберные пока не найдены. 

Колонии крыложаберных прирастают к поверхности камней или раковин 
и по внешнему виду напоминают колонии мшанок или гидроидных полипов. 

Общий скелет колонии - ценоциум - состоит преимущественно из коллаге­

на, который может быть инкрустирован посторонними частицами. Ценоциумы 

обычно окрашены в жi!лто-коричневые тона. Форма ценоциума разнообразна. 

У преаставителей рода Cepha/odiscus ценоциум окрашен в жёлто-коричневые 
тона, имеет форму корок диаметром до 30 см или кустиков неправильной формы, 
достиrающих высоты до 10 см. Ценоциум пронизан сетью трубочек или пещерок, 
в которых ползают отдельные зооиды и их колонии. Трубочки ценоциума аrкры­

ваются во внешнюю среду отверстиями, часто окаймленными острыми шипами. 

Через эти отверстия зооиды мoryr выставлять наружу свой ловчий аппарат (рис. 

27, А). Ценоциум RhaЬdopleura выглядит как система стелющихся по субстрату 

А 

Б 

Рис. 27. Крыложаберные: 
А - ценоциум Cephalodiscu:1 (по van der Нопс С., 1939); Б- учасrох ХОJJонни RhaЬdopleuю с JIВУЫА 
эооидами; В - :юоид Cephalodiscw (по S. Lestcr, 1985) ; / - :юmшы; 2 - ценоциум; J - прихрспн­
тепьнwА JtНcx; ./ - ловчиА аппарат; 5 - стебелёх; 6 - чёриый СТО11он; 7 - rоловноА щит; 8- пора 
воротникового uе.пома; 9- жаберная ще.nь; 10- оральная ламема; 11 - тулоаише 
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Рис. 28. Саnrrтапьнwй срез Cephalodiscus 
~по А.Щепотьеву, 1907): 

J - rооовной щит; 2 - руки ловчеrо аппарата; 
J - жсп:еэистые уrолщения. на конuах рух; 4 -
ан)~;:; 5 - воротннковыА rанrпиА; 6 - rонаnы; 

7-тонхu кишха; 8- morкa; 9-ЖCll)'IlOк; 10-
стебмi!к; / /- прикрепип.пьнwйдиск; 12- поч­

ц JЗ-жабернц шеnь; /4-рот; /S-жene3И­
rn111 часп. rоповноrо щита; 16- стомоmрq.; /7-
.:ераечныА синус 

тонких трубочек. Вверх отходят жи.пые 
трубочки, в которых помещаются от­

.Iельные зооиды (рис. 27, Б). Тонкие 
полупрозрачные трубочки ценоциума 

Rhabdop/eura укреплены кольцевыми 
рёбрышками. 

Как у многих колониальных орrаню­

мов, размеры отдельных зооидов кры­

,1ожаберных очень малы. Самые круп­

ные представите.ли рода Cepha/odiscus 
достигают 5 мм, а зооиды большинства 
видов Rhabdop/eura имеют размеры 
0,5-1 мм. 

Тело отде.льного зооида подра:щеляется на четыре отдела (рис. 27, В). Пред­
ротовой отдел - головной щит - гомологичен хоботу кишечнодышащих. Он 
имеет дисковидную форму и используется в качестве ползательной подошвы. 

С брюшной стороны под rоловным щитом располагается ротовое отеерстие. 
Уплощенная вентральная поверхность головного щита несёт многочисленные 
железистые клетки, сскретирующие материал ценоuиума. 

Короткий воротниковый отдел представлен двумя симметричными склад­
ками - оральными ламелдами (ротовыми пластинками), которые на брюшной 

стороне подходят с двух сторон ко рту, а на спинной стороне от них отходят 

руки ловчего аппарата (рис. 27, В). У мелких зооидов Rhabdop/eura ловчий 
аппарат состоит всего из двух У-образно расходящихся рук. У более крупных 
Cepha/odiscus многочисленные руки образуют некое подобие корзинки на 
спинной стороне животного, их число увеличивается с возрастом и достигает 

18 (по другим данным - до 50 ). На вершине каждой руки у Cepha/odiscus (рис. 
28) имеется булавовидное расширение, снабженное множеством железистых 
клеток. 

Руки крыложаберных несут по два ряда щупалец, а вцоль каждого щупаль­

ца проходит два ряда жгутиковых клеток. Биение жгутиков со:шаёт ток воды. 

Взвешенные в воде частицы попадают на внутреннюю сторону щупальца, JUJ.oль 

которой проходит ряд слизистых клеток. Частицы склеиваются слизью, затем 

переносятся к основанию щупальца и попадают в идущий цоль руки централь­

ный жспобок, по которому частицы достигают основания руки (см. рис. 27, В). Or 
основания рук по оральным ламеллам, одетым жгугиковым эпителием, частицы 

перегоняются ко рту. Таким образом, для крыпожабсрных (как и для кишсчно-
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дышащих) характерен слизисто-ресничный механизм улавливания пищи, но они 

собирают пищу нс из грунта, а из толщи воды, т. с. яв,,1яются фильтраторами. 

Туловище имеет мсшковидную форму. В передней части туловища у взрослых 

Cephalodiscus имеется пара окруrлых жаберных щелей. У представителей рода 
RhaЬdop/eura в связи с мелкими размерами жаберные шсли редуцированы. 

Чствёртый отдел тела - стебе.лек. - представляет собой длинный сократимый 

вырост на заднем конuс туловишного отдела. У Cepha/odiscus на конuс стебелька 
имеется скопление клейких желёз, которые позволяют зооиду временно прикре­

пляться к стенкам ценоциума. Как правило, несколько зоондов прикрепляются 

вместе в одной точке внутри uсноuиума, формируя небольшую колонию, состоя­

щую из 5-10 особей (см. рис. 27, А) На конце стебелька происходит почкование 
новых особей в процессе бесполого размножения, поэтому нс исключено, что 

все особи такой колонии представляют собой клон. Внутри одного uеноциума 

Cephalodiscus обитает несколько десятков таких колоний. У RhaЬdopleura сте­
бельки всех зоондов соединены с обwим столоном (см. рис. 27, Б). 

Несмотря на большие различия во внешнем облике, организация крыпожабер­

ных близка к таковой кишечнодышащих. Покровы крыложаберных образованы 

однослойным эшшермисом, состоящим из сильно уплощенных жrутиковых кле­

ток. На апикальной (вершинной) поверхности клеток эпидермиса имеется тонкий 

слой кутикулы, нс препятствующий биению жrуrиков. 

Целом крыложабсрных подразделён на те же отделы, что у кишечнодышащих. 

Обширный прев.ротовой (хоботный) uелом занимает большую часrь объёма rо­

ловного шита. Хоботный целом крыложаберных связан с внешней средой двумя 

симметричными целомодупами, расположенными на спинной стороне в основа­

нии головноrо шита. Чашевидный перикард крыложаберных охватываег псра~ний 

конец стомохорда (см. далее). 

Парный воротниковый целом охватывает пищеварительную трубку двумя по­

лукольцами справа и слева. Воротниковые целомы, связанные с внешней средой 

парными целомодуктами, проникают в оральные ламе.мы, а также в руки и щу­

пальца ловчего аппарата. Жидкость полости тела выполняет опорную функцию, 

под.11ерживая руки и wупальuа в расправленном состоянии. 

Полость туловищного отдела подра:шслена на правую и левую половины дор­

совентральным мезентерием, на котором подвешен петлеобразный кишечник. 

Цепом стебелька не отдепён от полоеп1 тела туловиwноrо отдела. 

Эпителиапьно-мышечные жгутиковые клетки целомической выстилки форми­
руют у крыложабсрных мускулатуру стенки тела. Мускулатура стенки тела прсд­

ставпена у них преимушсственно продольными мышцами. Особенно мощные ленты 

продольной мускулатуры проходят по брюшной стороне туловишноrо отдела и в 

стебельке. Сокращение этих мышц обеспечивает быстрое втяrивание зооица в труб­
ку ценоциума. Относительно мощно развитой мускулатурой обладает ползатсльная 
подошва крыпожаберных - головной щит. Мышцы крыложаберных организованы 
по типу mадкой мускулатуры. Поперечно-полосатая мускулатура у крыложаберных 

обнаружена только в Ш)'Пальцах и в мышuах-замыкателях целомических пор. 

Кишечник крыпожаберных имеет U-обраэную форму. Ротовое отверстие в виде 
поперечной щели скрыто под нависаюwим нижним краем rоловноrо щита. Or 
дорсальной стенки короткой ротовой полости вперёд отходИТ предротовой днвср­

тикул - стомохорд. Он представляет собой трубку, образованную жrуrиковыми 
клетками энтодермальноrо эпителия, но в отличие от клеток стомохорда кишеч-
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нодышащих они не вакуолизированы. Жёсткость стомохорда у крыложаберных 

обеспечивается большой толщиной слоя основного вещества соединительной 

пани, залегающей между базальными пластинками энтодермального эпителия 

и целомической выстилки. По оси стомохорда проходит цепочка узких полостей, 
представяяющих собой остаток его центрального канала. 

Ротовая полость переходит в глотку, стенки которой прободены овальными 
отверстиями, ведущими в жаберные каналы. Жаберный канал представяяет со­

бой короткую трубку, выстланную эпителием из вакуолизированных к.леток. 

Эта трубка открывается во внешнюю среду поперечным щелевидным отвер­
стием - жаберной щелью. Жаберных мешков у крыложаберных нет. У зооидов 
RhaЬdop/eura, которые лишены жаберных щелей, газообмен осуществляется через 

покровы рук и щупалец. 

Глотка переходит в короткий пищевод, соединяющийся с мешковивным желуд­

ком. Тонкая кишка идёт по спинной стороне тела и открывается наружу анальным 

отверстием, расположенным на его rоловном конце. 

Кровевоснu еистема крыложаберных представяяет собой систему лакун, за­

легающих в толще основного вещества, ра:шеляющего базальные пластинки эпи­

телиев. Дорсальный кровеносный сосуд представляет собой продолговатую лакуну 

на спинной стороне желудка, которая соединяется с центральным или сердечным 

синусом. В отличие от кишечнодышащих у крыложаберных сердечный синус рас­

полагается спереди от стомохорда. Перикардиаnьный целом охватывает сердечный 
синус спереди. От заднего конца центрального синуса отхсщнт непарный вентраль­

ный головной синус, который рацеляеrся на два сосуда, охватывающих глотку. 

Соединяясь, эти два сосуда образуют вентральный кровеносный сосуд, идущий 

до конца стебелька. Там он поворачивает на спинную сторону стебелька и, про­

ходя по нему, постепенно истончается. Капиллярная сеть в покровах и в стенке 

кишечника соединяет спинной и брюшной кровеносные сосуды. В каждой руке 

ловчего аппарата проходят две продольные кровеносные лакуны (на дорсальной 

и вентральной сторонах руки). 

Из-за мелких размеров кровеносная система крыложаберных организована 

проще, чем у кишечнодышащих. Так, структура, соответствующая гломерулю­

су, у крыложаберных представлена видоизмененным целомическим эпителием 

на стенке вентрального головного синуса. Предполагается, что перегруженные 
продуктами обмена клетки могут отрываться от стенки сосуна и выводится во 

внешнюю среду через целомические поры. 

Нервно система крыложаберных представлена интразпидермальным нерв­

ным сплетением. Нервные стволы и ганглии прсшставляют собой у крыложа­

берных сгущения этого сплетения. На спинной стороне между основаниями 

рук ловчего аппарата располагается воротниковый ганглий, от которого беруr 
начало парные нервы, уходящие в руки. От воротникового ганглия отходят также 

окологлоточные соединительные тяжи, которые встречаются подо ртом и дают 

начало вентральному нервному стволу, тянущемуся по средней линии брюшной 

стороны в стебелёк. 

Крыложаберные раэдел1t11оnолw. Парные гонады Cepholodiscus залегают в 
туловишном целоме впереди желудка. Протоки гонад открываются на спинной 

стороне сразу же позади целомической перегородки меж.ау воротниковым и 

туловищным целомами. У эооидов RhaЬdopleura имеется только одна (правая) 

гонада. 
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ж 3 и к 

Рис. 29. Развитие RhaЬdopleum (по S. Lester, 1988): 
А- Г - .а.робление .11Aua; Д, Е - ресничная личинка; Ж, 3 - метаморфоз; И, К - раэВИIИе nераой 
особи колонии; / - эачатох rоловноrо шита; 2 - кокон; 3 - зачаток туловища; 4 - зачатки рух; 
5 - 38':1аток воротника; 6 - стебелi!к; 7 - почки 

Яйцеклетки крыложаберных содержат мноrо желтка. Вылупляющиеся из них 

личинки не питаюrся. В течение нескольких часов они ползают по дну на покры­

том ресничками зачатке rоловноrо шита, затем прикрепляются ко дну и вьщеляют 

вокруг себя белковую капсулу (зачаток uеноциума), под защитой каrорой личинка 

преврашается в первый зооид колонии (рис. 29 ). Все послспуюшие особи колонии 
возникают за счёт почкования. 

В отличие от кишечнодыwаших, которые не сохраняются в ископаемом со­

стоянии, находки колоний древних крыложаберных обычны в породах начиная с 

верхнего кембрия (около 500 млн лет назад) до каменноуrо.nьноrо периода (около 
300 млн лет назад). Ископаемыми крыложаберными считаются представители 
особой rруппы rрапrолитов (Gmptolithina). Особенно мноrочисленны они были в 
ордовике и силуре. Тогда граптолиты представляли собой процветающую rруппу 

морских организмов. При этом наряду с донными колониями различноrо строения 

встречались и колонии, плававшие в толще воды. 

пюисхождЕНИЕ ХОРДОВЫХ животных 

Историю происхожцения и начальных этапов эволюции хордовых, конечно, 

легче всего было бы прочитать на палеонтологическом материале. Однако не­

трудно видеть несколько обстоятельств, мешающих такому решению проблемы. 

Во-первых, специфика rруппы могла быть •Записана. только на мягких тканях, 

которые ппохо сохраняются в ископаемом состоянии, поскольку рсщко превраща­

ются в информативные окаменелости (фоссилизуются). Во-вторых, абсолютный 

возраст родоначальников хордовых должен составлять никак не менее полумил­

лиарда лет (время кембрийскоrо .-взрыва формообразования• - исходной точки 
обособления и развития практически всех известных типов мноrоклеточных 
животных). И наконец, интерпретация, опознание найденных ископаемых остат-
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mв - это задача чрезвычайной сложности. Осуществить её можно лишь пуrём 
.::крупулёзного анализа гомологических отношений обнаруженных структур с 

зеталями анатомического строения каких-либо рецентных форм, а это уже -
приёмы сравнительной анатомии. Кроме того, палеонтология практически ничем 
не может помочь в исслецовании начальных стадий онтогенетического цикла жи­

IЮТИЫХ организмов, а это - одна иэ важнейших составляющих в реконструкции 

nym исторического развития сравниваемых форм с опорой на «Метод тройного 
параллелизма.. Имеется в виду использование последовательности, совпадаю­
шей в трёх морфологических рядах (эмбриологическом, палеонтологическом и 
сравнительно-анатомическом), в качестве модели филогенетического ряда, от­

ражающего реальные преобразования в эволюции изучаемой rруппы. 

Первые попытки поиска вероятных предков хордовых животных, основан­
ные на сравнительно-анатомических критериях, вполне естественно строились 

на наличии общих признаков между хордовыми и беспозвоночными. Поэтому в 

числе главных претеtШентов оказались кольчатые черви, особенно их наиболее 

продаинуrые rруппы. Действительно, у этих животных отчётливо выражены дву­

сторонняя симметрия, метамерия, присуrствует вторичная полость тела. Что же 

касается сличения планов строения, то и :шесь, на первый взгляд, проблема ре­

шалась достаточно просто. Нужно только перевернуrь червя на спинную сторону, 

и взаимное наложение основных систем органов покажет совпадение со схемой 

хордового животного. Центральная нервная система распооожится на спинной 

стороне, а основные сосуды кровеносной системы - на брюшной. Однако более 

тщательный анализ показывает, что дело обстоит отнюдь не так просто. У червей 

не удалось найти и никаких гомологов хорды. Их центральная нервная система 

не имеет внуrренней полости и иначе развивается, чем у хордовых. Метамерия 

кольчецов захватывает все системы орrанов - от покровной ткани до гонад и вы­

делительных органов, что совершенно не характерно, прежде всего, для низших 

хордовых. По-разному развивается и вторичная полость тела у кольчатых червей 

и хордовых. В первом случае целом образуется после миграции ме:юдермальных 

КJiеток и притом схиэоцельно, т.е. эа счёт расщепления клеточной массы. У при­
митивных хордовых же он исходно возникает в виде полостей, парных мезодер­

мальных мешков, отwнуровывающихся по бокам от первичной кишки, и носит 

название энтероцельного. 

Предпринимались также попытки вывести хордовых из членистоногих (ра­

коскорпионов, мечехвостов, насекомых), мwшюсков, круглых червей, q:Jебне­

виков и т. п. Однако у представителей всех этих rрупп много общего с кольча­
тыми червями, но наблюдаются принципиальные отличия от хордовых по всем 

перечисленным выше признакам аннелид, и, главное, все они входят в группу 

первичноротых животных, обладателей спирального дробления с высокой сте­

пенью детерминизма развития (в отличие от более регулятивного эмбриогенеза 
вторичноротых). 

Из числа специфических признаков хордовых животных, по крайней мере, 

один - жаберные щели - обнаруживается и у представителей типа Полухордовые 
(Hemichordata), который также относится к вторичноротым. Таковы Кишечноды­
шащие (Enteropneusta), например баляноглосс ( «желудёвый червь--; Balanog/0$$us), 
и глубоководные колониальные формы Кры.ложаберных (Pterobranchia) из родов 
RhaЬdopleum и Cephalodiscщ. Ранние стадии развития этих животных осущест­
вляются сходно с таковыми у хордовых, т. е. с радиальным дроблением, слабой 
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степенью детерминизма, сходным развитием нервной системы и энтероцельных 

целомов. 

Неудачные попытки вывесrи организацию тела хордовых пуrём инверсии спин­

ной и брюшной сторон какоrо-либо первичноротоrо беспоовоночноrо не дают 
оснований полностью исключить эпизсm переворота из гипотетическоrо сценария 

эволюции хордовых. Перспективность таких предпаложений, но по отношению 
к представителям группы вторичноротых, недавно получила подтверж.цение 

(В. В. Малахов, 1977). В сравнении с картиной у примитивных вторичноротых 
у хордовых оказываются обратными и распаложение отверстий в целомических 

полостях (каналов-целомодуктов), и палярность асимметрии их передней пары, 
и положение бластопора вместе с зачатком центральной нервной системы, и, 

наконец, направление кровотока в главных продальных сосудах. Поводом к пере­
вороту мог послужить, например, переход от ловли при помощи ветвистых щупа­

лец взвешенных в воде пищевых частиц, как это делают птеробранхии, к сбору 
микроскопическоrо корма на поверхности rрунта. Таким способом юные личинки 
вестиментифер (представителей погонофор) собирают бактерий с поверхности 

субстрата. В рамках версии В. В. Малахова ранний ПРQОК хордовых представляется 

в виде организма, лежашеrо на грунте своей исходно спинной стороной и способ­
ноrо ползать благодаря подвижному членистому хвосту. Эти членики возникли за 
счёт дополнительной дифференцировки задней пары целомов из трёх пар, исходно 

присущих вторичноротым. В дальнейшем этот членистый хвост оказался пригод­

ным и для ундуляционноrо плавания, как у личинки асцидии. Працца, строение 
личинки асwшии с её ротовым отверстием, расположенным на спинной стороне 

непосредственно впереди от •мооrа., наводит на мысль, что ею переворот так и 

не проАден. Но у ланцетника это преобразование, несомненно, позади, и оно 

оставило след в виде резкой асимметрии на ранних стадиях развития. 

Несмотря на принципиальные сомнения, высказанные в начале данноrо раз­

дела, палеонтология всё ж.е принесла интересные материалы, предположительно 

освещающие формирование плана строения хордовых животных. В последние 

десятилетия появились публикации Р.Джеффриса, посвященные тщательному 
изучению кальцихордат - многочисленной, разнообразной и хорошо представ­

ленной в палеонrологической летописи rруппы древних иглокожих, возможно, 

близких исходно к морским лилиям (R.Jeffгies, 1986). Они существовали, по 
крайней мере, с венда (докембрийскоrо периода), на протяжении всего кембрия 

и до среднеrо девона (т. е. примерно в течение 220 млн лет, 600-380 млн лет на­
зад). На основании детального изучения сравнительной анатомии этих животных 

Джеффрис развил оригинальную версию ранних этапов эволюции хордовых. 

Первоначально древнейшие представители кальцихордат были си.аячими жи­

вотными, тело которых, как и у бояьшинства иrnокожих, было покрыто панцирем 

из монокристаллов кальцита (отсюда название 11JУППЫ) и закреIШЯЛОСЬ в грунте 

с помощью хвостовоrо стебелька (как у морских лилий - криномей), а питание 
осуществлялось с помошью парных ловчих щупалец - лофофоров, покрытых 

ресничным эпителием, с отцеживанием собранноrо микропланктоиа за счет 

жаберных отверстий. Наглядным воплошением животною. заиимаюшеrо такую 
экологическую нишу, т.е. близкой жизненной формой, могут служить современ­

ные mеробранхии из палухордовых. По каким-то причинам представители этой 

rруппы билатерально-симметричных животных легли на грунт правой стороной 
тела (эту переходную rруппу называют Dexiothetica - ..n:сжашие на правом боку.). 
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В итоrе они уrратили лофофор, а также жаберные отверстия правой стороны, 

arчero их тело стало резхо асимметричным. 

На сп~ :nапе эвопюции каn:ьцихорur сформировалась rруппа животных 
~ О1ЧеmИВО выраженной асимметрией (ComUla), причем С/IИЭСВОЙ ловчий аmшрат, 
по-ви.аимому, переместился у них внутрь rлотки. В связи с этим сохранившийся 
J них левый лофофор сократился в размерах и У'1J)8ТИЛ перистую форму, а число 
иаберных отверстий увеличилось, ВСJ)ОЯ"IИО, в силу сушесrвеиных преимуществ 

такоrо способа фильтраu,Ии пишевоrо материала при микрофаrии. Одновременно 
с этим билатеральио·симМетричный хвостовой стебелёк корнуr утратил жёсткую 
СВЯЗЬ С субстратом И превра1ИЛСЯ В орrан движе1П1Я, 11О3ВОJlЯЯ ЖИВО111ЫМ цепляться 
ero эаrибаюшимся кончиком за rрунт и ПQIП'ЯПIВатЬ тело, т.е. ползать хвостом 
вперёа,. Проrрессируюшее усилею1е фильтруюших фуикшВt rлапси способствовапо 
формированию в ней эиnостиля, который возник в результате преобразования 

зоходяwих до rлотки остатков ресничных боро3Цок уrраченных лофофоров. 

Постепенно у более по:шних и продвинутых капьцихордат (Mitrata), предпо· 
ложитепьио потомков корнут, вторично восстановипась биmnеральиая симметрия 

PiluJlo, нихнехембрийское 
пер8И'11Ное хордо80е 

I'нnoтenl'leCкoe npcaxoaoe 810pll'ПIClp01', 
ПО11ЗВIОШССПОдИУ 

Рис. 30. Предполагаемая посnецовательность морфоnоrических состояниR, которую моrли 
пройти хордовые в своей ранней эволюции - стадии rипотетическоrо сценария 
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(в том числе бпаrодаря дополнительному развитию правых жаберных щелей, 

которые и у ланцетника формируются с опоэдаиием). Последнее могло произой­

ти в порядке адаптации к скольжению тела по rориэонтальному гладкому илу. 

Позже, согласно предположению Р.Джеффриса, покровные ткани освободились 

от кальцита. 

Рекапитуляционным (т. е. связанным с повторением предковых признаков в 

индивидуальном развитии) отражением этоrо этапа эволюции хордовых могут 

служить личинки асцидий, апперндикулярии и личинки ланцетника, левосто­

роннюю асимметрию которых можно рассматривать как насл~е кальцихордат 

(асимметрия выражена, кроме тоrо, в анатомии взрослых ланцетников). Как 
видим, версия Р. Джеффриса весьма созвучна представлениям В. В. Малахова, 
хотя допускаемое им укладывание предка на правый бок соответствует повороту 

около продольной оси только на 90•. Понятно, что он должен был не менее резко 
нарушить исходную симметрию тела. 

Упрощенное rрафическое обобщение описанных эволюционных событий ото­

бражено на рис. 30. Упрощение состоит, в частности, в том, что здесь отсуrствует 
последовательное отражение гипотез о причинах и проявлениях поворотов тела 

около продольной оси. 

Резкая асимметрия на ранних стадиях развития ланцетника (см. рис. 8), 
по-видимому, подnерживается присущим ему личиночным приспособлением, 

наuеленным на ранний •запуск• слиэевоrо фильтра. Ради необходимоrо в этом 
случае противостояния левых (первичных) жаберных щелей ротовому отверстию 

они временно переползают на правую сторону, вероятно, задерживая пояВJiения 

правых (вторичных). 

По современным представлениям, тип Хордовые (Chordata) принято подраз-
делять на три подтипа: 

1. Бесчерепные (Acrania). 
2. Оболочники, или Личиночнохордовые (Tunicata, s. Urochordata). 
3. Позвоночные, или Черепные (Vertebrata, s. Craniata). 

ПОДТИП ПОЗВОНОЧНЫЕ 

(VERTEBRATA), ИЛИ ЧЕРЕПНЫЕ 
(CRANIATA) 

Харакrерисrика noдnma 

Большинство хордовых животных по уровню своей морфофизиологической 
орrанизации в корне превосходит представителей рассмотренных выше подтипов 

хордовых, т.е. оболочников и бесчерепных. Они принадлежат к подтипу Позво­

ночные (Vertebrata), или Черепные (Craniata). Характеризуя это объединение в 
цепом, надо, прежде всеrо, отметить, что принадлежащих к нему животных от­

личает активный образ жизни. Эrо значит, что они активно двигаются в процессе 
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Рмс. 31. Схематический поперечный разрез 
JiilpQDWW&,aыфибии П1Х.11Свмфференцировки 

.:аювных компонентов мезодермы и нерв­

..ой. системы: 

1- сомиr:ы {эnимср); 2- napwmшъмw.R.nИC"IOK 

11е:мшермапьной боковой пластинки (rипоме­

;-а): ] - кишка; 4 - висuеральныА листок 

~НОЙ боковой 1U18СJ11ИКИ {rипомера); 

.! - спинная аорта; 6 - хорда; 7 - склеротом; 
S- миотом; 9-дерматом; 10- нервнаятруб­

u; // - нервный rребень; 12 - эктодерма 

А Б в 

Рис. 32. Компоненты аппаратов кожной чувствительности (А - по G.Schlosser с и»1енения­
ми; Б, В- по H.GiersЬerв, P.Rietsche.I): 
А - схема распаnожения утоnшеиий эшшермиса (плаход) на ro1Joвe эмбриона амфибии, вид сбоку; 

Б, В - механореuеnторы кохи, невромаст (Б) и инкалсуяированное те.пьuе (В): 1 - rяазной бокап; 
2 - ПЛIКQlll. 2-й и 3-й ветвеА троАничноrо нерва; З - зачатох CJ1yxoвoro пузwрька; 4 - части дорсо­
лвтераn:wtоА nлaКQllЬI (источник боковой линии); 5 - части эпибраихиальноА nяaXOJlbl (источник 

висuерап:wtык нервов - Vll-X); 6 - зачаток передней доян гипофиза; 7- обоняте.пьиая плаКОJ18.; 
8 - крустаn:иковая плахода; 9 - nлaКQlll первой ветви троАничноrо нерва; 10 - побочное (реrуяя­
торное) нервное вояокно; 11 - главное нервное вояокно; 12 - со~ннтельно-тканиая капсула; 

IЗ - уложенное петлями окончание mавноrо вояокна; 14- купула; 15- реuепrорные (irropичнo­
Ч)'llC'l1IYIOШI) кпетки и ихжrуnоси; 16- эпидермис; /7- кориум; 18- оnориые клетки 
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кормежки, собирая неподвижный животный или растительный корм, ловя или 

даже преследуя подвижную добычу. В период размножения они активно разыски­

вают особей дpyroro пола. 

Для этоrо позвоночным требуются, во-первых, способность к нацЬсной ориен­

тации в пространстве и к сложному поведению, во-вторых, эффективные орrаны 

передвижения и более интенсивный метаболизм (обмен веществ), предоставляю­

щий им существенно больший энергетический ресурс, т. е. достаточно высокую 

механическую мощность для осуществления этих форм активности. 

Важнейшая роль в достижении позвоночными эволюционного успеха при­

надлежит такому фактору, как формирование у них головы, включающей со­

стоящий из трёх компонентов череп, глотку, сложную поперечно-полосатую 

висцеральную мускулатуру, высшие органы чувств и, наконец, головной мозг. 

Голова сформировалась блаrодаря возникновению и прогрессивному развитию 

характерных эмбриональных зачатков. Во-первых, это нервный гребень (рис. 31, 
11), во-вторых, сенсорные эктодермальные плакоды (утолщения) на поверхности 
головы (рис. 32, А), в-третьих, - вентрально расположенный и первоначально не 

сеrментированый отдел меэодермы (боковая мастинка). так называемый rипомер, 

ставший источником висцеральной мускулатуры (рис. 31, 4). 

Рис:. 33. Схема примордиальиого (зача­
точного) мозгового черепа позвоночных 

в силуэте головы и дефИНIПИВНОГО (окон­

чательно сформированного) черепа аку­

лы. Вид сверху: 

1 - хорда; 2 - парахордалия; З - сnуховая 
капсула; 4 - mпофиэ; 5 - rлвэничиwй XJ)JIШ; 
6 - rлаэ; 7 - трабскула; 8 - оliонятелънu: 
капсула; 9 - контур черепа 
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Рис. 34. Перепончатый лабиринт внуrрен­
него уха (левый) костистой рыбы (окуня 

hrco): 
1 - эндолимфатичесхий мешок; 2 - :Jа.llИИй по­
лукружный канал; З - боковой полукружный ха­

наn.; 4 - выступ xpyrлoro мешочка; 5 - круглый 

мешочек; 6 - отолиты; 7 - овалъный мешочек; 

8 - передний полукружный канал; 9 - ампулы 

полукружных каналов 



К1етки нервного rребня обладают оrромным морфогенетическим потенuиапом. 
Они закладываются в эмбриогенезе позвоночных в виде нервного валика на rpa­
;,.-иue межау краями неврапьной пластинки и окружающей её кожной эктодермы, 

.:. затем имдивидуально миrрируют в различные части развивающегося организма. 
Из этих клеток формируются нейроны чувствующих ганглиев спинномозговых 
:tервов, ганглиев автономной (или вегетативной) нервной системы, пигментные 

к..1етки. Из них фор.Мируются клетки, откладывающие дентин зубов, а также 
кожных зубчиков, тесно связанных с образованием накладных окостенений, хря­
:певые стебли висцерапьного скелета (висцеральные дуги), участки в основании 

,.-рящевого мозгового черепа, прежце всего трабекулы (рис. 33, 7). 
В отношении сенсорных плакод (уrолщений эктодермы на голове эмбриона) 

предполагается, что они сформировались у каких-то предковых форм позвоноч­

ных в результате концентрации и специализации диффузных кожных органов, 

воспринимавших тактильные, химические и электрические стимулы. Но в итоrе 
зти плакоды дали начало обонятельному эпителию позвоночных (его первично­

чувствующим клеткам, т.е. нейронам), рецепторным аппаратам и нейронам 

ганглиев, обслуживающих органы боковой линии и внутреннего уха, нервным 

аппаратам тактильной кожной чувствительности. Блаrодаря появпению в экто­
зерме головы этого нового эмбрионального источника периферической нервной 

системы клетки нервного гребня зnесь как бы высвобождаютс.я и реализуют свои 

м:ногоrраииые потенции в качестве клеточного материаJJа, образующего скелет­
ные элементы (это так называемая эктомезенхима, т.е. мезенхима, возникшая 

из эктодермы). 

Необходимое условие совершенной ориентации составляют Вlilcwиe орrаны 
чувств, расположенные главным образом на голове. Традиционно к этой кате­

гории относят глаза, органы обоняния, вкуса, комплексный орган равновесия 

и слуха (рис. 34 ). По характеру рецепторных клеток (см. рис. 32, Б) и физио­
логии восприятия к внутреннему уху очень близки органы боковой линии - так 

называемая сейсмосенсорная система первично-водных позвоночных, по сути 

асла органы осязания воды. В этот список есть основания внести также кожное 

осязание, развитое у водных позвоночных тояько на голове. 

Приобретение высших органов чувств сопряжено с появлением головного 
мозга. В своей основе это разросшийся и усложнённый передний конец нервной 
трубки. Соответственно этому он сааержит полости, дополнен особыми аrделами, 

которые связаны с теми или иными органами чувств и образуют вместе с ними 

комплексы, называемые анализаторами (рис. 35 ). 
Важную роль в прогрессивном развитии позвоночных сыrрали и присущие 

только им новые типы опорной ткани - хрящ и кость, у к.агорых нет очевидных 

эволюционных предшественников. В научной литературе весьма оживлённо 

обсуждается вопрос о том, какая из этих опорных тканей первична для позво­

ночных - хрящ или кость. Естественно, что палеонтологи обычно настаивают 

на первичном происхождении кости, поскольку она раньше хряща появляется на 

страницах папеонтолоrической летописи. Но надо учитывать, что она несравненно 

надёжнее сохраняется в ископаемом состоянии. 

Эмбриологи и сравнительные анатомы, напротив, отстаивают приоритет хря­
щевой ткани, поскольку она предшествует кости в окгоrенезе, морфоrенетически 

пластичнее кости и леrче моделирует анатомические структуры в ходе индиви­

дуального развития орrанизмов. Хрящ обладает вставочным (объёмным) ростом, 
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Рис. 35. Схема rоловноrо моэrа, показывающая связь его основных частей с тремя высши­
ми органами чувсrв, т. е. учасrие в его формировании 'Jрёх анализаторов. ВК11 сбоку: 

1 - консчныit мозг; 2- зрИМllьныс бyrpw Срtl(НСГО мозга; З - мо:JJКС1:1ок; 4 - nPQ1UШroвaтwit мозг; 

5 - вхаи or боковой линии и внуrреннсrо уха; 6 - nромсжуrочныit мозг; 7- воронка с rиnофизом; 

8 - вхаи ar глаз; 9 - вход ar носа 

тоrда как кость - только периферическим (поверхностным). В ископаемом со­

стоянии хрящ сохраняется почти исключительно в виде отпечатков. 

Впрочем, хрящ и кость - химически -.неродственные• ткани: основное веще­

ство хряща прецставляет собой сульфатированный полисахариn, а основа кости -
комплекс из неорrаническоrо (фосфат кальция, названный rидроксиапатитом) и 

орrаническоrо (КОJVJаrеновые волокна) компонентов. В развивающейся коспtой 

ткани присуrствует также неклеточный мукополисахаридный матрикс, но ПО311Нее 

он вытесняется коошаrеном. 

Оба типа скелетной ткани формируются в результате деятельности особых 

клеток. Для хряща это хондробласты, для костей скелета - остеобласты, назы­

ваемые также склеробластами. 

Дяя защиты таких нежных образований, как мозг и высшие органы чувств, на 

переднем конце тела позвоночных сформировался специальный скелетный орган, 

так называемый осевой, или мооrовой, череп (пeul"OCl3.пium; см. рис. 33, 49 ), состоя­
щий из собственно мозговой капсулы и капсул органов чувств. У большинства 

позвоночных, кроме современных круrлоротых и хрящевых рыб, в состав черепа 

входит ещё персщняя часть панциря из слившихся кожных чешуй, дерматокра­

ниум, который лишь у низкоорrанизованных представителей подтипа сохраняет 

обособленность. 
В связи с более активной подвижностью у позвоночных укреплён осевой ске­

лет, в каrором, помимо хорды, развиты расположенные посеrментно скелетные 

элемекrы - позвонки и рёбра (см. рис. 45, Б). Уже у миног (см. рис. 50, З) они 
включают верхние (невральные) дуrи, защищающие спинной мозг, а у рыб - так­

же нижние дуrи (см. рис. 62, 6), дающие в туловище ОПОРУ рёбрам, а в хвосrе - за­
щиту кровеносным сосудам; у подавляющего большинства позвоночных развиты 

также тела позвонков, частично или полностью вьпесняющие хорду. 

Характеризующий позвоночных более высокий уровень обмена веществ пред­

усматривает более эффективное функционирование всех систем внутренних орга­

нов. В часnюсти, rлотка, выполняющая активные движения в связи с дыханием и 

захватом пищи, получила скелетную ОПОРУ. Её твёрдый каркас, висцеральный (от 

слова висцера - внутренности) скелет (splanchnocranium; см. рис. 49. 63 ), вошёл 
в состав черепа. Сформировались жабры как специализированный эпитслиаль-
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ный орrан. обладающий огромной поверхностью контакта с водой для диффу­

зии дьrхатсльных rазов. В результате приобретения мезодермапьным гипомером 

способности порождать мускулатуру стенки глотки приобрели сегментированные 

поперечнополосатые мышцы, в кровеносной системе появилось сердце (см. рис. 

44 ). Оно расположено у основания брюшной аорты (имеющей в стенках, как и 
прочие сосуды, гладкую мускулатуру), соэдаёт высокое артериальное давление и 

интенсивный кровоток. Слоями гладких мышечных волокон пополнился состав 

кишечной стенки, что послужило ответом на переход от исключительной филь­

трации микроскопического. корма к потреблению более крупных объектов и даже 
хищничеству. В связи с потребностью в регуляции ионного состава жидкостей 

тела у позвоночных появилась парная почка (см. рис. 46) - компакпtый орrан со 
специальным выводным протоком. Ответственную операцию транспорrа ионов в 

почках выполняет эпителий стенок канальцев, но необходим также источник под­

.1ежащей обработке первичной мочи, протекающей по канальцу. Почки ВЗЯJIИ на 

себя осмореrуляuию (т. е. активный контроль концентрации жидких сред. тела), а у 

наземных групп помимо этого - выведение из тела продуктов азотистого обмена 

(у водных позвоночных аммиак диффундирует в воду через жабры). Присушее по­

звоночным артериальное давление - важное условие формирования первичной 

мочи, которая затем обрабатывается эпителием почечных канальцев. Речь и.пiSт 

о фильтрации плазмы крови, т.е. воды с растворёнными в ней веществами (за 

исключением белков) в связанные с канальцами целомические камеры. 

Приведённую характеристику подтипа позвоночных можно рСЗJОмировать в 

виде набора кратких тезисов. Для позвоночных характерны: 
• активный образ жизни (поиск пищевых объектов и особей другого пола); 

способность к надёжной ориентации в пространстве и к сложному поведе­
нию; 

• нервный гребень, кожные ппакоды и rипомер мезодермы как источники 
важных эмбриональных зачатков; 

• голова с расположенными на ней высшими орrанами чувств; 
• головной мозг; 
• опорные ткани - хрящ и кость; 

• черепная коробка как защита для мозга и высших органов чувсrв; 
• позвоночник как защита спинного мозга; 

• более высокий уровень метаболизма; 
• скелет глотки (висцеральный череп). исходно связанный с интенсивным 

жаберным дыханием; 

• сердце; 

• почки. 

Остатки наиболее древних позвоночных, ещё не имевших в теле твёрдых 

образований, недавно обнаружены в виде отпечатков в нижнекембрийских от­

ложениях (возрастом свыше 550 млн пет). Это, прежде всего, Myllokunmingia 
fengjiaoa (рис. 36, А; по Хоу-Ксиан-rуанг с соавт" 2002), у которой различимы 
хорда. миосепты, расположенные метамерно (как у ланцетника) гонады, поверх­

ностные жаберные дуги (4-9 штук) - элементы жаберной корзины, перистые 
жаберные лепестки, околосердечная полость. В голове расположены две маленькие 
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Рис. 36. Позвоночные кембрия. Раннекембрийские позвоночные, не имевшие твёрдоrо 
скелета и известные по аmечаткам мяrких тканей: 

А - Mll/olшnmlngia fengjilltЮ; Б - Haikouefla /anceoiatum (Шlина тела 16 мм); / - жаберные дуги; 
2 - плавник; J - слуховu: капсула; 4 - rлаз; 5 - рот; 6 - жаберные карманы; 7 - жабра; 8 - пе­
рикардиальная полосп.; 9 - roнa.u:w; 10 - верхняя rуба 

пиn.tентированные капсулы - возможно, зрительная и слуховая. Другая форма -
Haikoue/la /anceo/atum (рис. 36, Б; по Мэллетrу с соавт" 2003 ), у которой обна­
ружены жабры, жаберные дуrи, атриальная полость, крупный моэr. Её верхняя 

губа (•юбка•) напоминает таковую пескоройки (личинки миноги). Миомеры 

удивительным образом вытянуrы вверх, высоко простираясь нап хордой (спинной 

плавник узок). 

Традиционный взгляд на многообразие представитеяей подтипа Позвоночные 

(Vertebrata) типа Хордовые (Chordata) выразился в придании подтипу сложной 
таксономической структуры. Прежпе всеrо, позвоночные делятся на два ра:шела -
Бесчелюстные (Agnatha) и Челюстноротые (Gпathosюmata). Среди бесчелюстных 
различают вымерших кожнопанцирных (Ostracodenni) в составе двух классов -
Двуно:шрёвые (Diplorhiпa) и Однонооцрёвые (Monorhiпa) - и один современный 

класс Круглоротые (Cyclostomata). Его единство (монофилетичность) нередко 
подвергают сомнениям - настолько внушительны различия организации двух 

составляющих его подклассов - Миноги (Petromyzones) и Миксины (Myxini). 
Среди челюсmоротых различают несколько вымерших и до семи современных 

классов. Их количество неточно определено из-за нарастающей в последние 

десятилетия тенденции подразделять рептилий на несколько классов. К над­

классу Рыбы (Pisces) относятся два ныне живущих класса - это Хрящевые рыбы 

(Chondrichthyes) и Костные рыбы (Osteichthyes). Этот надкласс включает ещё 
вымерших Панцирных рыб (Placodeпni) и Акантод (Acaпthodii). Надклассу Рыбы 

Может быть противопоставлен класс Наземные позвоночные, или Четвероногие 
(Tetrapoda, s. Quadrupeda). Эrо классы Земноводные, или Амфибии (Amphibla), 
Пресмыкающиеся, или Рептилии (Reptilia), Птицы (Aves) и Млекопитающие, или 
Звери (Mammalia). 

Рептилии, птицы и млекопитающие образуют неформальную группу Выс­

шие наземные позвоночные, или Амниоты (Amniota), в противоположность им 
рыбы и земноводные объединяются в rруппу Анамнии (Anamпia). Некоторые 

палеонтологи предлагают разделить рептилии, обособив черепах вместе с еше 

несколькими небольшими группами в виде класса Парарептилии (Parareptilia), а 
полностью вымерших зверообразных (синапсидные) рептилиit в качестве класса 

Тероморфы (Тheromorpha). 
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Общепризнанна.я версия системы подтипа Позsоночные 

Разпеп Бесчепюстные (Agnatha) 
Класс Двунозлрёвые (Diplorhina) 

Подкласс Астраспиды (Astraspida) 
Подкnасс Араидасnиды (Alandaspida) 
Подкпасс Теподонты (Тhelodonti) 

Подкпасс Ин~нцирные (Heterostraci) 
Класс ОднонО311Рёвые (Monorhina) 

ПQIUUJacc Остеостраки (Osteostraci) 
Подкласс галеаспиды (Galeaspida) 
Подкласс Бесшитковьrе (Anaspida) 

Класс Круrпорот.ые (Cyc:lostomata; 105 совремеиНЬIХ ВJШОВ) 
Подкласс Миноги (Petromyzones) 
Подкпасс Миксины (Myxini) 

Puaen Чепюстноротые (Gnathostomata) 
Группа Анамнии (Anamnia) 

Надкласс Рыбы (Pisces) 
Класс Панцирные рыбы (Placodermi) 
Класс Ахантоды (Acanthodii) 
Класс Хрящевые рыбы (Chondrichthycs; 973 современных вида) 

Подкласс Ппастиножаберные (ElasmoЬranchii) 

Оrдс11 Неосе.пяхии (Neoselachii) 
Подотдел Ахулы (Selachii) 

НадотрЯll Галеоморфы (Galeomorphi) 
НадотрЯll Скваломорфы (Squalomorphi) 

Подотдс11 Скаты (Вatoidea) 

Подкласс Цепьноголовьrе (Holocephali) 
Класс Костные рыбы (Osteichthycs; 27 ООО современных видов) 

Подкласс Лоnастеnёрые (Sarcopterygii) 
Иифракласс Кистеnёрые (Crossopterygii) 
Инфрахласс Двоякодышащие (Dipnoi) 

Подкласс Лучеnёрые (Actinopterygii) 
ИнфраК111сс КостиохрящеВЬ1е (Chondrostei) 

Отряд Палеоиискообразные (Palaeoniscifonnes) 
Отряц Мноrопёрообразные (Polypterifonnes) 
Отряц Осетрообразные (Acipenseriformes) 

Инфракласс Новоnёрые (Neopterygii) 
Оrряд Панцирникообразиые (Lepisosteiformes) 
0трЯ11 Амиеобразные (Amiiformes) 

Оrдс11 Костистые рыбы (Тeleostei) 

Подотдел Остеоrnоссоморфы (Osteoglossomorpha) 
Отряд Араванообраэные (Osteoglossiformes) 

Подотдеп Элоnоморфы (Elopomorpha) 
Отряд Тарnоиообразные (Elopiformes) 
Оrряд Уrреобразные (Anguilliformes) 
Отряд Мешкоротообразные (Saccopharyngiformes) 

Подотдел Остариоклюnеоморфы (Ostarioclupeomorphae) 
Отряд СепЬ11еобразиые (Clupeifonnes) 

Надотряд. Костноnузырные (Ostariophysi) 
Отряд Карпообразные (Cypri.nifonnes) 
ОтрЯ.11. Харацинообразные (Characiformes) 
Отряд Сомообразные (Siluriformes) 
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Отряд Электрические уrри (Gymnotiforrnes) 
Подотдел Настоящие костистые рыбы (Euteleostei) 

Надотряд Протакантоптеригии (Protacanthopterygii) 
Оrряд Корюwкообраэные (Osmerifoпnes) 

Оrряд Лососсобразные (Salmonifonnes) 
Отряд Щукообразные (Esocifonnes) 
Отряд Стомиеобразные (Sюmiiformes) 

Отряд Миктофообразные (Myctophiforrnes) 
Отряд Опахообразные (Lampriforrnes) 

Надотряд Паракантоnтериrин (Paracanthopterygii) 
Отряд Трескообразные (Gadiforrnes) 
Отряд Ошнбнеобразные (Ophidiiforrnes) 
Отряд Батрахообразные (Batrachoidiformes) 
Отряд Удильщикообраэные (Lophiiformes) 

Надотряд Колючеnёрые (Acanthopterygii) 
Отряд Кефалеобразные (Mugiliformes) 
Отряд Атеринообраэные (Atheriniformes) 
Отряд Сарrанообраэные (ВeJoniformes) 

Отряд Карпоэубообразные (Cyprinodontiformes) 
Отряд Стефанобериксообраэные (StephanoЬeryciformes) 

Отряд Бернксообраэные (Beryciformes) 
Отряд Солнечникообраэные (Zeifoпnes) 

Отряд Колюшкообразиые (Gasterosteiformes) 
Отряд Слитножаберникообраэные (Synbranchifoпnes) 

Отряд Скорnенообразные (Scorpaenifonnes) 
Отряд Окунеобразные (Perciformes) 
Отряд Камбалообразные (Pleuronectiformes) 
Отряд Иглобрюхообраэные (Tetraodontiformes) 

Надкласс Наземные позвоночные (Тetrapoda s. Quadгupeda) 
Класс Земиовадные, или Амфибии (Amphibla; 6 630 современных ВИдОВ) 

Отряд Бесхвостые амфибии (Anura) 
Отряд Хвостатые амфибии (Urodela) 
Отряд Безногие амфибии (Apoda) 

Группа Высшие позвоночные, или Амниоты (Amniota) 
К.ласе Рептилии (Reptilia; 8 734 современных видов) 

Подкласс Черепахи (Testudines, s. Chelonia) 
Подкласс Лепидоэавры (Lepidosauria) 

Отряд К.лювоrоловые (RhynchocephaJia) 
Отряд Чешуйчатые реmилии (Squamata) 

Подотряд Ящерицы (Sauria) 
Падотряд Змеи (Serpentes, s. Ophidia) 

Подкласс Архозавры (Archosauria) 
Отряд КроКОдИЛы (Crocodylia) 

К.ласе Птицы (Aves; 8 600 современных видов) 
Подкласс Веерохвостые (Omithurae) 

Надотряд Палеогнаты (Paleognathae) 
Отряд Страусообразные (Stгuthioniformes) 

Отряд НаlШУобраэные (Rheiformes) 
Отряд Каэуарообразные (Casuariiformes) 
Отряд Кивиобраэные (Apterygiformes) 
Отряд Тинамуобраэные (Тinamiformes) 

Надотряд Типичные mицы (Neognathae) 
Отряд Гагарообраэные (Gaviifoпnes) 



Отряд Поrанкообраэиыс (Podicipedifonncs) 
Отряд Трубконосые (Tublnares) 
Отряд Пингвинообраэные (Spheniscifonnes) 
Отряд Веслоногие (Steganopodes) 
Отряд Аисrообразные (Ciconiifonncs) 
Отряд Фпаминrообраэные (Phoenicopterifonnes) 
Оrр11д Сокопообразные (Falconifonncs) 
Оrряд Курообразные (GaШfonnes) 

Отряд Гусеобразные (Anserifonnes) 
Отряд Журавпеобразные (Gruifonncs) 
Оrряд Ржанкообразные (Charadriifonnes) 
Отряд Голубеобразные (Columblfonncs) 
Отряд Поnуrаеобразные (Psittacifonnes) 
Отряд Кукушкообразные (Cuculifonnes) 
Оrряд Гоацинообразные (Opisthocomifonnes) 
Orpяn Совообразные (Strigifonnes) 
Отряд Кооодоеобразные (Caprimulgifonnes) 
Отряд Стрижеобразные (Apodifonncs) 
Отряд Птицы-мыши (Coliifonnes) 
Отряд Троrонообразные (Trogonifonnes) 
Отряд Ракшеобразные (Coraciifonncs) 
Отряд Дятпообразные (Picifonnes) 
Отряд Воробьинообразные (Passerifonnes) 

Класс Млекопитающие, ипи Звери (Mammalia, 4 745 современных видов) 
Подкласс Первоовери (Prototheria) 

Отряд О.пнопрохсшные (Monotrem&l8) 
Подкласс Звери (Тheria) 

Надотряn Сумчатые (Metatheria) 
Отряд Ценолестовые (PaucituЬerculata) 

Отряд Опоссумы (Didelphinomorpha) 
Отряд Хищные сумчатые (Dasyuromorphia) 
Отряд Двурезцовые (Diprotodoпtia) 

Отряд БаtШИкутw (Peramelemorphia) 
Надотря.ц Плацентарные (Eutheria) 

Отряд Броненосцы (Cingulata) 
Отряд Неполнозубые (Pilosa) 
Отряд Насекомояnные (Eulipotyphla) 
Отряд Афросорицида (Afrosoricida) 
Отряn Тупайи (Scaпdentia) 

Отряд Шерстокрылы (Dennoptera) 
Отряд Рукокрылые (Chiroptera) 
Отряд Трубкозубые (TuЬulidentata) 

Отряд Панголины (Pholidota) 
Отряд Приматы (Primates) 
Отряд Хищные (Camivora) 
Отряд Китообразные (Cetacea) 
Отряд Сирены (Sirenia) 
Отряд Хоботные (Proboscidca) 
Отряд Даманы (Hyracoidea) 
Отряд Непарнокопытные (Perissodactyla) 
Отряд Парнокопытные (Artiodactyla) 
Оrрид Грызуны (Rodentia) 
Отряд Зайцеобразные (l..agomorpha) 
Отряд Прыrунчики (Macroscclidea) 
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Начиная с по:щнеrо кембрия, т.е. более 500 млн лет назад (рис. 37, 38). на дли­
тельном отрезке времени до середины ордовикскоrо периода палеозойской эры 

встречаются остатки позвоночных в вице мелких фрагментов тонкоrо панциря. 

Их обладатель был назван анатолеписом (Anato/epis) и отнесён к rетеростракам, 
или инопанцирным (Heterostraci). из класса Двуно:шрёвые (Diplorhina) ра:щела 
Бесчелюстные (Agnatha). Гетеростраки жили в ордовике, затем на протяжении 
силура и до конца девонского периода. ИзвеСП1ый период существования другой 

ветви этого класса - телодонтов (Тhelodonti) - захватил значительную часть ор­
довика, весь силур и лишь начало девона. Докуме!ПИрованная палеокrолоrически 

эволюция Одноно:щрёвых (Moпorhina) разворачивалась с середины силура и до 

конца девона. Круглоротые (Cyclostomata) представлены в палеонтологической 
летописи начиная с девона. 

Самыми первыми среди рыб появились просуществовавшие в течение силура и 

девона до начала карбона панцирные рыбы (Класс Placodeпni). Другой полностью 

вымерший класс, Акантоды (Acaпthodii), известный с силура, просушествовал на 

протяжении девона, каменноуrояьного и начала пермского периодов. Хряшевые 

рыбы (Класс Choпdrichthyes) известны с конца ордовика, в самом начале своей 

истории они прошли первую широкую радиацию, породив почти два десятка 

групп, большинство из которых не пережили палеозоя. В юрском периоде мезо­

зойской эры наступила вторая радиация, ветви которой уже дожили до современ­

ности. Представители подклассов костных рыб (Osteichthyes) появились в палеон­
тологической летописи в начале девона - как лопастепёрые (Sarcopterygii; праааа, 
целаканты несколько позже, в середине девона), так и лучепёрые (Actinopterygii). 
Среди лучепёрых на протяжении палеозоя резко доминировала мноrочисленная 
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Рис. 37. Геохронопогичесхая табnица - схема п0дра:шеления истории жизни на Земле 
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и разнообразная rруппа палеонисков. Она процветала ещё в мезозойскую эру - в 

течение триаса, первого периода этой эры, и до середины юры. Близкими к древ­

ним палеонискам считают современных осетровых рыб и мноrопёров. В триасе на­

ступила мощная радиация лучепёрых рыб, от которой до наших дней сохранились 

лишь костные rаноиды (панцирные щуки и амия), а также несколько относительно 

примитивных rрупп костистых. Основная же масса костистых рыб - это наследие 

крупнейшей радиации конца меловоrо периода мезозойской эры. 

Древнейшие амфибии (ихтиостеrиды) известны из позднедевонских отложе­

ний, темноспондильные стеrоцсфалы появились в первой половине карбона, их 

вторично-водные потомки просушествовали до конца триасовоrо периааа мезозоя. 

Непосредственные предки современных бесхвостых амфибий прослеживаются с 

юрскоrо периода. Стеrоцефалы rруппы антракозавров известны с нижнеrо карбо­

на, некоторые ветви дожили до конца перми. Лепоспондильные амфибии жили в 

основном во второй половине карбона. Наиболее древние хвостатые земноводные 

найдены в средней юре. Безногие амфибии известны с ранней юры и, согласно 

общему мнению, происходят от микрозавров. 

Представители двух линий амниот - синапсиды, ведущие к млекопитающим, 

и протораrиркциды, лежащие в основе раnиации других реmилий, - начали своё 

развитие с середины карбона, самая ранняя реmилия - вестлотиана - обнаружена 

даже в первой ero половине. В конце карбона определилась эволюционная линия 
диапсидных репrилий, в конце триаса появились черепахи. Тоrда же совершилась 

раnиация примитивных диапсид, давшая начало ветвям, ведущим к rатrерии и 

чешуй!Штым рептилиям. Тоrда же начался расцвет дpyroro подкласса диапсидных 

рептилий - архозавров. В триасе произоиша радиация текодонтов, взяла старт 

линия крокодилов. Динозавры жили начиная с конца триаса, на протяжении юры 

и мела, птерозавры - с конца триаса до конца мела. В верхней юре появились 

археоптерикс и родственные ему ящерохвостые птицы (энанциорнисы), весьма 

многочисленные, но вымершие к концу мела. Веерохвостые пrицы в соответствии 

с недавними открытиями, возможно, ведуr своё начало от псевдозух.ий, живших 

ещё в позднем триасе, к концу мела уже различимы представители четырёх со­

временных отрядов птиц, остальные сформировались в начале палеоrен-неоrена 

(третичноrо периода) кайнозойской эры. 

Возникшие в середине карбона синапсидные рептилии (пеликозавры) ока­

зались родоначальниками обширной группы Theromorpha, ныне полностью вы­
мершей, а также млекопитающих. Пеликозавры претерпели богатую радиацию, и 

несколько их ветвей существовало вплоть до поздней перми. Их потомки терап­

сиды предположительно берут своё начало в раннепермское время, а в середине 

этого периода претерпевают радиацию. Среди получившихся ветвей некоторые, 

как rорrонопсы, полностью вымирают к концу перми, дицинодонты существуют 

до конца триаса, а цинодонты - ещё дольше, до середины юры. Млекопитающие 

начали отсчёт своей истории с середины триаса. 

Внешнее строение. В результате упомянутого в характеристике процесса 

цефализации все позвоночные обладают сложно устроенной rоловой, чётко обо­

собленной от остального тела (см. рис. 45 ). У первично-водных позвоночных 
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(круrлоротых и рыб) последнее подразделено всеrо на два отдела. Эrо вмещающее 

&иу1ренние органы туловище и слецующий за ним хвост. У наземных позвоночных 

к ним добавлена ещё более или менее длинная шея. Водным позвоночным при­

сущи также плавники (см. рис. 61 ), прежде всеrо, непарные - хвостовой, один 

или несколько спинных и подхвостовой (анальный). У всех, кроме круrnоротых, 

имеются и парные конечности. У рыб это rрудные и брюшные плавники, а у на­

земных позвоночных - две пары конечностей рычажного типа, так называемые 

пятипалые. 

Кожные покровы. Кожа, как и у низших хордовых, образована двумя слоями. 
Это поверхностный слой, эпидермис, который развивается из эктодермы, иглу­
бокий слой - кориум (собственно кожа), формируемый из меэодермы, третьего 

зародышевого листка. Эпидермис представляет собой у позвоночных многослой­
ный эпителий. Наиболее глубокое положение в нём занимает ростковый слой, 
кпетки которого непрерывно целятся, в то время как с поверхности отпадают от­

жившие клетки. Чаще всего они слущиваIОТСJ1 пораэиь, но у некоторых амфибий, 

рептилий и птиц сохраняют связь между собой и отделяются в виде существенных 

фрагментов сплошного пласта. Часть клеток эпидермиса вскоре после своего 

образования переполняется теми или иными жидкими веществами, тем самым 

специапизируясь в секреторной деятельности. В результате они превращаются в 

кожные железы, одноклеточные у первично водных позвоночных или в много­

клеточные (в результате объединения клеток) - у части наземных (земновод­

ных и млекопитающих). У высших наземных позвоночных (рептиnиА, птиц и 
млекопитающих) практически все остальные клетки эпидермиса подвергаются 

ороrовению - их цитоплазма переполняется белком кератином, затем отмирает, 

клетки высыхают. Они мoryr формировать сплошной пласт, упомянугый выше, 

но у птиц и млекопитающих, кроме тоrо, слипаются в сложные конгломераты и 

образуют кожные придатки, целиком состоящие из poroвoro вещества - перья и 

волосы. Наконец, самый глубокий слой эпидермиса может участвовать в форми­
ровании зубов и некоторых типов рыбьих чешуй, у рептилий и млекопитающих он 

даже продуцирует особо твёрдую облицовку зубов - эмаль. Наиболее типичные 
костные чешуи возникают у рыб в глубине кориума. Они могут срастаться, даже 
сливаться между собой и давать начало прочному панцирю, который в эволюции 

позвоночных послужил одним из источников формирования черепа. 

Внутренний скелет. Основные материалы, которыми образован скмет по­

звоночных, относятся к катеrории соединительных тканей, так как в этих тканях, 

помимо клеток, имеется межклеточное вещество, сформированное вследствие 
деятельности клеток и расположенное в промежугках между ними. Наиболее 
эффективный твёрдый материал - это кость. Костные элементы скелета под­

ра:щеляются на две катеrории. Так называемые замещающие кости формируются 
в индивидуальном развитии на основе хрящевоrо предшественника, материал 

которого вытесняется костной тканью - замещается костью. Их же обозначают 

иными, менее удачными терминами - хрящевые кости, первичные. Другая ка­

rеrория костных элементов скелета - это покровные, наклааные кости, менее 

удачно называемые также вторичными. Они формируются без хрящевого пред­

шественника, непосредственно в соединительно-тканных перепонках и пред­

ставляют собой в основном наследие кожноrо панциря, который в XCUJ.e эволюции 
погрузился в глубину. Хрящевая ткань наиболее распространена как временный 
материал при формировании внуrреннеrо скелета, но может служить пожизненно; 
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суставной хрящ облицовывает поверхности участвующих в сочленении костей. 

Соединительно-тканные плёнки служат эмбриональными предшественниками 

покровных костей, но, как и хрящ, встречаются также в скелете взрослых по-

звоночных. 

В составе скелета позвоночных различают осевой скелет, череп, или скелет 

головы, и скелет конечностей (см. рис. 61 ). 
Осевой скелет. У круглоротых и нескольких rрупп рыб (химер, двоякодыша­

щих, латимерии и осетровых) важнейшим компонентом осевого скелета пожиз­

ненно остаётся хорда (chorda dorsalis), но на ранних эмбриональных стадиях она 
присуrствует у всех позвоночных. Как и у ланцеmика (см. рис. 2), она представ­
ляет собой у позвоночных веретеновидное скомение нежных вакуолиэированных 

клеток, которые заключены в трубку из прочной соединитспьно-тканной nпёнки 

и подnерживают в ней тургор. Как и у ланцетника (см. рис. 3 ), последовательное 
сокращение мускульных сегментов на одной стороне тела порождает пробегающий 

по нему иэrиб, локомоторную волну, источник сипы тяrи при ундуляционном 

плавании. В отличие от ланцетника позвоночные не имеют внутри хорды мы­

шечных компонентов, поэтому на поперечном разрезе она выглядит идеально 

круглой (см. рис. 50, 5), а не овальной, как у ланцетника (см. рис. 2, Б, 24). 
Хорда не сегментирована и, кроме того, полностью обособлена от метамерных 

частей осевоrо скелета, которые вытесняют хорду (у рыб - лишь частично), но 

не включают её в свой состав. 
Позвоночный столб (columna vertebralis). или позвоночник, представляет со­

бой образованный позвонками (vertebra) членистый стержень, гибкий, поскольку 
позвонки сочленены подвижно. Он совпадает по положению с пре.астаменной 

на ранних стациях развития хордой. Стержень состоит из тел позвонков (corpus 
vertebrae); у рыб между кольцевидными телами и внутри них хорда частично со­
храняется в течение всей жизни. Сверху к телам позвонков примыкают верхние 

дуги (arcus neuralis), совместно образующие позвоночный канал, защитный фуг­
ляр для спинного мозга. Есть основания считать их самым важным компонен­

том позвоночника, поскольку именно их зачатки (ешё не образующие канала) 

обнаружены у миног (см. рис. 49, 6; 50, J), представителей класса круrлоротых, 
в качестве первых намеков на присутствие позвоночника. 

У рыб в осевом скелете представлены рёбра (costa; см. рис. 61 ), которые дают 
опору мускулатуре и определённую механическую защиту внуrренним органам, 

поскольку помогают поддерживать форму брюшной полости. Рёбра выражены в 

туловищном отделе позвоночника, а далее назаа, в хвостовом отделе, отсутствуют 

(см. рис. 61, 62). 
У амфибий осевой скелет подразделён на четыре отдела - шейный (из одно­

го позвонка). туловищный, крестцовый и хвостовой (см. рис. 92), а у высших 
наземных позвоночных (амниот) (см. рис. 162) в пределах туловищного аrдела 
различимы грудной и поясничный. В грудном отделе нижние концы рёбер под­

вижно сочленены с грудиной и образуют прочную грудную клетку (см. рис. 142), 
что позволяет называть соответствующие позвонки грудными. Далее за ними 

располагаются поясничные позвонки, не участвующие в формировании грудной 

клетки и, как правило, вообще не имеющие подвижных рёбер. Позади них один 
или несколько позвонков дают опору задним конечностям, поскольку к ним при­

креплён тазовый пояс - зrо крестец (sacrum), или крестцовый отдел (см. рис. 162 ). 
За крестцом следует хвостовой отдел. 
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Череп, или скелет головы (cranium), rрубо делят на два основных отдела -
\fОзговой череп (neurocranium) и висцеральный череп (splanchnocranium). Пер­
зый - это вместилище для мозга и органов чувств, второй - скелет глотки как 

:~ерС11Него отдела кишечной трубки, пронизанного жаберными щелями. В дей­

.:rвительности существует еще один отдел - кожный панцирь (deпnatocranium), 

~рый впервые появился в палеозое у ископаемых бесчелюстных, панцирных 

рыб, акантод. У современных костных рыб мы иногда встречаем его в несколько 

обособленном положении, как, например, у осетровых, где он может быть снят 

uеликом в виде костного скальпа (см. рис. 82). 
Мозговой череп формируется из нескольких первичных хрящевых зачатков, 

набор которых примерно одинаков у всех позвоночных (см. рис. 33 ). На ранних 
стадиях икцивидуального развития он четко подра:щелён на переднюю и заднюю 

"lllCIИ, rраница между каrорыми совпацает с положением будущего гипофиза. В осно­

вании обеих частей лежит по паре продольно вытянутых хрящевых элементов. 

Задняя пара - это парахордалии, которые расположены по бокам от переднего 

конца зачатка хорды и близки по своему проиехождению к позвонкам. Другая пара 

'q)Яшевых палочек, каrорые тянуrся вперсц от области гипофиза, - это так назы­

ваемые трабекулы, вероятно, связанные в своём происхожвении с висцеральным 

скелетом. К этой основе добавлены зачаточные капсулы органов чувств - обо­

нятельные и слуховые; в качестве эквивалента зрительной капсулы рассматривают 

небольшой парный r:nазничный, или боковой, хрящ. При дальнейшем развитии 

зародыша из парахордалий и трабекул формируются боковые стенки мозговой 

капсулы, с которыми сливаются капсулы орrанов чувств. Хрящевая крыша черепа, 

как правило, развита слабее (исключение составляют хрящевые рыбы). эту роль 

обычно выполняют покровные кости. 

Армирующий стенки глотки висцеральный скелет состоит из обручей - вис­

uеральных дуr (см. рис. 49, рис. 63). - которые у первично водных позвоночных 

располагаются в жаберных перегородках, между жаберными щелями. У рыб впе­

репи от них две висцеральные дуги специализированы; переднЯЯ из них, наиболее 

крупная в висцеральном скелете - челюстная дуга, которая служит для захвата 

пиши, а следующая за ней - подъязычная - почти у всех рыб (известные ис­
ключения - химеры и двоякодышащие) осуществляет подвеску челюстной дуги 

к черепной коробке. Впереди от челюстной дуги у хрящевых рыб располагаются 

тонкие стебельки ..... губные хрящи (две пары в верхней челюсти и одна в ниж­
ней), которые прежде считали остатками передних висцеральных дуг. У наземных 

позвоночных (см. рис. 93) челюстная дуга своей верхней половиной соединена 
непосредственно с мозговым черепом, и участие подъязычной дуги в её крепле­

нии упра:щнено. Поэтому верхняя часть подъязычной дуги сильно уменьшается 

и у большинства тетрапод переходит в среднее ухо (рис. 39) в качестве слуховой 
косточки (стремени, stapes). Нижняя часть дуги входит в состав подьяэычноrо 
скелета, остатки жаберных дуг - сюда же и, кроме того, участвуют в формиро­

вании хряшей гортани. 

Скелет непарных конечностей имеется только у первично-водных позвоночных 

(круrлоротых и рыб, а также у вымерших девонских амфибий) - обладателей не­

парных плавников (см. рис. 61 ). Различают скелет кожной лопасти, или наружный, 
образованный кожными лучами, и скелет мясистой лопасти, внуrренний, который 

может быть погружен в толщу мышu тела. Его элементы называются радиальными. 

Скелет парных конечностей естественным образом подра:щелён на укрепленные 
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Рис. 39. Схема сре11неrо уха лягушки. Попереч­
ный разрез rоповы. Вид сэади: 

/ - полосn. мозговой капсулы; 2- полосп. внуrрен­

неrо уха; 3- барабанная nОJЮСТЪ; 4- овалы1ое окно; 

5 - слухова.11 косточка (стрем.11); 6 - бараба11ная 

перепонка; 7 - челюстноА сустав; 8 - слухоаа11 

(евстахиева) труба; 9 - ротоrлоточнu полость. Ро­

тоrлоточная и барабанная полости показаны rори­

эонтальноА wтриховкоА, сечение стенок мозговой 

капсулы - вертикальноА штриховкой, сечение хря­

wевоrо барабанного кольца - ТОо1ками 

в туловище пояса и скелет свободных конечностей. У рыб пояса устроены очень 

просто и не имеют крепления к осевому скелету, если не считать связи плечевого 

пояса у костных рыб с черепом через посредство покровных костей и крепления 

плечевого пояса к позвоночнику у скатов. Характер скелета кожной и мясистой 

попасти различен, судьба этих компонентов неодинакова. Мясистая лопасть и 

её скелет доминируют у лопастепёрых рыб, а в парных плавниках лучепёрых эта 

лопасть сильно редуцирована, решительно преобладает кожный скелет. 

Наземные позвоночные по строению скелета парных конечностей и их 

внешнему виду настолько сильно отличаются от рыб, что их сопоставления дали 

много поводов для споров. Пояса имеют характерную трёхлучевую конфиrу­

рацию (рис. 40). В плечевом поясе эти лучи представлены лопаткой (scapula) и 
коракоидом (coracoideum), формирующими впадину для причленения свободной 
конечности, а также покровной костью ключицей (clavicula). У рептилий, птиц 
и однопроходных млекопитающих (утконоса и ехидны) плечевой пояс связан с 

осевым скелетом через грудину и рёбра. Присущая костным рыбам опора пояса 

на череп наземными позвоночными утрачена, по-видимому, она несовместима 

с существованием подвижной шеи. Компоненты тазового пояса (см. рис. 120) -
подв:Шошная (ilium), седалищная (ischium) и лобковая (publs) кости - чаще всего 

совместно образуют суставную впадину для свободной конечности. Подвздошные 

кости прирастают к одному или нескольким позвонкам (не~ко - при посредстве 

остатков рёбер), составляющим крестец. 

Свободные парные конечности наземных позвоночных представляют собой 

наследие мясистой лопасти плавников далеких рыбообразных предков, соответ­

ственно их скелет в своей основе есть производное внутреннего скелета плав­

ников. Скелет свободных передней и задней конечностей посчюен по близкой 

схеме (см. рис. 40), хотя небольшие различия между ними обычно всё-таки есть. 
Каждая конечность представляет собой рычажную си~му из трёх основных 

звеньев. Скелет ближнего к туловищу звена образован единственной костью; в 
передней конечности (в плече) - это плечевая кость (humerus), в задней конеч­
ности (в бедре) - бедренная (femur). Скелет следующего звена представлен двумя 
параллельными костями. В передней конечности это звено именуется предплечьем 

(antebrachium), его скелет - это лучевая (radius) и локтевая (ulna) кости. В зацней 
конечности второе звено - это голень (crus), содержащая две берцовых кости, 
большую (tibla) и малую (fibula). Третье звено - это кисть в передней конечности 
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и стопа в зааней, кажаая распадается на три отдела. Нескаяько мелких косточек 

в основании кисти - это запястье (carpus), затем один ряд длинных косточек, 
11;ОТОрые заключены в лааонь, - это пясть (metacarpus). Наконец, кажв.ый папец 
оос:тоит из фаланг (phalanges digitorum). В стопе образованное мелкими косточ­
U..\IИ основание называется предrшюсной (tarsus), длинные косточки, основания 
па.1ьцев - плюсной (metatarsus). за которой следуют фаланги. Хотя конечность 
наземного типа принято называть пятипалой (по образцу конечности человека). 

в зсйствитепьности число пальцев широко варьирует (от одного до восьми). 

Мwшечнаа система. В соответствии со своим эмбриональным происхожае­
нием мускулатура в теле позвоночных подра:щеляется на нескаяько категорий. 

Соматические мышцы (все они поперечно-паяосатые) развиваются из миотомов 

сомитов (см. рис. 31) - первичных сегментов мезодермы, содержаших внутри 

фраrмснты вторичной полости тела (целома). Главные проиэВQПНые миотомов - это 

wиомеры в боковой мускулатуре. Из них же высеяяJОТСЯ группы клеток ("му­

скульные почки•), формируюшие мышцы непарных плавников (у круrлоротых 

и рыб) и парных конечностей (у рыб и наземных позвоночных). Две группы 

соматических мышц сохраняются в rолове. Подъязычные мышцы (продолжение 

брюшной мускулатуры туловища) тянутся у челюстноротых под черепом вперtа 

вплоть до подбородочной области нижней челюсти. Из собственных миотомов 

rоловы наwпи применение лишь три передних, из которых возникли внешние 

глазные мышцы. 

Рис. 40. Схемы скелета парных консчностеА (А - перtа.няя, Б - 38Л.НЯЯ) наземных 

1 - лопатка; 2 - ПQ11113ДОШНак хосп.; З - бс:дрсннм костъ; 4 - маям берцовая косп.; 5 - фаланrи 

пальцев; 6 - плюсна; 7 - предплюсна; 8 - баnыuая берцовая кость; 9 - седалищнак кость; 10 -
.1обковая кость; 11- 1111ечевая кость; 12- локтевая косn.; IЗ- пясть; 14- 38.nястье; 15- nучевак 

кость; 16 - коракоИJt; 17 - хр!lшевой прокорвкоИJt и 1С11ючица; римскими цифрами УJС1138.ИЫ номера 
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К висцеральной мускулатуре относятся мышцы внутренних органов (пищева­

рительноrо тракта, кровеносных сосудов, жслёз) и кожи (подниматели перьев и 

волос). Эrи мышцы сформированы в основном глаакими волокнами. Но в стенке 

глотки они преобразованы в поперечно-полосатые, благодаря чему способны 

к быстрым движениям и служат полноценными скелетными мышцами. В этом 
проявляется результат мускуляризации rипомера. По-видимому, он же послужил 

источником поперечно-полосатой сердечной мышцы. 

Hep8118J1. сисrема у позвоночных подра:шсляется на центральную и перифе­
рическую. Центральная нервная система представляет собой результат разрас­

тания и усложнения (дифференциации) той нервной трубки, которая входит в 

характеристику типа хордовых в качестве одноrо из трёх главных пунктов. Это 
головной и спинной мозr. Периферическая нервная система представлена 

скоплениями нервных клеток - нервными узлами, лежащими вне спинноrо и 

rоловноrо мозга и возникающими из эктодермы зародыша независимо от них, а 

также нервами, т.е. пучками нервных волокон. Всё это отростки нервных клеток 

(нейронов), расположенных в центральной нервной системе (такова подавляю­

щая часть двигательных нервов) и в упомянутых нервных узлах (в большинстве 

это чувствующие нервы). Особая катеrория периферических нервов относится к 

вегетативной, или автономной, нервной системе, иннервирующей в основном 

глаакие мускульные волокна внутренних органов, кровеносных сосудов и желёз. 

Это парасимпатическая нервная система, центры которой расположены почти 

исключительно в головном мозге, и симпатическая с центрами в спинном мозге. 

Они оказывают на органы тела противоположное действие, что позволяет им 

эффективно регулировать работу этих органов. 

Головной мозг (encephalon) развивается на ранних стадиях эмбриогенеза из 
переднеrо конца типичной нервной трубки благодаря её nаутию, расширению 

невроцеля. Эrот процесс начинается со стадии трёх мозrовых пузырей (рис. 41) -
первичного переднего, среднего и первичного заднего. Позже первичный передний 

мозг делится на настоящий передний (или конечный, telencephalon), который у 
наземных позвоночных подслён к тому же продольной щелью на два полушария, 

и промежуточный (diencephalon), примыкающий к нему сзади. Средний мозг 
(mesencephalon) не подвергается рамелению, а первичный зааний мозг подраз­
деляется на два - настоящий задний, или мозжечок (metencephalon, cerebellum), 
и продолговатый мозг (myelencephalon). 

Невроцель в области головного мозга усложняется по форме и nодра:шеляется 

на несколько желудочков. Единый у первично-водных позвоночных желудочек 

переднеrо мозга поделён у тетрапод на два боковых желудочка. Внутри промеж.у­

точного мозга помещается так называемый третий желудочек. Желудочек среднего 

мозга, зажатый в узкий канал, у зверей и птиц назван мозrовым водопроводом, 

но у первично-водных позвоночных довольно просторен и потому называется 

зрительным желудочком (расположен внутри зрительных долей). Полость про­

долговатого мозга называется четвёртым желудочком, или ромбовидной ямкой. 

Обшую конструкцию нервной трубки в той или иной мере сохраняет ство­

ловая часть мозга, состоящая из продолrоватого, среднего и промежуточноrо 

мозга. Новые отделы развились в чувствуюшей области нервной трубки (см. рис. 

35 ), занимающей верхнюю часть её стенки. Так, передний, или конечный, мозг 
(telencephalon) возник в связи с формированием органа обоняния и у низших 
позвоночных целиком относится к обонятельному анализатору. Вперёд от неrо 
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А 

Рис. 41. Общее строение и развитие головного мозга позвоночных: 
А - стаnия трёх П}'»lреА; 6 - стаnия шrти П)'3ЫреЯ; В, Г - схема ПМНОС1ЫО развитоrо мозrа первично­

IКШНОl'О позвоночноrо. А- В - виа сбоху; Г- саnmальныА разрез; 1 - первичный nepeJLRиll: мозг: 
2 - первичный э;щниА мозr; Э - спинной моп; 4 - среаниА мозг, 5 - промежуточный моэr; 6 -
мозжечок; 7- праа.мrоватыR мозг; 8- конечный мозг; 9- парнетальныА орrаи; 10- nинеапьный 

орrан; 11 - mпофиз; 12 - воронка; 13 - обонятельная луко11Ица; 14 - паnосатое тело; 15 - зри­

те.nьиыА буrор 

выступают обонятельные луковицы (ЬulЬus olfactorius). к которым подходит первая 
пара rоловных нервов. обонятельные нервы (neIVUs olfactorius, 1). Зрительные не­
рвы (n. opticus, 11) из сетчатки глаз подходят к нижней стороне промежуточного 
мозга, образуя эдесь перекрёст (у всех, кроме круrлоротых), и далее тянутся по 

его боковой поверхности к срсш.нему мозгу. Промежуточный мозг (diencephalon) 
образует несКОJJько моэrовых придатков. На его верхней стороне два непарных 

придатка на стебельках первоначально имеют строение маленьких пузырчатых 

rлаз; впереди лежит париетальный орrаи (corpus parietale), а позади - пинеальный 

орrан, у большинства позвоночных преобразованный в железу внутренней секре­

ции, эпифиз (corpus pineale, s. epiphysis). Нижняя стенка промежуrочноrо мозrа 
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образует посередине полый выступ (вмешаюший продолжение полости третьеrо 

мозrовоrо желудочка) - воронку (infuпdibulum). на вершине которой расположена 

подмозrовая железка, гипофиз (hypophysis). Зрительные нервы у большинства по­
звоночных направляются в толстостенные округлые возвышения крыши среднеrо 

мозга (mesencephalon), которые соответственно названы зрительными долями 
(lobus opticus). Мозжечок, или задний мозг (cerebellum, metencephalon), принимает 
и обрабатывает сиrна.nы от внутреннеrо уха (органа равновесия), органов боковой 

линии и тактильных (осязательных) нервных окончаний в мышцах (смыwечное 

чувства») и в коже. Всего от головного мозга отходит от !О пар головных нервов 
у круглоротых до 12 у млекопитаюwих (разница обусловлена тем, что у низших 
позвоночных короче затылок и послсп.ний нерв не попадает в число головных, 

а преп.последний нерв в большинстве групп слабо развит и считается ветвью 

десятого нерва). 

Спинной мозг (medulla spinalis) соединён с продолговатым мозгом rmавным 
переходом. Нервные клетки, образующие серое вещество, расположены в ero 
глубине, вблизи невроцеля, а ближе к поверхности пролегают проводящие пути, 

которые образуюr белое мозговое вещество, если состоят из мякотных волокон, 

имеющих миелиновую оболочку. От спинноrо мозга отходят многочисленные 

спинномозговые нервы, по числу сегментов в теле (не считая головы). Каждый 

из них сливается из двух корешков, разных по функциональному составу вклю­

чённых в неrо волокон, - спинного и брюшноrо. На каждом спинном корешке 

расположено утолщение - спинномозrовой, или позвоночный, ганглий, в кото­

ром размещены нервные клетки, образующие своими отростками чувствующие 

нервы. 

Орrаны чувств. К простейшим органам чувств относятся свободные нервные 

окончания, образованные периферическими отростками чувствующих нейронов, 

что расположены в ганглиях (спинномозговых и головных). Большая доля таких 

окончаний - это источники болевой чувствительности, которые просто рассея­

ны меЖду клетками тела. Неправильной формы тепловые тельца представляют 

собой сrmетения концевых разветвлений нервного волокна, окруженные рыхлой 

соецинительно-тканной оболочкой. Тактильные тельца имеют правильную форму 

и принадлежат двум типам; мя одного характерны линзовидные к.летки, между 

которыми вложены клубочки нервных разветвлений, мя другого - заключающая 

подобный клубочек мотная соединительно-тканная капсула (см. рис. 32 ). 
Органы боковой линии (сейсмосенсорные) - фактически органы осязания 

воды, присущие только первично-водным позвоночным. Основу этих органов со­

ставляюr чувствующие почки - невромасты (см. рис. 32 ), расположенные в эпи­
дермисе. Более крупные опорные клетки невромаста вьшсляюr слизь, формируя из 

неё мастичный студенистый сrолбик, своего рода парус - так называемую купулу, 

а более мелкие рецепторные к.летки, называемые волосковыми, воспринимаюr 

деформации купулы поrружёнными в неё жгутиками. Сигналы от волосковых 

к.леток в мозг передаются оrmетаюшими их разветвлениями специального нерва 

боковой линии. Для защиты от соприкосновения с твёрдыми телами невромасты 

укрыты в минных каналах кожи, соединённых с внешней средой отверстиями. 

Обычно один главный канал тянется аполь тела и несколько взаимосвязанных 

каналов размешены на поверхности головы. Воспринимая небольшие колебания 

воды вблизи разных частей тела, рыба не только может контролировать скорость и 

направление своего движения относительно воды, но по отраженным токам воды 
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получает сигналы о других подвижных и даже неподвижных предметах. Таким 

образом, органы боковой пинии вносят очень сушественный вклад в ориентацию 
обладающих ими животных. 

Орган слуха одновременно служит и орrаном равновесия. Исходная его часть, 
которая имеется уже у первично-водных позвоночных - круmоротых и рыб, - это 

внуrреннее ухо, так называемый перепончатый лабиринт (см. рис. 34), сложной 
формы тонкостенный пузырёк, заполненный особой жидкостью, эндолимфой. 
Окружающая его часть мозгового черепа - слуховая капсула - может повторять 
его очертания, формируя скелетный лабиринт, который заполонен перилимфой, 

омывающей перепончатый лабиринт снаружи. Последний подра:шепён перехва­

том, иногда - неясным, на два мешочка - верхний, овальный (utriculus) и ниж­
ний, круглый (sacculus). Овальный мешочек у большинства позвоночных образуеr 
три полукружных канала (canalis semicircularis) - дуговидные трубочки, кажпая 

из которых связана с основной полостью мешочка в двух точках. Полукружные 

каналы лежат в трёх взаимно перпендикулярных плоскостях. Круглый мешочек 

образует полый выступ (lagena), а у рептилий, птиц и млекопитающих - более 

крупное выпячивание, улитку (cochlea), на конце которой мoryr сохраняться 
остатки упомянутого выступа. Or этого же мешочка отходит вверх узкий канал, 
обычно заканчивающийся слепо - эндолимфатический проток. Эндолимфа со­

держит мелкие известковые rранулы. При поворотах головы она перемещается в 

полукружных каналах, как бы отставая от движений лабиринта по инерции. Эrо 

перемещение улавливается расположенными в расширениях каналов (в ампулах) 

чувствующими почками, которые снабжены купулами и построены как вполне 

типичные невромасты. Таким образом, полукружные каналы представляют собой 

датчики угловых ускорений. Ещё во внуrреннем ухе присуrствуют невромасты 

двух типов. У трёх из них, принадлежащих одному типу, купупы переполнены из­

вестью и превращены о отолиты, подобие rрузиков, которые вызывают реакцию 

рецепторных (волосковых) кпеток на ускорение силы тяжести и другие линейные 

ускорения. Наконец, невромасты последней категории, так называемые сосочки, 

известные также в трёх вариантах, служат датчиками вибрации, прежде всего, 

звуков. Один из сосочков, наиболее совершенный, встречается только у наземных 

позвоночных. Он расположен в улитке и растянут IШОЛЬ всей её длины, у млеко­

питаюших называется кортиевым органом. Волосковые клетки всех невромастов 

внутреннего уха оплетены окончаниями слухового нерва, который пере.ааёт в мозг 

порождаемые ими сигналы. 

У наземных позвоночных к внуrреннему уху снаружи добавляется дополни­

тельный отдел, среднее ухо (см. рис. 39 ), состоящее из заполненной воздух.ом 
барабанной полости, закрывающей её снаружи барабанной перепонки и слуховой 

косточки (у млекопитающих - трёх косточек, см. рис. 168). передающей коле­
бания с барабанной перепонки на внуrреннее ухо. У млекопитающих, птиц и 

некоторых рептилий барабанная перепонка помещается на дне более или менее 

глубокого наружного слухового прохода, поэтому она хорошо зашищена и может 

быть более нежной. Млекопитающим присуще наружное ухо наиболее полного 

состава, поскольку оно вкпючает ещё кожно-хрящевую слуховую раковину, не­

сколько преобразующую звуковые волны. У rnиц аналогичную роль иrрают перья 

особой структуры, прикрывающие наружный слуховой проход. 

Орzан зрения позвоночных - глазное яблоко (Ьulbus oculi; рис. 42) - покрыт 
снаружи твёрдой оболочкой - скперой (sclera; рис. 42, 10) и находится в состоя-
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нии турrора, способствуюшеrо ПОJJдержанию его формы. На передней стороне 

глаза склера очень тонка и вместе с налеrаюшей снаружи кожей образует про­

зрачную и обычно сферически выпуклую роговицу (comea; рис. 42, 13). За ней 
располагается передняя камера глаза, эапооненная прозрачной водянистой влагой 

(humor aqueus) и ограниченная в rлубине радужной обопочкой (iris; рис. 42, 16) со 
зрачком (pupilla; рис. 42, 15) в середине. Изнуrри к зрачку непосредственно при­
мыкает хрус1а11ик (lens; рис. 42, 17) - студенистая линза с высокой прозрачностью 

и повышенным коэффициентом преломления, - движения которого позвоояют 

осушествлять на~одку изображения на резкость (аккомодацию). У первично­

водных позвоночных, амфибий и змей хрусталик для этоrо немного смешается 

ццооь оптической оси глаза, а у остальных репти.лий, у птиц и млекопитающих из­

меняет форму (степень выпуклости). Позади хрусталика основной объём глазного 

яблока заполнен прозрачным студенистым стекловидным телом (corpus vitreum; 
рис. 42, З). ПроАдя сквозь него, лучи света падают на сетчатку (retina; рис. 42, 1 ), 
светочувствительную оболочку mаза. Любопытно, что собственно рецепторные 

клетки распооожены на её внешней стороне, обращенной прочь от источника 

свеrа. Приёмники света, которыми снабжены эти клетки, выmядят двояко, тонкие 

и облапаюшие высокой чувствительностью палочки перемежаются со в:щуrыми 

колбочками несколысих категорий, более низкая чувствительность которых раз­

лична по отношению к разным частям спектра - они обеспечивают цветовое 

зрение. В толше сетчатки располагаются ещё даа слоя нервных клеток. Из них 

наружный (средний слой сетчатки; рис. 42, 9) осуществляет некоторые элемен­
тарные операции по обработке изображения, а крупные нейроны внуrреннего 
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Рис. 42. Схема строения ГЛ1138 позвоночного животного, разрез вдопь оптичесmй оси: 
/- ретина; 2 - сосудисrаа оболочха; 3 - стехлоВИJ1Ное тепо; 4 - спой фоторецепторов; .S - nиr· 
меитнам оболО':lка; 6 - ямка се'IЧIПlСН (ЖСllТОС шrпtо); 7 - ВОJ1окна эрительноrо нерва; 8 - rанrлнА 
эрительноrо нерва (внУJренииА cnoA сетчатки); 9 - rанmиА се'IЧIПlСН (среаннА слоА); 10 - склера; 
11 - кориум; 12- зn1ШСрмнс; 13 - роrо1111цв; 14- переаня• камера mаэа; 15 - зраqок; 16 - ра. 
дужнна; 17 - хрусталик; 18 - реснн'IНОе тело 
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слоя (рис. 42, 8) посылают в головной мозг волокна, состаВJ1Яюшие зрительный 
нерв (рис. 42, 7). Нерв формируется на обрашенной вперСiц стороне сетчатки и, 
пробо.цая её, чтобы выйти из mаэноrо яблока, вытесняет рецепторные клетки; этим 

обусловлено существование слепого пятна. Наружной стороной сетчатка плотно 

прилегает к окружаюшей её пигментной оболочке (tapetum пigrum; рис. 42, 5), 
в которую даже немного погружены палочки и колбочки. Поверх пигментной 
оболочки расположена сосудистая оболочка (membrana chorioidea; рис. 42, 2), 
непосредственно подстилающая склеру и питаюшая глазное яблоко. У некото­
рых животных из ра:~личных классов пигментная и сосудистая оболочки могуr 

в большом количестве содержать гуанин, придающий им блеск рыбьей чешуи. 

Формируется зеркальце, благодаря которому повышается освещённость фоторе­

цепторов, при этом зрачок ярко светится в темноте, если обращён к источнику 

света. Передние края сетчатки пигментной и сосудистой оболочек объед.инены в 

радужине, которая содержит мышечные волокна (кольцевые и радиальные), по­

зволяющие менять величину зрачка. 

Первоначальный зачаток глазного ябпока, возникающий на ранней эмбрио­
нальной стадии, представлен частью нервной трубки, боковой стенкой про­

межуrочноrо моэга, на которой сначала образуется полый боковой выступ, так 

называемый гпаэной пузырь. Позже его обращённая вбок стенка вцавливается 
внутрь, наступает стадия двухслойноrо глаэноrо бокала. Наружный слой образует 

затем пигментную оболочку, а внуrренний - сетчатку гпаэа. Причём, поскольку 
к невроцелю обращена исходно лицевая сторона стенки нервной трубки (это 
бывшая наружная поверхность нервной пластинки эктодермы зародыша, из 

которой она свернулась), неудивительно, что рецепторные клетки появпяются 

именно на ней, хотя она и обращена прочь от зрачка. Под впиянием глаэноrо 
бокала от противолежащей ему эктодермы отшнуровывается зачаток хрусталика 

в виде тонкостенного полого шарика. Позже его задняя (обращённая внутрь 
бокала) стенка утолщается, внутренняя полость зажимается. Из мезодермы, 
окружающей зачаток глаза, формируются сосудистая оболочка, склера и от­

части стекловидное тело (мезодерма проникает внуrрь глазного бокала сквозь 

щель в его стенке). Таким обраэом, глаз формируется из многих источников в 

голове зародыша. Это и часть центральной нервной системы (глазной бокал), 

и эктодерма этой области головы (сначала хрусталик, затем наружный спой 

роговицы). и мезодерма (сосудистая оболочка, склера, стекловидное тело). Ме­
зодермальное происхождение имеют и внешние мышцы глаза, возникшие из 

нескольких миотомов головы. 

Орган обонянWI у всех позвоночных представляет собой парное образование; 

даже у круrлоротых при их ~нственной нооnре обонятельный мешок отчасти раз­

двоен. Орrан обоняния представлен носовой полостью, которая изнутри выстлана 
обонятельным эпителием. Расположенные в нём рецепторные клетки уникальны, 

поскольку фактически представляют собой нейроны (первично-чувствующие 

клетки), самостоятельно генерирующие сигнал и передаюшие ero в обонятельные 
.луковицы переднего мозrа по своим отросткам - волокнам обонятельного нерва. 

Ради увеличения площади обонятельного эпителия он уложен складками. Важны 
способы принудительной смены проб воды или во311УХа в носовой полости. У на­

земных позвоночных имеются хоаны, внутренние ноздри, соединяюшие носовую 

полость с ротоглоточной. Они обслуживают как орган обоняния, так и систему 
дыхания возцухом. 
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Орrавы пищеварении. Они образованы пищеварительной трубкой и вклю­

чают две крупные пищеварительные железы - печень и поджелудочную железу. 

Пищеварительную трубку деяит на переднюю, среднюю и заднюю кишку (рис. 

43 ). Передняя кишка включает ротоrлоточную полость, пищевод и желудок. 

Глотка (передний отдел пищеварительной трубки, пронизанный жаберными 

щелями) тем самым имеет непосредственную связь с дыханием примитивных хор­

довых и первично-водных позвоночных. Передний отдел глотки у примитивных 

позвоночных, специализированный во всасывании или захвате пищи, - ротовая 

полость. Её внутренняя выстилка образуется путём вворачивания эктодермы, 
таким образом ротовое отверстие прорывается в углублении. На дне ротовой 

полости обычно располагается язык (lingua), а крыша образована нёбом. У боль­
шинства чсяюстноротых, т. е. почти у всех современных позвоночных, челюсти 

вооружены зубами, материал которых химически идентичен по отношению к 

кости. В развитии зубов позвоночных участвуют специальные разновидности 
склеробластов, происходящие из эктодермы. Оrкладывающие дентин одонтобла­
сты приползают из нервного гребня, а формирующие эмаль амсяобласты - из­

мененные базальные клетки. 

Глотка (pharynx) связана с дыхательной функuией не только у первично-водных 
позвоночных, но и у наземных, поскольку лёгкие образуются в связи с зачатками 

четвёртой пары жаберных щелей. 

За глоткой следует пищевод (oeюphagus) - ведущая в желудок трубка с сильно 

растяжимыми мускулистыми стенками. Желудок (gaster) представляет собой об­
ширную камеру с ещё более сильными стенками, вероятно, возникшую у древних 

хищных рыб как вместилище для более или менее крупной добычи и унаследо­

ванную всеми наземными позвоночными. Для желудка характерно пищеварение 
в присутствии соляной кислоты, по-видимому, первоначально игравшей роль 

консерванта. Or средней, или тонкой, кишки, пищеварение в которой проходит 
в слабо щелочной среае, полость желудка ашслена КО11ьuом rnаакой мускулатуры -

А Б 
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Рис. 43. Схемы дифференцировки nи­
щеваритсльноА системы у лучепёрых 

костных рыб (А) и высших наземных 

позвоночных - амниот (Б): 

1 - ротоrлоточнаи ПО/lость; 2 - пнщевад; 
З- печень; 4 - жёлчныА луэырь; 5 - Шч­
ныА проток; 6 - жеnудок; 7 - двенадцати­

перстная кишка; 8 - поджелудочная железа; 

9 - rонкаи кишка; 10- -спиральнu• киш· 
ка; /1 - анальное отверстие; 12 - плава­
тельный пузырь; JЗ ... пипорнческие при­
датки; 14- тр11ХСJ1; 15 - лёrкое; 16- с:лепая 
кишка; /7- ПJJJIMllll кишка; 18- отверстие 

клоаки; 19 - толстая кишка 



пилорическим сфинктером, зажимающим при сокращении просвет кишечной 

трубки. Внутренняя среда тонкой кишки в значительной мере определяется се­
кретами крупных пищеварительных желёз; неслучайно протоки печени (жё.nчный 

проток) и поджелудочной железы впадают в самое её начало, которое названо 

.~венадuатиперстной кишкой (duodeпum). Именно в тонкой кишке протекает у 

большинства позвоночных основной процесс переваривания и всасывания пиши. 

Благодаря малой величине её поперечника площадь стенок велика относительно 

внутреннего обьёма, что способствует эффективному всасыванию. У акуловых 

рыб тонкая кишка предельно коротка. 

У наземных позвоночных конец тонкого кишечника резко переходит в заднюю 

кишку, в которой осуществляется обратное всасывание воды и формирование 

nлотных экскрементов. Как правило, у рептилий и млекопитающих начало этого 

отдела расширено, асимметрично, нередко сильно вытянуrо в длину, тем самым 

образуя слепую кишку (caecum; рис. 43, 16); у mиц в этом месте отходит пара 
практически симметричных слепых кишок. Главная же часть задней кишки - это 

толстая кишка (colon), она может иметь на конце ешё прямую кишку Д/IЯ нако­
пления и выбрасывания твёрдых остатков пиши. Задняя кишка открывается не­

посредственно наружу анальным отверстием (anus - у круглоротых, большинства 

костных рыб и ПО'fl"И всех млекопитаюших) или в клоаку (cloaca), обШИЙ выводной 
отдел пищеварительной и мочеполовой систем. Выстилка заднего отрезка кишки 

или клоаки формируется за счёт впячивания эктодермы:. 

Печень (hepar) расположена в области желудка. Это сравнительно крупное 
плотное, гомогенное тело, образованное массой практически одинаковых энто­

дермальных клеток гепатоцитов. Печень пронизана разветвлениями печёночноrо 

протока, несушеrо жёлчь, и густой сетью кровеносных сосудов - артерий и вен. 

Поджелудочная железа - светло-серое, реже белое рыхлое тело, объединение 

мелких желёз, сходных с расположенными в стенках тонкой кишки. Благодаря их 

конденсации с образованием единой крупной железы успешно решается задача 

быстроrо установления в новой порции материала, поступившего из желудка, 

химической среды, необходимой для эффективного переваривания пищи. Под­

желудочная железа выделяет ферменты, расщепляющие белки и жиры в слабоще­

лочной среде (это, прежде всего, трипсин и липаза). Жёлчь, выделяемая печенью, 

нейтрализует кислоту в приходящей из желудка пишевой массе и, кроме того, спо­

собствует эмульmрованию жиров, что необходимо Д/IЯ их переваривания. Главный 

источник жё.nчи - гемоглобин из отживших красных кровяных телец, который в 

растворе ядовит, но обезвреживается печенью. Кроме того, печень осушествляет 

детоксикацию (очистку от возможных токсинов) крови, притекающей к ней от 

кишечника, и запасает питательные вешества в ВИде жира или mикогена. Наконец, 

у части рыб и у всех наземных позвоночных печень связывает аммиак (Ядовитый 

продукт распада белков). синтезируя из неrо мочевину или мочевую кислоту. 

Орrаиы дыхания. У первично-водных позвоночных дыхание осуществляется 

при помоши специализированноrо жаберного аппарата. Главный компонент жа­

бры (braпchia) - это тонкостенные и нежные жаберные лепестки, распаяоженные 

рядами по краям жаберных щелей. 

Органами воздушноrо дыхания у наземных позвоночных служат лёгкие. Это 

тонкостенные и нежные, выстланные энтодермой эластичные мешки, открываю­

щиеся в глотку на брюшной стороне. Их внутренняя поверхность носит боnее 

или менее выраженный ячеистый характер - от сети невысоких перегородок, 
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разделяющих ячейки, до плотной губчатой массы, пронизанной каналами. Как 

уже сказано, лёrкие развиваются из IV жаберных карманов, закладок последних 
жаберных щелей. Лёrкими обладают также некоторые примитивные костные 
рыбы. По-видимому, плавательный пузырь возник когда-то у древних предста­

вителей этого класса в качестве органа ВО31JУWНОГО дыхания. 

Сердечно·с:осуд1К'1'8А система. Важнейшая функuия транспорта воды, кис­
лорода, питательных веществ, продуктов распада, а таюке химических сигналов 

(гормонов) и иммунных факторов принадлежит сердечно-сосудистой системе. 

Наконец, эта система организма участвует в распрсделении тепла. Она состоит 
у позвоночных из замкнутой кровеносной системы и незамкнутой лимфатиче­

ской системы. Благодаря артериальному давлению, соuаваемому сердечными 

сокращениями в артериях и капиллярах, плазма крови просачивается сквозь 

стенки капилляров в межклеточные пространства окружаюwих тканей и затем 

по системе лимфатических сосудов и лакун вновь возвраwается в кровеносную 

систему, а именно в опрсделённые участки вен. В мазме крови - бесцветной 

жидкости - nлавают белые и красные кровяные клетки, лимфа содержит только 

белые тельца. 

Кровеносная система (рис. 44) состоит из сердца (cardium, cor), составляю­
щего центральный орган кровообращения, и кровеносных сосудов, образующих 

периферическую систему. Сердuе развивается в основании брюшной аорты как 
местное расширение, образованное несколькими следующими друr за другом 

отделами. Роль насоса в нём в простейшем варианте выполняет одна камера с 

толстыми стенками из особой поперечно-полосатой мускулатуры - желудочек 

(ventriculus). Этот насос действует циклически, с перерывами, тогда как по ка­
пиллярам жабр и тела кровь движется с более или менее постоянной скоростью. 

Несовпадение рабочего режима требует компенсации, поэтому прежде чем по­

пасть в желудочек, кровь проходит в сердце через один или даже два дополни­

тельно вставленных последовательных отдела - венозную пазуху (sinus venosus) 
и предсердие (atrium). Это накопители венозной крови, заrрузочныс камеры для 
желудочка. А за желудочком по ходу крови может следовать отдельная камера 

амортизатора, выравниваюшая скачки давления, - артериальный конус сердца 

(conus artcriosus). У подавляющего большинства костных рыб, а также у высших 
наземных позвоночных раnь аморmзатора ncpcuшa к крупным артериям (arteria) -
сосудам, иссушим кровь от сердца к органам тела. Or органов к сердцу кровь воз­
враwастся по венам (vena). Артериальную и венозную кровь различают по иному 
критерию. Артериальной считают насыщенную кислородом (оксиrенированиую) 

кровь с низкой концентрацией расrворёиной углекислоты, а венозной - наоборот, 

кровь, бедную кислородом, но с относительно высокой концентрацией углекис­

лоты. У первично-водных позвоночных - круrлоротых и рыб - кровь в сердце 

венозная. От сердца она направляется в жабры, где становится артериальной 

и затем поступает к остальным органам тела. Оттуда уже в качестве венозной 

кровь возврашастся в сердце. Таким образом, суmсствуст один-единственный 

круг кровообраwсния, нигде в кровеносном русле нс происходит смешивания 

артериальной и венозной крови. В сердце только одно предсердие. 

У земноводных органы ВА»!JУWНОГО дыхания, лёrкис сформировались в стороне 

от артсримьных стволов, несущих кровь из сердца в голову, тем самым кровь в 

сердце земноводных не может оставаться чисто венозной, она должна быть хоrя 

бы смешанной. Так дело и обстоит в действительности. Кровь из лёгких нс про-
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Рис. 44. Схемы кровеносноА системы в трёх основных вариантах, nрисущих nозвоноч-

А - несмешанное lф()Вообрашение с одним круrом (ахула); Б - смешанное кровообращение с дву­
мя JСРУrами (ящерица); В- несмещанное кровообращение с авумя кРУrами (птица); / - приносящие 

жаберные артерии; 2 - наружная, или нижняя, ярёмная вена; З - жепудоч.ек; 4 - кювьеров проток; 
5 - печёночная вена; 6 - 3llJIHAЯ кардинальная вена; 7 - воротная вена печени; 8 - по11ка; 9 - во­
ротнu вена почки; 10- хвостовая артерия; 11 - хвостовая вена; 12- боковая вена; 13- артерии 

к вн)"111Снностям; 14- спинная аорта; 15 - венооная пазуха; /6 - п~ие; /7- артериаnьныА 
конус; 18 - передняя кардинальная вена; 19 - брюшная аорта; 20 - внутренняя ярёмная вена; 

21 - сонныА проток; 22 - общая сонная артерия; 23 - левая дуга аорты; 24 - левое предсердие; 
25 - лёrочная артерия; 26 - лёгочная вена; 27 - брюшная пена; 28 - надчрсвна11 артерии; 29 -
бе4рениаи вена; ЗО - бе.llреиная артерии; Зl - общаи полв:иошна11 иена: З2 - эаднии пала11 вена; 
ЗЗ - лёrкое; 34 - правая дуrа ворты; ]5 - правое преnсердие; 16 - плечева11 артерии; J7 - плече­
иая вена; 38 - rpyJLИaя: вена; 39- rрудиаи артерии; 40 - лёгочиыА артериальный ствол; 41 - желу­
дОЧКИ; 42 - хопчиково-брыжеечная: вена; 41 - седалищная артерии; 44 - седалищнаи вена; 45 -
ПОдКЛЮЧИЧШUI вена; 46 - ПодКJIЮЧИЧНая артерии 

должает движения по артериальному руслу, как после прохождения жабр у рыб, а 

возвращается в сердuе по лёrочной вене, замыкающей вrорой, мапыА, круг крово­

обращения (см. рис. 44 ). В сердце поступившая сюда порция артериапьной крови 
распределяется между орrанами неравномерно, поскольку встречается с венозной 

кровью только в желудочке и не успевает полностью смешиваться с ней. При этом 

важно, что предсердий у обладателей второго круга кровообращения два - по 

одному для каждого круга, а артериапьный конус подра:шелён продольными пере­

городками на каналы, предвосхищающие дальнейшее ветвление на артериальные 
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стволы. Для рептилий характерны два важных нововведения. Во-первых, это 

усложнение внутреннего строения желудочка, дополнительно оrраничиваюшее 

перемешивание в нём крови, во-вторых, полное ра:шеление артериаnьноrо конуса 

на три сосуда. У птиц и млекопитаюwих, обладателей четырехкамерноrо сердца, 

оно полностью р83ЦСJ1ено на две половины, чем устраняется смешивание артери­

аnьной и венозной крови. Правое предсердие и правый желудочек обслуживают 

маnый круr, направляя венозную кровь в лёrкие, а левая половина сердца качает 

чисто артериальную кровь в большой круr. 

Лимфатичес1WJ1 система состоит из лимфатических сосудов, сердеu и желёз. 

Только крупные лимфатические сосуды обладают собственными соминитсльно­

тканными стенками, мелкие же представляют собой просто межклеточные 

пространства тела, куда жидкость (плазма крови, но без эритроuитов и с более 

низкой концентрацией белков) сочится сквозь стенки артерий и капИЛJ1яров под 

влиянием артериаnьноrо давления. Лимфатические сердца представляют собой 

небольшие расширения сосудов, снабженные клапанами и сокрашаюшиеся за счёт 

rладкой мускулатуры в стенках или внешних сжимаюших мышц. Лимфатические 

железы - это кроветворные орrаны, продуuируюшие белые тельца (лимфоциты). 

К кроветворным орrанам в той или иной мере аrносится также селеэёнка (lien), 
которая не связана с лимфатической системой. 

6 7 8 9 10 11 12 13 

Б 

Рис. 45. Схемы строения тела позвоночного животного: 
А - с1rиттаnьный p1:spe:s; li - поперечный разрез в обл1СТн туловища; / - жаберные щели; 2 -
rаn08ной мозr; 3 - rаnовнаи почка. (nронефрос); 4 - лёnrое (или плавательный пу:sырь); S - nQ!l­
желудочнu жeJJeЗI; 6- NIOJUJepoв ханаn (яйцевод); 7- гонада; 8- туловн1цнаJ1 почка (NеЗОНефрос); 

9 - вол~.фов канап (архинефркческий проток); 10 - та:ю111U1 почка (метанефрос); / / - вторичный 

NОЧеТОЧник; 12- спинной NO:Jr; 13 - хорда; /4 - верхняя (иевральная) дуrа позвонка; 15- ниж­
НJ111 дуrа позвонка; 16 - ребро; 17- целом; 18- киwка; 19 - брыжейка; 20- спинная аорта; 
21 - тело по:пюнха; 22- клоака; 23- мочевой пузырi.f 24- сспезенка; 25- желудок; 26- жМч· 
ный проток; 27- жёлчный пузwрь; 28- печень; 29- серnце; ЗО- ШИТОВИJIНIUI жмеэа; J/ - ро-
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Полость тела. Позвоночные - обладатели вторичной полости тела, или 
uелома (см. рис. 45, 17), который, как и у ланцетника, выстлан мезодермальной 
плёнкой, брюшиной. Стенка тела выстлана изнуrри париетаnьным листком, вну­
тренние орrаны одеты висцеральным листком, а переходные сдвоенные участки 

называются мезентерием (mesenterium), в брюшной полости это брыжейки. По­
скольку исходно присутствуют как спинная, так и брюшная брыжейки, первона­

чально целом разделен на две половины, левую и правую. Однако во взрослом 

состоянии брюшная брыжейка обычно отсутствует и целом оказывается единым. 

Он поделён и в продоnьном направлении. Ero передняя камера - окоnосердечная 
сумка, окружённая перикардом. Остальная часть у большинства позвоночных -
брюшная, или перитонеальная полость, но у многих амниот имеются также осо­

бые промежуточные отделы целома, плевральные полости, которыми окружены 

лёrкие. Таковы крокодилы, некоторые ящерицы и все млекопитающие. 
Opraнw выде.11евкя. Вьшелительная система (рис. 46) представлена у позво­

ночных парой почек, т.е. компактными телами, состоящими из трубочек, почеч­

ных канальцев. Канальцы каждой почки открываются в специальный выводной 
проток - мочеточник (ureter). Мочеточники тянутся до заднего конuа тела, где 
открываются наружу или в клоаку, общий выводной отдел дпя пищеварительной, 

выделительной и репродуктивной систем. Для большинства rрупп позвоночных 

характерен мочевой пузырь (vesica urinaria), связанный с клоакой или непосред­
ственно с мочеточниками. 

Орrаиы размножения. Основу репродуктивной системы составляют половые 

железы, гонады, как правило, парные, реже имеется лишь одна железа - в цекrре 

или только на одной стороне. В женской половой железе, яичнике (ovarium) яй­
цеклетки формируются в поверхностном эпителии, отчеrо rонада обычно имеет 
неправильную внешнюю форму и крупнозернистую поверхность. Созревшая яй­
цеклетка, как правило, выпадает через разрыв окружающего ее скопления клеток 

(фолликула) в полость тела. Оrтуда она через широкую перепончатую воронку 

попадает в длинный специальный проток - яйцевод (oviductus), которым выво­
дится наружу или в клоаку. 

Мужские половые железы - семенники (testiculus) - обычно имеют более 
правильную форму и гладкую, натянутую оболочку. Они находЯТСЯ в состоянии 

турrора, поскопысу размножение и созревание сперматозоидов идёт в стенках за­

полняющих гонаду канальцев. Выводные протоки семенников непосредственно 

связаны с семяпроводом. 

Развитие почек и взаимОС8113ь мочевых и половых npomol«J8 (см. рис. 46 ). Вы­
делительная функция должна выпоnняться почками, начиная с довольно ранних 

стадий эмбриональноrо развития, когда абсолютная величина и доступная слож­

ность орrанизации этих орrанов далеки от окончательного состояния. Поэтому в 

ходе ИIШИВидуального развития низших позвоночных формирование почек идет 

двумя волнами (за немногими исключениями). а у высших позвоночных раз­

виваются почки трёх поколений. Первая называется предпочкой, пронефрооом 
(pronephros; рис. 46, /),или rоловной почкой. Её канальцы пояВJ1Яются по одно­
му на сегмент, начиная с переднего конuа целома. Каждый каналец пронефроса 
снабжён воронкой, которая открывается в целом и покрыта изнутри мерцательным 

эпителием (нефростомом). Таково устройство элементарного компонента почки -
нефрона. Другим концом канальцы rоловной почки соединены с общим, так на­

зываемым пронефрическим, протоком, который в качестве мочеточника тянется 
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Рис. 46. Схема строения мочеполовой системы позвоночных: 
А, Г - послаюватсльно воэникающие в olfl'Oreиeэc поmnсния почех; Б, Д - состояние у самох; В, 
Е-у самцов; (А-8- хартина уанамннll:; Г-Е- состояния, характерные.мя амниот); / - голов­
ная почха (предпочха, пронефрос); 2 - воронка яАuевода; 3 - яйuевод ; 4 - мочевоll: пуэырь; 
5 - клоаха; 6 - вольфоа ханм - архинефрнческий проток; 7 - туповишная почка (первичная, 
мезонефрос); 8- МЮЛ11еров хаиап; 9 - cocy.llИCТWA Хll)'бок; 10 - внеwняя uеломичесхая камера; // -
ворожеи - иефросrомы; 12 - яичник; /З - семенник; 14 - семявыносящий ханапец; 15 - по­
чечное rе11ьце; 16 - петля Генле; 17 - руJLНмент мезонефричесхой почхи; 18 - тазовая почка (вто­
ричная, метанефрос); 19 - вторичный мочеточник; 20 - придаток семенииха 

назад и впааает в клоаку. Связанный с rоловной почкой участок целома обособля­

ется в виде внешней камеры пронефроса (рис. 46, 10), из которой мерцательные 
воронки гонят жидкость по мочеточнику наружу. В стенке внешней камеры почки 

расположен клубок тонких артерий - артериол (рис. 46, 9), из которых в камеру 
под артериальным давлением осуществляется фильтрация плазмы крови. 

У более старшего зародыша, когда нефроны пронефроса успевают развиться 

в 5-7 пермних сегментах туловища, их характер в послм.ующих метамерах из­
меняется, что свидетельствует о переходе к другой почке - первичной почке, 

меэонефросу (mesonephros), или туловищной почке (рис. 46, 7). Здесь формиру­
ется по несколько канальцев на сегмент, и при кажцом, помимо воронки, имеется 

почечное (или мальпигиево) тельце. Оно представляет собой маленькую целоми­

ческую камеру (так называемую боуменову капсулу) с артериальным клубочком 

внутри. Пронефрический проток при этом тем или иным способом удваивается -
продольно расщепляется или просто переходит к новой почке в качестве её 

мочеточника, но тогда второй канал развивается заново. Для этих протоков су­

шествуют старые традиционные термины: мюллеров канал, сохраняюший связь 

с пронефросом (рис. 46, 8), и вольфов канал (по-новому названный ныне архи­
нефрическим: протоком), принадлежащий меэонефросу (рис. 46, 6). Туловищная 
почка пожизненно функционирует у круrлоротых (по крайней мере, у миног). 

рыб и земноводных. 

У самок низших позвоночных роль яйцевода (рис. 46, J) выполняет мюллеров 
канал, вход в который (воронка), как предполагают, развивается из передней во­

ронки пронефроса. Он открывается в клоаку или непосредственно во внешнюю 

среду (у некоторых костных рыб) отдельно от мочеточника, в роли которого фи­

гурирует вольфов канал. 

У самцов низших позвоночных роль семяпровода выполняет вольфов канал 

(архинефрический проток). а сама туловишная почка, помимо своей специфи­
ческой функции, иrрает роль посредника между ним и семенником. В некото­
рых случаях эта роль равномерно распределена по длине почки, а упомянутый 

канал меэонефроса полностью совмещает функции мочеточника и семяпровода, 

как, например, у осетровых (костнохрящевых) рыб или бесхвостых амфибий. 
В других случаях в почке чётко разделяются две области - репродуктивная и 

выделительная; у хряшевых рыб и хвостатых амфибий арх:инефрический проток 
выполняет только роль семяпровода, а почки обслуживают одна или несколько 

пар мочеточников, развившихся заново. 

У высших наземных позвоночных - рептилий, птиц и млекопитающих - по­

зади мезонефроса развивается третье поколение нефронов (почечных канальцев), 
относящееся уже к вторичной почке, метанефросу (metanephros), или тазовой 
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почке (рис. 46, 18). Здесь также возникает много канальцев в каждом сегменте, 
но нет мерцательных воронок, тазовая почка обслуживается вторичным мочеточ­

ником (рис. 46, 19), пр~ставляющим собой отросток из конца вольфова канала. 
Канальцы тазовой почки сложнее подразделены на функционально раз.личные 

участки, особенно у птиц и млекопитающих - начальный и конечный извитые 

канальцы, между которыми вставлено длинное и узкое U-образное колено, так 

называемая петля Геиле (рис. 46, 16). 
Что же касается выведения половых продуктов, то оно у высших позвоночных 

происходит точно так же, как у низших рыб и амфибий, особенно близко к схе­

ме, упомянуrой для хрящевых рыб и хвостатых земноводных. У самок яйцевод -
производное МЮJIЛерова канала с гипертрофированной воронкой головной поч­

ки, а у самцов придаток семенника (рис. 46, 20), возникающий как рудимент 
эмбриональной туловищной почки, препровождает семя в её бывший моче­

точник - вольфов канал, выполняющий роль семяпровода. 

Орrаны внутревнеА секреции, части эндокринной системы, управляют 

деятельностью организма при помощи разносимых кровью химических сигна­

лов - гормонов. Таким способом они не только регулируют функционирование 

различных органов и систем органов, но и их индивидуальное развитие. Кратко 

рассмотрим важнейшие ЭJШокринные железы. 

Щитовиднt111 железа (glandula thyroidea, см. рис. 147, 3) - гомолог ЭJШостиля 

ланцеnшка, оболочников и личинки миноги. Соответственно она развивается из 

слизистой оболочки (внуrренней поверхности) брюшной стенки глотки, первона­

чально формируя углубление, дно которого погружается в мягкие ткани и отшну­

ровывается в виде одного или двух небольших тел. Щитовидная железа выделяет 

в кровь иодсодержащий гормон тироксин, который стимулирует метаболизм, 

особенно связанный с окислением, процессы роста и развития. 

Надпочечники (glandula suprarenalis, см. рис. !02, 2 и 177, 1) - небольшие 

парные тела, которые нередко тесно примыкают к почкам. Выделяемый рас­

положенным в глубине мозговым веществом адреналин оказывает на различные 

органы важное стимулирующее действие, как бы безадресно распространяя 

эффект симпатической нервной системы. Ещё более значительное, хотя и тон­

кое действие производят гормоны коры надпочечников, в частности, вызывая 

напряжение окислительных процессов и ряда других функций организма, со­

путствующее стрессу. 

К органам внутренней секреции необходимо относить также половые железы, 

поскольку они выделяют половые гормоны, оказывающие огромное влияние на 

развитие организма и многие особенности его функционирования. Энцокринная 

секреция присуща также одной из пищеварительных желёз - поджелудочной 

железе, которая выделяет инсулин, необходимый для усвоения глюкозы и тем 

самым позволяющий контролировать её концентрацию в крови. 

Гипофиз (hypophysis), или подмозговая железа (см. рис. 41, 11), примыкает 
снизу к дну промежуточного мозга, к расположенной здеСь воронке. Он форми­

руется в эмбриональном развитии из двойного источника - с одной стороны, 

из нервной ткани на вершине воронки, с другой стороны, из участка эктодермы, 

которая погружается и отшнуровывается в виде пузырька от крыши ротовой по­

лости. Гипофиз выполняет функции гуморального регулятора всех висцеральных 

процессов. Он выделяет очень важный гормон роста, гормон, регулируюшиА 
сокращение гладких мышц в стенках сосудов, в стенке матки и т.д., далее, мела-
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ноцитостимулирующий гормон (МСГ), вызываюший расширение пигментных 
тел - мсланофоров - и обшее потемнение окраски у животных, а также гормон, 

управпяюший водным балансом в организме, - аргинин-вазотоцин. С помощью 

нескольких гормонов гипофиз стимулирует развитие и активность других желёз -
щитовидной железы, надпочечников, половых желёз (отдельно продукцию гамет, 

отдельно выделение половых гормонов), млечных желёз млекопитающих. 

Развитие эародwwа. Зрелое яйцо позвоночного обычно имеет несколько обо­

лочек. Во-первых, это собственная клеточная мембрана яйцеклетки, называемая 

первичной оболочкой. Во-вторых, это вторичная оболочка, продукт выделения 

других клеток яичника, в частности, окружающих яйцеклетку на многих этапах 

её развития в виде пузырька, так называемого фолликула. Наконец, для многих 

позвоночных характерны третичные оболочки, наслаиваемые на поверхность 

яйца во время его движения по яйцеводу. Сюда относится так называемый белок 

яиц хрящевых рыб и твердая роrоnодобная скорлупа, окружающая яйца многих 

из них, затем студенистые оболочки икринок земноводных, белковые кожистые 

и известковые оболочки (скорлупа) яиц реmилий и птиц. 

Количество питательных веществ, запасённых в яйце в виде желтка, широко 

варьирует. Особенно богаты желтком яйца акуловых рыб, пресмыкающихся и 

птиц. Мало желтка в яйцах миног, большинства лучепёрых рыб, земноводных; 

фактически нет желтка у плацентарных млекопитающих. 

Большой запас желтка в яйце, по сути дела, служит выражением заботы о 

паrомстве, представляет собой важный вклад матери в тело особей следующего 

поколения, избавляющий паrомство от необходимости самостоятельного сбора 

материала на самых ранних этапах эмбриогенеза (на стадии личинки). Этим 

достигается определённая изоляция зиготы и зародыша от внешней среды под 

покровом прочной скорлупы. Правда, должна сохраняться возможность диффу­

зии через скорлупу дыхательных газов. Степень защиты эмбриона существенно 

повышается в результате инкубирования яиц в теле матери до самого вылупления 

детёнышей. Такая задержка означает переход от яйцерождения к яйцеживорож­

дению. Последнее широко распространено среди представителей акул, скатов, 

ящериц, змей и характерно для сумчатых млекопитающих. 

Утрата непосредственного контакта яиц с внешней средой делает проблематич­

ным их газообмен, дыхание, что мешает сохранению полной изоляции яиц. Мать 

всегда транспортирует при помощи своей кровеносной системы кислород к стен­

кам мюллерова канала, в котором почти во всех случаях инкубируются зародыши 

(у немногих групп костистых рыб - в полости мешковидного яичника). Тем же 

пуrём выводится двуокись углерода. Таким образом, при яйцеживораждении та 

или иная сrепень контакта зародыша с организмом матери необходима, что СО3f18ёт 
nрtа.посылки и для передачи зародышу питательных веществ. Установление по­

добного паrока, питание зародыша матерью в ходе инкубации составляет важный 

признак настоящего живорождения. В совершенном состоянии оно характерно 

для всех плацентарных млекопитающих (их яйцеклетка не имеет желтка), но у 

некаrорых пластиножаберных хрящевых рыб и чешуйчатых рептилиА известны 

разнообразные переходные состояния, которые трудно уверенно отнести к той 

или иной категории. 

При сравнительно небольшом количестве желтка яйца называют rолобяастиче­

скими. Для зиготы их обладателей характерно полное дробление, хотя обычно и 

неравномерное, так что бласrомеры крупнее на сrороне веrетативноrо полюса, чем 
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на противоположном. Но бластула получается шаровИдной, с сеrментационной 

полостью (бластоцелем) внуrри. У меробластических яиц, переполненных желт­

ком, дробление захватывает лишь небольшой участок цитоплазмы на анимальном 

полюсе, формируетсJ1 зародышевый диск, целиком относяшийся к эктодерме. 

Щелевидный бластоцель расположен между ним и подстилающим желтком. 

Гаструляция у обладателей rолобластических яиц, например у земноводных, 

сопровожцается двумя сопряжёнными процессами - инваrинацией, т.е. ввора­

чиванием более крупных клеток вегетативного полюса, и эпиболией, т. е. обра­

станием этих клеток nnастом более мелких бластомеров. В результате получается 

типичная rаструла, двухслойный зарааыш, обладаюший энтодермой и полостью 

первичной кишки. Средний зародышевый листок - мезодерма - образуется в 

области губ бластопора, т. е. в зоне контакта эктодермы и энтодермы, откуда она 

постепенно распространяется внутрь зародыша. В принципе сходная картина 

характерна, например, для акул - низших позвоночных, обладающих меробла­

стическим яйцом. У них наблюдается инваrинация в узкой зоне, на заднем краю 

зародышевого диска. Обрастание желтка эктодермой происходит более широким 

фронтом - по всему периметру зародышевого диска. 

У пресмыкающихся и представителей вышестоящих классов в центральной 

части зародышевоrо диска формируется уrолщение, посреди котороrо возникает 

продольная первичная боро3цка, обнаруживающая некоторые свойства бласrопора. 

В этой области клетки экrоцермы мигрируют в глубину и дают начало двум другим 

зародышевым листкам - энтодерме и мезодерме. Обрастание желтка краями заро­

дышевоrо диска идет при этом совершенно независимо ar первичной боро:шки. 
Следующее важное событие в индивидуальном развитии - процесс нейру­

ляции, т. е. образования центральной нервной системы. Из эктодермы спинной 

стороны вьшеляется нервная nластинка, окружённая нервным валиком. Пластинка 

погружается, сворачиваясь в трубку, и аrшнуровывается ar остальной эктодермы, 
которая смыкается над ней. Нервные валики погружаются параллельно с нервной 

трубкой и образуют по бокам ar неё так называемые нервные rребни (см. рис. 
31, //), скопления индивидуально мигрирующих клеток с очень высокими и 
разнообразными формообразовательными способностями. Из них формируются 

нейроны многочисленных rанrлиев тела, откnадывающие дентин чешуй и зубов 

одонтобласты, пигментные клетки, миелиновые оболочки нервных волокон (ис­

точник окраски •белого вещества•), висцеральный скелет и аrчасти мозговой 

череп, сухожилия висцеральных мышц rоловы и т.д. 

Or спинной стороны первичной кишки - как раз напротив нервной трубки -
отшнуровывается продольный тяж, хорда, а по бокам ar неё тем же способом 
формируются мезодермальные зачатки. Позже они сегментируются, подра:шеляясь 
на сомиты, полости в которых возникают за счет расщепления клеточных масс. 

Описанным образом нервная трубка, хорда и мезо.церма формируюrся у круrл:о­

раrых, рыб и земноводных. У репrилий, пrиц и млекопитающих Э1И процессы про­

текают в так называемом головном отростке, впереди ar первичной бор03!1КИ. 
На процесс ИЮl,Ивидуальноrо развития сильно влияет количество желтка в яйце. 

При большом запасе растущий зародыш всё сильнее приподнимается над ero по­
верхностью, формируя желrочный мешок и ащеляясь ar неrо сужением - стебельком. 
Вылуnnяются или рождаются такие детеныши полностью сформированными, 

готовыми существовать в рамках родительской экологической ниши. Если же 
желтка мало, его запас рано оказывается заключён внутрь тела зародыша и мало-
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заметен. В то же время он не покрывает потребностей зародыша, фактически 

предопределяя необходимость личиночной стадии, самостоятельного активного 

питания в условиях иной экологической ниши, нежели та, которую занимают 

взрослые особи этого вида. Эта закономерность не распространяется на большин­

ство птиц и на млекопитающих, в эволюuии которых удачно возникли иные пути 

передачи матерью (у многих птиц - обоими родителями) питательных веществ 

зародышу, нежели через запас желтка. Имеется в аиду снабжение более или менее 

беспомощных детенышей· приносимым кормом, а у зверей - передача материала 
через плаценту и вскармливание молоком. 

Заслуживает рассмотрения судьба отдельных зародышевых листков. Эктодерма 
принимает определяющее участие в формировании кожных покровов, образуя 

наружный слой кожи - эпидермис и все его производные, такие как кожные 

железы, роговые твёрдые образования, у рептилий и млекопитающих - эмаль 

зубов. Эктодермой выстланы также крайние участки пищеварительной системы -
ротовая полость и самый конец клоаки. Далее, из эктодермы формируются все 

части нервной системы, а тахже все органы чувств. 

Энтодерма служит источником внутренней выстилки практически всей ки­
шечной трубки, за отмеченными выше исключениями, а тахже её производных, 

таких как плавательный пузырь рыб и лёгкие. Затем клетками энтодермы образо­

вана основная масса нескольких желёз, таких как печень, поджелудочная железа, 

щитовидная, зобная. 

Мезодерма формирует всю кровеносную систему, выделительную и половую, 

всю мускулатуру и соединительно-тканные образования, включая собственно 

кожу (кориум) и скелет. Соt11ИнИТеJ1ьно-тканные компоненты входят в качестве 
опорных и в состав таких органов, как кишечный тракт, печень, лёпсие. 

РАЗДЕЛ БЕСЧЕЛЮСТНЫЕ (AGNATHA) 

КЛАСС КРУГЛОРОТЫЕ (CYCLOSТOMATA) 

Хоракrернсn1Ка класса 

Среди круrлоротых разпичают миног (Petromyzones) и миксин (Myxiпi). Микси­
ны сильно уклоняются от миног по своей организации, вероятно, даЖе вторично 

упрощенной. Многие авторы в настояшее время признают объединение обеих 

групп в общий класс искусственным и противопоставляют миксин не только 

миногам, но всем остальным позвоночным. В связи со сказанным в приводимой 

характеристике класса имеется в виду организация миног. Своеобразие этих 
первичноводных позвоночных чётко выявляется уже в ходе внешнего осмотра 

(рис. 47, А). Прежде всего, эти животные лишены челюстей, миноги вместо них 
имеют присасывательную предротовую воронку (рис. 47, Б, 8), которая опирается 
на прочное хрящевое кольцо (см. рис. 49, 14), окружающее раrовое отверстие. 
Круrлоротые не имеют костных кожных чешуй и настоящих зубов; их ротовой 
аппарат вооружён роговыми зубцами (рис. 48, Б, 27). У круrлоротых нет парных 
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Рис. 47. Речная минога: 
А - общиА виа; Б - )'llСПиченное изображение головы; / - спинные мавники; 2 - хвостовой 
11J18ВНИКi З - мссrоположенис мочеполового сосочка и анального отверсmя; 4 - нозцр11; 5 - глаз; 
6 - наружные отверстия жаберных мешков; 7 - орrаны боковоА линии; 8 - nредротовая воронка 

16 15 

27 26 

э 4 

14 13 12 11 10 9 

22 23 

Б 25 24 13 

Рис. 48. Саrи1Тllnьный разрез nерс:аней части те.ла миноги (А), Б - фрагмент в крупном 

масштабе: 

1 - головноА моог; 2 - наюrипофизарный мешок; Э - спниноR моог; 4 - xopna; 5 - nредеердие; 
6 - кишка; 7 - roн11J11.; 8 - печёночныR .11ивертикул кишки; 9 - печень; 10 - венозная пвзуха 
сер!Ш8; 11 - JКСЛУд.очек с:ерJШВ.; 12- брюшная aopra; /J- внуrренние отверсти• жаберных мешхов; 
14 - JIЫJl8ТeJJwtlUI трубх.а; 15 - ротовая паnость; 16 - nJ)tllpOТOвa.я воронка; /7 - роrовые зубцы 

•зыка; 18- HOUPA; 19 - клапан НО111РИ; 20- обонатеnwtыR мешок; 21 - nниеальныя и ларапн­
неапьныR орrаны; 22- гипофиз; 2J- пнщеВQlt; 24 - парус; 25 - •зыч•1ая мускулатура; 26 - хряш 

•зыка; 27 - poroвwe эубцw воронки 
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14 JЗ 12 l1 10 

Рис. 49. Скелет rоповы миноги. BКll сбоку: 
1 - 3а.11,ний иерх:11иll (111абекулярный) XIJJIW; 2 - обонятель118.11 капсула; З - М03f0аая капсула; 4 -
:~ачаточнаи крыша мозговой капсулы; 5 - слуховая хапсула; 6 - элементы позвоночника, верхние 
дуги; 7 - nрWЮ11ьные комиссуры жаберной pewёnr.и; 8 - хорда; 9- сердеqныll хрJ1щ; 10 - жабер-
11ые дуrи; 11- мандибулнрный XpJIЩj /2- ПОДГЛ13НИЧНаJ1дУЖХа; 13- А:IЫЧНЫЙ хрищ; 14- коль­
цевой хрищ 

плавников. Для них характерна единственная, непарная НfД.11.РЯ (рис. 47, Б, 4; 
48, Б, 18), хотя обонятельная полость обнаруживает признаки подра:mеления на 
правую и левую половинки. Дополнительные признаки касаются особенностей 
жаберного аппарата. Миноги имеют висцеральный сксяет в виде сплоwной жа­
берной решётки (рис. 49, 10), охватывающей снаружи жаберные мешки, таким 
образом, висцеральные дуrи не расчпенены. 

При чрезвычайно архаичной общей организации nредставитепей круrлоротых 
им удалось удержаться в современной фауне блаrодаря эффективной адаптации к 

питанию. Это хищники, которые охотятся на беспозвоночных (только миксины), 
и полупаразиты, потребляющие кровь и мяrкие ткани малоподвижных и уснув­

wих рыб; тем самым они имеют доступ к чрезвычайно нежному и питательному 

корму. 

Миноги и миксины образуют два подкласса. 

ПОДКЛАСС МИНОГИ CPEТROMVZONES) 

Строение теАа миноrи 

Внешнее строение. В качестве реальноrо объекта для рассмотрения орrаии­

заuии миног использована речная миноrа (Lampetra jluuiatilis). Как и у других 
современных круглоротых, её змеевидное тело (см. рис. 47, А) в основном круглое в 
поперечном сечении, только в об.llасти хвоста заметно сплюснуrо с боков. Голова, 

туловище и хвост плавно переходят друг в друrа. На голове расположена круглая 

в рабочем состоянии присасывательная воронка (см. рис. 48, А, 16), имеющая 
тенденцию закрываться, сплющиваясь с боков. По краям воронка несёт мелкие 

и нежные кожные сосочки (см. рис. 47, Б, 8), способные обеспечивать необхо­
димую для надёжноrо присасывания rерметичность контакта. Присасываясь к 

гладкой поверхности, минога создает ротовой воронкой разрежение от -0,5 до 
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-6 см водЯного столба. Но при попытке оторвать присосавшуюся миногу от этой 
поверхности её воронка выдерживает вакуум до -120 см водЯного столба. Жёлтые 
роговые зубы на внуrренней поверхности воронки сформированы эпиnермисом и 

не имеют ничего общего с зубами рыб. Верхняя и нижняя поперечно вьпянуrые 

зубные пластинки лежат в глубине воронки по краям ротового отверстия, через 

которое видна вершина языка, также вооруженная зубной пластинкой. По бокам 

головы сквозь кожу просвечивают хорошо развитые глаза. Веки отсутствуют, и 

роговица непосрЕЩСТВенно переходm в обычную кожу. На верх.ней стороне головы 

открывается непарная ноздря. На боках головы открываются семь пар жаберных 

отверстий. В задней половине тела развиты два спинных плавника и хвостовой 

плавник, относимый к дифицеркальному типу (вторично-симметричный как 

внешне, так и внуrренне). На rранице хвоста брюшная поверхность имеет узкую 

ямку, нз которой слегка выдвннуr мочеполовой сосочек (см. рис. 47, А, З) с от­
верстием на конце. Непосрсаственно вперсаи от него в ту ж:е ямку открывается 

анальное отверстие. 

Кmкные покровы. Кожа у миноги мягкая и гладкая, без признаков чешуи. 

Многослойный эпидермис богат одноклеточными слизистыми железами. На 

голове располагается несколько рядов маленьких светлых бугорков, представляю­

щих собой органы боковой линии (см. рис. 47, Б, 7). Один ряд довольно далеко 
заходит по боковой стороне туловища назап. Кажаый круглый бугорок рассечен 

посередине глубоким желобком, в котором размещена чувствующая почка 

боковой линии - невромаст. Края желобка защищают его от прикосновения 

твёрдых тел. 

Скелет миноги построен из сосщинительно-тканных ппёнок и хряща. 

Осевой скелет представлен почти искnючительно хордой, которая, как и у 

ланцетника, легко изгибается, но несжимаема продольно, поскольку образована 

оболочкой с прочными кольцевыми волокнами, заполненной полужидким со­

держимым. Хорда миноги идеально круrла в поперечном сечении (рис. 50, 5), 
потому что внутри неё нет поперечных мышц, таких как у ланцетника (см. с. 9). 
Хорда закnюч.ена в соединительно-тканный чехол, который охватывает её вместе 

со спинным мозгом и эффективно защищает последний, тем более что форми­

рует над ним толстую жировую подушку («соединительно-тканный позвонок•). 

По бокам от спинного мозга в эту плёнку закnючены маленькие вертикальные 

хрящевые стерженьки по две пары на сегмент, которые считаются настоящими 

зачатками позвонков, их верхними (невральными) дугами. 

Череп построен весьма примитивно (т. е. архаично; см. рис. 49) и сильно 
укпоняется от модели, известной у рыб. Своеобразие состоит в поверхностном 

расположении висцерального скелета, образующего цельную реwётку из нерас­

членённых дуг (см. рис. 49, 10), а также в присутствии особого скелета ротового 
аппарата (предротовой воронки и языка). 

Мозговая капсула представляет собой коробку без крыши, на месте которой 
имеется лишь узкая поперечная хрящевая полоска. Переднюю стенку коробки 

образует крупная обонятельная капсула (см. ·рис. 49, 2), единая (со слегка рмпво­
енной полостью внуrри), прикрсппённая к остальному черепу лишь волокнистой 

соединительной тканью. Вперёд от этой капсулы горизонтальное дно коробки 

продолжается выпуклым широким зап.ним верхним хрящом (см. рис. 49, /), кото­
рый называется также трабекулярным, поскольку развивается из трабекул (см. с. 

67). К запней части коробки с боков прикремены яйцевидные слуховые капсулы 
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Рис. SO. Поперечный разрез через туловище 
миноги. Фраrмеm. 

1 - ииоиерw и ииосеnты; 2- 31.щищающая слии­

ноя иоэr СОt11ИНИте11ЬНО·ТХ8НН811 подушха ( •соеди· 
ннтел:ьно-тканныА позвонок•); З - невральная 

дуrа; 4 - спинной мо:п; 5 - хорда; 6 - задняя 

кардинальная вена; 7- спикнu аорта 

(см. рис. 49, 5). Затылочного отдела, выступающеrо назад от этих капсул, череп 
не имеет, он эдесь к.ороче, чем у рыб. 

Скелет предротовой воронки, образованный несколькими парными и непар­
ными хрящами, лежит впереди и ниже трабекулярноrо хряща. Из его компонен­

тов заслуживают упоминания кольцевой хрящ (см. рис. 49, 14), охватывающий 
ротовое отверстие и дающий опору кожно-мускульной предротовой воронке, и 

длинный хрящ языка (см. рис. 49, JЗ). 
Висцеральный скелет представляет собой ажурную корзину из изоrнуrых 

хрящевых стебельков, охватывающую жаберный аппарат снаружи. В нем можно 
насчитать 8 неполных кольцевых. элементов - дуr (см. рис. 49, 10) и 4 пары про­
дольных (см. рис. 49, 7), которыми дуrи соединены между собой. Сзади корзину 
замыкает тонкий чашеобразный сердечный хрящ (см. рис. 49, 9). Впереди от кор­
зины различают еще две пары стебельков, закладки которых некоторые считают 

rомолоrами жаберныхдуr. Это подглазничная дужка (см. рис. 49, 12) и лежащий 
позади неё мандибулярный хрящ (см. рис. 49, 11). 

Скелет хsостоеого и спинных плаени1W8 образован рядами тонких хрящевых 
лучей. 

Мышечная система. Основная мускульная масса в теле миноги образована 

соматическими мышцами. Это париетальная (боковая) мускулатура, состоящая, 
как и у ланцетника, из ра.:щелённых миосептами миомеров. В области жаберного 

аппарата эта мускулатура вытеснена, но сохраняется выше и в меньшем обьёме - под 

ним. Среди висцеральных мышц тонкий слой поверхностных кольцевых волокон 

сжимает жаберную корзину. Специфичны с.ложная мускулатура присасывательной 

воронки и длинная мощная мускулатура языка. 

Нервная система. Нервная система в целом построена значительно более 
примитивно (архаично), чем у позвоночных, относящихся к разделу челюст­

норотых. Периферические нервы круглоротых лишены миелиновых оболочек, 
и поэтому скорость проведения нервных импульсов в них не превышает 5 м/с. 
Дnя сравнения: миелинизированные нервные волокна амфибий при толщине 

всего в несколько мкм проводят нервные импульсы со скоростью до 50 м/с, а у 
млекопитающих - до 120 м/с. 

Головной MOR круmоротых (рис. 51) по отношению к массе тела (•коэффи­
циент цефализации•) состаВЛJ1ет наименьшую величину среди позвоночных жи-
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А Б 

Рис. 51. ГоловноА моэr миноrи. Вид 
сбоку (А) и сверху (Б): 

1 - rилофиз; 2 - эриТС1JьныА нерв; З -
обоНIП'СllЬНЫ:Й нерв; 4 - обоНIП'СllЬКВll лу­
ховнца; 5 - пинеальныli орган; 6 - пара­
пинеапьиый (паристапьиы:А) орган; 7- ко­

нечный мооr; 8 - rабеиулирные rанrяии; 

9- лромежуюч.ны:А мозr; 10- эрктельныR 
желудочек; 11 - зрнtе.пьная доЯЯ среднеrо 

мооrа; 12 - ло1t1111иэаци11 специфических 

нейронов мо:JJКсчка; /J - продолrоватый 

мозr; 14 - ромбов11дная: 11мка 

вотных, хотя центральные проекции основных анализаторов размешены в нём 

традиционным образом: конечный (передний) мозг принимает обонятспьные 

нервы, крыша среднего мозга обрабатывает зрительную информацию, а праа,олrо­

ватый мозг связан со слуховой рецепцией, вестибулярным аппаратом, орrанами 

боковой линии, тактильными и вкусовыми рецепторами. 

Из обычных для позвоночных пяти отделов головного мозга у круглоротых 

ясно представлены четыре. По массе больше друrих отделов у круглоротых раз­

вит продолговатый мозг (рис. 51, 13). Крайне нецораэвит мозжечок, который 
внешне совершенно не выражен и может быть выявлен в ткани переднего края 

ромбовидной ямки (рис. 51, 12) только гистологически. В области cpt11Нero мозга 
нервная трубка как бы развернута, что характерно только мя миноrи. Значи­

тельный участок её крыши лишён нервного вещества и образует между скромно 

выраженными зритмьными долями окно (рис. 51, 10), прикрытое сосудистым 
сплетением, приблизительно так же, как в продолговатом мозге. Крыша проме­

жуточного мозга несет два глаэоподобных органа (пузырчатых глаза) на длинных 

наклоненных вперед стебельках. Эти органы развиваются путем выпячивания 

стенки мозга и соединены с двумя расположенными :щесь несимметричными, ми 

габенулярными, ганглиями (скомениями нейронов). Задний (и верхний) пузыр­

чатый rлаз представляет собой пинеальный орган (рис. 51, 5), гомолог эпифиза, 
а передний (и нижний) - это так называемый теменной глаз (рис. 51, 6). Дно 
промежуточного мозга несёт nодмозговую желёзку, гипофиз (рис. 50, /). Впереди 
от гипофиза, как и в других случаях, отход.ЯТ зрительные неРвы, которые у одних 
лишь круrлоротых не образуют перекрёста. 

Конечный мозг (рис. 51, 7) практически полностью ра:шелён на две половины 
(полушария) внедряющимся между ними промежуrочным мозгом; от этого отдепа 

мозга отходит пара обонятельных нервов. Вследствие отмеченного недоразвития 

затылочного отдела мозгового черепа IX и Х головные нервы отходят от моэrа 
уже за его пределами. 
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Спинной мозг у миноги плоский, ремневианый, сплющенный сверху вниз (см. 

рис. 50, 4). Как и у позвоночных других JСЛассов, от спинною мозrа отходЯТ спин­
ные и брюшные нервные корешки, но они непосредственно переходЯТ в спинно­

мозювые нервы, не объединяясь перед их формированием, как у остальных. 

Орrаны чувспа. Орган обонянuя у круrлоротых, как отмечалось ранее, прсш­

стамен непарным обонятельным мешком, в который ведёт единственная ноuря 

(см. рис. 48, Б, 18) и который заJСЛючён в единую тонкостенную обонятельную 
капсулу. Канал ноздри (иkаче - назогипофизарный канал) проходит перед обо­

нятельным мешком как бы по касательной; через отверстие в дне черепа он на­

правляется под череп и под залеrаюwий в ею брюшной стенке передний конец 

хорды, продолжаясь в слепо оканчивающийся назогипофизарныА мешок (см. 

рис. 48, А, 2). Последний отделён лишь мягкими перепонками от ротовой по­
лости, способной создавать разрежение, всасывая корм. Благодаря этому назо­

гипофизарный мешок работает как своего рода пипетка, всасывая воду через 

канал ноздри. Особый перепончатый клапан (см. рис. 48, Б, 19) забрасывает 
часть этого потока в обонятельный мешок, омывая ею эпителий и, таким об­

разом, осуществляя принудительную смену проб воды. 

Органы боковой линии - невромасты (чувствующие почки; см. рис. 32, Б) -
располаrаются рядами поверхноСП10 (см. рис. 47, Б, 7) и имеют простое строение 
(см. ранее). Они иннервируются волокнами латерального нерва (сопровожпаюши­

ми Vll и Х головные нервы) и служат для восприятия движения водных потоков 
или возмущений относительно тела животною. 

Вестибулярный аппарат, или внутреннее ухо, - производное органов 

боковой линии, утратившее прямую связь с внешней средой и служащее для 

восприятия линеi'iных ускорений, в частности контроля за положением тела в 

qJавитационном поле (отолитовый аппарат), и угловых ускорений при поворотах 

головы животного (полукружные каналы). У миноги перепончатый лабиринт 

имеет только два полукружных канала (у миксин - даже один). Как предполага­

ют, миноги, тем не менее, способны контролировать повороты тела во всех трёх 

плоскостях: предполагают, что в каждом канале (и прилегающем участке полости 

перепончатоrо лабиринта) за счёт биения специальных ресничек подцерживается 

кольцевой поток эндолимфы, от котороrо можно ожидать инерционных свойств 

волчка и, соответственно, способности контролировать повороты занимаемой 

каналом плоскости по отношению к двум осям. 

Орzаны зренuя устроены примитивно, однако соответствуют общей схеме 

для позвоночных. Аккомодация парных глаз достигается у миног уникальным 

образом: при сокращении переднего миомера он натягивает образованные 

кожеА наружные слои роговицы. В результате последняя уплощается и давит 

на хрусталик, приближая его к сетчатке; тем самым осуществляется наводка на 

дальние объекты. 

Орrаны пищеварения. Минога питается жидкой пищей, это кровь рыб и ре­

зультат растворения мягких тканей содержащимися в слюне пищеварительными 

ферментами. Чрезвычайная питательность и лёгкая усвояемость такого корма 

предопределили скромные размеры и простоту кишечника. Но если ланцетник 

(как и личинка миноги) отцеживает корм из воды в глотке, то у миноги он ис­

ходно отдепён от воды и не должен смешиваться с ней. В связи с этим глотка как 

таковая отсутствует, она полностью ра:шелена на два канала - для корма и для 

воды как дыхательного субстрата. 
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Пиwеварительная система начинается предротовой воронкой, усеянной из­

нутри роrовыми зубцами (см. рис. 48, Б, 27). Вооруженный роrовыми зубцами 
моwный мускулистый язык проделывает отверстие в коже рыбы и служит порш­

нем при всасывании крови. «Слюнные железы• миноги - парные мешковицные 
образования - поrружены в вентральную мускулатуру головы, а их протоки 

открываются под языком. Секрет этих же.лёз не только содержит пищеваритель­

ные ферменты, но и действует физиологически как антикоагулянт, препятствуя 

свёртыванию крови у жертв миноrи. Из короткой ротовой полости (см. рис. 48, 
А, 15) далее вецут два отверстия, разделённые rоризонтальной перегородкой с 
бахромчатым краем. Под перегородкой расположен вход в дыхательную трубку 

(см. рис. 48, А, 14), каrорая слепо оканчивается перец сердцем, а выше - в более 

узкий и покрытый изнутри складКами пищевод (см. рис. 48, Б, 23). Он тянется на 
всём протяжении дыхательиоrо аппарата, затем необычным образом отклоняется 

от срецней линии, огибая сердце слева, и переходит в прямой кишечник, каrорый 

не образует изгибов или заметных расширений до самого анальноrо отверстия. 

Анатомически оформленной поджелудочной железы у миног нет. Однако в стенке 

начального отдела кишки находятся скопления клеток с секреторными rранулами, 

содержащими сильно действующий протеолитический фермент трипсиновой rруп­

пы, максимально активный при рН 7,5- 7,8. Часть этих клеток с зимоrенными эк­
зокринными свойствами покрывает стенки печёночного дивертикула кишки (см. 

рис. 48, А, 8), слепого выроста, направленноrо вниз и погруженного в обьёмистую 
печень. У миноr есть и эндокринная порция поджелудочной железы - скопления 

фалликулов, размещённых в стенке кишечной трубки немноrо позади упомянутого 

дивертикула. Экспериментально показано, что при разрушении этих фалликулов 

концентрация сахара в крови миноги возрастает. Иначе говоря, эти фолликулы 

соответствуют клеткам Р-типа, вырабатывающим инсулин у высших позвоночных. 

Клеток а-типа, вырабатывающих mюкагон, у миног не обнаружено. 

Некоторое увеличение всасывательной поверхности кишечника достиrиуrо 

благодаря продольной складке внутренней выстилки, которая свешивается 

в просвет кишечника с чуть заметным косым ходом и названа спиральным 

клапаном (см. рис. 54, 4). Кишечник лежит в брюшной полости свободно, 
брыжейки отсутствуют. Печень клиновидна (см. рис. 48, А, 9); жёлчный пу­
зырь отсутствует. 

Орrаны дыхания. Дыхательная система у миноги образована семью парами 

жаберных мешков (рис. 52, 9); выстилающему их изнутри эпителию прежде при­
писывали энтодермальное происхождение, но пока это мнение не получило на­

дёжноrо подтвержцения. Жаберные мешки открываются наружными жаберными 

отверстиями (рис. 52, 7) во внешнюю среду, а внутренними жаберными отвер­
стиями (см. рис. 48, 13) соединены с дыхательной трубкой, производной rлотки. 
Внутренняя поверхность мешков очень велика благодаря сложным. ветвистым 

складкам эпителия - системе жаберных лепестков. У свобmlнО плавающей миноги 
вода попадает в :жаберные мешки спереди, через ротовую полОсть и дыхательную 
трубку, а изгоняется через наружные отверстия. •Выдох. осуществляется за счёт 

сжатия всей корзины висцерапьноrо скелета вместе с :жаберными мешками путём 

сокращения упомянутой поверхностной (висцерапьной) мышцы с кольцевыми во­

локнами. Обраmое движение выполняется за счёт упруrости изоrnугых хрящевых 

стебельков жаберной корзины, растяrиваюwей мешки. Свобода взаимных переме­

щений мешков и других частей жаберноrо аппарата обеспечивается окружающими 
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Рис. 52. Вскрытая минога (персо;няя часть rena). Вид с брюха: 
1 - веноонаи пазуха серnца; 2 - прелсерлне; З - яичник; 4 -
печень; 5 - печеночная вена; 6 - желудочек сердца; 7 - наруж­
нwе жаберные отверстия; 8 - брюшная аорта; 9 - жаберные 

мешки; 10 - д1~1.хательная трубка; 11 - лнмфаmческне пазухи; 12 
12 - преаротовая воронка 

их прослойками Жидкости, поскольку в голове мошно 

развита система лимфатических синусов (пазух). 

У присосавшейся миноги описанный ход воды 11 
невозможен, наоборот, сушествуст угроза всасывания 

воды из дыхательной трубки в ротовую полость, ко- 10 
торую предаrвращает так называемый парус (velum), 
расположенный в переднем конце дыхательной трубки 

(см. рис. 48, Б, 24). Эrо наклонённый вершинами на-
зад двустворчатый клапан, который при напоре воды 

сзади поворачивается впсрёд и плотно перекрывает 

l1Ыхательную трубку, изолируя её от ротовой полости. 

В этом случае вода входит в мешки и выходит из них 

через наружные отверстия. 

Кровеноснu система. У хруглоротых, как и у 

рыб, сушествует лишь один круг кровообращения 

(рис. 53), и в сердце у них находится чисто венозная 
кровь. Сердце включает три отдела: венозную пазуху, 

предсердие и желудочек. Образованная этими от­

делами цепочка зиrзаrообраэно изогнуrа, причём не 

сверху вниз, как у рыб, а слева направо. Сердце резко 

асимметрично: предсердие (рис. 53, 5) расположено 
слева, :желудочек (рис. 53, 13) - справа, а венозная 

пазуха (рис. 53, 12) - по центру, межпу ними, в виде 

вертикальной трубки. Сердце миноrи иннервируется 

волокнами блуждающеrо нерва и содержит собствен-

ные нервные клетки. Из желудочка ВЬIХОдИТ брюшная аорта (см. рис. 53, 16) и 
идёт вnерёд непосредственно под дыхательной трубкой. Основание брюшной 

аорты в:щуто, оно образует луковицу аорты (Ьulbus aortae; рис. 53, 14); передняя 
(конечная) половина аорты ра:щвоена. Аорта посылает в обе стороны 8 пар при­
носящих :жаберных артерий к жаберным переrородкам - по одной впереди от 

каждого мешка и ешё одну позади от заанеrо. Насыщенная кислородом кровь 

от жаберных мешков собирается по восьми выносяшим жаберным артериям в 

непарную спинную aopry (рис. 53, 4), проходящую непосредственно под хордой. 
Её передний конец ра:шваивается, посылая в голову две сонные арrерии (рис. 53, 1 ), 
а наэаа она несёт кровь ко всем органам тела. 

Венозная кровь от хвоста течёт вперёд по хвостовой вене (рис. 53, 7), которая 
р83!1.еляется на пару зааних кардинальных вен (рис. 53, 6), впадающих в верхний 
конец трубки венозной пазух.и сердца. Спереди к нему аналогичным образом под­

ходит от головы пара передних кардинальных вен (рис. 53, 3). Поскольку сердце 
располагается по центру, а тонкий пишевод огибает ero сбоку, нет кювьеровых 
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1 Рис. 53. Схема кровеносной сисrемы миноги. Вид вnО1Jоборота с 
брюха и сбоку (с левой стороны): 

1 - обшая сонная артери11; 2- выносищне жаберные артерии; З - перед­

няя кардинальная вена; 4 - слнннu аорта; 5 - предсерцне; 6 - ЭIШНЯЯ 
карцнналь11а11 вена; 7 - хвостовая вена; 8 - хвостовая артерм.; 9 - арте-

З рни к кишке; 10 - воротная вена печени; 11 - печеночная вена; 12 -
венозная пазуха cePJLua; /З - желу.11очек сердuа; 14 - пуковиuа аорты; 

15 - нижняя ярёмная вена; 16 - брюшная аорта; 17- приносящие :жа­
берные артерии 

протоков, какие у рыб несут кровь в обход пищевода из 

кардинальных вен к сердцу. Or мошной мускула'l)'ры языка 
к сердцу приходит непарная нижняя ярёмная вена (рис. 

6 53, 15). впадаюшая в брюшной конец венозной пазухи. Or 
кишечника по подкишечной вене и далее по воротной вене 

печени (рис. 53, 10) кровь поступает в этот орган, rде вена 
распадается на капилляры. Пройм через печень, кровь со­

бирается в непарную печёночную вену (рис. 53, 11), впадаю­
щую в венозную пазуху вместе с нижней ярёмной. 

Орrаиы выаепения. У миноги тонкая ремневидная ме­

зонефрическая почка (рис. 54, 13) располагается в задней 
половине брюшной полости, прилеrая к боковой стенке тела. 

По нижнему краю почки проходит мочеточник (вольфов ка­

нал, или архинефрический проток; рис. 54, 10) в виде узкой 
каймы. Вблизи заднего конца брюшной полости почки об-

7 рываются, а мочеточники продолжаются дальше, объединя­

ются и формируют мочеполовой синус (рис. 54, 8), который 
открывается на вершине короткого мочеполового сосочка, 

выступающего из углубления позади анального отверстия. 

Концентрация солей в плазме крови миног составляет около 30 % от таковой 
морской воды, т.е. около 120 мМ/л по эквиваленту NaCI. В пресной воде миноги 
избавляются от переобводнения, выделяя гипотоничную мочу. При этом соли 

реабсорбируются клетками столбчатого эпитtЛия в почечных канальцах и могут 

поглощаться даже из очень слабых растворов с помощью специальных хлорид­

ных клеток (или ионоuитов), размеwённых на жаберных лепестках. В морской 

воде эти же клетки удаляют из организма миног избыток моновалентных ионов, 

подцерживая гипотоничность плазмы крови (дивалентные ионы удаляются через 

кишечник и почки). 

Орrаны размножения. Оба пола имеют по крупной непарной мешковидной 

гонаде (рис. 54, 12). Во время нереста в результате разрыва стенки гонады половые 
продукты выпадают в брюшную полость, откуда проникают внутрь мочеполового 

синуса через парные отверстия в его боковых стенках - половые поры (рис. 54, 
9). Оrтуда через отверстие мочеполового сосочка гаметы попадают в воду, где и 
происходит оплодотворение. Таким образом, у миноги связь выделительной и 

репродуктивной систем очень слаба. 

Развитие. Ювенипьные (молодые) особи миноги живут в совершенно иных 

условиях, нежели взрослые, и используют для своего роста другие пиwевые 

ресурсы. Это свидетельствует о суwествованин у миног личиночной стадии 
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Рис. 54. Органы мочеnоповой системы самки миноги 
на вскрытии. Вид впопоборота с брюха и сбоку: 

/ - спинной моз1·; 2 - хорда; З - спинная аорта; 4 - спираль­

ный клапан; 5 - кишечник; 6 - а11альное отверстие; 7 - сжн­

"1аJОщнй область мо•1е11оловоrо сн11уса и а11альноrо от11ерстнн 

ко.1ьцевой мускул (разре1ан): 8 - МОL1епапооой синус; 9 - по­

:юваи пора; /О- мо•1~чннк; / / - остаток брыжейки с со-

:~~:;ь:~~:::ку; 12 - нн•1ник; /J - почка; 14 - 3а11ннн /4 

/З 

развития. Выклевывающаяся из икринки (диа­

метром о 1 мм) личинка - пескоройка (рис. 55) -
живёт в реках 4-5 лет, зарываясь в донный грунт 12 
и фильтруя микропланктон подобно ланцетнику, 

правда, как и положено представителю подтипа 

позвоночных, она прогоняет воду активно, т. е. за 11 
счёт работы мышц, а не мерцательного эпителия. 

Главная роль в этом процессе принаалежит парусу 

(velum; рис. 55, 12), расположенному на входе в IO 
глотку. Он снабжён хрящевым скелетом и мыш­

цами, благодаря которым выполняет поперечные 

движения в роли двустворчатого клапана и сме­

щается продольно, проталкивая воду наподобие 

поршня. В остальном глотка выглядит довольно 

2 з 4 

примитивно. На дне располагается эндостиль (рис. 55, 10), который позже по­
гружается в дно глотки, превращаясь в щитовидную железу. Разделение глотки 

на дыхательную трубку и пищевод у пескоройки еще не наступило. Метамор-

/З 12 11 10 8 7 

Рис. 55. Сагиттальный разрез головы ли•1инки миноrи - лескоройкн: 

1 - назоrипофизарный каная; 2 - rолов11ой 111озr; З - хорда; 4 - осевая мускулатура; 5 - сердце; 

6 - пищевод; 7 - брюшнан аорта; 8 - жаберные леnеl:!'Ки; 9 - жаберные шели; 10 - эН11ОСТИЛь; 

11 - около111ОТО'шое кольцо; 12 - парус; /J - ротовая полость 
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физируя, личинки скатываются в море, где нагуливаются до половозрелости, 

питаясь преимущественно кровью рыб, к которым присасываются на несколько 

дней, до гибели хозяина. 

ПОДКМСС МИКСИНЫ (MYXINI) 

Миксины фигурируют в роли хищников, потребляя кольчатых червей и дру­

гих бентосных беспозвоночных. При нападении на рыбу они также убивают её. 
В то же время они склонны потреблять падаль. Но миксины заметно отстают от 

миноr по уровню обшей организации и в некоторых отношениях уклоняются от 

характерных для них принципов устройства, в чём можно видеть свидетельство 

независимого происхожnения. 

У миксин (рис. 56) атрофированы rлаза, полукружные каналы внутреннеrо уха 
объединены в один канал, отсутствуют спинные плавники. Для них не характе­

рен активный контроль осмотических показателей внутренней среды организма, 

которые полностью соответствуют морской воде (это осмоконформеры, а не 

осмореrуляторы, как остальные позвоночные). В связи с этим почки построены 

очень примитивно, у некоторых представителей - по типу головной почки, но 

только на всем протяжении брюшной полости. Соответственно миксины мoryr 
жить лишь при довольно высоком уровне солёиости (32-34 %о). У миксин нет 
такой предротовой воронки, как у миноr, передний конец тела слеrка заострён 

и снабжён несколькими короткими щупальцами. Здесь расположено ротовое от­
верстие, а над ним - направленная вперёд нщцря. Назоrипофизарный ход не 
образует слепоrо мешка, а открывается задним концом на рубеже ротовой полости 

и глотки - это предносовая пазуха (рис. 56, 2). Мощный язык (рис. 56, 11, 12, 
14), в целом rомолоrичный языку миноги, способен не только пробуравливать 
кожу рыбы, но также отделять и транспортировать в рот кусочки мягких тканей, 

что позволяет миксинам прогрызать в теле жертвы глубокие ходы. Кожа миксин 

способна к интенсивной секреции слизи. Вдоль брюха тянется двойной ряд пор -
выводных отверстий крупных слизистых желёз. 

з 4 10 

19 18 17 16 15 14 /З 12 " 
Рис. 56. Сагиттапьный разрез передней части тела миксины: 
1 - 11ocouьie щуnальuа; 2 - nредносовая nазуха; З - обонятельный мешок; 4 - головной иоог; 
5 - назоm11офизар111>1А канал; 6 - 11арус; 7 - осевая мускулатура; 8 - с11инноА мозг; 9 - глотка; 

10- хорда; 11- основная хрящеиая маст11нка языка; 12 - мускулатура языка; 13 - отверстие из 

ротовой noлocrn в глотку; 14 - зубы я:п.~ка; 15 - нёбный зуб; 16- ротовая nолость; 17- ротовое 

отверстие: 18- ротовые щуnальuа; 19- t1о;шря 
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Обший уровень обмена веществ у миксин очень низок; они поглощают в по­

кое 0,2 см3 О,/кr массы теяаjмин, что в 5 раз ниже аналогичноrо показателя для 
костистых рыб. Наружные жаберные отверстия формируют у миксин более или 
менее длинные каналы, отклонённые назад. У представителей части родов каналы 

слиты и открываются парой отверстий г.nе-то на уровне сердца. Скелет жаберного 

аппарата у миксин отсуrствует, несомненно, вторично; они проrоняют воду через 

жаберные мешки (которых бывает до 15 пар) при помощи взмахивающих внутри 
глотки мускулистых лопастей, велярного аппарата (не гомологичного парусу 

миноги, см. рис. S6 ). Поэтому миксины едва ли могут дышать одновременно с 
кормёжкой. Кстати·, глотка у них не ра:~целена. 

Циркуляцию крови у миксин подцерживают не одно, а несколько сердец. Глав­

ное (•жаберное•) сердце лишено иннервации и собственных нервных клеток. Оно 

со:шаёт очень слабое систолическое давление, почти в 4 раза ниже, чем, напри­
мер, у хрящевых рыб. Продвижению крови по венам способствуют сокращения 

дополнительных сердец в области rоловы, печени и хвоста. 

Хаrя кровь и тканевые ЖИдКОСТИ миксин изотоничны по отношению к морской 

воде, они несколько отличаются по составу солей; основную роль в регуляции 

солевого обмена приписывают почкам. 

Миксинам присуm своеобразный гермафродитизм: поначалу они функцио­

нируют в качестве самцов, позже превращаются в самок. Они откладывают в 

небольшом числе крупные (длиной примерно 25 мм) вьпянуrые яйца в роrопо­
добной оболочке с порами длЯ проникновения сперматозоидов при наружном 

оплодотворении. Яйца содержат много желтка и при развитии претерпевают 

дискоида11ьное дробление. Детёныши проходят прямое развитие (личиночная 

стадия отсутствует). 

l'а3/юобра3не, распространенне, о6ра3 Ж"3Н11 Н .,,.,.._ 

крутороrwх 

Миноги распространены в умеренных зонах обоих полушарий, но не заходят 

в тропики, промежуток тридцатых параллелей. Во взрослом состоянии они могут 

суwествовать и в морской, и в пресной воде, однако размножение их возможно 

только в пресных водах. Соответственно этому морские формы в сезон размно­

жения совершают анадромные (против течения) нерестовые миrрации по рекам, 

иногда на многие сотни километров. Виды, меняющие в течение своего жизиен­

ноrо uик.nа среду обитания с морской на пресноводную, называются проходными. 

К их числу относятся, например, хорошо известные европейская речная минога 

(Lampetrajluuiatilis) и каспийская минога ( Caspiomyzon wognen), а также самый 
крупный представитель миног - морская минога (Petromyzon marinus), широко 
распространенная в Северной Атлантике от восточного побережья США и Кана­

ды до северо-эападноrо побережья Европы. К проходным относятся и миноги из 

Южноrо полушария, встречающиеся у побережий Южной Америки, Австралии, 

Тасмании и Новой Зеландии. 
Нерестовые миграции европейской речной миноги продолжаются с марта и 

до глубокой осени. В ходе миграции миноги не питаются, используя в качестве 

источника энергии жировые запасы, накопленные при обитании в море. За это 

время у них созревают половые продукты, и они приобретают яркую брачную 

окраску (у речной миноги - оранжевую с чёрным). Атрофируется кишечник, 
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притупляются вершины роrовых зубцов в ротовой воронке, зато увеличиваются 

плавники, особенно у самок, у самцов же увспичивается мочеполовой сосочек. 

В конце весны или начале лета самцы строят на нересrилише rne:ш.o, перетаскивая 

камни с помощью ротовой воронки (латинское и греческое названия миног -
Lampelra и Pe/rom)IZOn - означают «Лижущие камни•). Самка с помощью аналь­

ноrо плавника роет неглубокую продолrоватую ямку в донном гравии и песке, куда 

затем и откладывает икру. Самец в это вреМJI прикрепляется ротовой воронкой 

к верхней поверхности головы самки и поливает отложенную икру молоками. 

Спаривание может повторяться несколько раз подряд. Оплодотворение у миног 

наружное, причём сперматозоиnы сохраняют жизнеспособность в пресной воде не 

более минуrы. Оrложенную в ямку икру самка покрывает песком, чтобы кладку 

не сносило течением. После нереста взрослые особи гибнуr от истощения. 

Оrложенные икринки (числом от 6-8 тысяч до нескольких десятков тысяч 
у морской миноги) инкубируются до выклева около двух недель. Вылупившиеся 

личинки (пескоройки) сплывают несколько ниже по течению, где зарываются в 

грунт и начинают самостоятельно питаться органическим детритом, одноклеточ­

ными водорослями и бактериями. Личиночное развитие может занимать от 3-4 
до 14 лет, после чеrо 6- 10 месяцев продолжается метаморфоз. Молодые миноги 
скатываются в море, где начинают питаться, нападая на морских рыб. 

Около половины современных видов миног весь свой жизненный цикл про­

водят в пресной воде. Так называемые полупроходные формы во взрослом со­

стоянии населяют крупные ооёра, а нерестятся невдалеке в окружающих реках. 

Около десятка виnов миног этой группы населяют пресноводные озёра в окрест­

ностях Нью-Йорка и американские Великие озёра. Из них наиболее известна 
озёрная форма морской миноги, населявшая до начала XIX в. озеро Онтарио и 
верховья реки Святого Лаврентия. Но построенный в 1829 г. обводной канал в 
обход Ниаrарскоrо водопада позволил морской миноrе проникнуrь в озёра Зри, 
Гурон, Мичиган и Верхнее, в которых она нанесла катастрофический ущерб 

местной фауне лососёвых рыб. С 1948 г. в США и Канаде были предприняты 
детальные исследования жизненноrо цикла морской миноги с целью разработки 

защитных мер против этой напасти. В ходе почти 10-летнеrо поиска были найдены 
химические вещества, губительно действующие на пескороек и безопасные для 

рыб. Обработка ими нерестилищ миноги резко снизила её численность. Стадо 
абориrенных видов промысловых рыб постепенно восстановилось, хотя о полном 

снятии уrрозы rоворить пока рано, поскольку на истребительные меры уцелев­

шая популяция ответила сокращением сроков поnовоrо созревания и некоторым 

увеличением плодовитости. 

Проходная форма упомянутого вида - морская минога (Petromyum marinus) -
самая крупная среди миног (до 100 см длиной). Речная минога может достигать 
40 см. Мельче оэёрные и особенно ручьевые виnы (от 20 см), нерестовых миграций 
у этих виnов не бывает. Таковы ручьевые миноги, европейская (Ltlmpe/ra planen; 
и две дальневосточные. У них ослаблена роль взрослоrо состояния в жизненном 

цикле. Сравнительно мелким озерным видам присущ отказ от паразитическо­

го питания, полное ограничение питания фильтраторной кормёжкой личинки 

(с накоплением большоrо количества жира). Наиболее мелкие ручьевые ВIШЫ даже 

переuши к неотении (к размножению в личиночном состоянии). 

Ра:шичают 5 родов и около 40 виnов миног. Среди промысловых виnов миног 
наиболее популярны европейская речная и каспийская миноги, которых вылав-
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ливают обычно во время нерестового хода. Количество вылавливаемых особей в 

конце XIX в. исчислялось многими миллионами. В настоящее время из-за воз­
ведения на реках rшотин, препятствующих нерестовым миrрациям, и загрязнения 

вод промышленными отходами количество вылавливаемых миног сократилось 

многократно. Однако популярность миног в качестве пищевого продукта не 

убывает, чему способствуют, помимо привлекательноrо вкуса, отсуrствие у них 

костной ткани, жёлчноrо пузыря и посторонних включений в кишечнике. Миног 

употребляют в пищу в жаРеном, копченом и маринованном виде. 
В отличие от миног все миксины исключительно морские животные. В со­

временной фауне подкласс миксин представлен лишь одним отрядом Миксино­

образные (Myxinifoпnes) с оаним семейством Миксиновые (Myxiпidae), в котором 

различают четыре рода. 

Обычно миксины держатся у дна и будучи фотофобами (избегая света) за­

рываются в дневное время в ил. По ночам отправляются на охоту, ориентируясь 

главным образом с помощью обоняния. Добывают многошетинковых червей и 

других беспозвоночных, поедаJОТ трупы рыб. Нападают миксины и на живую рыбу, 

внедряясь в тело жертвы через рот или жаберную щель. Вьш.еляя обильную слизь, 

миксина выключает дыхательную систему рыбы и с помощью роговых зубов на 

языке способна полностью выесть изнутри мягкие ткани жертвы, оставив от неё 

только кожный покров и кости скелета. Понятен урон, который наносят миксины, 

повреждая рыбу, попадающую в ставные сети, и при траловом лове. 

У пиявкоротых миксин (Bde//ostoma, Eptatretus) наружные жаберные отверстия 
открываются самостоятельно, а не объединены, как у прочих (более специализи­

рованных) миксин. Они достигают в длину 80 см, распространены в водах Тихого 
океана у берегов Японии, вааnь запа.о.ноrо побережья: Северной и Южной Амери­

ки, а также у берегов Южной Африки. Нападают и на вполне здоровых рыб. 

Более других известен пиявкорот Бургера (Eptatretus burgeri), обитающий 
на прибрежных мелководьях у Японских осчювов и в акватории Кореи. Будучи 

серьёзным вредителем рыболовства, пиявкорот Бургера, достигающий 60 см 
в длину, и сам употребляется местным населением в пищу в копчёном виде. 

В этих же районах, но на больших глубинах (50-500 м) распроС"Jранена японская 
парамиксина (Paramyxine atami). которую добывают специальными самоловами 
и употребляют в пищу в вареном и жареном виде. 

Наиболее известна обыкновенная миксина (Myxine g/utinosa), населяющая 
Северную Атлантику, на юг до Средиэемноrо моря. Наибольший вред рыболовству 

она наносит у побережья Америки (в заливе Мэн), а также у берегов Норвегии и 

Швеции. Сама же в пищу не употребляется. 

Тонкотелая миксина (Nemamyxine e/ongata) встречается только у берегов 
Новой Зеландии. 

Bcero различают около 65 видов миксин. 

Круглоротые - это дожившие до нашего времени представители раздела 

Бесчелюстные (Agпatha), в прошлом богатой формами группы позвоночных. 

Организация круглоротых, видимо, довольно глубоко, хотя и не полностью, от­

ражает особенности вымерших форм бесчелюстных. Почти все сохранившиеся в 
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палеонтологической летописи бесчелюсntые имели минерализованные кожные 

чешуи или даже панцирь из костеподобноrо материала. 

Из по:шнеrо кембрия и раннего ордовика Северной Америки, Гренландии и 

Шпицбергена известны фрагменты твёрдых: пластинок из rидроксиапатита (основ­

ного минерального компонента кости) толщиной 0,1 мм, с очень своеобразной 
микроструктурой; их обладатель назван анатолеписом (/tnatolepis). Поверхность 
пластин покрывали бугорки, образованные дентином. Дентин пронизан каналь­

цами, содержащими отростки откладывающих его клеток-одонтобластов, которые 

остаются на внуrренней поверхности дентиновых колпачков. Гистологически пла­

стины отличалось от типичной кости, поскольку не включали ни замурованных 

клеток (остеоцитов), ни канальцев. Такой материал назван аспидином. 

Информации о внешнем облике этого животного пока нет. Но, судя по со­

путствующей фауне, это было морское животное, притом, скорее всего, при­

донное. 

Другие, более поздние формы бесчелюстных - рыбообразные живоmые, тело 

которых покрывал костный панцирь из крупных и мелких пластин, а иногда и 

сплошные костные щиты. Эrих животных так и назвапи панuирнокожими, или 

щитковыми (Ostracodeлni; рис. 57, 58 ). Ископаемые бесчелюстные делятся на два 
класса: Двуноэдрёвые (Diplorhina, или Pteraspidomorphi, по имени широко рас­
пространённого рода Pteraspis - рис. 57, Е), в который входят подклассы Тело­
донты (Thelodonti; рис. 57, Ж) и Гетеростаки, т.е. Инопанuирные (Heterostraci), а 
также класс Одноноэдрёвые (Monorhina, или Cephalaspidomorphi, по имени рода 
Cephalaspis - рис. 58, Д, Е), в который включают подклассы Галеаспиды, т.е. 
Шлемопанuирные (Galeaspida), Анаспиды, т. е. Беспанцирные (Anaspida), и Остео­
страки, или Костнопанцирные (Osteosraci). В класс ОDJtоноэдрёвые есть основания 
включать в качестве подкласса и Круrлороrые, а также, видимо, наАденных не­

давно в среднедевонских отложениях Австралии Питуриаспиды (Pituriaspida). 
Рассмотрение ископаемых бесчелюстных мы начнём с класса Двуно:шрёвые 

(рис. 57), подкласса Телодонты (рис. 57, Ж), известного с позднего ордовика 
(некоторые относимые к телодонтам чешуи известны и из раннего ордовика). 

Их тело было покрыто мелкими полыми дентиновыми зубчиками, которые на 

разных частях тела довольно сильно различались. После смерти животного эти 

чешуи обычно рассыпались, известно лишь небольшое число отnечатков, даюших 

представление об обшем облике телодонтов. Тело бьшо уплошено, впереди рас­

ширено. Под крупными плоскими боковыми выступами тела, предположительно, 

парными грудными плавниками (рис. 57, /0) располагались 8 пар обособленных 
жаберных отверстий. У некоторых форм имелись спинной, анальный плавни­

ки, а у одого телодонта - и брюшные плавники. Недавно обнаружены останки 

своеобразных вилкохвостых телодонтов. Телодонты считаются наиболее близкой 

группой к родоначальникам челюстноротых. 

Другой подкласс Двуно:шрёвые - Гетеростраки - имели покрывавший голову 
и переднюю часть туловища панцирь из взаимно налегающих пластин разного 

размера и формы, которw:е, судя по •rодичным кольцам• рельефа, нарастали по 

периметру и ра:швигались, не препятствуя пожизненному росту этих животных. 

Поверхность пластин несла узор из полых дентиновых зубчиков. Под слоем ден­

тина располагался губчатый слой аспидина разной степени ажурности. 

Тело большинства представителей этой группы было несколько сплюснуто 
сверху вниз, рот бьш нижним, а на верхней стороне rоловноrо щита располагались 
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Рис. ~. Вымершие преnставиrсли бесчелюсmых. Двунооцрёвые Панw~рнокожие (Diplorhina): 
А - раннеордовикскиА прtцсrавнтель гетеросrрак Arandaspis; Б - также относимый к арандаспИJ18м 

среднеордо11икскнА SacalюmЬaspis; В- нем11ого более по:шниА Astraspis; Г - лево11ский nрсJJ.стаn11-

тель nсаммостенд (и:J ннопанцирных) Dreponaspis; д - то же, реконсrрукция; Е - ран11еасоонскиА 

nрецставнтель инопанциркых (He1erostraci) Pteraspis; Ж - силурийский прел.ставитель телсшонтов 

(Thelodonti); / - туловишмая чеwУ11; 2- J1орсальн8JI пластинка; З - жаберные масти11кц; 4 - щаз­

ниuа; 5 - вентральная пластинка; 6 - шевроны; 7 - рот; 8 - жабер11ое отверстие; 9 - тессеры; 
10- плоский вырост (возможно, rруАной nла11ник); 11- спинной шип; 12- rлаэничнаи пл1сти11-

ка; 13- рострапьная пластинка 
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Рис. 58. Вымершие представители бесчелюстных. Одноноэдрёвые Панцирнокожие 
(Monorhina): 
А - силурийский представитель галеаспид PolyЬronchiospis; Б - rоповной щкr nаnибранхнасписа. 

вид сверху; В - верхнесИJ1урийскнii лрсщсrавиrель беспанцирных (Anaspida) PhaГ}Jngolepis; Г - го· 

лова фаринголеписа, вид сверху;Д - верхнесилурийскнii и девонский пр~ставитель костно11анцир­

ных (Osteoslnaci) Cepha/aspls; Е - IWIOвнoA щит цефаласписа, вид сверху; 1 - наюrипофиэариое 

оперетке; 2 - rл83ница; З - головной щиг, 4 - rpyднoii плавник; 5 - жаберные отверстии; 6 -
пинеальное отверстие; 7 - сенсорные пмя; 8 - пар11ая плавниковая смадка 

отверстия для глаз и продольные каналы органов боковой линии. Но:шри, по­

видимому, были парными, хотя на многих образцах они не видны. С внуrренней 

стороны на спинном панцире были хорошо заметны отпечатки парных обоня­

тельных мешков, rоловноrо мозrа, глазоподобноrо пинеальноrо органа и слухо­

вого лабиринта с двумя вертикальными полукружными каналами, а латеральнее 

тянулись рЯды отпечатков жаберных мешков. У более ПО3!1.НИХ, послеордовикскю: 

форм мешки открывались не наружу, а в продольные каналы, выводные отверстия 

которых видны с правой и левой сторон на заднем краю rоловноrо щита (рис. 57. 

104 



81. Внуrренний скелет не окостеневал, парных конечностей не было, а хвостовой 
.:t.tавник у разных видов был построен по-разному: задний конец осевого скелета 

вовсе не отклонялся от оси позвоночника (дифицеркальный плавник), заходил в 

якжнюю лопасть плавника (rипоцеркапьный) или верхнюю (эпицеркальный). 

В состав гетерострак включают наиболее ранних панцирных позвоночных, для 
mropыx известна форма тела. Это ордовикские Araпdaspida и Astraspida. Arondaspis 
из раннего и SacabamЬospis из среднего ордовика (см. рис. 57, соответственно А 
и Б) прсдставлены отпечатками, передающими рельеф пластин и форму персдней 

части тела. Они имели сплошные верхнюю и нижнюю пластины rоловы, не до­

пускавшие роста,.и набор боковых пластинок, прикрывавших жаберный аппарат, 

причём кажпый из почти двух десятков жаберных мешков открывался самостоя­

те.1ьным отверстием. Более поздний, срсднеордовикский Astraspis (см. рис. 57, 
11) имел лишь восемь наружных жаберных отверстий. Среди по:шних гетерострак 
интересны две группы - псаммостеиды (представитеяь - Dreponaspis - рис. 57, 
Г. Д) с толстым панцирем, вторично распадающимся на множество пластин, и 

а.\lфиаспиды со слитыми восдино передними пластинами панциря и с особыми 

31.rлазничными жаберными отверстиями у некоторых видов. 

Представители другого класса, Одноноздрёвые, известны с раннего силура 

(рис. 58). Внешне они легко опознаются по непарной но:шре (рис. 58, /).рас­
полагавшейся между глазами перед пинеальным орrаном. Это состояние считается 
производным от такового двунооцрёвых. 

Довольно примитивный подкласс Галеаспиды (рис. 58, А, Б) известен с ран­
него силура по пооцний девон Южного Китая и Индокитая, где они, видимо, 

развивались в изоляции. Переднюю часть тела у них покрывал аспидиновый 
панцирь, состоявший из спинной и брюшной пластин. Расположением боро:ш 
зля каналов боковой линии напоминали rетерострак. О плавниках данных нет. 
Были ещё парные носовые мешки, а назогипофизарный канал прорывался в пи­

щеварительный тракт, как у миксин. Жаберных мешков было от восьми до двух 

десятков пар. Внутренний скелет состоял из хряща, облицованного тонким слоем 

кости (перихондрапьным окостенением). 

Небольшой по числу сохранившихся видов подкласс Anaspida (Беспанцирные; 
см. рис. 58, В, Г) известен с раннего силура по поздний девон. Обладатели вере­
теновидного тела, видимо, плававшие в толще воды; вместо сплошного панциря 

имелись мелкие продолговатые чешуи, рот был конечным, хвост - гипоцеркаль­

ным. Среди анаспид встречаются также обладате.л:и анального плавника и парных 

плавников в виде длинной узкой каймы (рис. 58, В, 8). Наружных жаберных 
отверстий 6-15 и более пар, многие анаспиды, очевидно, прокачивали через 
глотку воду, отфильтровывая из 'нее корм. Некоторые виды вполне подходят на 
роль предков миног. 

Последний ископаемый подкласс Одноноздрёвые - Остеостраки (рис. 58, Д, 
Е ). У представителей этой группы голова была покрыта сплошным панцирем, 
костным щитом (рис. 58, З), после формирования которого становился невоз­
можным дальнейший рост тела. Глубокий слой щита был образован настоящей 

костью с замурованными клетками-остеоцитами. Именно это отражает название 
группы - Костнопанцирные, Osteostraci, в отличие от инопанцирных (Heterostaci) 
из класса Двуноздрёвые, обладателей иного панциря. Перихондральное окосте­

нение выстилало у остеострак и все поверхности внуrреннего хрящевою скелtта -
внуrренние полости, каналы для сосудов и нервов, что позволило еще в конце 
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20-х rодов ХХ столетия шведскому палеонтолоrу Э. Стеншё реконструировать по 

сериям срезов (точнее, шлифов) внутреннее строение rоловы этих животных. 

Оказалось. что многими особенностями внутреннего строения остеостраки близко 

напоминают миног. 

На сплошном щите, покрывающем сверху голову остеострак, располагались 

три поля (два боковых и одно срединное; рис. 58, Е, 7), к которым подходили 
широкие каналы от области головного мозга (для нервов или сосудов). Вероят­
нее всего это бьши электросенсорные поля. На нижней стороне головы округлое 

поле было занято мозаикой мелких щитков. По его периметру открывался ряд 
наружных жаберных отверстий, а впереди - щелевидное ротовое отверстие. Вис­

церальный аппарат остеострак был странным образом далеко выцвинуr вперёд 
относительно мозга и глаз, что мешает искать в остеостраках предковую rруппу 

для современных круглоротых. Тем более это (как и непарная но:шря) мешает 

выводить из остеострак челюстноротых, хотя такие попытки предпринимались 

прежде и продолжаются. У остеострак имелСJ1 эпицеркальный хвостовой плав­

ник, многие из них обладали парными (•rрудными•) плавниками (рис. 58, Д, 
4) с широким основанием. У относительно примитивного Ate/easpis бьшо два 
спинных плавника. 

Круглоротые, близкие по своему облику к современным формам, впервые 

появляются в девоне. 

Важно отметить, что палеозойские остракодермы традиционно считаются 

микрофагами, о чём говорит отсуrствие у них челюстей, слабое развитие органов 

чувств и головного мозга, преобладание мелких размеров, тихоходность из-за 

влияния костного панциря. Те же черты типичных микрофагов сохранились 

и у современных круглоротых. И хотя миксины питаются, как хищники (по­

жирающие полихет) или падальщики, по сути, они остались детритофагами. 

Правда, жёсткий панцирь передней части тела rетерострак противоречит вер­

сии детритофагии, ибо должен был мешать значительному изменению объема 

глотки, необходимому для прокачивания воды. Этих животных считают скорее 

собирателями мелких беспозвоночных. А миноги, превратившись в эктопара­

зитов, сохранили, в сущности, механизм питания микрофагов, не говоря уже об 

их личинке - пескоройке. Существует иное мнение, которое связывает сложное 

развитие головного мозга и органов чувств уже самых ранних позвоночных (в 

сравнении с другими вторичноротыми) с предполагаемой макрофаrией их пред­

ков, с активным хищничеством. Действительно, у некоторых телодонтов по от­

печаткам реконструируют крупный желудок, что, например, среди рыб бывает 

характерно только дпя хищников. 

РАЗДЕЛ ЧЕЛЮСТНОРОТЫЕ 
(GNATHOSIOMATA) 

Важнейшим этапом в эволюции позвоночных явилось приобретение ими че­
люстей. Именно челюсти и переход к макрофаrии, хишничеству стали сильней­
шим стимулом к совершенствованию опорно-двигательной системы, обменных 

и анализаторных систем, спинноrо и головного мозга. Однако возможные предКИ 

челюстноротых пока надёжно не установлены. До появления первых ископаемых 
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н.а.'«Шок челюстноротых в силуре позвоночные были представлены только пан­

:.rирными бесчелюстными. Но, несмотря на большую древность и структурное 

;~а.знообразие остракодерм, построить на этом фундаменте родословное древо 

'iе.1юстноротых весьма затруднительно, хотя попытки такого рода предпринима­

ются до сего дня. 

Чтобы выяснить происхожпение челюстноротых, необходимо понять их отли­
=1ия от бесчелюстных. Дпя сравнения с бесчелюстными в первую очередь следует 

рассмотреть наиболее архаичных представителей челюстноротых - хряwевых 
рыб. Среди них пластиножаберные имеют жаберные мешки, весьма похожие 
на жаберные мешки миног и пескороек. Оrличия имеются главным образом в 

висцеральном скелете. У акул, как и у всех рыб, имеются мощные расчленённые 

з:уги в стенках глотки, внутри от мешков, у миног эти дуги отсугствуют. В то же 

время у миног имеютск иерасчленённые дуги снаружи от мешков. У акул вблизи 

поверхности тела таюке располаrаются тонкие экстрабранхиальные хрящи. Мно­

rие морфологи XIX в. считали эти хрящи гомологами жаберных дуг миног. Таким 
образом, сравнение с миноrами позволяет заключить, что висцеральный аппарат 

челюстноротых отличается наличием расчленённых внутренних жаберных дуг, из 

которых две передние преобразованы в челюстную и подъязычную. 

Зоолог А. Гетте (1901) заключил, что эпителий жаберных лепестков челюст­
норотых имеет эКТОдермальное происхожцение, в то время как у бесчелюстных -
энтодермальное. На основании этих выводов и собственных эмбриологических 
исследований А. Н. Северцов разработал теорию происхождения челюстноротых. 
Наружные дуги миног он признал гомолоrами внугренних дуг акул и других че­
шостноротых. Выходит, что жаберные мешки у миног располагаются целиком вну­

три от жаберных дуг, а у акул - целиком снаружи. На этом основании жаберным 

мешкам приписывается происхожцение внутри от жаберных дуг у бесчелюстных 

и снаружи - у челюсmоротых, у которых, кроме того, произошло расчленение 

жаберных дуг, что прецусматривает участие двух разных групп мышц в контроле 

их движений (у миног дуги контролируются единственной мышцей; см. с. 94). 
Челюстной дуrе А. Н. Северцов присваивал третий номер среди висцеральных 

дуr, а остатками двух первых считал rубные хрящи акул и некоторые хрящи пред­

ротовой воронки пескоройки. Формирование челюстей он связывал с необхо­
димостью удерживать добычу, а расчленённость жаберных дуг - с необходимой 

активному хищнику повышенной интенсивностью дыхания. 

Некоторые обстоятельства плохо согласуются с мнением А. Н. Северцова о неза­
висимом проиехождении бесчелюстных и челюстноротых. Например, слишком CXQll­

ны в обеих rруппах головной мозг, глаза, орган слуха, да и вестибулярный аппарат. 

Общий предок названных групп y»re должен был обладать всеми этими структурами, 
следовательно, был достаточно высоко развит. Так его реконструирует и Северuов, 

добавляя к приведённому списку спиральный клапан в кишечнике, печень и жёлч­

ный пузырь. Остаётся непоняmым, каким же органом дыхания из двух альтерна­

тивных вариантов он мог обладать - энтодермальными жаберными мешками или 

эктодермальными жабрами. Неужели прецок не имел ни того, ни другого? 

Следующий этап в разработке происхожцения челюстноротых связан с именами 

палеокrологов. Л. И. Новицкая ( 1983, 1998) сближает двуно:шрёвых бесчелюстных 
(в первую очередь, телодонтов) с предками челюстноротых по признаку парного 

характера органа обоняния. Этому объединению Новицкая противопоставляет 

одноно:шрёвых бесчелюстных, у которых обонятельные капсулы и луковицы сбли-
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жены или объединены. а обонятельные тракты укорочены или исчезли. Жаберные 
мешки возникают из растущих навстречу друг другу карманов энтодермы и экто­

дермы, поэтому их эпителиА, по мнению Новицкой, может быть смешанным. 

Ф. Жанвье ( 1981, 1993) предложил выводить челюстноротых из остеострак на 
основании некоторых сходных признаков, таких как rетероцеркальный хвост 

(как у акул), парные грудные плавники, наличие костноА ткани. Челюстная и 

подъязычная дуrи, по мнению Жанвье, всеrда были взаимосвязаны, не имели 
жаберной функции и возникnи из паруса остеосчmк, предположительно суu~ество­

вавшеrо на переднем краю их rлотки. Непарную ноздрю и преназальный синус 

(как у миксин) Жанвье признал общим для позвоночных древним признаком. 

Версия этоrо автора слишком противоречива. В частности, смущает сильный 

сдвиr вперёд висцеральноrо аппарата остеострак, от которого незаметно никаких 

СЛfШ.ОВ в онтогенезе челюстноротых. 

Наиболее убедительна в настоящее время теория происхоЖдения челюстноро­

тых, разработанная Дж. Мэллетrом ( 1996 ). Автор вернулся к старому представле­
нию о rомолоrии жаберных мещков у миноr и акул, а также жаберных дуr миноrи 

по отношению к экстрабранхиальным хрящам акул, оrоросив популярное мнение 

об альтернативных эмбриональных источниках жаберноrо эпителия (энтодермы у 

круmоротых и эктодермы у чел1ОС1Норотых). Жаберные дуги миноrи и внутренние 

жаберные дуги акул располаrаются противоположным образом по отношению не 

только к жаберным мешкам (снаружи и внутри), но и ко многим другим ориенти­

рам (брюшной аорте, щитовидной железе, нижней ярёмной вене и т.д.). Однако 

жаберные дуrи миноrи и экстрабранхиальные хрящи акул располаrаются относи­

тельно этих ориекrиров одинаково (всеmа снаружи). Общий предок бесчелюстных 

и челюстноротых, по мнению Мэллетrа, обладал нерасчленёнными внуrренними 

и внешними жаберными дуrами. Остатки внутренних дуr среди современных 

бесчелюстных уже давно обнаружены в виде эмбриональных закnадок трёх. перед­

них дуг у эмбрионов миксин, а также хрящевоА дужки на внутренней стороне 

паруса у пескоройки. Внутренние дуrи у предков челюсnюротых расчленились, 

по предположению Мэллетrа, мя интенсификации дыхательных движений, т. е. 

для активноrо прокачивания воды через rлотку за счёт её мускулатуры. Крити­

ческим актом он считал мощный выдох (для эффективноrо омывания жаберных 

лепестков), с которым он связывал и первоначальную функцию челюстной дуrи, 

видя её в предотвращении обратноrо тока воды через рот при выдохе (несмотря 

на значительны А перепад давления). Образовавшиеся в результате челюсти стали 

использоваться для удержания, а позднее - и захвата добычи. 

Губные хрящи акул Мэллетт считает остатком каркаса мускулистых губ, ко­

торые ныне максимально представлены у пескоройки и несколько слабее выра­

жены у химер. Они ограничивают «старую ротовую полосты· - камеру впереди 

от челюстной дуги. Ешё пескоройка использует rубы для рытья, а хрящевые 

рыбы - мя окруrления рта при самом исходном способе захвата корма - путем 

всасывания вместе с вадой (фактически, дыхательноrо движения). Редукuия 

старой ротовой полости у акул (укорочение и уменьшение объёма) обусловлена 

преобразованиями, наступившими после перехода роли хватающих челюстей к 

челюстной дуге, которая подверглась при этом rипертрофии и выдвинулась впе­

рёц в качестве новоrо рта. Получается, что челюстноротые кормятся при помощи 

дыхательной rлотки, поскольку хватательная адаптация челюстей есть результат 

интенсификации дыхательной функции. 
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НАДКЛАСС РЫБЫ (PISCES) 

Хорокrернсrико НDAКJIDCCD 

Рыбы, как и круглоротые, - перви'lно-водные позвоночные, но они отно­

сятся к друrому разделу подтипа, челюстноротым, сформировавшемуся на путях 

эволюции хищничества. Эти животные обладают набором свойств, необходимых 

.!LЛЯ преследования быстрой, манёвренной и относительно крупной добычи, для 

схватывания жертв широко раскрывающимся ртом с сильными челюстями. Их 

висцеральный скелет, исходно чисто жаберный, преобразован впереди в кусаю­

щие челюсти, верхнюю и нижнюю. Усовершенствована локомоторная система, 

что оснастило такогО хищника более эффективным аппаратом ундуляuионного 
ппавания. Система плавников включает несколько непарных и дополнена двумя 
катеrориями парных плавников - грудными и брюшными. Тело покрыто чеwу­

ёй, на челюстях имеются настоящие зубы. За единичными исключениями, рыбы 

имеют один круг кровообращения, в сердце находится венозная кровь, которая 

нигде не смешивается с артериальной кровью. Висцеральный скелет образован 

расчленёнными дугами, расположенными в стенках глотки, изнуrри по отноше­

нию к жабрам. 

Для акул и скатов характерно наличие плакоидных чеwуА в покровах, от­

суrствие в скелете настояшей костной ткани (хотя известны примеры обызвест­

вления хряша, близкие по гистологической картине к ситуации формирования 

кости, остеоrенеза), раэделение полужабр на каждой жаберной дуге широкой и 

длинной кожной переrородкой, присутствие спиральноrо клапана в кишечнике, 

совокупительных органов на брюшных плавниках у самцов, обеспечивающих 

внутреннее оплодотворение, и т.д. Они не имеют органов воэдушноrо дыхания, 

таких как лёгкие или nлавательный пузырь. 

Внешне акулы и скаты различаются не столько формой тела, сколько располо­

жением наружных жаберных отверстий, которые у акул открываются по бокам 

rоповы перед грудными плавниками, а у скатов - на нижней стороне rоповноrо 

отдела. У химер все жаберные щели прикрыты снаружи единой жаберной крыш­

кой с хрящевым каркасом. 

Особенности организации хрящевых рыб, как и других животных, удобно 

рассмотреть на конкретном примере, в роли которого мы используем широко 

распространённую в умеренных водах Тихого и Атлантического океанов, в част­

ности, в Чёрном море колючую акулу, или катрана (Squa/us acanthias). 
Катран принадлежит среди акул оrиосиrельно праавинуrому семейству Squalidae 

(колючие акулы). Эrо быстрый хищник, эффективный охотник на рыб. 

Внешнее строение. Катран - некрупная акула, длина тела до 1,5-2 м, самки 
крупнее самцов. У него сильно вытянутое, круглое в поперечном сечении тело, 

заострённое впереди и уплошенное снизу рыло (rostrum), сушественно высту­
паюшее вперёл. от ротового отверстия (рис. 59, /).Тело постепенно истончается 
к заднему концу и заканчивается характерным для акул неравнолопастным (re-
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Рис. S9. Каnючая акула, или катран (Squatus acanthlм): 
/ - рострум; 2 - rлa:t; З - бры:пальuе; 4 - пнтиновwА шип; 5 - спикнwс ппввники; 6 - rетеро­
церхальный хвостовой плавник; 7 - брюшной ппuнmс:; 8- полокение боковой линии; 9- rpyднofll 
ппавник; /О - жаберные щели; / / - ротовая щель; 12 - но:шрв 

тероцеркапьным) хвостовым плавником. Ero верхняя лопасть крупнее, и в ней 
продолжается плавно отогнутый вверх хвостовой стебель с осевым скелетом; 

ее.ли же принимать во внимание лишь кожные лопасти, то из них, как правило, 

крупнее нижняя. Имеются ешё два непарных плавника - спинные, каждый - со 

свободным шипом на переднем краю. Но обычноrо для акул анальноrо плавника 

:шесь нет. Непосредственно поэади головы туловише несёт по бокам пару крупных 

rрудных плавников. Небольшие брюшные плавники расположены на зацнем кон­

це туловиша. Парные плавники могут активно менять наклон и служить рулями 

глубины. 

Между брюшными плавниками расположено аrверсrие клоаки в вице прода11ь­

ной шели (см. рис. 66, 14; рис. 69, 8). У самцов (см. рис. 69, Б, 16) виуrренний 
край каждого брюшного плавника утолшен и вытянуr в длину, образуя твёрдый 

копулятивный придаток с глубоким желобком на виуrренией стороне. 

По бокам rоловы размешены крупные глаза, окружёниые неподвижными века­

ми - верхним и нижним. Крупное серповидное ротовое аrверстие располаrается 

на нижней стороне головы, сушественно отступя от конuа рыла (рот - попереч­

ный, в отличие от конечного). На нижней стороне рыла впереди рта видна пара 

раздвоенных ноздрей. 

На боковых сторонах головы в задней её части открывается по пять жаберных 

отверстий в виде дова11ьно коротких вертикальных шспей. Впереди от них, по­
зади и чуть выше глаза лежит ешё одна висцеральная шспь, веJ1УШ8Я в глотку, -
брызrальце (spiraculum). 

Кожиwе покровы. Для акул характерны мнОгос.лойный эпидермис (рис. 60) с 
большим количеством одноклеточных кожных желёэ и прочный кориум, в котором 

коллаrеновые волокна расположены с.лоями. Кориум формирует плакоидные че­
шуи, довольно мелкие, но сменяемые более крупными по мере роста акулы. Они 
состоят из костеподобноrо материала - дентина. Кажвая чешуйка представляет 
собой полый остроконечный конус (колпачок), немного выступаюший над по­

верхностью эпидермиса, с широким дисковидным основанием, укрепленным в 

глубине кориума. Вершина конуса облицована более прочным, эыалеподобным 
материалом; это также дентина, поскольку отклаJIЫ&ается он клетками кориума, а 

не •эмалевоrо орrана. эпидермиса. Распа11оженные на чспюстях зубы фактически 

идентичны плакои.цным чешуям. 
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?".к. 60. ПлакоИдная чешуя: 
4 - есртихальиый раэре:J чешуи взрос.лай акулы; Б, В - СТ8J1ИИ развития чешуи в эпиnсрмисс эм­

~на (кориум не и:юбражён); Б - форма будущей чешуи окончатедьио сформирована эмалевым 

~ом, откладка дентина не начата; В- образование чешуи близко к завершению; 1- дентиновый 
l:;'ff}l:; 2 - калпачок из твёрдоrо дентина: З - эпИдСРмис: 4 - кориум; 5 - палость, заполненная 
71':tWIOA; 6 - основание; 7 - шейка; 8 - oдoнroбnacrw; 9- эммевыll: орган 

14 /З 12 // 10 

Рис. 61. Скепет копючей акулы, или катрана (Squa/us aconthias): 
1 - моповой череп; 2 - лопаюч:ный от.11е.11 плечевого пояса; З - туловищный ОГдс/1 позвоночника; 
4 - спиннwе плавники; 5 - хвостовой мавник; 6 - Х8ОСТОВОЙ ОТдСll по:яюночннка; 7 - ба38.11ьный 
чжw брюшного плавника, лродоnженный у самца коnуJU1тивным лрилатком; 8- радиальные хрящи 
брюшного плавника; 9 - uэовый nOJ1c; 10 - радиапьные хряши fPYJlНOJ'O плавника; 11 - кожная 
.1опас:ть ~рудноrо плавника; 12 - базальные хрящи rрудноrо плавника; JЗ - коракоидный отдел 
1Lr1eчeвoro nOJ1ca; 14 - висцеральный череn 
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У катрана великолепно развиты кожные органы чувств, относящиеся к боковой 

линии, причём :шесь невромасты защищены от прикосновений более надёжно, 

чем у миноги (см. ниже). 

Скелет. Скелет акулы не содержит коспtой ткани, а состоит только из хря­

ща, который, правца, может пропитываться известью, приобретая повышенную 

твёрдость. Основные части скелета (рис. 61) это осевой скелет, череп, или скелет 
головы, и скелет конечностей. 

Осевой скелет - это позвоночник, или позвоночный столб (columna 
venebralis), образованный большим количеством позвонков (vertebra). Основная 
часть позвонка - тело (рис. 62, 7), пронизанное по центру сквозным отверстием, 
через которое проходит хорда. Она частично пережата кольцевидными телами 

позвонков, придающими ей чёткообраэную форму, поскольку каждое тело имеет 

спереди и сзади глубокие впадины конической формы, образующие между смеж­

ными позвонками объёмистые камеры (рис. 62, 5). Позвонки с такими телами 
называются двояковоrнуrыми, или амфиuельными. Сверху от тел отходят верхние 

дуги, совместно образующие спинномозговой, или позвоночный, канал (рис. 62. 
4) для спинного мозга. Его стенки построены из мотно сомкнуrых треугольных 
элементов двоякого рода - собственно верхних дуг (рис. 62, 3), покоящихся осно­
ваниями на телах позвонков, и вставочных мастинок (рис. 62, 2), обращенных 
вершинами вниз и проrивопоставленных промежуткам тел. Все они пронизаны 

отверстиями д11я нервных спинномозговых корешков (рис. 62, 1 ). Вниз от тел по­
звонков отходЯТ нижние дуги, которые в туловищном отделе широко развмены 

в стороны (рис. 62, 6) и дают опору коротким рёбрам (costa). В хвостовом же от­
деле - позади от клоаки - нижние дуrи смыкаются между собой внизу, образуя 

так называемый гемапьный канал, фуrляр для кровеносных сосудов (хвостовой 

артерии и проходящей под ней хвостовой вены). 

Рис. 62. Строение позвонков акулы: 
А - туловищные позвонки, разрезанные а СIГИТТ8JIЬНОЙ плоскости; Б - отрезок хвосюаоrо отдела 
позвоночника, ВJШ вполоборота; 1 - отверстия JUJЯ корешков спииномоэrовых нервов; 2 - верхиu 

вставочная пласmнка; З - основная верхн1111 (невральиая) луrа; 4 - позвоночный канал; 5 - про­
странство, эанвтое остатком хорды; 6 - нюкняв ayra (боковой отросток) туловнщноrо позвонка: 
7 - тмо позвонка; 8 - нижния (rемапьна11) Jl)'l'8. хвостовоrо поDонка; 9 - каналы Jlllll хвостовой 
вены и хвостовой артерии; 10 - нн:~кнви вставочная пластинка 
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Рис. 63. Скелет ГО/Jовы колючей акулы, ипи катрана (Squa/us acanthius). ВИд сбоку: 
: - рострум; 2 - моэrовой череп; З - rлDница; 4 - мозговая капсум; 5 - сnуховая капсула; 6 -
::.з.1оженне брызrальца; 7 - mомаtШИбуляре; 8 - лежащие в стенке rJIOJ'JCИ жабер11ые дуги; 9 - ле­

uщие ПWI. кожей экстрабранхиальные хрJ1щи; /О - ЭIШНИЙ конец копулw жаберных дуг; / J - по­

ю:енне 1-V жаберных щелей; /2 - rиои.д; /J - базиrиале; 14 - мекКС1Jев XJJJIWi 15 - ~убные 
1:р11щи; 16 - к!бноквадратный JQJJIW; /7 - oбoнll'J'CllЬИIJI капсула 

Таким образом, у акулы, как и у других рыб, позвоночник nодра:шелён на два 
отдела - туловищный и хвостовой. 

Череп акулы (рис. 63) вполне типично подразделен на осевой, или мозrовой, 
'iереп и висцеральный скелет. 

Осевой череп (neurocranium) состоит иэ мозговой коробки (капсулы; рис. 
63, 4), капсул органов чувств и рострума (рис. 63, 1). Мозговая капсула прочна, 
~стенки и крыша образованы толстым хрящом, только впереди, со стороны 

рострума в виде носовой части лодки в неё ведёт крупное отверстие, передняя 

фонтанель. 

Глазницы лежат по бокам от мозrа, перед нами череп с широким основани­
ем: - платибазальный. Хорошо представлен затылочный отдел черепа, IX и 
Х нервы выходят через отверстия в его стенке (а не позади неrо, как у миноги). 

Назад открывается затылочное отверстие (foramen occipitale) для переднего конца 
.:пинного мозrа. Слуховые капсулы - крупные хряшевые монолиты (рис. 63, 5), 
вросшие в боковые стенки черепа позади глазниц (рис. 63, 3). Последние довольно 
г.1убоки и эффективно защищают глазные яблоки сверху, спереди и сзади. Обо­

нятельные капсулы (рис. 63, /7) выглядят как обращённые вперёд и вниз чаши. 
Висцеральный скелет (splanchnocranium) представnяет собой каркас глотки как 

переднего отдела кишечной трубки, пронизанного жаберными щелями. Элементы 

этого скелета лежат между щелями (рис. 63, 1 /) в основании жаберных переrоро­
зок и имеют вид членистых обручей. Наиболее полно построены жаберные дуги 

1arcus branchialis; 8), связанные с дыхательной функцией, особенно вторая из 
ruпи (у немногих видов всего шесть и даже семь дуг). Каждая состоит из четырех 

nарных члеников и одного нижнего непарного, так называемой копулы (рис. 

63, 10). Верхние членики свободно прилеrают к позвоночнику и подвижны от­
носительно него. Жаберные дуги согнуты зигзагом, при изменении углов между 
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члениками высота поперечного сечения глотки меняется в широких пределах. На 

двух средних члениках каждой стороны сидят в виде гребня тонкие и длинные 

хряшевые стерженьки - жаберные лучи, подnерживающие широкую жаберную 

перегородку. 

Челюстная дуга (arcus mandibularis) глубоко спеuиализирована в качестве 
хватательного аппарата. Она образована только двумя парами крупных хрящей, 

которые несут зубы и вероятно соответствуют двум средним членикам жаберной 

дуги, образуюшим открытый вперёд уrол. Верхняя челюсть представлена так на­

зываемым нёбноквадратным хрящом (palatoquadratum; рис. 63, 16), ниж­
няя - меккелевым хрящом (canilago Meckeli; рис. 63, 14). Важно, что на средней 
линии головы каждый из них прочно соединён с одноименным хрящом другой 

стороны (т.е. контралатеральным элементом, своим антимером), в результате чего 

челюстная дуга самостоятельно подперживает свою внутреннюю прочность и не 

способна к поперечным деформациям. 

Между жаберными дугами и челюстной дуrой расположена ещё одна, подъязыч­

ная, или rиоидная, дуrа (arcus hyoideus). занимающая промежуточное положение 
и по своему функциональному значению. Она шшвешивает челюстную дуrу к осе­
вому черепу, подвижно и в то же время достаточно прочно. Одновременно эта дуга 
сохраняет полноценное участие в работе жаберного аппарата. ПОА"ЬЯзычная дуга 
включает два парных членика и QllИH непарный. Верхний из парных, соединённый 

со слуховой капсулой черепа, - rиомандибуляре (hyomandibulare; рис. 63, 7), или 
подвесок, от которого назад, в гиоидную перегорапку идут ветвистые жаберные 

лучи, а вперёд - прочные связки к хрящам челюстной дуrи. Так реализуется гио­
стилия, подвеска челюстной дуrи к черепу исключительно за счёт псшьязычной 

дуrи. Средний парный членик подъязычной дуги - это rиоид (hyoideum; рис. 63, 
12), а непарный - копула, базиrиале (basihyale; рис. 63, 13). 

Расположенные вблизи уrлов рта кожные складки содержат ещё небольшие 
хряшевые стерженьки, называемые губными хрящами (рис. 63, 15). Нижний 
губной хряш прикреплён соединительной тканью к меккелеву хряшу, верхние 
хрящи закреплены только в коже. Традиционное мнение принимало эти хрящи 

за остатки самых передних висцеральных дуг, а челюстной дуге присваивало 

111 номер; тогда подъязычная дуга получала IV номер, а жаберные дуги - с V по IX. 
Дж. Мэллет ( 1996). как упомянуrо ранее (с. 108). считает губные хрящи остатком 
скелета предротовой воронки. В этом случае челюстная дуrа - самая передняя. 

Неглубоко под кожей по наружному контуру каждой жаберной перегородки 

выше и ниже жаберного отверстия лежит пара тонких внешних жаберных дуr -
экстрабранхиальных хрящей (рис. 63, 9). 

Скелет парных и непарных плавников (см. рис. 61) существенно различает­
ся. Плавниковая пластинка у акул делится на кожную лопасть (см. рис. 61, 11), 
ук.реплённую эластиновыми нитями (elastotrichia), и мясистую лопасть, имеющую 
внутренний хрящевой скелет. В плавниковой пластинке спинных плавников (см. 
рис. 61, 4) мясистая лопасть частично погружена в глубь осевой мускулатуры. 
В хвостовом плавнике скелет мясистой лопасти образован главным образом про­
должением позвоночника (см. рис. 61, 5). 

Парные плавники имеют, помимо скелета свободной конечности, также до­
полнительную опору - пояса, поrружённые в мускулатуру туловища. 

Плечевой пояс даёт опору грудным плавникам. Он состоит из двух прочно 
соединённых по центру половинок, совместно охватывающих туловище позадМ 
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1D)8bl снизу и с боков хряшевой дужкой (прикрепленной к V жаберной дуrе). На 
.::::;c.DfHe высоты каждая половинка имеет бугорок для причленения хрящевого 
.::ЕХТа свободной конечности. Ниже него располаrается коракоиnная часть пояса 

~рис. 61, JJ), а выше - лопаточная часть (см. рис. 61, 2). 
Брюшные плавники прикреплены к тазовому поясу (см. рис. 61, 9) -

'"О!i!:](ОЙ поперечной пластинке, заключённой в брюшную стенку впереди от 

В 1L1астинке парного плавника кожная и мясистая лопасти примерно равны 
m :~.1ощади. Каркас кожной лопасти образован эпастиновыми нитями. В rpyд­
«N 1L1авнике хрящевой скелет основания мясистой лопасти образован тремя 

~11ными базальными элементами (Ьasalia, см. рис. 61, 12), а ближе к краю -
~1ькими рядами тонких палочковидных лучевых хрящей (radialia, см. рис. 
~- /0). В брюшном плавнике .мясистая лопасть имеет только один ряд полно­
zкны:х радиалий (см. рис. 61, 8) и один продольный палочковидный базальный 
~ (см. рис. 61, 7). который у самцов у.п.линён, усложнён и составляет основу 
1Е111}:1ЯП1вного прип.атка. 

Мышечная система. В париетальной (боковой) мускулатуре, которой при­
-.~.1ежит доминирующая масса соматических мышц, возникших из миотомов 

.:c>W:JПOB, миосепты расположены чрезвычайно косо. На продольном разрезе они 

ЦJазуют зигзагообразный рисунок, а на поперечном разрезе - концентриче­

:.:ие кольца, поскольку миомеры формируют гирлянды вяоженных друr в друrа 

~'СОВ. Мясистые лопасти плавников содержат пласты тонких мышц, с обеих 

:торон прилеrающих к скелету. Продольная брюшная мышца продолжается до 

:а~ого подбородка в ранге подъязычной мускулатуры. Кроме того, хорошо раз­

.-ты 6 пар внешних глазных мыщц (см. рис. 65 ), развивающиеся из материала 

..атомов трёх передних сомитов. Or переднего края глазницы к экватору rлазного 
8ii10кa тянутся две косые мышцы - верхняя (m. oЫiquus superior, см. рис. 65, J) и 
~ (m. oЫiquus inferior; см. рис. 65, 35), а от заднего края расходятся четыре 
::!pR)IЫe мышцы (см. рис. 65, ЗЗ) - верхняя (m. rectus superior), нижняя (m. rectus 
.a1Crior), передняя (m. rectus anterior) и задняя (m. rectus posterior). 

Висцеральная мускулатура, поперечнополосатые мышцы глотки, подра.:щслены 

за несколько слоёв и множество пучков, сохраняя принадлежность отдельным 

::юточным сегментам - бранхиомерам. Наибольшей массы и силы достигает 
:!рllводяшая мышца (адцуктор) нижней челюсти, ответственная за схватывание 

• обработку добычи. 
Opraвw чувств. У высших акул, к которым принадлежит катран, совершен­

:iЫХ и достаточно универсальных охотников, органы чувств иrрают весьма от­

JСТСТВСННУIО роль. 

Органы боковой линии обеспечивают дистантное восприятие подвижных 

а заже неподвижных объектов в окружающей воде. У большинства акул их 
'QlКТвуIОщие почки - невромасты (см. рис. 32, Б) - заключены в подкожные 
оналы, контактирующие с внешней средой через поры, как это описано выше. 

Пара главных каналов проходит по боковым сторонам туловища (см. рис. 59, 
j 1. несколько разветвлений расходятся по поверхности rоловы. Кроме того, на 
:n.1ове, особенно на поверхности рыла, разбросано огромное количество электро­

реuепторов, так называемых ампул Лоренuини. Это небольшие полости в коже, 

JПСРЫ&ающиеся отверстиями меньше 1 мм в диаметре и содержащие в стенках 
'f)lКТВительные клетки. С их помощью акулы находят зарывшихся в песок рыб 
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по слабым электрическим потенциалам, сопровождающим всякую активность 

мышu (жаберных, глазных, сердца). 

Органы oбoнRнUJl представлены у акулы неглубокими обонятельными мешками 

на нижней стороне рыла (см. рис. 59, 12). Обонятельный эпителий уложен внуrри 
обонятельного мешка в виде сложной розетки из складок, увеличивающей пло­

щадь поверхности и облегчающей его равномерное омывание водой. О'!верстие 
НО311РИ пережато посередине, Р8311.елено пополам двумя смыкающимися выступами 

кожи на сё противоположных краях, чем облеrчён сквозной ток воды. У многих 
придонных видов передний кожный выступ сильно увеличен и превращён в но­

соrубную складку, сдвинувшую заднее отверстие на край ротовой щели. Эrо по­

зволяет рыбе вызывать принудительный ток воды за счёт дыхательных движений. 

Пахучие вещества считаются основным сенсорным ориентиром акуловых рыб. 

Орган зpeнUJl развит у акуловых хорошо, хотя сетчатка состоит в основном из 

палочек и рассчитана на сумеречное зрение. Под сетчаткой располагается зер­

кальце, отражающий слой гуанина (это источник блеска рыбьей чешуи), возвра­

шающий к рецеmорам до 90 % паnающего света, - больше, чем у кого бы то ни 

было из позвоночных животных. Наводка на фокус (аккомодация) достигается за 

счет мышцы-протрактора, которая подтягивает хрусталик к роговице, настраивая 

зрение на близкие предметы. 

Орган слуха образован перепончатым лабиринтом, который плотно охвачен 

скелетным лабиринтом, повторяющим его очертания. В связи со значительным 

радиусом кривизны 1'рёх полукружных каналов он достигает внушительных раз­

меров - от rлаэницы до крайней задней оконечности черепа. Извеспю, 'ПО акулы 

очень чувствительны к низкочастотным колебаниям (до 1 ООО Гц). Своеобразная 
черта акуловых рыб - соединение эндолимфатическоrо пространства (внуrри 

перепончатого лабиринта) и перилимфатическоrо пространства (внуrри скелетно­

го лабиринта) с внешней средой двумя парами особых протоков, открываюшихся 

Располагают акуловые рыбы и органом вкусо. ЭксперимеtпаJiьно показано, что 

они способны воспринимать основные вкусовые ощущения, различая горькое. 

кислое и солёное. 

НервваR система. Как и органы чувств, rоловной мозг акул хорошо развит и 
дифференцирован на отделы, чем, несомненно, определяется его важный вклад 

в современное процветание этих рыб. Крупный конечный (иnи передний) мозr 

(рис. 64, 14) содержит нервное вещество не тоnько в дне и боках, но отчасти и в 
крыше. Предположительно ero функции выходят за пределы требований одноrо 
лишь обонятельного анализатора, который по праву считается исходным «хо­

зяином• конечного мозга. Значительная часть его объёма занята обонятельными 
далями, а вперёд от них, к обонятельным мешкам вынесены обонятельные лу­

ковицы, соединённые с долями при помощи длинных обонятсльных стебельков. 

В полушария конечного мозга приходит и другая сенсорная информация через 

таламус. Получается так, что некоторыми чертами организация головного мозга 

акуловых напоминает таковую высших позвоночных, хаrя у них не наблюдаетсJI 

образования корковых структур в крыше головного мозга. 
С крышей промежуrочного мозга длинным стебельком связан эпифиз (рис. 64, 

З; рис. 65, 2), который занимает небольшое отверстие в передней части хрящевой 
крыши черепа. На дне промежуточного мозrа располаrастся перекрёст зритель­

ных нервов, а позади него - воронка с гипофизом на вершине и с несколькими 
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14 13 12 11 /О 9 V Vll VШ VII IX Х 

Рис. 64. Головной мозг колючей акулы, или каrрана 
(SquaJus acanthias). Вид сбоку (А) и сверху (Б): 

1 - обонятельная луковица; 2 - обонятельный стебелек; 

J - эnнфиз; 4 - 3риrельная доля среднеrо мозга; 5 - ушко 

wоцечка; 6 - тело мозжечка; 7 - спинной мозr; 8 - про­

.:щ.1rоватый мозr; 9- сосудистый мешок; 10- нижняя доля; 

11 - 11оронка; 12 - гипофиз; 13 - промежуточный мозг; 

14 - конечный (или передний) мозг; /5 - ромбовидная ямка; 

11-V, Vll-X и •Xll» - головные нервы 

111 

Б 

nолыми вздутиями при его основании. Это парные нижние доли (lobus inferior; 
рис. 64, 10) по бокам, а позади гипофиза - так называемый сосудистый мешок 

(saccus vasculosus; рис. 64, 9). Крыша среднего мозга состоит из нервного веще­
ства и играет в мозrе важную роль высшего uентра. Она разделена продольным 

желобком на два яйцевидных вздутия - зрительные доли (lobus opticus; 4). Очень 
хорошо развит мозжечок (рис. 64, 5, 6), который обрабатывает сигналы от органов 
кожного осязания, боковой линии (в том числе электрорецепторов) и внуrреннего 

уха, тем самым выполняя важную роль в координации движений. 

Головных нервов у акул 10 пар (рис. 65 ). Им присвоены стандартные сим­
волы в виде римских цифр. 1 пара - это обонятельный нерв (nervus olfactorius), 
который многими короткими параллельными ветвями (в виде щёточки) про­

ходит от обонятельного эпителия носовой полости к обонятельной луковице 

конечного мозга. 11 пара - зрительный нерв (n. opticus), проходящий от сетчатки 
глаза к нижней стороне промежуточного мозга, где он перекрещивается с не­

рвом противоположной стороны. Оба упомянутых нерва - чисто чувствующие, 

причем особые, не имеющие аналогов. поскольку 1 нерв образован отростками 
первично-чувствующих клеток (фактически нейронов, расположенных в обоня­

тельно.м эпителии), а 11 нерв, по сути дела, представляет собой внутримозговой 
тракт (сетчатка развивается как часть мозга). 111 пара - глазодвигательный нерв 

(n. oculomotorius), идёт от нижней стороны среднего мозга к четырём из шести 
внешних глазных мышц. IV пара - это блоковый нерв (n. trochleaгis), чисто дви­
гательный, подобно предьшущему; он тянется от среднего мозга (но только от его 

крыши, выхоля под прикрытием мозжечка) к одной лишь верхней косой мышце 

глаза. У пара, тройничный нерв (n. trigeminus) - смешанный нерв, идущий от 
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боковой стороны продолговатого мозrа к коже rоловы (он обслуживает тактильное 

чувство) и к мышцам челюстной дуги. VI пара - оrводяший нерв (n. abducens; рис. 
65, 29), который отходит от продолговатого мозга снизу и иннервирует заднюю 
прямую мышцу глаза. VII пара - лицевой нерв (n. facialis), смешанный, иннерви­
руюший, во-первых, мышцы и слизистую ПОД'ЬЯзычной дуrи, а также слизистую 

челюстной дуги, во-вторых, - органы боковой линии на rолове, т. е. каналы и 

ампулы Лоренцини. VIll пара - это слуховой нерв (п. acшticus), иннервирующий 

невромасты вкуrреннего уха. 1Х пара, языкоrлоточный нерв (n. glossopharyngeus) -
смешанный нерв, полностью иннервирующий 1 жаберную дуrу. Х пара - блуж­

дающий нерв (n. vagus). объединяющий в себе четыре жаберных нерва (например, 
см. рис. 65, 12), эквивалентных девятому, но иннервирующие 11-V жаберные 
дуrи, затем боковой нерв (рис. 65, 15), обс.луживаюший боковую линию туловиша, 
и, наконец, r.лавный парасимпатический нерв организма (который, собственно, 

и •блуждаеn, иннервируя ра:111ичные внутренние органы, - рис. 65, 16). Нерву 
XI пары, добавочному (n. accessorius), у акулы соответствует тонкая ветвь Х нерва. 
Xll нерв - подъязычный (n. hypoglossus). у акулы существует, но не считается ro-

1 / 2 3 4 5 IV 6 7 8 9 10 lX Х JJ 12 13 .Xll• 14 15 16 

25 24 23 22 21 20 19 18 17 

Рис. 65. Головные нервы акулы на фоне rоповноrо моэrа н жаберных дуr; rnaз удален, 
показаны основания глазных мышц. Вид вполоборота слева и сверху: 

1 - поверхностная глазничная встm. V и Vll нервов; 2 - эпифиз; J..- верхняя косаа мышца П1838; 
4 - конечный (передний) моог; 5 - промежуточный мозг; 6 - зрительная доля среднеrо мозга; 
7 - тело мозжечка; 8 - ушко мозжечка; 9 - ромбовидная ямка; /О - прололrоаатыА мозг; / 1 -
спинной мозг; 12- 1-я жаберная ветвь Х нерва; 13 - жаберно-киwечнwА ствол Х нерва; 14- 4-я 
жаберная ветвь Х нерва; 15 - боковая ветвь Х нерва; 16 - вкуrренностная ветвь Х нерва; 17 - за­
wепевая ветвь Х нерва; 18- глоrочная ветвь Х нерва; 19 - 2-я жаберная дуrа с жаберными тычин­
ками; 20- предщелевая ветвь Х нерва; 21 - ЭU1W1евая ветвь lX нерва; 22- преашепевая ветвъ IX 
нерва; 23 - rиокnная встm. Vll нерва; 24 - наруJКНая иижнече111DСТНая ветвь Vll нерва; 25 - вну­
tренняя нижнечепЮСПtая ветвь Vll нер111; 26 - rиомаН11ибулярнu ветвь Vll нерва; 27 - гпоrочная 
ветвь lX нерва; 28 - преспнракуm1рная: ветв" Vll нерва; 29 - ОТВОJUIЩИА нерв, VI; ЗО - нюкнече­
пюстная ветвь V нерва; 31 - нёбная ветвь VII нерва; 32 - верхнечепюстная ветвь V нерва; ЗЗ -
прямые мышцы глаза - передняя, задняя, верхняя и нижняя; З4 - шечная ве111ь Vll нерва; З5 -
нижняя косая мышца rna:sa; 36 - обонятельный стебеп:ек; 37 - глубо!WI гnазннчнu встm. V нерва; 
38 - обонятепьнu луковица; 39 - обоняТС11wtыА мешок; 1, 11, 111, IV, Vlll, lX, "Xll" - fО/lовные 
нервы 
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Рис. 66. Органы брюшной полости колючей 
а.хулы, или катрана (Squa/us acanthias, непо­
_1овозре.лая самка). Вид с брюха: 

1 - но:шря; 2 - ротовая щель; 3 - rубная склад­

а: 4 - воронкн яйцеводов; 5 - печень; 6 - пи­

:цевол; 7 - боковая вена; 8 - карлиальный отдел 
хе.1улка; 9 - пилорнческий отлел желудка; 10 -
ое.1езёнка; /1 - сп11нная аорта; 12 - почка; 13 -
маточный отдел яйце1юда; 14- клоака; 15 - nря­

"'3.11 кишка; 16- железа прямоli кишки; /7- сnи­

?З-1ЬНЫА клапан; 18- толстая (спиральная) кишка; 

19- поджелудочная железа; 20- днена.nuаnшерст­

ная кишка; 21 - жёлчный проток; 22 - жёлчный 

пузырь; 23 - жаберные щели 

.1овным, поскольку выходит уже в области 

23 

22 

21 

20 

19 
позвоночника, за пределами черепа; это 

чисто двигательный нерв, иннервирующий 18 
подъязычную мускулатуру. 

Как и у всех челюстноротых, отходящие 17 

от спинного мозга спинные и брюшные 

корешки каждой стороны перед форми- 16 

рованием нервов попарно соединяются 

между собой. Спинномозrовые нервы 15 
нескольких последовательных сегментов, 

направляющиеся к парным плавникам, 

утолщены и соединены анастомозами, 

формируя нервные сплетения - плечевое 

и пояснично-крестцовое. 

Органы пищеварения. Ротовое от-

верстие ведёт в ротоrлоточную полость, за 

/О 

11 

12 

13 

14 

которой слелует короткий пищевол с мускулистыми стенками. Желулок (gaster) 
имеет У-образную форму (рис. 66 ); его более Д11инное и просторное нисходящее 
колено называется карлиальной частью (cardium, рис. 66, 8), а сравнительно бо­
_1ее скромное восходящее - пилорической (pyloгus, рис. 66, 9). К изгибу желудка 
сзади прилегает наподобие обтекателя тёмная селезёнка (рис. 66, /О). 

Желудок, пояаляющийся впервые у хрящевых рыб в качестве самостоятельного 

отдела пищеварительной системы, вероятно, сформировался из специализиро­

ванной части пищевода, которая сначала служила Д11Я nриёма крупных пищевых 

объектов, добываемых челюстями. Часть слизистых желёз желудка стала вьшелять 

соляную кислоту в качестве консерванта, а позже появился и пепсин - фермент, 

способный работать в кислой среде и расщеплять белки до пептонов. Окончание 

nилорической части желудка охвачено мускульным кольцом - пилорическим 

сфинктером, - отделяющим при сокращении желудок с его кислым содержимым от 

собственно кишечника, где пищеварение идёт в среде, близкой к нейтральной. 

За желудком слелует тонкая кишка, которая у хрящевых рыб необыкновенно 

коротка. Она предстааляет собой двенадцатиперстную кишку (duodenum; 20), по­
скольку с брюшной стороны и слева к ней прилегают доли поджелудочной железы 

lpancгeas, рис. 66, 19) и в неё же впадает жёлчный проток (ductus choledochus; 
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21). Двенадцатиперстная кишка переходит в толстую (соlоп; 18), или спираль­
ную, кишку, названную так благодаря заполняющему её спиральному клапану 

(17), высокой складке, которая свешивается в просвет кишки от стенок, образуя 
плотную спираль. Эффективно увеличивая всасывательную поверхность кишеч­
ника, спиральный клапан уподобляет толстую кишку длинной тонкой кишке. 

закрученной спиралью, но не способен активно продвигать содержимое путём 

перистальтики. Спиральная кишка соединена с клоакой (cloaca; 14) коротким 
отделом кишки малого сечения, так называемой прямой кишкой (rectum; /5), в 
середину которой впадает так НВЗЪ1ваемая ректальная железа (glandula rectalis; /6). 
плаrный пальцевидньlЙ прЩ18.ТОК. Выводя mпертонический раствор электраnитов. 
эта железа функционирует как орган осморегуляции. 

Объемистая и очень мяпсая печень (hepar, рис. 66, 5) акуловых рыб образует две 
минные боковые лопасти и короткую среднюю, в которой расположен жёлчный 

пузырь (vesica fellea; 22). Печень принимает кровь от кишечника и накапливает 
резервы rликоrена, а также ненасыщенного уrлеводорода сквапена и жира, кото­

рый не только со:таёт энерrетический запас, но и увеличивает плавучесть акул. 
()praиw: ~. Эrу роль исполняют у акулы жабры (branchia; рис. 67, 1 ). 

образованные жаберными лепестками. Они располаrаJОТСЯ на передних и задних 

Рис. 67. Дыхательная сисrема акулы. Фронтальный (rоризонтальный) разрез rлотки и 
жаберноrо аппарата. Вид снизу: 

1 - вторая леаая жабра; 2 - разрез жаберноА .оуrи; З - жаберные тычинки; 4 - лепестки второrо 

ПОРJШКА; 5 - наружные жаберные щели; 6 - парабранхиальиая полость; 7 - краеаоА канаn ла.ч·· 
жабры; 8- жаберный лепесток лервоrо лоряаха; 9 - жаберный мешок; 10 - жаберная перегороз­
ка; 11 - полость глотки; 12 - вход иэ глотки в брыэrапъце; 13 - верхняя челюсгь с зубами. На 
выноске похаэ1ны более крупно жабры правой стороны. 6елыми стрелками показаны потоки IOJIЫ. 

oмы111UOume лепестки второrо ПOPJIJIJCa 
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::ороках обширных жаберных перегородок (10), каждаи из которых образована 
.ILЭберной дуrой и сидящей на ней rребёнкой жаберных лучей, одетой с обеих 

:rорон кожей. Длинный ряд жаберных лепестков на одной стороне переrород­

о: предсrавляет собой полуж:абру. Жабру составляют две полужабры при одной 

:iсреrородке. Жаберные лепестки имеют сложную С"11')'ктуру. Довольно крупные 

;::к.uдки нежноrо эпителия на поверхности жаберной переrородки, проходищие 

зеером от внутреннего отверстия жаберной щели (в стенке глотки) по направ­

.1ению к периферии, называются лепестками первого порядка (8). Между их 
основаниями прохадят краевые каналы полужабры ( 7), а свободные края густо 
усажены тонкими поперечными рёбрыwками - лепестками второrо порядка ( 4). 
У акулы существуют 4 полные жабры на 1-IV жаберных дуrах и ещё гиоидная 
полужабра на задней стороне перегородки ПОД'ЬЯЗЪIЧНОЙ дуги. На передней стенке 

канала брызrальца заметны также остатки полужабры, принадлежащей челюстной 

.iyre (так называемая псеааобранхия, ложная жабра), что подтверждает статус 
брызrальца в качестве висцеральной щели. 

По типу механизма омывания жабр, дыхание акулы называется rулярным: за 

счёт вертикальных движений дна ротог.лоточной полости акула выжимает из неё 

ваау сквозь жаберные щели наружу. Понятно, что для функционирования ротоr.ло­

точной полости в роли насоса она должна быть герметически замкнутой вперtп,и, 

рот и брызrальuе должны быть закрыты. Поэтому акула не может плавать с торча­

щим изо рта хвостом крупной рыбы, для неё необходима способность откусывать 

фрагменты нужного размера. Такая способность обеспечена у большинства акул 

пилообразным набором зубов на каждой челюсти (рис. 67, 13), который очень 
эффективно режет при частых боковых рывках головы. 

У большинства акул, вкпючая катрана, обращённые вбок наружные жаберные 

wели весьма коротки; выше и ниже каждая жаберная перегородка срастается 

своим краем с впередилежашей. Промежутки между перегородками достаточно 

замкнуты и представляют собой жаберные мешки. Близкий к выходу участок 

каждого мешка отделён смыкаюwимися вершинами жаберных лепестков перво­

rо порядка - это так называемая парабранхиапьная полость (рис. 67, 6). Вода 
попадает в неё, только пройдя между жаберными лепестками второго порядка и 

далее по краевому каналу полуж:абры (рис. 67, 7). Вершины лепестков первого 
порядка укреплены закпючёнными в них пещеристыми телами, набухающими 

от притока крови, поэтому образованная ими перегородка выдерживает значи­

тельный перепад давления. Таким образом, в жаберном аппарате акуловых рыб 

организовано процеживание воды с весьма совершенным омыванием огромной 

поверхности жаберных лепестков. 

Помимо rулярноrо дыхания с нагнетательным омыванием жабр, катран (и, ви­

димо, большинство акул) используют и всасывание воды из глотки сквозь жабры в 

парабранхиальные полости при активном увеличения их объёма. Послt11Нее дости­

гается пуrём некоторого опопыривания по.аъяэычной перегородки (прикремён­

ной к rиомандибуляре), влекушего эа собой небольшой повораr вперiШ всех жабр. 

Спапению парабранхиальных полостей препятствуют при этом эКС1])86ранхиальные 

хрящи, а наружные жаберные щели (рис. 67, 5) зажимаются под влиянием пере­
пада давления свободными краями жаберных перегородок. Эrот эффект полезен 
в перерывах межцу рабочими uикпами наmетательного глоточного насоса. 

Кровеносная система. Как и для миноги, дпя акулы характерно несмешан­

ное кровообращение с одним кругом; через сердце протекает венозная кровь. 
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Здесь оно так же располаrается фактически в голове, под задним концом глотки 

и образовано четырьмя отделами (рис. 68 ). Как и у миноги, сердце изогнуто, 
но в вертикальной (сагиттальной) плоскости. Из поперечно ориентированной 

трубки, которой представлена венозная пазуха (sinus venosus; 18), кровь по­
ступает в лежашее вперtп.и предсердие (atrium; б), а из него - в размешённый 

вентральнее желудочек (ventriculus; 20). За желудочком следует артериальный 
конус (conus arteriosus; 21), трубка с характерной поперечно-полосатой мускула­
турой в стенках и с карманообразными клапанами на внутренней поверхности, 

которые не допускают возврата крови из аорты в желудочек после окончания 

систолы. Артериальный конус переходит в брюшную аорту (aorta ventralis; 23), 
которая даёт 5 пар приносящих жаберных артерий (а. branchialis advehens; 22) -
к rиоидной полужабре и к четырём полным жабрам. Параллельно этим артери­

ям вдоль каждой жаберной дуги проходит пара выносящих жаберных артерий 
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Рис. 68. Схема кровеносной системы акулы. 
Вид вполоборота с брюха, сбоку и немного 

спереди. Вены зачернены: 

1- наружная сонная артерия; 2- внутренняя сонная 
артерия; J - общая сонная артерия; 4 - перепняя 
кардннальН1я вена; 5 - выносящие жаберные арте­

рии; 6 - прсшсердие; 7 - подключичная артерия; 

8 - подключичная вена; 9 - квостовwе артерия и 

вена; 10- воротная вена почки; 11- спинная аорта; 

12 - по•rка; 13 - эадняя кардинальная вена; 14 -
воротная вена печени; 15 - боковая вена; 16 - пе­
чень; 17 - лечi!ночная вена; 18- венооная пазуха; 
19 - кювьеров проток; 20 - желу.п.очек сердuа; 
21 - артернальнwА конус; 22 - приносящие жабер­
ные артерии; 2З - брюw11ая аорта; 24 - нижняя 
ярёмная вена 



la. branchialis revehens; 5), которые наверху попарно объединяются против жа­
берных щелей. Задние впадают в спинную аорту (aorta dorsalis), а передние - в 

парные сосуды, которые продолжаются в голову общими сонными артериями 

(а. carotis communis; J). Спинная аорта (11) тянется назад под позвоночником, 
.Jавая несколько крупных ветвей к внутренним органам и в конце переходя в 

хвостовую артерию (а. caudalis; 9). 
Основу венозной системы, как и у ланцетника, у акулы составляют две пары 

кардинальных вен - передние (v. cardinalis anterior, иначе верхние ярёмные вены 
v.jugularis superior; рис. 68, 4) и задние (v. card. posterior; /J). На каждой стороне 
они сливаются в области плечевого пояса в кювьеровы протоки (ductus Cuvieri, 
иначе общие кардинальные вены v. cardinalis communis; 19), которые огибают с 
боков толстый пищевод, направляясь к лежащей под ним венозной пазухе сердца. 

Задние кардинальные вены возникают за счет деления хвостовой вены (v. caudalis); 
nрохоля через почки, они распадаются в них на капилляры, т. е. образуют харак­

терную для большинства позвоночных воротную систему почек. Следовательно, 

начальные отрезки задних кардинальных вен это воротные вены почек (v. portae 
renalis; 10). Спереди в кювьеровы протоки впадает также пара нижних ярёмных 
вен (v. jugularis inferior; 24) а с боков - прихоляшие от грудных плавников пол­

ключичные вены (v. subclavia; 8), с которыми перед этим сливаются боковые вены 
(v. lateralis; /5), несущие по внутренней стороне стенки тела кровь от брюшных 
плавников. От кишечника кровь типичным для ланцетника и позвоночных 

образом направляется в воротную систему печени по соответствующей вене 

(v. portae hepatis; 14), а оттуда по парным nечёночным венам (v. hepatica; 17) -
непосредственно в венозную пазуху сердца. 

Кровяное давление в брюшной аорте составляет 300-400 мм Н20, но, после 
преодоления капиллярной системы жабр, в выносящих жаберных артериях оно 

падает до 100- 200 мм Н20. Кровь движется медленно, её полный оборот за­
нимает до 2 мин. В крупных венозных сосудах давление крови может падать до 
отрицательных значений, тогда её дальнейшему продвижению помогают только 

сокращения туловищной мускулатуры и венозные клапаны, препятствующие 

движению крови вспять. 

Дорсальная стенка перикарода плотно примыкает к вентральным хрящам 

глотки, а толстая и прочная вентральная стенка туго натянута между ними и 

срединной частью плечевого пояса. Этим обеспечено постоянство объёма пери­

карда, блаrодаря чему сжатие желудочка, изгоняющею кровь при систоле, создает 

в перикарде отрицательное давление от-20 .rю -50 мм воляноrо столба, и это по­
могает поступлению крови из вен в венозную пазуху. 

Мочеполовая система. Для хрящевых рыб характерна тесная взаимосвязь 

выделительной и репродуктивной систем. Стратегия размножения этих рыб 

своеобразна: они формируют сравнительно немногочисленные яйца, но крупные, 

переполненные желтком, хорошо защищенные плотной рогополобной скорлупой, 

а у многих живороляших (включая катрана) - лаже телом матери. При этом не­
обходимо внутреннее оплодотворение, с чем связано существование у самцов ко­

пулятивных органов. Все это обеспечивает высокую выживаемость потомства. 

Продолжительное существование эмбриона под зашитой тела матери или плот­

ной скорлупы соз.nаёт проблему удаления конечных продуктов белкового распада, 

поскольку вымывание аммиака через жабры, которое имеет место у свободно 

плавающих рыб, в этом случае невозможно. У акуловых рыб аммиак преобразуется 
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в растворимый и нетоксичный продукт - мочевину. Толерантность эмбрионов к 

высокой конuснтрации мочевины псрtааётся и взрослым животным. которые за 

её счёт подnерживают высокое осмотическое давление крови и тканевой жидко­

сти. Тем самым они приобретают изотоничность по отношению к морской воде, 

решая таким образом проблему осморегуляции. 

Накопление мочевины достигается её реабсорбцисй (на 90 96) в почечных 
канальцах и непроницаемостью жаберной ткани для сё молекул. При этом кон­

центрация неорганических ионов в крови нс превышает половины таковой в 

окружающей среде. Для подцсржания этого баланса, как упомянуто выше, ис­

пользуется ректальная железа. 

Внутреннее оплодотворение у акуловых достигается за счёт совокупитсль­

ноrо органа самцов, образованного особыми придатками брюшных плав­

ников - птсригоподиями, - способными к эректильному напряжению под 

влиянием адреналина. Сложенные вместе птсриrоподии образуют трубчатую 
структуру, которая вводится в половые пути самки. Семя переносится морской 
водой, выталкиваемой из особых парных сифонов. расположенных по бокам 

совокупительного органа самца. Как правило, мелкие и прибрежные виды 

акул и скатов яйцеродящи: они откладывают крупные яйца в ксратиновых 

оболочках. 

У крупных нектонных BНllOB наблюдается яйцеживорождение, т. е. инкуби­

рование оплодотворённых яиц в яйцеводах, при котором мать должна снабжать 

потомство кислородом. Источником питания для эмбрионов и в этих случаях 

может оставаться только желточный мешок (лецитотрофия) или же развиваются 

некоторые дополнгительные источники питания эмбриона со стороны матери 

(матротрофия) как свидетельства живорождения. Матери их использование 

позволяет растянуть во времени и тем самым смягчить затраты, связанные с её 

энергетическим вкладом в потомство. Это могут быть выделения стенок матки 

(у части колючих и кархаринообраэных акул), в том числе жировые (у хвосто­

коловых скатов), поедаемые эмбрионом неоплодотворённые икринки (оофаrия; 

у всех ламнообразных и некоторых кархаринообразных акул). У обыкновенной 

песчаной акулы Carcharias tourus самый крупный эмбрион перм поглощением 
таких яиц поедает всех эмбрионов более мелких размеров. Наконец, у некото­

рых кархаринообраэных формируется подобие плаценты млекопитающих, при 

котором детеныш получает питательные вещества из организма матери через 

кровеносные сосуды желточного мешка. 

Почка (ren) акулы (рис. 69) считается мезонефрической, но она обнаруживает 
некоторые черты тазовой почки. Во-первых, она лишена мерцательных воронок -
нефростомов. Во-вторых, выделительную (заднюю) часть почки (5) обслуживает 
вторичный мочеточник (ureter; 6), тогда как вольфов канал (архинефрический 
проток) преобразован у самцов в семяпровод (ductus spcnnaticus s. vas deferens; 20); 
передний отдел почки рудиментарен; часть ero сохранилась в качестве придатка 
семенника (epididymis; /4) - посредника между семяпроводом и семенником 
(testis; /9). Парные гонады подвешены на брыжейках над печенью, по бокам от 
пищевода. Вторичный мочеточник развивается как вырост вольфова канала и 
поэтому всегда объtп.инён с ним на конце в мочеполовой синус (sinus urogenitalis), 
формирующий одноимённый сосочек ( 15). Небольшое расширение в конце се­
мяпроВОJIЗ называется семенным пузырьком (vesicula seminalis; /8). Сбоку к нему 
прилегает короткая и тонкостенная заострённая вперtо.И трубка - так называемый 
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А 

Рис. 69. Органы мочеnоловой системы самки (А) и самца (Б) собачьей акулы 
(Scyliorhinus canicuJa). Основная часть печени, кишечник и левый яичник удалены: 
1 - воронка 11й11еводов; 2 - обрезок пищевода; З - скорлуповая железа; 4 - рудиментарная перед­

няя часть ночки; 5 - выделительный отдел почки; 6 - вторичный мочеточник; 7- маточный отдел 

яйцевода (мюллерова канала); 8- клоака; 9- брюшной плавник; 10- моче~эой сосочек; 11 - пря­

чая кишка; 12- яичник; 13 - рудиментарные яйцеводы; 14- придаток семенника; 15 - мочепо­

.1овой сосочек; 16 - копушпивный придаток; /7- семенной мешок; 18 - семенной пузырек; 

19 - семенник; 20 - семяпровод (Вольфов канал) 

семенной мешок (saccus seminalias; /7), рудимент конечной части мюллерова 
канала. Мочевого пузыря у акуловых рыб нет. 

У самок выведение мочи осуществляется точно так же, вольфов канал редуци­

рован, а яйца выходят через мюллеров канал. Воронки обоих яйцеводов (oviductus; 
/) открываются в брюшную полость, располагаясь бок о бок на брюшной сто­
роне передней части печени, между ней и брюшной стенкой тела. Яйцеклетки, 

перемещаются сюда от яичника при участии ресничек мерцательного эпителия 

брюшины после длительного путешествия по открытому целому. Яйцевод оги­

бает печень спереди, проходит мимо яичника (ovarium; 12), формируя здесь 
расширение, скорлуповую железу (3; рудиментарную у живород11щего катрана), 
затем направляется к клоаке (8), куда открывается независимо от мочеточника. 
В задней части яйцевода формируется расширенный маточный отдел или про­

сто матка (uterus; 7). Для живородящего катрана такой термин представляется 
вполне адекватным. 
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Рис. 70. ЗарОдЫwевый диск акулы на поверхности крупного желтка: 
А - внешний в11д на стадии ранней неll:рулы; Б - схематическиll: саmrrальныА разре:1; 1 - кроВJ1ной 

ОСiрОвок; 2 - те.по зародыша; З - бластопор; 4 - желток; 5 - кожная эктодерма; 6 - ЭНТ0J1Срма: 
7 - полость кишки; 8 - хордомеэодсрма; 9 - нейральная ЭХТQ/Юрма 

Развитие зародыша. Дробление зиготы акулы из-за обилия желтка носит 

лишь частичный характер и называется дискоидальным. На поверхности желrка 

формируется зародышевый диск (рис. 70), прикрывающий анимальный полюс 
яйца и соответствующий всей поверхности бластулы амфибий, описанной в общем 

очерке организации позвоночных. Под бластодиском расположена небольшая 

сеrментаuионная полость (бластоцель). В своеобразном процессе rаструляции, 

происходЯщем при данной конфигурации зародыша, довольно ясно различимы 

такие события, как инваrинаuия - подворачивание слоя клеток (бластодермы) 

на одном краю диска (соответствующем верхней губе бластопора) в глубину, и 

эпиболия (обрастание желтка краями диска). Уходящий в глубину пласт клеток 

ползёт под поверхностным слоем (под эктодермой) в сторону центра диска, об­

разуя энтодерму, полоску клеток хорды в её центре и зачатки будущей меэодермы 

по бокам. 
По мере дапьнейщеrо формирования зародыша ero голова и хвост приподни­

маются над поверхностью яйца и, наконец, отделяются от остатков желтка, уже 

окружённоrо ero тканями, формируя тонкий стебслёк. В конце мительноrо срока 
беременности (22 месяца) самка катрана рожпает маленьких (длиной примерно 
35 см), полностью сформированных акул; таким образом, личиночная стадия в 
развитии отсутствует. 
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Орrанtтщи• костных рыб 

Для представителей класса костных рыб (Osteichthyes) характерны: наличие 
в покровах косrnых чешуй, присуrствие костной жаберной крышки и четырех 

жаберных дуг с рудиментарными жаберными переrородками или вовсе без них, 

накладные и замещающие кости, укрепляющие скелет головы и туловища, тенден­

nия редукции мясистой лопасти парных rшавников и, соответственно, её скелета 

1базалий и радиалий) в пользу кожной лопасти, армированной костными лучами 

1.1епидотрихиями), у современных видов почти исключительно равнолопастный 

"tВОСтовой плавник (rомоцеркальноrо типа), нейтральная плавучесть, достигае­

Jо1ая за счёт плавательного пузыря, лишь в редких случаях - половые протоки 

почечного происхожпения, которые отсутствуюr у костистых рыб, как правило, 

наружное оплодаrворение. ~ 

Костные рыбы - безусловно, опна из самых процветающих rpynn позвоночных 
животных, их разнообразие превышает 27 ООО видов, приближаясь к половине 
суммарного количества видов во всех rруппах позвоночных. 

Водная среда обитания, особенно морская, отличаеrся достаточно стабильными 

условиями - солёносrыо (OICOJIO 30 %о), прозрачностью (в Саргассовом море -
до 40 м), диапазоном температур (+3 ·с- +35 "С), мотностью среды (почти в 800 
раз мотнее вооцуха) и, соответственно, rрапиентом давления ( 1 атм. на 10 м по­
ll'}'ЖеНИЯ). Неслучайно среди морских рыб встречается так много стенобионтов, 

т. е. видов, не способных переносить СIСОJlько-нибудь значительные колебания 

солёности, среднегодовых температур, прозрачности воды и т.д. 

При рассмотрении организации костных рыб мы будем в качестве удобного 

.:~емонстрационного объекта использовать обыкновенною окуня (Permjluuiatilis). 
который широко представлен в пресноводных водоёмах Европы и умеренной 

зоны Азии. 

Внешнее строение. Веретеновидное тело окуня несколько сжато с боков, 

в целом обтекаемо и вполне типично для костистых рыб. Условной границей 

между туловищем и хвостом служит заднепроходное (анальное) отверстие, не­

посредственно позади которого открываются два других (у самки) непарных 

отверстия - половое и мочевое (у самца они объединены). В плавниках окуня, 

как и у других костистых рыб, практически полностью редуцирована мясистая 

:юпасть, она вытеснена кожной лопастью, получившей решающие преимущества 

блаrодаря появлению КОСПIЫХ мавниковых лучей (леnмотрихий), сформировав­

шихся из костных чешуй. Грудные плавники располагаются типичным образом, 

непосредственно позади жаберного отверстия, брюшные же плавники у окуня 

необычным образом сдвинуты: вперёд, к rолове и находятся под грудными. Среди 
непарных плавников хвостовой служит главным движителем. Дпя окуня и боль­
шинства других костистых рыб характерен гомоцеркальный хвостовой плавник. 

Хотя внешне он представляется равнолопастным, в нём обнаруживается внуrрен­

няя асимметрия - задний конец осевого скелета отогнут вверх, в чём видят следы 

rетероцеркальности хвостового плавника предков. Два спинных плавника неоди­

наковы. Задний спинной, как и анальный плавник на нижней стороне хвостового 

стебля, довольно мягок. Располагаясь позади центра масс рыбы, они действуют 

в ка•1естве стабилизаторов, аналогично оперению стрелы. Передний спинной 

плавник у окуня и многих других представителей отряда окунеобразных жёсток, 

его лучи толсты и колючи. При резком повороте во время погони он принимает 
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значительную наrрузку, эффективно притормаживая переднюю часть тела. Он 

служит дестабилизатором, радикально повышая маневренность рыбы, поскольку 

располагается впереди от центра масс. Ту же роль приняли благодаря своему пере­

мешению вперёд и брюшные плавники. У окуня - эволюционно продвинутоА 

костистой рыбы парные мавники лежат в вертикальных москостях, а не в го­

ризонтальных, как у акулы. Взмахи этих nлавников позволяют окуню выполнять 

небольшие перемешения и препотврашают переворот вверх брюхом, угрожающий 

из-за того, что плавательный пузырь расположен ниже центра масс. 

Рот у окуня, как и у большинства костных рыб, конечный. Глаза окаймлены 

узкими и неподвижными веками. Обонятельные мешки открываются вперсши от 

глаз, ноздри раздвоены - перегорожены мостиком с высоким гребешком. При 

быстром плавании позади него возникает разрежение, вызывающее поток воды 

через носовую полость. Бока головы образованы сзади плоскими жаберными 

крышками (operculum), прикрываюшими жабры. На нижней стороне головы 
жаберные крышки продолжаются жаберными перепонками, которые укреплены 

лежащими в них саблевидными косточками. 

Кожнwе покровw. Кожа окуня на туловище и хвосте покрыта округлыми 

тонкими костными чешуями (рис. 71), которые расположены косыми рядами 
и черепицеобраэно накрывают друг друга. Открытые участки чешуй усажены 

мелкими зубчиками (3). которые прикрыты лишь тонким эпидермисом и слоем 
слизи, отчего кожа окуня шершава на ощупь. Такие чешуи называются ктеноид­
ными (т. е. гребневидными; рис. 71, В) в отличие от более обычных циклоидных, 

1 2 

А 

Б в 

Рис. 71. Кожа костистых рыб: 
А - продольный микросреэ; Б, В - д11а типа костных (эласмоидных) чешуй, эадннй, не прикрытый 
друrими чешуями край справа; Б - 11и1UШоидиая; В- ктеноидиая; 1 - костная чешуя; 2 - эпкnер· 
мне; 3 - кп:нокn - гребешок из шнпиков 
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24 2З 22 21 20 19 18 17 16 /j 14 /З 12 

Рис. 72. Скелет костистоА рыбы (окуня): 
1 - вrоричнаи верхняя чслюст~.; 2- 11срвичнu верхняя чел1ОС1Ъ; З- M03J'OJIOЙ череп; 4 - жаберная 
крышка; 5 - зuиевисочная кость; 6 - тупоаишные поэаонки; 7 - OC'l1ICIWe О'J1)ОСТКН невральиых 
..1)'Г; 8 - птсриrиофоры (раnиальныс элементы); 9 - J1СПИАО1JIИХИН nepc1111ero сnинноrо плавника; 
/О- залниА слин11ой nJ1авник; 11 - уростw1ь; 12- rомоцсркапьиwА хвостовой плавник; /J - хво­
стовые поэво11ки; 14 - остистые отростки гемальных дуr; 15 - ана.nьныА плавник; 16 - верхнl'!е 
рёбра; 17- ннж11ие рёбра; 18 - грудной плаn11ик; 19 - брюшной плавник; 20- таювы.й nOJ1c; 
21 - радиальные элеме11ты f1JYднoro плавника (скслет остаточной мвсистой .nonacn1); 22- корако­
ид; 23 - КJICli'lp)'M; 24 - НИЖllЯА челюсть 

абсолютно гладких (рис. 71, Б). При быстрых рывках шероховатости турбу­
лизуют пограничный слой окружающей воды, тратя на это энергию мышц, 

но в результате поток более надёжно смыкается позади хвоста, не допуская 

втягивания в эту разреженную область спутной (т. е. идущей вдогонку) струи 

с отрывом пограничного слоя (вызывающим формирование крупных вихрей 

и как следствие - резкий скачок лобового сопротивления). В этом видят одно 

из проявлений адаптации большеголовой и несколько кургузой рыбы к пре­

следованию быстрой добычи. 

Эпидермис содержит много одноклеточных слизистых желёз. По боковой сто­
роне туловища от rоловы до хвоста проходит канал боковой линии, прободающий 

чешуи одного из горизонтальных рядов и в каждой из них открывающийся от­

верстием наружу. На rолове разветвления каналов пронизывают поверхностные 
кости черепа. 

Скелет. Скелет окуня, как и у других костистых рыб, состоит преимущественно 

или даже почти исключительно из костей, среди которых различают две катего­

рии - замешающие и покровные (см. с. 65). 
Осевой скелет окуня в некоторых отношениях сходен с позвоночником акулы. 

Он так же подра.:шелен на туловищный отдел с рёбрами (рис. 72; 6) и хвостовой -
с rемальными дугами на позвонках (/3), позвонки так же амфицельны и оставляют 
между соседними телами объёмистые камеры, где располагаются остатки хорды. 

Но развиваются в онтогенезе тела позвонков у костистых рыб по типу покровных 

окостенений - из окружающей хорду соединительно-тканной оболочки (первона­

чально - в виде тонкостенных цилиндрических трубок). Вставочные пластинки в 
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дугах (какие характерны для акул) отсуrствуют, так что основные дуги ра:шелены 

промежутками. Они сильно вытянуты и увенчаны длинными и тонкими непар­

ными остистыми отростками (processus spinosus; 7, 14), соответственно верхними 
или нижними (в хвостовом отделе). Длинные изоrнуrые ребра формируют более 

совершенный каркас для стенок брюшной полости, чем короткие рёбра акулы. 
Помимо главных, нижних рёбер ( 17), у окуня имеются и верхние. Эrо тонкие 
мускульные косточки (16) - дополнительные окостенения миосепт. 

Череп сосrавлеи многими костями, он намного сложнее акульего. Рассмотрим 
ero на примере судака (Sti:;:.ostedion lucioperca; рис. 73). близкого к окуню, но боnее 
крупного. Основные компоненты скелета головы те же, что и у хрящевых рыб -
это мозговой череп (пeurocraпium) и висцеральный череп (splaпchnocranium). 

В них развиваются замещающие окостенения, а снаружи налегают покровные 

окостенения, в совокупности составляюшие дерматокраниум (deпnatocranium). 

Для окуня и многих других костистых рыб характерен череп с узким основани­

ем - тропибазальный,- в котором мозг располагается позади тесно сближенных 

глаз. Замешаюшие окостенения осевого черепа принято делить на четыре rpyn­
nы. Во-первых, это четыре затылочные кости - основная (Ьasioccipitale) и пара 

боковых затылочных (exoccipitale), окружающие большое затылочное отверстие 
(foramen occipitale), а также верхнезатылочная кость (supraoccipitale; рис. 73, 10). 
Во-вторых, это костная слуховая капсула, в состав которой на каждой стороне 

черепа входят пять ушных костей, наиболее крупная переднеуwная (prooticum; рис. 
73, 8). В-третьих, это клиновидные кости, сфеноиды, которые располагаются на 

22 21 20 19 18 17 16 15 14 lЗ 12 

Рис. 73. Череп костистой рыбы (судака): 
1 - носовая; 2- слё:sная; З - лобная; 4 - парасфено1t11; S - внуrренняя крwлов1t11ная; 6 - основ­
ная клиновнлнu; 7 - боковая клинов1t11ная; 8 - перелнеушная; 9 - теменная; /О - верхнеэаты· 
лоч11ая; 11 - rнома~шибуляре; 12- кости жаберной крwwки; lЗ- 3allltAfl кры.повКJLНаЯ; 14- снм­
плехтикум; IS - К111ШР8ТНВЯ; 16 - лучн жаберной перепонки; 17- уrловая; 18- rиoИll; 19- на­
ружная крL111овндная; 20- сочленовная; 21 - баэнrиаnе; 22 - :sубная; 2З- нёбная; 24 - предче· 
люстная; 25 - верхнечелюстнu 
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переходе от слуховых капсул к области глазниц, - непарная основная клиновидная 

(Ьasisphenoideum; рис. 73, 6) и парные боковые клиновидные (laterosphenoideum; 
рис. 73, 7). В межrлазничной перегородке может сохраняться неокостеневwий 
хряш, полностью вытесненный у окуня крупными глазными яблоками. У многих 

костистых рыб, например у сазана, имеется ещё пара глазоклиновидных костей 

(orЬiюsphenoideum). 8-четвёртых, это ЧJИ обонятельные, или решётчатые, кости, 

расположенные в передней части черепной коробки, - срединная обонятельная 

кость (mesethmoideum) и пара боковых обонятельных (ectoethmoideum). 
На описанный комплекс замещающих окостенений нмегают покровные кости. 

Это ЧJИ пары костей - маленькие носовые (пasale; рис. 73, /), очень крупные 
лобные (fгoпtale; рис. 73, З) и небольшие теменные (parietale; рис. 73, 9). На бо­
ковых сторонах головы первоначальный панцирь из сросшихся чешуй у судака и 

многих других к.остистых рыб сохранился очень слабо. Ero остатки представлены 
мелкими косточками п6дrлазничной дужки (по ним проходит один из каналов 
боковой линии) и крупной слёзной костью (lacrimale; рис. 73, 2). На нижней по­
верхности осевого черепа развиты две покровные кости, наследие зубных полей, 

занимавших у предков внуrреннюю поверхность ротоглоточной полости. Они воз­

никли не из чешуй, а из окостенений при дентиновых зубах. Это очень крупный 

парасфеноид (paraspheпoideum; рис. 73, 4), главная продольная балка мозговой 
капсулы, и лежащий перед ним, действительно несущий зубы сравнительно не­

большой сошник (vomeг). 

Висцеральный череп в своей основе состоит из тех же висцеральных дуг, что 

и у акулы, - челюстной, подъязычной и пяти жаберных. Части челюстной дуги 

претерпели у костистых рыб сложную судьбу. Нёбноквадратный хрящ в значи­

тельной степени сохранил свою ответственную роль в черепе, преобразовавшись 

в сложный комплекс замещающих и покровных окостенений, так называемую 

первичную верхнюю челюсть (см. рис. 72, 2). В дополнение к rиостильной подве­
ске - через посредство rnоманnибуляре к слуховой капсуле мозrового черепа - он 

получил надежную опору передним концом в области обонятельной капсулы, что 

повлекло за собой два важных следствия. Во-первых, у костистых рыб (и вообще 

почти у всех костных) половинки верхней челюсти не соединены меЖду собой по 

срецней линии, и потому висцеральный череп способен к поперечной деформации 

с большой амплитудой. Во-вторых, дпя этих рыб характерен конечный рот. 

Первичная верхняя чмюсть сформирована у костистых рыб пятью костями, 

возникшими как в пределах нёбноквадратного хряща (замещающими), так и по­

верх него (покровными). Главные компоненты - это нёбная кость (palatiпum; рис. 

73, 23) смешанного происхоЖдения и замещаюшая квадратная кость (quadratum; 
рис. 73, 15). Кроме того, имеются ЧJИ крыловидные кости - одна замещающая, 

задняя крьтовидная (metapterygoideum; рис. 73, /З), и две покровные, наруж­
ная (ectopterygoideum; рис. 73, /9) и внутренняя (enюpterygoideum; рис. 73, 5). 
Важная роль в хватательном аппарате у костистых рыб принадлежит вторичной 

верхней челюсти (см. рис. 72, /), которая расположена впереди от первичной 
верхней челюсти и также подвижно связана с передним концом осевого черепа. 

Она образована двумя парами покровных костей - беззубой верхнечмюстной 

(maxillare; рис. 73, 25) и расположенной перец ней и несущей зубы предчелюстной 
(premaxillare; рис. 73, 24). 

Нижняя челюсть, nоловинЮ1 которой подвижно связаны межnу собой в области 

подбородочного симфиза, образована у костистых рыб всего тремя парами костей 
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и топоrрафически не разделена на первичную и вторичную челюсти. Прежде 

всего, заслуживает упоминания окостенение меккелева хряща, сочленовная кость 

(articulare; рис. 73, 20), подвижно соединённая с квадратной костью первичным 
челюстным суставом. Затем это крупная покровная кость, зубная (dentale; рис. 
73, 22), действительно иссушая зубы. Наконец, это маленькая покровная угло­
вая кость (angulare; рис. 73, 17), расположенная на самом заднем конце нижней 
челюсти, на внутреннем краю её нижнего бортика. 

Подъязычная дуrа у судака, как и у друrих костных рыб, подразаелена на боль­

шее число элементов, чем у акулы. Её верхний членик, гиомандибуляре (рис. 73, 
11), так же nрикреплён суставом к слуховой капсуле черепной коробки и осущест­
вляет подвеску челюсntой дуги, с которой у костистых рыб сращён неподвижно 

в единый блок. В блоке закреплена ещё одна небольшая кость, симплектикум 

(symplecticum; рис. 73, 14) - фрагмент rиомандибуляре. Традиционно данный 

тип подвески называли гиостилией, но с учётом второй точки контакта (между 

нёбной и боковой обонятельной костями) мя этого типа предложено более узкое 

понятие этмогиостилии. Костный блок в составе первичной верхней челюсти и 

частей подъязычной дуги получил имя подвески (в смысле - подвешенноrо эле­

мента), назван суспензорием (suspensorium). Под действием специальных мышц 
он качается в поперечном направлении, эффективно изменяя объём ротоглоточ­

ной полости и способствуя прокачиванию воды (особенно важно всасывание, 

которое эффективно способствует захвату мелкой добычи). Гноил (рис. 73, 18), 
нижний парный членик Под'ЬЯэычной дуги, сочленён спереди с узкой продольно 

ориентированной копулой (basihyale; рис. 73, 21). 
С подъязычной дугой соединена не только первичная верхняя челюсть, но и 

жаберная крышка. Возможно, в связи с этим состав ПодьязЬ1чной дуги усложнён не 

только за счёт упомянуrоrо разделения гиомандибуляре, но и благодаря доба­

вочному подвижному звену, вставленному между собственно rиомандибуляре и 

rиоидом (это interhyale, или stylohyale, не заметное снаружи). Собственно жаберная 
крышка (operculum; см. рис. 72, 4) образована четырьмя покровными костями 
(крышкой, предкрышкой, подкрышкой и межкрышкой), а снизу к ней примыкает 

кожистое продолжение, армированное скелетом иэ семи саблевидных покровных 

косточек - соединённых с гиоидом лучей жаберной перепонки (рис. 73, 16). 
Жаберные дуги так же расчленены, как и у акулы, но верхними концами при­

креплены к черепной коробке; копула непосредственно продолжает назад копулу 

подъязычной дуги. Вполне развиты четыре жаберные дуrи, а пятая сильно рtцу­

цирована и представлена лишь одним ниж.ним члеником. 

Скелет конечностей. Скелет конечностей окуня (см. рис. 72) изменен в 
сравнении с акульим благодаря косntым чешуям и их производным. Во-первых, 

кожная лопасть плавников у костных рыб снабжена косntыми лучами, так на­

зываемыми лепидотрихиями (т. е. •чешуйными нитями•). обладающими любой 

необходимой прочностью и выгодно заменившими эластотрихии. Благодаря этой 

выгоде кожные лопасти плавников чётко доминируют по величине над мясистыми 

лопастями, которые рецуцированы. Во-вторых, покровные окостенения составля­
ют подаВJJЯющую часть плечевого пояса. В непарных плавниках - двух спинных и 

анальном - скелет мясистой лопасти представлен неплохо, :шесь рааиальные эле­

менты традиционно называются птеригиофорами (см. рис. 72, 8). но они целиком 
погружены в толщу осевой мускулатуры и перемежаются с остистыми отростками 

позвонков. В хвостовом плавнике мясистая лопасть отсутствует, лепидотрихии 
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крепятся к позвоночнику непосредственно. Хвостовой плавник выглядит равно­
лопастным, но в ero скелете у окуня и большинства других костистых рыб заметен 
след отклонения конца осевоrо скелета вверх. Это шип на последнем позвонке, 

названный уростилем (см. рис. 72, 1 /), результат срастания зачатков нескольких 
крайних позвонков. Их гемальные дуги преобразовались в веер треугольных ко­
сточек ниже уростиля, так называемых гипуралий, к которым крепятся почти все 

лепидотрихии хвостовоrо плавника. Перед нами гомоцеркальный мавник (см. 
рис. 72, 12), равнолопастный только внешне и притом вторично (т. е. в результате 
относительно поздних эволюционных преобразований). 

В грудном плавнике (см. рис. 72, 18) сохранены четыре костных радиальных 
элемента (см. рис. 72, 21) как остаток мясистой лопасги. Так называемый первич­
ный плечевой пояс, гомологичный таковому акулы, невелик. Он образован двумя 

замещающими костями - лопаткой (scapula) и коракоидом (coracoideum), которые 
прикрыты снаружи так называемым вторичным плечевым поясом, из нескольких 

покровных костей. Крупный серповидный клейтрум (cleithrom; см. рис. 72, 23) 
формирует задний край жаберноrо отверстия. Сверху к нему примыкают ещё две 

кости - надклейтрум (supracleithrum) и задневисочная кость (posttemporale; см. 
рис. n, 5), которые связывают ero и весь плечевой пояс с костями ушной капсулы 
черепа. Термин свторичный• плечевой пояс условен. Хотя он составлен покров­

ными костями, возникающими в онтогенезе позже хрящевых элементов скелета, 

в эволюции костных рыб ero появление как и всего чешуйноrо панциря, скорее 
всеrо, предшествовало возникновению хрящевого пояса. Брюшные мавники (см. 

рис. 72, 19) образованы исключительно кожными лопастями, а парный тазовый 
пояс (20) представляет собой замещающее окостенение. 

МышечнОJI система. Боковая мускулатура туловища и хвоста, как у всех рыб, 

образована миомерами с разделяющими их плёнками - миосеnтами. Миосеnты 

зиrзаrообразны, и местами их направление приближено к продольной оси тела. 

Это позволяет им участвовать в передаче на позвонки создаваемых миомерами 

сил, и они укреплены за счёт формирования тонких смускульных• косточек. 

Пространственная конфигурация миомеров сложна: как и у акул, нередко они 

образуют гирлянды вложенных друг в друга воронок, которые на поперечном 

разрезе имеют вид концентрических колец. Мускулатура плавников в связи с 

редукцией их мясистой лопасти расположена на поясах. Она подразделена на 

отдельные мышечные ленты, прикрепленные к лепидотрихиям, благодаря чему 

плавники способны выполнять сложные движения. Усложнена также мускулатура 

челюстной и подъязычной дуг - в связи с развитием их поперечной подвижности, 

появлением жаберной крышки и т. п. 

Нервная система. Головной мозг построен существенно иначе, чем у хря­

щевых рыб. Конечный мозг (рис. 74, 2) относительно меньше, чем у акулы, ero 
формирование идёт совершенно иным путём. Содержащие нервное вещество 

боковые стенки переднего мозговоrо пузыря прогибаются не наружу, а внутрь, 

разворачиваясь в стороны своими верхними краями. При этом они сильно рас­

тягивают перепончатую крышу, под которой располагается полость переднего 

мозгового желудочка. Такой тип конечного мозга называют оэвертированным11> 

(развёрнутым) в отличие от «Инвертированного» мозга с толстой крышей, прису­

щего лопастепёрым рыбам и наземным позвоночным. Спереди к конечному мозгу 

примыкают сидячие обонятельные луковицы (рис. 74, /),не имеющие сколько­
нибудь вытянутых обонятельных стебельков. Зато от обонятельных мешков к лу-
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Рис. 74. Головной моэr wуки (Uox lucius). Вид 
сверху: 

/ - обонятельная луховнца; 2- конечный мозг; Э- эпи­
физ; 4 - зрительная дмя средиеrо мозrа; 5 - зернистое 

в:шутие, гомолог ушка мозжечка акулы (см. рис. 64, 5); 
6 - тело мозжечка; 7 - ромбовидная ямка; 8- спинноА 

моэr; 9- прода11rоватыА моэr; 1-Х - rоловные нервы 

v ковицам эдесь тянуrся длинные обонятельные 
нервы (1). Крыша промежуrочноrо мозга, как 
и у акулы, несёт эпифиз (рис. 74, 3). На дне 

VII этоrо отдела также хорошо выражена воронка 

с нижними далями, сосудистым мешком и при­

растающим к ней снизу гипофизом. Крупные 

зрительные доли среднего мозга (рис. 74, 4) 
IX нависают над крышей промежуrочноrо мозга, 

отчасти прикрывая её. Их величина отражает 

как хороший уровень развития зрительного 

анализатора, так и увеличенный объём желу­

дочка. Столь же сильно развит и мозжечок (рис. 

74, 5, 6), его передняя часть размещена внутри 
зрительных долей, внедряясь в расширенную 

полость срецнего мозrа. 

Орrаны чувств. Орган зрения устроен весьма совершенно для рыб. Роговица 

слабо выпукла; её форма не влияет на ход световых лучей, поскольку коэффи­

циент преломления расположенной за ней водянистой влаrи и воды одинаков. 

Эффективно преломляет свет и формирует изображение на сетчатке только 

шаровидный хрусталик. Аккомодация осуществляется за счёт мышцы, которая 

приближает хрусталик к сетчатке, тем самым выполняя активную наводку на 

дальнюю дистанцию. 

Положение глазного яблока контролируют такие же шесть прикреплённых к 

склере внешних мышц, как и у акулы. 

Органы боковой линии, как и у хрящевых рыб, прецставляют собой сово­

купность чувствующих почек (невромастов, см. рис. 32 ), укрытых в особых 
кожных каналах, которые связаны с кожным скелетом (пронизывают чешуи 

и покровные кости) и сообшаются с внешней средой через многочисленные 

отверстия. 

Орган слуха представлен только внутренним ухом (см. с. 73 и рис. 34 ). 
Для органов обоняния окуня и большинства других костистых рыб характерно 

полное подра:шеление каждой но:шри на переднюю и заднюю, чем облегчается 

сквозной ток воды через обонятельный мешок. 
Органы вкуса - это ецинственная категория органов чувств, которую считают 

приуроченной к энтодерме. Они образованы чувствующими почками, вкраплён­

ными в покровный эпителий, в том числе в эпидермис. Каждая включает множе­
ство опорных клеток и меньшее число рецепторных клеток с коротким и тонким 
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чувствительным отростком на вершине. Свои сигналы эти клетки передают в мозг 

по оплетающим их основания волокнам Vll, IX и Х головных нервов. Вкусовые 
почки мoryr быть разбросаны по поверхности тела и чрезвычайно многочисленны 

(например, у некоторых карповых рыб). Тогда лицевой нерв образует мощную 

дополнительную ветвь, а ero гипертрофированные ЯдРа (скопления нейронов) 
до неузнаваемости изменяют форму продолговатого мозга. 

Орrаиы пищеварения. Ротовая полость окуня усажена многочисленными 
мелкими зубами, расположенными на зубной, предчелюстной, нёбной ко­

стях и на сошнике, а также на копуле пот.язычной дуги и на жаберных дугах, 

особенно на рудиментарной пятой дуге. Все они наклонены вершинами на­

зад и служат исключительно дяя удержания добычи, которая проглатывается 

целиком. Боковые стенки глотки прорезаны пятью жаберными щелями; на 

внуrренней поверхности расположенных между ними жаберных дуг сидят до­

вольно длинные кожНые шипики, жаберные тычинки, предотвращающие 
потерю мелкой добычи через жаберные щели. За глоткой следует короткий 

пищевод, переходящий в крупный хорошо растяжимый желудок (рис. 75, 5) 
У-образной формы с сильными мускулистыми стенками (имеющими гладкую 

мускулатуру). После желудка начинается тонкая кишка (15), которая сохраняет 
однообразный вид до самого заднепроходного (анального) отверстия. Толстой 

кишки со спиральным клапаном нет. Начальный отдел кишки, куда впадают 

жёлчный проток и проток поджелудочной железы, называется, как и у человека, 

двенадцатиперстной кишкой ( /7). На рубеже, отделяющем её от желудка, у окуня 
образованы три слепых выпячивания (у некоторых рыб более сотни) - так на­

зываемые пилорические выросты (6). роль которых не вполне понятна. Скорее 
всего, там культивируется некая симбиотическая микрофлора, снабжающая рыбу 

/~ 

/ 
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Рис. 75. Строение онуrренних орrанов костистой рыбы; вскрытие окуня (Percajluuiatilis): 
l - жаберные тычинки; 2 - жабра; 3 - нижняя ярi!мная вена; 4 - кю11ьеро11 проток; 5 - желудок; 

6 - пилори•1еские придатки; 7 - мавателысыА пузырь; 8 - почка; 9 - мочевой пузырь; /О - мо· 
четочник; l l - мочевое отверстие; /2- половое отверстие; 13 - анальное отверстие; 14 - иичник: 

15 - тонкая кишка; 16 - сепезi!нка: /7- даенадцаmnерстная киu1ка; 18- жёлчныА пузырь; /9-
nечень; 20- nечi!ночная вена; 21 - венозная nаэуха; 22- п~рдие; 23 - желудочек сер~ша; 24 -
луковица аорты; 25 - брюшная аорта 
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витаминами или дефицитными аминокислотами. Крупная печень (19) окуня имеет 
жёлчный пузырь (18). Под.желудочная железа носит диффузный характер - её 

чрезвычайно мелкие дольки рассеяны в брыжейке. 

Ллавательмый пузырь (рис. 75, 7) представляет собой заполненный газами 
•поплавок--, т. е. rидростатический орrан, способный компенсировать избыточную 

плотность тканей, особенно костной ткани, и обеспечивать телу нейтральную 

плавучесть. У окуня, как и у других костистых рыб, плавательный пузырь раз­

вивается как выпячивание спинной стенки пищево.nа. Соединение с пищеводом 

в вице так называемого пневматического канала может сохраняться пожизненно 

(например, у обыкновенной щуки Esox lucius и других открытопузырных рыб) 
или же прерываться в ходе онтогенеза (у окуня и других закрьпопузырных рыб). 

Степень наполнения плавательного пузыря регулируется газовыми железами -
густыми сплетениями артериальных или венозных капилляров, в которых кровь 

соответственно выделяет или захватывает кислород (хотя в плавательном пузыре 

содержатся также азот и двуокись углерода). Располагаясь в брюшной полости, 

плавательный пузырь всегда размещен ниже центра масс, в связи с чем уже при 

небольшом крене тела порождает переворачивающий момент. Ради снижения 

этого момента плавательный пузырь прижат к верхней стенке брюшной папости, 

располагаясь практически под самым позвоночником (выше него находится только 

почка, лежащая вне целома). Сопротивление упомянутому моменту осуществля­

ется за счёт постоянного движения rрудных плавников, снулая рыба неизбежно 

переворачивается вверх брюхом. 

Полагают, что первоначально плавательный пузырь возник в эволюции в каче­
стве органа дополнительного (во:шушного) дыхания, поскольку вмешать пуэырёк 

воздуха и тем самым выполнять эту роль его предшественник мог даже при са­

мых малых размерах. При этом считается, что обсуждаемый процесс происходил 
у пресноводных рыб, т. е. у обитателей водоёмов с нестабильным кислородным 

режимом. 

Органы дыхаИJUI. У окуня, как и у других костных рыб, первые четыре жа­
берные дуги несут по полной жабре (т. е. по два ряда жаберных лепестков - по 
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Рис. 76. Схематический горизонтальный 
(фронтальный) разрез ротогпоточной попасти 

и жаберного аппарата костистой рыбы, пока­

зывающий механизм оперкулярноrо дыхания: 

1 - жабры в поперечном разреэе; 2 - эластичная 

кожная оторочка жаберной крышки в раnи клапана; 

З - оперкулярная полосп.; 4 - костная. жаберная 

крышка; 5 - ротоrлоточная полость; 6 - ротовая 
wепь. На правой лО11овине ГОЛОllЫ (на рисунке слева) 
показана фаэа набирания 8QllW в олеркулярную по­
лосгь (1), на левой ПО11О11ине - выпускание (11; струя 
обозначена стрслкой) 



две полужабры; рис. 76, 1 ). Кроме того, на внуrренней стороне основания жабер­
ной крышки размещена так называемая ложная жабра, гомологичная таковой на 

передней стороне брызгальца акулы. Жаберная крышка (рис. 76, 4) н её кожистая 
перепонка (рис. 76, 2) замыкают позади и ниже жабр так называемую оперкуляр­
ную полость (рис. 76, З). Они плотно прилегают своим краем к переднему краю 
туловища (к покровному плечевому поясу), образуя с ним герметичный контакт. 

В отличие от акул костистые рыбы полностью лишены жаберных перегородок, их 

жаберные лепестки сидят двумя ряпами на кажпой жаберной дуге. Живая рыба 

раздвигает эти ряды, так что лепестки соседних жабр смыкаются вершинами, 

перегораживая жаберную щель и формируя между ротоглоточной (рис. 76, 5) и 
оперкулярной полостями сплошное меnкоячеистое ссито•, которое омывается 

протекающей сквозь него водой. 

Акт д61XOHUJI осущ~Ствляется у окуня и других костистых рыб благодаря по­
перечному движению жаберных крышек, выполняемому вместе с суспензориями, 

к которым они подвешены. При отведении жаберной крышки (рис. 76, 1) её мягкий 
кожистый край и продолжающая её вниз перепонка сохраняют герметичный 

контакт с краем туловища и не пропускают воду 

в оперкулярную полость снаружи, иrрая роль 

клапана. В результате эта полость (J), расширя- 25 
ясь, с силой просасывает воду сквозь жабры из ~-l!Р;;;!l:~~""--
ротоглоточной полости. При обратном движении 24 
крышки и сужении полости (рис. 76, 11) давление 2З 

в ней повышается; клапан открывается, и вода 22 
выходит из-под крышки наружу. Таким образом, 21 
расположенная снаружи от жабр оперкулярная 20 "-·""._,,"~,,_­
полость, способная активно изменять объём и 

снабженная клапаном, превращена во всасыва- 19 
тельный насос. Просасывая воду сквозь жабры, 18 
жаберная крышка освобождает от роли насоса 

ротоглоточную полость. Это позволяет окуню не- /7 

которое время плавать с торчащим изо рта хвостом 16 

слишком крупной добычи. 

Кровеносна• система. Все костистые рыбы 
имеют лишь один круг кровообращения. Сердце 15 
окуня (рис. 77 ), как и акулы, зигзагообразно изо-

Рис. 77. Схема кровеносноА системы костистоА рыбы. 
Вид с брюха: 

/ - внутренняи сонная артерия; 2 - наружная сонная арте­
рия; З - гио1U1.ная артерии; 4 - вы11осящие жаберные арте­
рии; 5 - нижняя ярёмная вена; 6 - передняя кардинальная 
вена; 7 - корень спинной аорты; 8 - кювьеров проток; 9 -
38.дНЯЯ кардинальная вена; 10 - по<1ка; 11 - спинная аорта; 

12 - воротная вена почки; lЗ - ХllОСТОвая вена; /4 - квосто­

вая артерия; 15 - воротная вена печени; 16 - кишка; 17 -
печень; 18- печёночная венв; 19- ПQllКJlючичные артерия и 
вена; 20- веио3Ная 11азуха; 21- предсердие; 22- желудочек 
сердца; 2З - луковица аорты; 24 - брюшная аорта; 25 - при· 
11ося1nие жабер11ые артерии 

10 

11 

12 
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гнуто в сагиттальной (продольной вертикальной) плоскости, но включает только 

три отдела - венозную пазух.у (20), предсердие (2 /) и расположенный под ним 
желудочек (22). Стенки лежащего впереди от желудочка вздутого образования 
(23) образованы не поперечно-полосатой, а гладкой мускулатурой и толстым 
слоем эластичных волокон, что характерно для артериального русла (рис. 78, 2). 
Эrо луковица аорты (bulbus aonae), пассивный эластичный амортизатор, кото­
рый накапливает энергию желудочка сердца значительно эффективнее, чем мог 

бы это делать артериальный конус. В конструкции последнего у акулы важную 

роль играют карманообразные клапаны ( 7), из которых один венчик сохранён и 
у костистых рыб - между желудочком и аортой (3). 

Артериальная система. Брюшная аорта (см. рис. 77, 24) разветвляется на 
четыре пары приносяших жаберных артерий (25) - к жабрам с 1 по IV. Выно­
сящие жаберные артерии впадают в непарную спинную аорту(//), которая, на­

правляясь назап, отдаёт артерии к парным плавникам, внутренностям и переходит 

в хвостовую артерию (/4). Впереди она ра:шваивается на общие сонные артерии, 
каждая из которых делится на наружную (рис. 77, 2) и внутреннюю сонные(/). 
Внутренние сонные артерии входит в череп и там соединяются между собой (как 

и у других позвоночных). образуя так называемый головной круг. 

А Б 

Рис. 78. Схемы внуrреннеrо строения серд­
ца рыб (саrиП'311ьные разрезы, передний 

конеu воерху, брюшная сторона справа): 

А - акула: Б - IСОСТИстая рыба (преш:еJЩИе 11е 

изображено): / - основание брюшной аорты: 

2 - луковица аорты; З - pyllltмeнт артериаль­

ного конуса с 0дннм 1и:н•1иком клапанов; 4 -
атриовентрикулярное отверстие; 5 - желудо­

чек: 6 - предсердие: 7 - артериальный конус 
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Рис. 79. Особенности мочеполовой системы 
костистых рыб (на примере щуки); там, где 

почки прикрыты плавательным пузырем, их 

силуэт показан точечной штриховкой: 

А - самка; 6 - самеu; / - почка; 2- мочеполо­

вое отверстие: З - анальное от11ерстие; 4 - мо­

четочник: 5 - мочевой пузырь; 6- плавательный 

пузырь; 7 - семенник; 8 - яичник; 9 - половое 

отверстие: /О - мочевое отверсmе 



Венознй/1 система во многом сходна с тем, что известно мя акулы. Но у ко­

стистых рыб отсуrствуют боковые вены, а воротная система почек, как правило, 

неполна: правая задняя кардинальная вена не делится в почке полностью, а тя­

нется вдоль неё, не прерываясь. Это значит, что пропускная способность почки 
ниже, чем реальный поток крови по задним кардинальным венам. Впереди на 

уровне сердца задние кардинальные вены сливаются с передними кардинальны­

ми в относительно минные кювьеровы протоки, в которые ближе к впадению в 

венозную пазуху открываются парные нижние ярёмные (рис. 76, 5) и печёночные 
вены (рис. 76, 18). 

Орrаиы выделения. Лентовидные туловишные почки костистых рыб тянутся 
над nпавательным пузырём поверх всей брюшной полости, тесно прилегая снизу 

к позвонкам и основаниям рёбер. Их передние отделы увеличены и слиты между 

собой; это лимфоиnные, кро~ворные органы, не участвуюшие в формировании 

мочи. Вольфовы каналы (рис. 79, 4), исполняющие роль мочеточников, тянутся 
по краю каждой почки к особому отверстию. У самки оно лежит позади анального 

и полового, у самца объединено с половым. Перед выходом наружу мочеточники 

объединяются, образуя мочевой пузырь (рис. 79, 5). 
Половые орrаиы. Гонады костистых рыб мешковидны - парные семенники 

и часто непарный яичник (например, у окуня; см. рис. 7S, 14; рис. 79 соответ­
ственно 7 и 8) имеют у костистых рыб внуrреннюю полость. Почечные прото­
ки не участвуют в выведении половых продуктов, функционирующие протоки 

представляют собой новообразования, формируются из срастающихся складок 

брюшины и открываются впереди от мочевого отверстия. 

Для костистых рыб характерна своеобразная стратегия размножения, в корне 

иная, чем у акуловых рыб, - огромное количество мелких и практически неза­

щищённых яиц при наружном оплодотворении. Высокая потенциальная плодо­

витость компенсирует низкую выживаемость потомства. 

Эмбриональное раэвнтие. Яйца окуня и большинства других костистых рыб 
относят к телобластическому типу. Они содержат меньшее количество желтка, чем 
у хряшевых рыб, но, тем не менее, испытывают неполное дробление, так что бла­

стодерма выглядит, как одетая на желток шапочка. Дальнейшее развитие включает 
типичные процессы инвагинации и эпиболии. Своеобразие костистых рыб состоит 
в определённых признаках рационализации онтогенеза. Образование многих по­
лостей (целомических камер, слуховых пузырьков, невроцеля, глазных пузырей) 
происходит путём расшепления первоначально сплошных клеточных масс (пуrём 
деламинации, или схизоцельно) взамен впячивания и отшнуровывания. 

Внешнее crpoe1D1e. Над.класс рыб - самая многочисленная rруппа позвоноч­

ных. Рыбы очень разнообразны по обшей форме тела. Примитивная схема ундуля­
ционного плавания, описанная ранее на примере ланцетника (с. 9), используется 
рыбами с более или менее змеевидным телом и сплошной плавниковой каймой, 

как у уrря (Angиilla, см. рис. 86, 9). Обладатели такого угревидного движите­
.111 пробегаюшими спереди назад изгибами тела как бы отталкиваются от воды, 

порождая подобие реактивной струи. Позадилежашие части тела изгибаются с 

увеличенной амnпитудой, что позволяет им захватывать в сферу взаимодействия 
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новые порции воды; соответственно увеличивается и скорость их поперечных 

взмахов. Наиболее эффективным участком плавниковой каймы оказывается её 

· задний конец. 
Угревиднwй движитель считается наиболее экономичным, он встречает­

ся у относительно тихоходных рыб, в основном придонных. Но в отношениях 
хиwник- жертва ключевую роль иrрает не выносливость, а скорость. Эrо со:шало 
предпосылки к радикальному изменению характера движителя. У большинства 

рыб доминируюшая роль в со:щании тяги закрепилась за хвостовым плавником. 

Пробегаюшая по телу полная локомоторная волна заменена rора:шо более частыми 
взмахами хвоста с относительно малой амплитудой. 

Быстроходные пловцы (как скумбрия, см. рис. 86, 18, или тунцы) при­
обрели вытянутый по вертикали, серповидной формы жёсткий хвостовой 

плавник, каждая лопасть которого напоминает по форме птичье крыло. Это 

скомброидный движитель (от латинского названия скумбрии - Scomber), в 
котором хвостовой плавник действительно работает, как пара крыльев, только 

расположен в необычном для крыльев месте, управляется осевой мускулату­

рой и машет в горизонтальной (фронтальной) плоскости. Такие активные и 
быстрые пловцы в толше воды - пелагические рыбы, представители сообше­

ства, называемого нектоном, обладают обтекаемой, типичной •рыбообразной• 
формой тела. У них сложно дифференцированы также и остальные непарные 

плавники, возникшие из сплошной плавниковой каймы, например, такие, 

как у окуня. 

Обтекаемая форма тела рыбы позволяет снизить лобовое сопротивление. Очень 
важно, чтобы струи воды, оmбаюшие тело рыбы, плавно смыкались позади, не вы­

зывая значительного разрежения (естественно, способного тормозить движение). 

Для этого задняя часть тела должна быть достаточно минной и плавно сужаться 

к концу. Другой компонент лобового сопротивления - трение о воду, которое 
нарастает вместе с турбулентностью поrраничного слоя и направляет часть мош­

ности мускулатуры на соэдание кинетическоh энергии воды. Но если слишком 

велик угол при вершине хвостового конуса обтекания (например, у большеголовых 

хиwников вроде окуня), то при резком броске за добычей разрежение около хвоста 

может вызвать отрыв пограничного слоя воды и крупные вихри. В этом случае 

более выгоден турбулентный пограничный слой, насыщенный кинетической 

энергией и потому более устойчивый. Этим объясняют сушествование у окуня 

турбулизатора в виде ктеноидной чешуи (см. ранее, с.· 129 и рис. 71, В). 
Разумеется, для движения с большой скоростью в гrлотной среде необходимы 

значительные энергетические затраты, которые у рыб обеспечиваются деятель­
ностью туловиwной мускулатуры. Неслучайно эта мускулатура составляет до 3/4 
массы тела рыбы, например у синего тунца (Тhunnus thynnus) - одной из самых 

быстроходных рыб, способной плыть со скоростью до 70,8 км/ч. У рыб, как и у 
друrих позвоночных, в мускулаwе работают две группы волокон. Во-первых, это 

белые мышечные волокна, палучаюшие энергию за счёт анаэробного расщепления 

глюкозы и используемые для кратковременных стремительных бросков с боль­

шой м:ошностью. Во-вторых, - красные волокна, богатые миоглобином:, плот­
нее оплетённые капиллярами и более тонкие, что повышает скорость диффузии 

кислорода. Они получают энергию эа счёт аэробного окисления жиров. Красные 

мышцы особенно хорошо развиты у таких неутомимых «стайеров», как, напри­

мер, скумбриевые рыбы (особенно тунцы, рис. 80), у которых при энергичном 
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nлавании температура красных мышц может возрастать на 20 °С по сравнению с 
температурой окружающей воды. 

Почему же в составе миомеров доминируют белые волокна? Как показали 

эксперименты, изгибы тела активно nлывущей рыбы •стряхиваюn поq:~аничный 

слой, де.лают его необычно тонким, тем самым способствуя повышению rрадиента 

скорости в нём, а значит, и ВJ1зкому сопротивлению воды. Поэтому максимальная 

эффективность плавания достигается рыбами при импульсной активной работе, 

которая соответствует свойствам белых мышц: краткие серии быстрых взмахов 

хвоста чередуются со скольжением неподвижно вытянутого тела по инерции. 

Среди нектонных рыб своими необычно крупными и жёсткими q:~удными 

плавниками вьшеляются летучие рыбы (см. рис. 86, 12), параллельно возникшие 
в нескольких систематических q:~уппах. Они способны, спасаясь от преследования 

хищных рыб, выскакиватЬ из воды и прояетать соmю метров по 803QYXY. Немногие 
виды пелагических рыб перемещаются в толще воды заме~~ленно, как селыr.яной 

король (Regalecus glesne; см. рис. 86, 7), или яаже пассивно дрейфуют, как ли­
шенная хвоста луна-рыба (Mola то/а, см. рис. 86, 14). обладательница высокого 
плоского, но очень короткого туловища. 

Среди донных рыб широко распространены своеобразные приспособитель­

ные варианты: формы тела, приnлюснуrого снизу ИJIИ даже СИJIЬНО упяощенного, 

распластанного во фронтальной плоскости. Хорошо известны п~ставители 

хрящевых рыб скаты (надотрЯд Вatoidea; см. рис. 85, 10-15), имеющие хлысто­
образный хвост и не способные использовать обычный для рыб УНDУЛЯционный 

движитель. Вместо этого в вертикальной плоскости ундулируют их оq:~омные, 

разросшиеся вцоль тела rрудные плавники, уrратившие кожные лопасти и цели­

ком состоящие из мясистых лопастей (см. рис. 83, 3). У столь же плоских кам­
бал (отрЯд Pleuronectifonnes, например, PleutтJnectes p/atessa, см. рис. 86, 10) из 
костистых рыб такой перестройки тела не произошло: они просто легли на дно 

боком, но зато глаз этой стороны переполз на обращённую вверх. У угрей и их 

многочисленных родственников с жизнью на дне связаны змееобразная форма 

и чрезвычайная гибкость тела. Поразительного разнообразия достигли парные 

плавники донных рыб. Среди них встречаются присоски, возникшие из сливших-

Рис. 80. Поперечиое сечеиие тепа тунца 
на рубеже туловища и хвоста, показано 

соотношение красной (штриховка точка­

ми) и белой мускулатуры: 

1 - позвонок; 2 - rориэонтал~.ная септа; 

З - красная мускулатура; 4 - брюшная по­

лость (задний конеll); S - белм мускулатура 
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ся брюшных плавников и позволяющие рыбе (например, пинrаrору, Cyc/opterus 
lumpus, см. рис. 86, 20) прочно держаться за камни в прибойной полосе моря, 
широкие грудные плавники с несколькими свободными лучами, которые под­

вижны, словно пальцы, и позволяют морскому петуху (Trig/a) прощупывать 
песок в поисках зарывшихся беспозвоночных. Морской конёк (Hippocampus), не 
сохранил и следов обычной мя рыб обтекаемости тела, плавает с вертикальной 

ориентацией позвоночника и цепляется тонким хвостом за стебли водорослей, в 

скоплениях которых живёт. 

Не менее своеобразна форма тела многих глубоководных рыб (например, 

Chiasmodon, см. рис. 86, 15), которые живут в условиях полной темноты и пре­
дельной скудости пишевых ресурсов. Они обычно малоподвижны, поэтому слабо 

нуждаются в адаптациях к быстрому плаванию. Ткани тела глубоков0дных рыб 

чрезвычайно нежны, рыхлы, что нередко связывают с необхолимостью защиты 

от гигантского давления воды. На самом деле такая защита не нужна, какой-либо 
чувствительности к давлению можно ОЖИJ18ТЬ только от газовых пузырей (в силу 

сжимаемости газов) и химических реакций (скорость протекания которых зависит 

от давления), тогда как жидкости и твёрдые тела принципиально несжимаемы. 

Поэтому причину такой рыхлости скорее нужно искать в характерной для океа­

нических глубин скудости органического материала. По-видимому, волянистая 

консистенция тела отражает тенденцию форсированного роста вопреки недо­

статку материала. Крупный размер такого хищника или, по крайней мере, его 

челюстей высоко адаптивен, поскольку повышает шансы при редкой встрече с 

потенциальной добычей оказаться крупнее, а значит, легче закпючить её внутрь 

своего желудка и таким образом завладеть ею. 

Способность рыб подцерживать заданную глубину погружения может дости­

гаться автоматически вследствие нейтральной плавучести или же (при наличии 

избыточного веса) активным путём, как, например, у акуловых рыб за счёт исполь­

зования горизонтальных плавников (•подводных крыльев») и rстероцеркального 

хвоста. Достижение нейтральной плавучести составляет важный ресурс экономии 

энергии у рыб. Именно этим целям служит накопление больwих обьёмов жировой 

ткани или сквалена (у акуловых), замена тяжёлых ионов на лёгкие, костной ткани 

на хрящевую или редукция (до остаточных 5 % от массы тела) туловищного скелета 
и мышц, как это характерно для глубоководных рыб (•плавающие челюсти»). 

Широко распространено использование газового поnпавка - плавательного 

пузыря. Плотность воздуха составляет всего 0,0146 г/смз, тогда как для пресной 
воды этот показатель составляет 1,0 г/см3 , а для морской - 1,026 г/см3 • Следова­
тельно, для достижения •невесомости» рыбе массой в НЮ г при обитании в пре­

сной воде достаточно объёма воздушного резервуара в 7 см3 , а в морской - всего 
5 см3 • Однако воздушный резервуар сжимаем при увеличении глубины погружения 
и нарастании давления воды. Это сжатие, как уже было сказано, компенсируется 

путём добавления в пузырь газов при помощи расположенной в его стенке газо­

вой железы. 

Кожные покровы. Эпидермис рыб целиком образован живыми, неорого­
вевwими клетками, среди которых обычно много одноклеточных кожных желёз, 

выделяющих слизь. Исключение составляют пров011Ящие много времени вне воды 

илистые прыгуны (см. рис. 86, 17), имеющие на поверхности эпидермиса 0дин 
слой ороговевших клеток. Кориум имеет несколько слоёв каллаrеновых волокон, 

ориентированных приблизительно под углом 45° к пр0дольной оси тела, взаимно 
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перпендикулярно в соседних слоях. Встречаются плотные скопления одноклеточ­
ных желёз. При основании разного рода шипов и колючек располагаются слож­

ные ядовитые желеэы, выделяющие белковый секрет. Другой распространенный 

тип сложных желёэ - это светящиеся органы, использующие симбиотических 

светящихся бактерий и особенно сложно дифференuированные у глубоководных 

рыб (с зеркальной и чёрНой пигментными обкпадками позади и подобием линзы 

впереди). 

Чешуя рыб однообразна по химическому составу своего минерального компо­

нента, но различна по своей морфологии. Она формируется клетками кориума, 

но во многих случаях - на внутренней границе эпидермиса, который играет 

опрецелённую роль в её образовании. 

Плакоидная чешуя (см. рис. 60), характерная для акул и скатов, построена из 
дентина; она идентична эубам акул и точно так же носит временный характер, 

сменяясь по мере роста ры6ы. Близки к ней эубы других позвоночных, хотя и нс 
гомологичны (независимо возникли в эволюции костных рыб). Она также пред­

ставлена в основном дснтиновым конусом с мякотью (пульпой) внутри и особо 

твёрдым покрытием вершины (это особая форма дентина, но не эмаль, которая 

откладывается эпидермисом только у рептилий и млекопитающих). 

Космоидная чешуя (рис. 81, Б) отмечена у вымерших лопастепёрых рыб 
(Sarcopterygii), из современных - только у латимерии (см. рис. 86, J), и то в за­
вуалированной форме. Эта не сменявшаяся в онтоrенеэе, а постоянно нараставшая 

по периметру чешуя образовала довольно крупные пластинки. Она в принципе 
трёх.слойна: двойной глубокий слой из губчатой и пластинчатой кости усажен 

снаружи уплощенными дентиновыми зубчиками, образующими плотный и до­

вольно правильный «паркеn- (космин). 

Ганоидная чешJ111 (рис. 81, А) наблюдается в другом подклассе костных рыб -
у лучепёрых (Actinopterygii), включая представителей двух современных rрупп (см. 
рис. 86) - Многопёрообразные (Polypteriformes; см. рис. 86, З) и американские 
Панцирникообразные (Lepisosteiformes, 5). Это также постоянно нарастающие 
ромбические чешуи, плотно пригнанные друг к друrу по форме и соединенные 

между собой прослойками соединительной ткани. Это прочный панцирь, заметно 

сковывающий движения рыбы. На поперечных шлифах ганоидной чешуи вид-

Б 
А 

Рис. 81. Особенности внутренней структуры ганоидной (А) и космоидной (Б) чешуй при­
митивных КОСТНЫХ рыб: 

/ - rаноин; 2- космин; J - губчатая кость; 4 - июпедин 
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но, qyo она двухслойна, включает пластинчатое костное основание и наружный 

пласт, производный от дентиновых зубчиков, слитых в сплошной блестящий 

эмалеподобный слой (ганоин; см. рис. 81, А, 1 ), соответствующий баяее твердому 
декrину. На шлифах обычно виден также слой космина с мелкими полостями (см. 

рис. 81, А, 2), расположенный под пластом ганоина и подтвержпающий участие 
замурованных зубчиков в ero формировании. 

Чисто костная чешуя, характерная почти для всех современных костных 

рыб, сформировалась у двоякодышащих рыб из космоидной чешуи (после утра­

ты космина), а у лучепёрых рыб - из ганоидной чешуи (потерявшей ганоин). 

У большинства костистых рыб (Тeleostei) это тонкие округлые пластинки, которые 

черепицеобразно налегают друг на друга в толще кориума (эласмоидные чешуи). 

Их непрерывный рост по периметру не вполне равномерен из-за циклически 

изменяющихся условий (температура воды, пищевые ресурсы и т. п.) и оставляет 

rодичные кольца, позволяющие оценить возраст рыбы. Многими донными кост­

ными рыбами (как сом Si/urus; см. рис. 86, //)и крупными быстроходными (на­
пример, тунцами) чешуя утрачена. У осетровых рыб (см. рис. 86, 4) нет взаимного 
налегания чешуек. Вдаяь тела проходят 5 рядов крупных •жучек•, а остальная 
поверхность покрыта мелкими звёздчатыми чешуйками. В передней части тела у 

осетровых рыб подобные жучкам чешуи образуют сплошной панцирь (рис. 82 ), 
прототип дерматокраниума и покровного плечевого пояса костных рыб. 

Окраска рыб определяется присуrствием несколько катеrориА пигментных 

клеток, различаемых по характеру пигмента. Например, меланоциты содержат 

чёрный пигмент меланин, иридоциты - пуриновое основание гуанин, тонкими 

мноrослойными пластинками которого обусловлен характерный бnеск рыбьей че­

шуи. Пигментная клетка, как и хроматофор (пигменnюе тело ВНУJ1)И неё), может 

Рис. 82. Костный панцирь rоловы представителя осетровых рыб - стерляди (сухой пре­
парат). Вид вполоборота сбоку и сверху: 

1 - носовые кости; 2 - лобная кость; 3 - брыэгаnьце; 4 - теменная кость; 5 - чеwуАчатая кость; 
6 - костные чешуи тела (•Ж}"IКИ•); 7- кости покровного плечевого пояса; 8- rрудноА плав11ик; 
9- кость жаберной крышки; 10- rпаэиица; / 1 - двойная но:шрJ1; 12- росгрум 
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амёбообразно двигаться, меняя свою форму, под влиянием нервных импульсов. 

На этом основана способность многих рыб (особенно камбал из Pleuronectiformes) 
подгонять окраску под окружаюwий фон. 

Скuет. Осевой скелет рыб представлен позвоночником, но в его способности 
противостоять продольному сжатию (миомерами боковой мускулатуры) важная 

роль остаётся за хордой. Её полужидкое внутреннее содержимое несжимаемо, 

но под нагрузкой в нём развивается высокое давление, которое оболочки хорды 

должны выдерживать. Двояковогнутые тела позвонков с отверстием в центре не 

вытесняют хорду полностью, а только перетягивают её своими кольцами, удачно 

укрепляя и придавая ей чёткови.цную форму. Непосредственного контакта между 

телами соседних позвонков нет, они упираются друг в друrа через жидкий пу­

зырь - остаток хорды. У нескольких относительно примитивных групп рыб по­

звонки состоят из одних лишь дуг, тепа отсуrствуют вовсе. Таковы Цельноrоловые 

(Holocephali; см. рис. 85; 16), Двоякодышаwие (Dipnoi; см. рис. 86, 2), латимерия 
(Lattmeria, Coelacanthini; 1) и Осетрообразные (из костнохряwевых, Chondrostei; 
см. рис. 86, 4). Обраэуюwие спинномозговой канал верхние дуги только у хря­
щевых рыб и осетрообразных укомплектованы вставочными пластинками. 

У костных рыб невральные дуги (и rемальные в хвосте) несут остистые СЩJостки. 
Нижние дуги в туловище дают опору рёбрам. 

Череп рыб характерен доминируюwей величиной висцерального скелета 

(скелета глотки) в сравнении с осевым, или мозговым, черепом. Поспедний у 

хряwевых рыб и относительно примитивных костных может иметь широкое 

основание (быть платибазальным, в котором мозг размеwён между глазницами), 

а у большинства костистых рыб - узкое основание (тропибазальный череп с 

мозгом позади глазниц). 

Для всех костных рыб характерно присутствие костной ткани в черепе, пре­

жде всего, в составе дерматокраниума. У осетрообразных мозговой череп не 

имеет замеwаюwих окостенений, участки хряwа сохраняют и висцеральные дуrи. 

У представителей отдела Костистые рыбы (Teleostei) окостенения развиты гораздо 
полнее, хотя участки хряща сохраняются в мозговом черепе и у них (например, 

у лососёвых рыб, wуки; см. рис. 86 соответственно б и 8). 
Висцеральный череп состоит из членистых обручей - висцеральных дуг: че­

.1юстной, подъязычной (гиоидной) и нескольких жаберных, от пяти до семи (у не­

которых примитивных акул). Жаберные дуги лежат в стенках глотки, ковнутри от 

жабр, но акулы имеют ешё снаружи от каждой жабры по паре экстрабранхиальных 

хрящей, залеrающих неглубоко под кожей. Челюстная дуrа образует собственно 

челюстной аппарат, жаберные дуги поддерживают аппарат водного дыхания, 

а подъязычная дуга занимает промежуточное положение между челюстным и 

жаберным. У большинства её верхний элемент, гиомандибуляре, подвешивает 

челюстную дуrу к мозговому черепу (rиостилия). Но у примитивных акул (6- и 
7-жаберных) нёбноквадратный хрящ крепится к черепу также и самосrоятельно -
позади глазницы (амфистилия). Судя по этому факту, эволюция подвески у хря­

шевых рыб двигалась от жёсткой к более свободной. У большинства костных рыб 

первичная верхняя челюсть получает дополнительную опору, помимо rиостильной, 

на обонятельную капсулу, перед глазом (этмогиостилия). Наконец, у двух групп 

рыб - у химер, хрящевых рыб подкласса Цельноrоловые (Holocephali), и у кост­
ных Двоякодышащие рыбы (Dipnoi) - нёбноквадратный хрящ непосредственно 

прирастает к мозговому черепу, неподвижно и чрезвычайно прочно (аутостилия). 
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ПОД'ЬЯзычная дуrа у двоякодышащих сохраняет ел~ участия в подвеске челюст­

ной дуrи, но у цельноrоловых - нет. 

Скелет конечностей. Образованные хрящом или замещающими окостенения­
ми плечевой и тазовый пояса закреплены у рыб в толще мышц, топысо у скатов 

(рис. 83) плечевой пояс прикреплен к позвоночнику. Друrое дело - покровный 
плечевой ПOJIC костных рыб (Osteichthyes), который своим верхним концом кре­
пится к черепной коробке. В плавниках хрящевых рыб, как и у некоторых коспtых, 

хорощо развта мясистая лопасть, но у костистых (Teleostei) она рудиментарна 
или отсуrствует. У скатов, плавающих за счёт ундуляции широкими и продольно 

растянутыми грудными плавниками, последние целиком представлены мясистой 

лопастью (рис. 83, З, 4). 
MltlllleЧll&Я система. Осевая мускулатура (расположенная в туловище и хвосте 

и образованная миомерами) сохраняет правильную метамерию, нарушающая её 

мускулатура парных плавников развита слабо (исключение - скаты). 

Известная уникальная способность воды свободно передавать электрические 

поля (в частности, потенциалы действия мышц) послужила основой для разви­

тия у рыб, с одной стороны, высокой чувствительности к этим потенциалам (на 

основе специфических рецепторов). а с друrой - элеюпрических орzанов, произ­

водящих разряды для активной ориентации, иногда приГQD.Ные в качестве оружия. 

Считается, что они сформировались независимо у представителей, по крайней 

мере, шести семейств, в большинстве случаев из зачатков мышечных волокон, 
реже - из нервно-мышечных соединений. Чаще всего они составлены наподо­
бие батарей из стопок хорошо иннервируемых пластинок студенистой ткани. 
У электрического ската ( Torpedo; напряжение более 200 В, мощность 2 ООО Вт) и 

Рис. 83. Фрагмент скелета wиповатоrо ската. Вид с брюха; виден гипертрофированный 
грудной плавник: 

1 - росrрум: 2- обонятельная капсула; З - радиальные 3/lементы м11систоЯ лопасти rрудного nпа11· 
инка; 4 - ба:JаЛьные элементы rpy11нoro мавника; 5 - nОЭ11оночник; 6 - кораКОИАНый отдсп: мс· 
чевоrо nOJ1ca; 7 - копула жаберных дуr; 8- жаберные дуги; 9 - челJОСТнu дуrа 
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южно-американскоrо электрическоrо суrря• ( Gymnotus; напряжение более 500 В, 
сила тока до 0,5 А) мышечное происхож.11ение этих органов не вызывает сомнений. 
Но оно неочевидно у нильскоrо сома (Ma/apterurus), где этот орrан образует слой 
под кожей туловища. Напряжения разрядов звездочёта (Astroscopus) в 5 В доста­
точно, чтобы отпугивать враrов или обе:шви:ж:ивать мсnкую добычу. Мноmе рыбы 

с помощью электрических органов ориентируются в окружающей среде (создавая 

вокруг себя электростатическое поле или испуская коммуникационные сигналы 

при обитании в слишком муrной воде). 

Нервная система. Различия в строении rоловноrо мозга, описанные ранее мя 
акулы и костистой рыбы, характерны для подкласса Пластиножаберные к.пасса 

Хрящевые рыбы и мя подкласса Лучепёрые класса Костные рыбы. В основном 
они затрагивают конечный мозг, стенки котороrо, ссшержащие нервное вещество, 

у акул охватывают справа и слева центральную полость - передний желудочек, 

намечая разделение этой части мозга на два полушария. Нижняя часть стенок 

соответствует полосатым телам в мозrе вышестоящих групп, а верхняя - пла­

щу. У лучепёрых рыб (Actinopterygii), возможно, из-за дефицита пространства в 
икринке, боковые стенки коне11ноrо мозга не выпячиваются наружу, а наоборот, 

прогибаются внутрь, так что верхние края обеих половинок плаща обращены 

внутренней стороной вверх и широко раздвинуты, аг1еrо верхняя стенка нервной 

трубки растянуrа в обширную плёнку. 

Or крыши промежуrочноrо мозга у всех отх0дит эпифиз, а на нижней сторо­
не позади перекрёста зрительных нервов расположена тонкостенная воронка с 

продолжением Ш желудочка внуrри и гипофизом на вершине; воронка образует 

вздуrия - пару нижних долей по бокам и сосудистый мешок позади. На крыше 

крупноrо среднеrо мозга у всех заметна пара ВЭдУТИй - зрительные доли с об­

ширным желудочком внутри. 

Мозжечок у акуловых рыб аг1етливо п0дра311елён на две части - крупное тело 

посередине и пара более мелких ушек по бокам от неrо; обширный, полый и нe­

pe.:uro с резкими поперечными складками. У костных лучепёрых рыб мозжечок 
кажется более простым по форме, слабее выражены ero боковые придатки, но он 
частично внедряется своим «клапаном,.. в полость среднеrо мозга. Особенно сильно 

~;величен мозжечок у видов, специализированных в электрорецепции. 

У некоторых костистых рыб (карпообразных и др.) сильно изменён продолrо­

ватый мозг иэ-за несоразмерно крупных вкусовых ядер. 

У двоякодышащих рыб (Dipпoi) из класса Костные (Osteichthyes) конечный 
'iОЗГ не вывернуr, как у лучепёрых. Мозжечок у них очень слаб. 

Орrаиы чуктв. Органы обОНRнuя представлены у рыб парой округлых обоня­

rе.1ьных мешков, на дне которых в виде розетки складок раэмещён чувствующий 

эпителий, включающий рецепторные клетки. Ноздри ра:щвоены, чем облегчается 

.:квозной ток ВОдЬI через неrо, возникающий под влиянием внешнеrо потока при 

.uюкении рыбы. У относительно малоп0движных рыб, в частности скатов и неко­

торых акул, задняя но:шря перемещена на край разреза рта, что позволяет проса­

.:ывать через неё воду движениями ротоглоточной полости. У двоякодышащих рыб 
t Dipnoi - Osteichthyes, Sarcopterygii) обособленная задняя ноздря переместилась 
на нёбо, превратившись во внуrреннюю ноздрю - хоану. 

Обоняние хорошо развито у многих видов, активно разыскивающих пищу 

•например, у уrреобраэных). Напротив, хищники-эасадчики (как щука) относятся 

к разря,цу микросматов, т.е. животных со слабо развитым обонянием. У многих 
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стайных рыб особую роль в регуляции поведения иrрают «вешества тревоги•. 

которые вьшеляются у этих рыб при повреждении эпидерсмиса кожи. У проход· 

ных рыб важна роль запечатления обонятельных стимулов, маркируюших родной 

водоём, Д/IЯ вооврашения половозрелых особей на свои нерестилиша. 

Органы вкуса образованы особыми вкусовыми почками, чувствуюшие клетки 

которых лишь генерируют импульс, а в головной мозг его передают отростки VI 1. 
lX (меньше), Х головных нервов. 

Орzаны боковой линии у химер и примитивных акул имеют вид :желобков с рас· 

положенными на дне чувствующими почками - невромастами; у остальных рыб 

вместо желобков имеются каналы. Как правило, по боковым сторонам туловиша 

и хвоста тянется одна пара каналов, но иногда их бывает несколько. Поверхность 

rоловы занимает разветвленная система из нескольких каналов. 

Орган С11уха. Невромастов, высокоспециализированных к восприятию зву· 

ковых колебаний, во внуrреннем ухе рыб не обнаружено. Но два снабженных 

отолитами рецепrорных поля, которые располагаются в круrлом мешочке и его 

высrупе, всё же реаrируют на звуковые колебания. Особенно хорошо слуховая чув-­

ствительность и звуковое общение развиты у коспюпузырных рыб (Ostariophysi), 
которые вкяючают и карпообразных (Cypriniformes). У последних плавательный 
пузырь связан цепочкой мелких костей, формирующих веберов аппарат, со стен­

кой слуховой капсулы. При экспериментальном перфорировании плавательного 

пузыря чувствительность к звукам падает в 50 раз. 
Некоторым рыбам плавательный пузырь служит звукоизлучателем, который 

приводится в действие специализированными рёбрами или отдельными косточ· 

ками веберова аппарата. Другие рыбы и:шают стридуляционные звуки (скрип 

или треск) с помошью челюстей, жаберных крышек, rрудных плавников и даже 

позвонков. Излучаемые звуки могуг выполнять роль предупреждающих, комму. 

никативных (у стайных видов) или брачных сигналов сезонного применения. 

Орган зренШI. Фоторецепrоры сетчатки костных рыб представлены палочками, 
а также двойными и одиночными колбочками. У морских рыб чувствительность 

наиболее высока в жёлто-зелёной части спектра, т. е. в диапазоне, который про­

никает на наибольшую глубину. У пресноводных рыб пигменты, обеспечивающие 

цветовое восприятие, обычно наиболее чувствительны к красному, зелёному и 

голубому участкам спектра. 

Палочки, использующие обычный зрительный пурпур (родопсин), способны 

воспринимать очень низкий уровень освещённостl:'I, усваивая более 90 96 падаю· 
щей световой энергии. У глубоководных рыб палочки нередко располагаются в не­

сколько слоёв. На изменение освещённости сетчатка отвечает ретиномоторными 

реакциями. В зависимости от уровня освещённости она поrружает либо палочки, 

либо колбочки в ТОЛШУ пигментной оболочки, как бы отключая их. 
Орrаны пищеварения. Для разнообразия устройства пищеварительной си­

стемы рыб существенны особенности зубной системы. У акуловых рыб зубы, 

идентичные плакоидным чешуям, располагаются в несколько рядов по краям 

нёбноквадратноrо и меккелева хрящей. Наружные зубы выпаа.ают и заменяются 

изнуrри новыми. У химер имеются несменяемые зубные пластинки, которые 

растуr всю жизнь. У костных рыб зубы распределены по поверхности ротоrлоточ­

ной полости более равномерно. У костистых рыб (Teleostei) они занимают пред­
челЮСП1ую, нёбную, зубную кости, сошник, копулу и нижние членики жаберных 

дуг (реже - верхнечелюстную кость). У хишных рыб иглообразные зубы слегка 
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накпонены назад и удобны для надёжного захвата мягкой добычи. У знаменитой 

южно-американской пираньи (Rooseveltiella naneren") зубы на предчелюстной и 
зубной костях имеют вид треугольных пластинок с чрезвычайно острыми краями, 

что позвапяет рыбе откусывать небольшие кусочки мягких тканей от крупной 

аобычи, буквально заживо объедая её до костей. Достойны внимания и крупные 

нижние глоточные зубы карповых рыб, имеющие гребнистую рабочую поверх­

ность. Они располагаются на крупном и прочном нижнем элементе V жаберной 
зуrи, который крючковиден и управляется за вытянутый верхний конец мощной 

мускулатурой, способной притягивать кость вверх и водить её по горизонтали. 

При этом глоточные зубы перетирают корм (в основном растительный) в тонкую 

кашицу о роговой жерновок, укреплённый на особом выступе затылка. Вероятно, 

именно по этой причине.широко известные карповые рыбы, такие как сазан, лещ, 

караси, плотва, не имеют желудка, пищевод у них переходит непосредственно в 

;хвенадuатиперстную кишку. 

Короткий пищевод своими мускулистыми стенками удерживает добычу и 

продвигает её в желудок перистальтическими движениями. В желудке как особой 

камере передней кишки объекты обрабатываются в совершенно иной среде, чем 

в следующей за ней тонкой кишке. 

Для хишных костных рыб обычен У-образный желудок, хотя, например, у 

обыкновенной щуки он прямолинеен. У той же щуки отсуrствуют пилорические 

выросты, но чаше они отходЯТ за желудком у лучеперых рыб в большом кояичестве 

(например, их порядка сотни у трески). 

Толстая кишка со спиральным клапаном, характерная для хрящевых рыб, 

имеется, хотя в несравненно более скромном выражении (по относительным раз­

мерам и количеству витков клапана), у относительно примитивных костных рыб 

всех групп, кроме костистых. Но средняя кишка, представленная тонкой кишкой, 

сильно вытянута и извита, благодаря чему соэдаёт нужный объём и 'l'ребуемую 

площадь всасывательной поверхности в корне иным пуrём, чем спиральная кишка 

акуловых рыб. Причиной перехода в эволюции костных рыб от спирального кла­

пана к извитой тонкой кишке вероятно служила её способность к ускоренному 

продвижению содержимого пугём перистальтического сокрашения кольцевой 

мускулатуры как важной предпосылке к интенсификации пищеварения. 

Клоакой, общим выводным отделом кишечника с органами мочеполовой си­

стемы обладают акуловые рыбы, двоякодышащие и самец латимерии. У химер, 

у самки латимерии и у лучепёрых рыб кишечник заканчивается самостоятельно, 

анальным отверстием. 

Орrаны дыхании и IШ8В8Теllьный пузырь. Рыбы испытывают при активном 

движении энергетические ограничения не только из-за высокой плотности среды 

по сравнению с воздухом (почти в 800 раз), но и из-за меньшей концентрации 
растворённого в воде кислорода (в 5 раз). В связи с этим у рыб формируется 
эффективный жаберный аппарат. Как уже было указано, внутренние жабры 

формируются из двух рядов эпителиальных образований, жаберных лепестков, 

расположенных снаружи от скелетных жаберных дуг и имеюших эктодермальное 

происхождение. У хрящевых и примитивных костных рыб, обладающих жабер­

ной перегородкой, ряды лепестков (полужабры) сидЯТ по обеим её сторонам, а у 

большинства костистых, которые таких перегородок лишены, два ряаа лепестков, 

составляющих жабру, сидят своими основаниями непосредственно на дуге. До­

статочно интенсивный газообмен достигается путём принудительного омывания 
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водой жаберных лепестков второrо порядка, которые в виде миниатюрных по­

перечных полок усаживают лепестки первоrо порядка, формируя бесчислен­

ные узкие каналы. Эти полки образуют огромную респираторную поверхность 

и противоточную систему газообмена. Встречные потоки крови в капиллярах 
каждоrо лепестка второго порядка и омывающей ero воды полдерживают на всём 
протяжении зоны контакта высокий градиент концентрации растворённых газов 

и тем самым - условия мя эффективноrо диффузионноrо обмена. Это позволяет 
костным рыбам извлекать из воды до 90 % кислорода, правца, энергетические за­
траты на дыхание составляют около 30 % от общих затрат на обмен веществ. 

Насосы, омывающие жаберные лепестки, - это камеры переменноrо объёма, 
контролируемые мускулатурой и снаб.жённые клапанами. У акуловых рыб главный 
насос, выталкиващий воду наружу через жаберные щели, - это ротоглоточная 

полость, изменяющая объём при вертикальных движениях её дна. У костных рыб 

(кроме двоякодышащих и осетровых) возможны (как отмечено ранее) ещё и по­

перечные движения щёк. У многих акул, включая катрана, примыкающие сбоку 

к жаберным мешкам (см. рис. 67, 9) парабранхиальные полости (6) отделены от 
них сомкнуrыми вершинами полужабр (8). Эти камеры служат всасывающими 
насосами, увеличивая объём под действием мышц подъязычной дуги, активно от­

топыривающих все жаберные переrородки; при этом экстрабранхиальные хрящи 

в наружных стенках камер позволяют им противостоять внутреннему разрежению. 

Таким способом подцерживается ток воды в кратких перерывах между рабочими 

циклами главноrо насоса. 

У костистых рыб, как указано ранее мя окуня, поток воды обеспечен эффек­

тивным всасываюшим оперкулярным насосом снаружи от жабр (см. рис. 76 ). 
Жёсткая жаберная крышка способна энергично отодвигаться вбок с сохранением 

герметичноrо контакта своеrо кожистоrо края (клапана) с задним краем единоrо 

жаберноrо отверстия (областью покровноrо nлечевоrо пояса). 

Личинки двоякодышащих рыб, осетровых и мноrопёра используют крупные 

перистые наружные жабры, в основе которых лежат необычно вытянутые жабер­

ные переrородки, усаженные обычными лепестками. Для омывания таких жабр 

личинка медленно взмахивает ими. 

У пресноводных рыб, населяющих водоёмы с неблаrоприятным кислородным 

режимом, известно немало примеров дополнительных органов, во:щушноrо дыха­

ния. Прежде всеrо, это лёгкие, характерные для древних костных рыб, таких как 

двоякодышащих или мноrопёр (Polypterus); близок к этому состоянию и плава­
тельный пузырь обитающих в Северной Америке пан$рных щук (Lepisosteus) 
и ильной рыбы (Amia ca/va). У мноrопёра (см. рис. 88, 7, 16) несимметричное 
двухлопастное лёгкое покрыто слоем мускульных волокон, которые при сокраще­

нии сжимают ero, изrоняя воздух. При этом неизбежно сжимается и панцирь из 
ганоидных чешуй (28) благодаря эластичности СОС!l.Инительно-тканных прослоек, 
но он ynpyro сопротивляется, а после расслабления мускулатуры лёгкоrо вновь 
расширяется и растягивает ero, всасывая воздух (действует наподобие грудной 
клетки). В этом состоит важная роль твёрдоrо чешуйноrо панциря, присущего 

ныне ещё панцирным щукам. 

Поскольку плавательный пузырь не мог служить эффективным поплавком, 
пока не достиг 7 % объёма тела рыбы, его первоначальной функцией у древних 
костных рыб могло быть только воздушное дыхание. У современных костистых 

встречаются уже не связанные с плавательным пузырём дополнительные органы 
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воздушного дыхания. Это, например, лабиринтовый орган змееrоловов и лаби­

ринтовых рыб (мотная губчатая масса в верхней части оперкулярной полости, 

не слипающаяся благодаря костной основе), слабо ороговевшая кожа илистого 

прыгуна (Periophthalmus), богато васкуляризованные (кровоснабжаемые) стенки 
желудка обыкновенного вьюна (Misgumus), заглатывающего пузырьки возnуха. 

Основу газовой железы плавательного пузыря (•красного тела•) составля­
ет противоточная капиллярная система, образованная чудесной сетью (rete 
mirablle) - сплоwкым слоем параллельных встречных капилляров (артериаль­

ных, несущих кровь к эпителиальной выстилке пузыря, и обратных, венозных) 

миной до 25-30 мм (у глубоководных рыб). Благо.паря эффективной диффузии 
между встречными потоками противоточная система служит :шесь .ловушкой• 

дли молочной кислоты, вызывающей отдачу кислорода гемоглобином вследствие 

ПодКИсления (эффекта Бора). 

В rазовой железе синтезируется молочная кислота, которая концентрируется 

чудесной сетью. Она вызывает диссоциацию ок.сиrемоглобина в приносящих ка­

ПИJUiярах с выделением в плазму крови свободного кислорода. В противоточной 

чудесной сети он также приобретает избыточную концеН11'ацию и диффундирует в 
полость плавательного пузыря, попуrно вытесняя и другие растворённые в плазме 

rазы. Эrот •противоточный умножитслы· успешно работает до глубин в 6000 м. 
У придонных рыб, таких как камбалообразные (Pleuronectiformes), удильщи­

кообразные (Lophiifoпnes), звеэдочёт (As/roscopus), плавательный пузырь оrсуr­
ствует, хаrя он может быть у их личинок. То же касается скоростных пелагических 

мовцов, таких как скумбрия (ScomЬer). Эrи хищные рыбы, преследуя добычу, ис­

пользуют быстрые вертикальные перемещения, при которых мавательный пузырь 

не успевает подстраиваться. При быстром поrружении он сжимается и становится 

бесполезным, а при бысчюм всмытии может быть раэдуr и тогда опасен. 

Кровеносная система. У относительно примитивных костных рыб (лопасте­

пёрых, осетровых, многопёров, панцирных щук) сердце состоит, как и у акулы, 

из четырёх отделов - венозного синуса, предсердия, желудочка и артериального 

конуса. У амин, или ильной рыбы (Amia colva), артериальный конус замеmо ре­
дуцирован. У большинства костистых рыб вместо конуса в начале брюшной аорты 

развивается луковица аорты (см. рис. 77, 23; рис. 78, 2) - в:шуrие с эластичными 

стенками, которое служит в качестве амортизатора систолических толчков. 

Эмбрионально у костных рыб закладывается шесть пар приносящих жаберных 

сосудов - для каждой висцеральной дуги, начиная с челюстной. С возрастом 

первая и вторая пары исчезают за аrсуrствием соответствующих жабр (у акул ещё 

сохраняется гиоидная полужабра и соаrветствуюшая ей приносящая артерия), и 

остаются только четыре жаберные артериальные дуrи, которые мы и примем за 

исходное состояние. 

В кровеносной системе двоякодышащих рыб (Dipnoi), обладающих лёгкими, 
проявляются особенности (рис. 84 ), сходные с известными для земноводных. 
Во-первых, это парная лёгочная артерия (рис. 84, 8), связанная с IV жаберной 
артериальной дугой, во-вторых - лёгочные вены (рис. 84, 10), возвращающие 
кровь в сердце, тем самым вызывая смешивание артериальной крови с веноз­

ной и формируя лёrочный, или малый, круг кровообращения. Взамен задних 

кардинальных вен, несущих кровь в кювьеровы протоки, у двоякодышащих по­

является непарная задняя полая вена (рис. 84, /2), впадающая непосредственно 
в венозную пазуху. Наконец, у этих рыб наблюдается частичная редукция жабр, 
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в результате к.аrорой возникают непрерывные жаберные артериальные дуги (на­

пример, у протоптера - две пары, рис. 84). прямой путь крови иэ лёrочной вены 
через сердце в голову. 

Мочеполовые орrаиы и система осмореrуJ1ЯЦИи. Рыбам присуши мезонеф­

ричсские, туловищные, или первичные, почки (mesonephros), канальцы (нефроны) 
которых появляются в большом количестве на кажцый сегмент тела. Типичный 

каналец начинается почечным тельцем, включающим боуменову капсулу с ар­

териальным клубочком внуrри, а у костных рыб - также ведущую из целома 

мерцательную воронку (нефростом; см. рис. 46, 11 ). Эмбриональное формиро­
вание гонад в тесном соседстве с закладкой почки (меднальнее её) способствует 

использованию мочевыводящих путей для выведения rамет. Яйца у относительно 

примитивных рыб выходят наружу по м1ОJ1Лерову каналу, который вместе с одной 

иэ воронок предпочки образует яйцеВQП.; они попадаюттуаа через открытый целом 

благодаря движению ресничек брюшины. Но сперматозоиды как более мелкие, 

массовые и подвижные rаметы через открытый uепом не проходят, а выводятся 

вольфовым каналом (архинефрическим протоком). Они попадают туда по особым 

канальцам туловищной почки, чаще всего сконuеmрированных в её переднем или 

заднем от.вепс. У акуловых рыб (см. рис. 69) передняя часть почки (фактически 
придаток семенника) и ВОJ1ьфов канал спеuиалиэироваиы на выведении сперма­

ТОЗОИJIОВ (у самок рмуцированы), а задRЯЯ, функционирующая половина почки 

получила новый (вторичный) мочеточник. 

Но у большинства костистых рыб с характерной для них стратегией размно­

жения (огромным копичеством вымётываемых rамет при низкой выживаемости 

паrомсrва) выработаны совершенно иные способы выведения половых продуктов, 

15 14 

Рис. 84. Передняя часть кровеносной системы двоякодыwаwСА рыбы (Prolopten1s). Вид 
сбоку: 

1 - общu сонная артерн.11: 2- 1ыноСJ1щне жаберные артерии: З - корень спин110R аорты: 4 - прн­

носяwм артерия наружной жабры; 5 - выносящая артерия наружной жабры; 6 - остатки наружных 

жабр, функционирующих у личинки; 7 - спинная aopra; 8 - лёrочнаи артери.11; 9 - лёгкое; 10 -
пеrочн1111 вена; 11- юовыро11 проток; 12- эадюu1 ПQ/laJI вена; 13- сердце; 14- брюшная аорта; 

15 - приное.11щие жаберные артерии; 16 - rио11J1ные артерии - приноСJ1щам и выносящая; 17 - по­
пужабра; 18- ж1берн1111 wепь 
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не связанные с органами выделения. Их оqюмные мешковидные rонады непо­
средственно связаны с отдельным половым отверстием особыми короткими и 

широкими каналами (см. рис. 75; рис. 79), которые сформированы складками 
брюшины. Вольфов канал служит у костистых рыб лишь мочеточником, а мюл­
леров канал не развит. 

Проблемы осморегулнции jJIJlб довольно разнообразны. Тело рыбы находится 
в самом тесном контакте с окружающей водой, которая либо rипертонична (мор­

ская) по отношению к плазме крови и тканевым жиакостям, либо гипотонична 

(пресная). К тому же хрящевые морские рыбы решают связанные с этим проблемы 

совершенно иначе, чем большинство костных. 

Аммиак - ядовитый продукт азотистоrо обмена рыбы - выводят через жа­

бры, которые выделяют ero в 6 раз более активно, чем почки. Но у морских рыб 
пуrём той же диффузии морская вода постоянно отсасwвает воду из организма. 

Акуловые рыбы факти•1ески сняли эту проблему, вторично приобретя высокую 

концентрацию в крови и тканевых жидкостях мочевииьt, сюnезируемой в пече­

ни из аммиака. Мочевина используется для ero связывания и обезвреживания у 
многих наземных позвоночных. У хрящевых рыб благодаря мочевине ЖIШКОСТИ 

тела стали изотоничными или даже слегка гипертоиичиыми по отношению к 

морской воде. Толерантность к накоплению мочевины очень важна Д1lЯ эмбрио­

нов акуловых рыб, которые развиваются внуrри хорошо защищ!нноrо яйца или в 

яйцеводе матери (у катрана и других яйцеживородящих акул). Электролиты же в 

виде rиnертоническоrо раствора эти рыбы экскретируют при помощи своей рек­

тальной железы. Аналогичный способ решения осмореrуляторных проблем путём 

накопления мочевины обнаружен у латимерии (также яйцеживородяшей). 

У морских рыб из числа костистых плазма крови гипотонична по а111оwеиию к 

воде, и они реально сталкиваются с обезвоживанием орrанизма. Ддя компенсации 
потерь они пьют морскую воду, соль же выделяют частично с экскрементами из 

кишечника, а частично - из крови при помощи так называемых хпоридных кле­

ток (моноцитов), рассеянных в эпителии жабр. Кроме тоrо, двухвалеН"IНые ионы 

секретируются стенками почечных. канальцев из оплетающих их ветвей воротной 

вены почки. Фильтрация плазмы крови из клубочков для этих рыб не актуальна, 
в связи с чем почечные тельца у них немногочисленны. В некоторых случаях они 
полностью отсутствуют, как, например, у морскоrо конька (Hippocompus) и морских 
игл (Syngnathus), обладателей бесклубочковой, агломерупярной почки, не имеющей 
артериальноrо кровоснабжения. Удаление из плазмы избытка минеральных солей 

через жабры и почечные канальцы осуществпяется против J1)адиента концентрации 

и достаточно дороrо стоит в плане энергетических затрат. 

Пресноводные рыбы, кровь которых cnerкa rипертонична, постоянно нахо­

дятся в условиях дефицита электролитов, перед опасностью переобв0J1Нения и 

должны ей противостоять. У них фильтраторный аппарат почечных телец развит 

очень сильно, они продуцируют большое количество первичной мочи, а затем 

в ближайшем отрезке извитоrо канальца реабсорбируют из неё все ценные ве­

щества, выделяя практически чистую воду. Кроме тоrо, ддя пополнения запаса 

электролитов они постоянно вылавливают их из воды при помоши рассеянных 

на поверхности жабр хлоридных клеток. 

Железы внутренней секреции. В ходе половоrо созревания rонацы продуци­

руют стероидные гормоны, те же, что и у хрящевых рыб и наземных позоноч­

ных, - андрогены, прогестерон и эстрогены, которые у мноrих рыб обусловли-
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вают развитие вторичных половых признаков. Однако на проявление полового 

поведения удаление гонад, как правило, не влияет. 

Щитовидная железа не всегда образует компактное тело, нередко она рас­

сеяна отдельными островками вдоль брюшной аорты. Продукты секреции её 

традиционны - трииодтиронин и тироксин. Деятельность щитовидной железы 

обусловливает созревание гонад и потому проявляется циклично. 

В nоджелувочной железе экзокринные и эмокринные части разаелены. Причем 

последние мoryr встречаться в селезёнке и яичниках, а образуюшие их железистые 

клетки способны секретировать как инсулин, так и ero антагонист - глюкагон. 

КЛАСС ХРЯЩЕВЫЕ РЫБЫ (CHONDRICHTHVES) 

Этот класс разцеляют навва пО.11класса: Пластиножаберные (Elasmobranchii) и 
Химеровые, или Цельноголовые (Holocephali). Современных пластиножаберных 
ныне относят к отделу Неоселяхии (новые акулы, Neoselachii) с ввумя ПОJIОТ,де­
лами - Акулы (Selachii) и Скаты (Batoidea). 

В современной фауне различают около 940 видов пластиножаберных рыб, из 
которых чуть более половины составляют скаты. 400 с небольшим видов акул 
объединяются в вва надотря.па и вевять отря.пов. 

Размеры акул варьируют в пределах от 30 см до 18 м. Они населяют океани­
ческие BOJIЫ, преимуwественно в пределах континентального шельфа, хотя не­

которые ведут пелаrический образ жизни вплоть до глубин в 3 500 м. Некоторые 
захО.11Ят в пресные воды и поднимаются по рекам, образуя иногда ооёрные раз­

новидности (в Никарагуа). Акулы - почти исключительно хищные рыбы, порой 

узкоспециализированные, о чём свидетельствует форма зубов. Пластинчатые зубы 
режущего и рвущего типа позволяют нектонным видам акул (ссль.п.евые акулы, 

большая белая акула, тиqювая, мако и др.) отрывать большие куски добычи, тоща 

как у придонных видов, питающихся обычно ракообразными и моллюсками, зубы 

похожи на жернова (куньи акулы). 

У планктоноядных акул-фильтраторов (китовая, гигантская, большеротая) 

многочисленные, но мелкие зубы не приспособлены д11Я хватания. 

В пределах ПОJIОТде.ла акул различают надотря.пы Галеоморфы (Galeomorphi) 
и Скваломорфы (Squalomorphi). Одно из отличий первой группы - присуrствие 
анального плавника, которого лишены почти все скваломорфы (куроме плаще­

носной акулы). 

Надотряд Га11еоморфы (Galeomorphl) 

ОТР11д Раэн03убообро311ые, ИАИ &ычои акуllЫ 
(Нeterodonlllormes) 

В этот надотряд входит OJIHO семейство с OJIHИM радом Heterodontus (бычьи 
акулы, 8 видов). Эrо мелкие (около 1 м в длину) придонные формы, питаюшие-
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Рис. 85. Некоторые современные представители класса Хрящевые рыбы: 
/ - мащеносная акула Chlomydoselachus anguifleиs; 2 - nсnельнаи семижабср11ан акул~ Heptanchlas 
perlo; 3 - сельаёвая акула Lanma тии.r; 4 - гиrантская :wолотогw~ован аку.1а Sphyma ~; 5 -
cиHJIA акула Prionace glaucu; 6 - д11нннокрЫ11ая акула Carcharhinus lrmgimanus: 7 - морской анrеп 

Squatina; 8- кнтовь акула Rhinr:odon typus; 9- nилокос Pristiophorus; 10- шиповатый схат &Qa 
r:/avata (нэ ромботелых скатов); 11 - скат-хвостокол Dasyaris: 12 - скат-бабочка Gymnura; 13 -
скат-быченос Rhinoptel'O Ьonasus (из орляковwх скатов); 14 - гигантская макта Manto Ьl1YJStr'is; 
15 - электрическиА скат TOl'(Jeda; 16 - с11ропеАская химера Chimaero monstюsa 
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ся преимущественно морскими ежами и моллюсками. Как правило, обладают 

высокой и широкой головой с тупым рылом. Два спинных плавника вооружены 

крепкими шипами. Передние зубы мелкие, конические, задние - крупные дро­
бящие, с плоскими коронками (отсюда и название отряда). Распространены в 

прибрежных водах Икаийскоrо и Тихого океанов. Оrкладывают небольшое число 

крупных яиц. Наиболее извесmы австралийская акула-дог (Heterodon/us phi/ipp1) 
и австралийская бычья акула (Н. ponщjacksom). 

Отряд Ковровые акулы, или llоббеrонrооброэные 
(OrecloloЬlformes) 

В этот отряп вхоwп акулы разных размеров, морда напоминает свиное PЫllO, ноз­

дри с усиками, плавники без колючек. Распространены в прибрежных водах Индий­

ского и Тихого океанов. Отряд включает семь семейсrв и 32 вида, наиболее известны 
китовая акула (Rhincodon typus, рис. 85, 8), акула-нянька (Ginglymos/oma citтatum) 
и ковровые акулы - собственно акулы-воббегонги (Orecto/obus). мелкие (около 
1 м длиной) придонные виды, питающиеся ракообразными и моллюсками. 
Имеют на голове маскирующие кожные выросты. Акула-нянька крупнее (до 4 м 
при массе около 200 кг) И бывает опасна для ныряльщиков, особенно у берегов 
Бразилии и США. Планктоноядная китовая акула - вероятно, самая крупная 
рыба, до 18 м в длину. 

Отряд ламнооброэные акулы (Lamnllormes) 

У этих акул пять жаберных щелей и два спинных плавника без шипов, среди 

них есть весьма крупные. В отряд объединены семь семейств и 15 видов. Песчаные 
акулы (Odontaspis, 2 вида). обладатели кинжаnоподобных зубов, питаются мол­
люсками, ракообразными и мелкой рыбой, на человека нападают репка. Держатся 

на небольших глубинах тропических морей. Яйuеживородящи. Обычно в матке 

развиваются только два эмбриона, которые питаются другими поступающими 

туда яйцами (оофагия). Акула-домовой (Mitsukurina owstoni; до 3,8 м длиной) 
отличается длинным выростом над глазами в виде козырька и вьшвижными че­

люстями. 

К отряду причисляют два вида планктонофагов - гигантскую ( Cetorhinus 
maximus; до 15 м) и большеротую акул (Megachasma pe/agios). которые отцежи­
вают криль и мелкую рыбу сидящими на жаберных дугах густыми rребёнками 

длинных (до 15 см) плоских дентиновых пластинок (видоизменённых зубов). 
Крупная селЫ1ёвая акула (Lamna nasus, рис. 85, З), обычная у северо-западных 

берегов Европы, наносит значительный вред рыболовсrву, объедая рыбу в се­
тях. 

Наиболее известна среди представителей отряда Белая акула ( Carcharodon 
carcharias) как особо опасная для человека. На самом деле молодые особи белой 
акулы питаются исключительно рыбой, а любимой добычей взрослых особей (до 

8 м в длину) служат ластоногие млекопитающие и морские птицы. По-видимому, 
у белых акул имеет место яйцеживорожцение с явлениями оофаrии, как и у не­
которых других представителей отряца. 

156 



Из других видов этоrо отряда Д/IЯ человека опасна распространённая в тропи­
ческих водах акула-мака (l.surus oxyrhynchus; до 4 м). 

Отр11Д Кархаринообрааные (Carcharhlnllormes) 

Это самый большой отряд, включающий восемь семейств и 224 вида акул 
(56 % общего числа). Крупные представители, как rиrакrская молотоrоловая акула 
(Sphyrna :(Jlgtlena, рис. 85, 4), синяя (Prionace glauca, рис. 85, 5), Д11Иннокрылая 
(Carcharhinu.s longimanus, Рис. 85, 6), способны нападать на человека. Кошачьи 
акулы (род Scyliorhinus) невелики, питаются рыбой и морскими беспозвоноч­
ными. 

Надотр•д Скваломорфы (Squalomorphl) 

Отр•д Шестижаберникообрааные 
(Hexanchlformes) 

Наиболее примитивные представители надотряда, обладатели 6-7 жабер­
ных щелей и единственного спинного плавника. Известны пять видов двух 

семейств - плащеносных и мноrожаберных акул, распространённых всесвеmо, 

но тяготеющих к тропическим и субтропическим регионам. Плащеносная акула 

(Ch/amydose/achus anguineus, рис. 85, /)обладает шестью парами жаберных ще­
лей, из которых первая пара почти смыкается на rорле. Жаберные перегородки 
здесь не соединены между собой, и их свободные фестончатые края дали повод 

на.звать акулу плащеносной. Парабранхиальные полости у неё отсуrствуют. Хвост 

у плащеносной акулы не выглядит rетероцеркальным: В основе своеобразного 

хвостового плавника лежит прямолинейный хвостовой стебель, несущий кожную 

лопасть только снизу. Взрослые особи не превышают 2 м в Д11ину. Обитают на 
средних и больших глубинах, питаясь преимущественно кальмарами. Яйцеживо­

родящи. Около десятка детёнышей рождаются при Д11ИНе тела окало 0,5 м. 
У пепельной семижаберной акулы (Heptranchias perlo, рис. 85, 2) из атлан­

тической популяции Д11ИНа тела до 2 м, родственный тихоокеанский вид мвое 
крупнее. Акулята вылупляются и растут на мелководьях, достигнув размеров 

взрослых особей, уходят на глубину. 

Наиболее крупная из мноrожаберных акул - серая шестижаберная акула 

(Hexanchus griseu.s), медлительная глубоководная форма до 8 м Д/IИНЫ и до 800 кr 
массы. Обитает в тёплых водах, питается рыбой. Самка рождает до соrни детё­

нышей, которые затем очень быстро растуr. 

Отряд Катранообрааные, или Комочие акулы (SquaНlonnes) 

Всесветно распространённые акулы, шесть семейств и около 100 видов, раз­
меры - от 25- 30 см до 6 м. Два спинных плавника (шипы - не у всех), аналь­

ный отсуrствует. Тяготеют к прибрежным водам, хотя могут обитать и до глубин 
свыше 3 500 м. 
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Оtряд СкватинооСiраэные, ИАИ Морские онrел•1 
(Squatinilormes) 

Один род Squatina (рис. 85, 7) с 15 видами. Это придонные акулы длиной 
1-2 мс умощенным, как у скатов, телом, но с почти конечным ртом; жаберные 
щели открываются по бокам головы. Держатся на континентальном шельфе в 

водах морей умеренного и тропического пояса. 

Отряд Пилоносообраэные акулы (Prlsllophortlormes) 

Уплощенные придонные формы с плоским вытянутым рылом, усаженным по 

краям коническими зубами неодинаковой величины, у основания находится пара 

минных усиков. У рода Pliotrema шесть пар жаберных щелей, у Pristiophoгus 
(рис. 85, 9) - пять пар. Распространены в западной части Тихого океана, .плина 

тела - до 1,5 м. 
Вопреки распространенному убеждению, далеко не все акуловые рыбы нападают 

на человека. Действительно опасными моrут считаться лишь около 20 видов, пре­
жде всего, белая, голубая, тигровая и длиннокрылая акулы. Впрочем, нападения 
на человека случаются достаточно редко даже при высокой численности крупных 

акул. По данным Морской службы США, в период с 1941 по 1973 г. было зафик­
сировано 1 100 нападений, главным образом на подводных охотников и ныряль­
шиков. Единственным эффективным средством зашиты оказалось ограждение 

из металлической сетки. 

Вместе с тем акуловые рыбы - промысловая группа, из которой на миро­

вые рынки ещё недавно поступало до 5 млн особей в rод с обшей массой около 
450 ООО т. Притом огромное количество акул не попадает в учёты, когда на рынки 
поставляются лишь плавники этих рыб, пользуюшиеся особым спросом в странах 

Юго-Восточной Азии. В последние rоды разрабатываются меры по ограничению 

такого рода промысла и запрету всех разновидностей сетевого лова акул. 

Подотдел Скаты (Batoidea) 

Этот таксон объединяет пластиножаберных рыб с уплощенным телом, у кото­

рых жаберные шели открываются на брюшной стороне, грудной плавник сильно 

расширен и прикреплён передним краем к голове, а его пояс соединён с осевым 

скелетом. Глаза и брызга.nьuа расположены на спинной стороне, спинные плав­

ники невелики или отсутствуют. 

Ныне различают четыре отряда, 17 семейств и свыше 530 видов скатов. 

Оtряд Электрические скаты (Тorpedinllormes) 

Этим скатам присущи мощные электрические органы, которые развиваются из 
жаберных мышц и занимают значительный объём. Злектрическими разрядами, 

достигающими напряжения 200 В, скаты не только Пользуются дпя обороны, но 
и глушат добычу - различных беспозвоночных и рыб. Ра:~личают около 60 видов 
электрических скатов, сгруппированных в два семейства. У всех сравнительно 
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хорошо развиты два спинных плавника и хвостовая лопасть. Многочисленные 

!.tелкие зубы, голая кожа. У многих редуцированы глаза. Держатся у дна на мелко­
водьях и на больших глубинах в морях тёплоА и умеренной зон. Яйцеживоролящи. 

Могуг достигать почти 2 м при массе до 100 кг. Разряды крупных скатов опасны 
для человека. Неслучайно наиболее обширный род называется Torpedo (рис. 85, 
15), что означает «ступор., «паралич•. 

Отряд ПИАорыАообраэные (Prlstllormes) 

Включает семь видов двух родов; виды pWl8 Pristis, внешне похожих на пилоно­
сую акулу. Однако жаберные отверстия на брюшной стороне, ростральная спила• 
несёт зубы одинаковой величины. Пилорылые скаты крупнее акул, известны экзем­
пляры, в длину достигаюшие до 6 м, для человека они безопасны. Держатся в при­
брежных водах тропических морей, иноmа. поднимаясь вверх по рекам (Миссисипи 

в США, Ганг в Индии) на СО111И ЮUJометров. При помощи своей .~:пилы-. роются 

в придонном иле или боковыми ударами глушат мелкую рыбу. Яйцеживоролящи. 

Промышляются ради мяса, шкуры, плавников и жира печени. 

Отряд РомботеАые, иАИ Собственно скаты (Rajiformes) 

В настоящее время в отрRДе четыре семейсгва и более 280 видов. Сре!1И них OКOllO 
полусотни ВИ.11.ОВ рохлевых скатов, промежуточных по форме тела меж.ау акулами и 

скатами (напоминают морских ангелов). Тело сужается к хвосту постепенно, хорошо 

развиты как спинные плавники, так и хвостовая лопасть; используется типичное 

ундуляционное плавание - за счёт боковых изгибов хвоста. Но грудные плавники 

заметно расширены и плавно переХQ11ЯТ в туловище. Эти виды яйцеживоролящи. 

Сейчас они распределены по трём семействам - Собственно рохлевые скаты 
(Rhiпidae; один вид), Акулохвостые скаты (RhynchoЬatidae; четыре вида) и Гитар­

никовые (RhinoЬatidae; 42 випа). Населяют прибрежные мелководья тропических и 
субтропических морей, питаясь МО1U1юсками и морскими ежами. Большинство не 

превышает в .плину 2 м, только Rhyncholюtus dijddensis достигает З м и массы 
200 кг. Рохлевые скаты меплительны и совершенно безопасны .пля человека. 

Семейство Ромбовые скаты (Rajidae) включает около 240 видов, в том числе 
шиповатого ската (Raja c/auota, рис. 85, 10). Хвост тонкий и минный, как пра­
вило, два спинных плавника сильно редуцированы. Большинство видов не пре­

вышает 50 см в поперечнике, но гладкий скат (Raja lюtis) - до 2,5 м. Держатся у 
дна на небольших глубинах, питаясь червями, моллюсками, иглокожими и рыбой. 

Размножаются откладкой яиц. В европейских водах интенсивно промышляются 

придонным тралением. 

Отряд ХвостокОАообраэные (Mylioьatllormes) 

В отряде различают 1О семейств и более 180 видов. Известные представитепи -
морской кот Dasyatis pastinaca (рис. 85, 11) и скат-бабочка Gymnura (рис. 85, 12), 
обладатели многочисленных мелких зубов с острыми вершинами и идовитоrо 
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хвостовоrо шипа. Обитают в тропических водах. Размеры могуr превышать 2 м, 
хвостовая игла - более 40 см. Некоторые виды поднимаются по рекам и задер­
живаются в пресных водах. В питании преобладают ракообразные и моллюски. 

Хвостоколы имеют некоторые черты живорожаения, поскольку эмбрионы, по­

мимо желтка, получают дополнительное питание через брызгапьца по особым 

трубочкам. Мясо хвостоколов употребляется в ПИШУ, из хвостовой иглы делают 

наконечники дпя копий. Укол иглы крупных скатов по-настоящему опасен. 

У орляковых скатов (сем. Myliobatidae) минный тонкий хвост может нести 
несколько игл. Грудные плавники у этих скатов, например у ската-быченоса 

Rhinoptera Ьonasus (рис. 85, /3), сужены, к концам похожи на крылья, которыми 
скат совершает плавные взмахи. Орляки могут выскакивать из воды и удпинять 

прыжок за счёт •машущего полета•. Перетирают добычу - моллюсков, червей, 
осьминогов и ракообразных - крупными зубами с уплощенными коронками. 

Могут достигать 5 м в длину и массы до 400 кr. Эмбрионы, как и у хвостоколов, 
получают дополнительное питание через брызгальuа. Распространены в при­

брежной эоне всех тропических морей. Существенного промыслового значения 

не имеют. 

Орлякам родственны рогачёвые, или мантовые, скаты (подсем. Mobulinae). 
Грудные плавники у них тоже сужены, спереди не дОХОдЯт до глаз. Рот конечный, 

широкий, с несколькими рядами мелких зубов. По бокам ротового отверстия впе­

рёд. направлены узкие лопасти - «роГР, обособившиеся от Jl)Удных плавников. 

В большинстве это пелагические рыбы, кормящиеся планктоном и друrой мелкой 

добычей. Наиболее крупные, например, Manta Ыrostris (рис. 85, 14) могуг дости­
гать 6 м в поперечнике при массе почти до 1,4 т. Яйцеживородящие. Некоторые 
вооружены хвостовой иглой. 

ПОДl<МСС ХИМЕРЫ, ИЛИ ЦЕЛЬНОГОЛОВЫЕ 
(HOLOCEPHALI) 

Химеры напоминают акуловых рыб - как внешне, так и некоторыми анато­

мическими признаками (хрящевой скелет, губные хрящи, копулятивные органы 

у самцов, крупные яйца в роrовых оболочках, остатки плакоидных чещуй у вы­

мерших форм и т.д.). Вместе с тем химеровые обладают аугостильным черепом 

(нёбноквадратный хрящ слит с черепной коробкой), особыми зубными пла­

стинками на челюстях, хордой без тел позвонков, у них нет брызrальца, рёбер и 

клоаки (отдельные анальное и мочеполовое отверстия), всего четыре жаберные 

дуги под кожистой жаберной крышкой. Встречаются в Атлантическом, Тихом и 

Индийском океанах, где обитают на глубинах до 2 500 м. Питаются панцирными 
придонными беспозвоночными, ра:шавливая их зубными пластинками. Оrклады­

вают 20-50 крупных (до40 см) яиц. Инкубация продQJJ.Жается до одноrо года. По 
западному побережью Северной и Южной Америки, а также в Японии, Китае и 
Новой Зеландии химер употребляют в ПИШУ. 

Химерообразные (Chimaeriformes), сшинственный отряд цельноrоловых, вклю­
чает три семейства и 33 вида. У семейства химеровых (Chimaeridae) имеется корот­
кий мягкий рострум, крупные глаза и три зубные пластинки. Шип перед первым 

спинным плавником покрыт яnовитой слизью. Наиболее известна европейская 

химера (Chimaera monstrosa, рис. 85, /6), обитающая на глубинах 250-500 мв 
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умеренной зоне ВосточноА Атлантики от Северноrо моря до Южной Африки. 

Достигает 1,5 м в длину. Отклааывает несколько десятков крупных (до 18 см) 
уминённых яиц. 

У хоботнорылой химеры ( Callorhynchus) из семейства Callorhynchidae мягкий 
рострум загнут вниз и заканчивается поперечным плоским выростом. Обитает 

в умеренных и холодных водах Южного полушария на небольших глубинах 
(10-50 м), иноrда заходит в УСJЬЯ рек. Может достигать массы 10 кг при длине 1 м. 
Оrкладывает небольшое чис.~iо яиц до 40 см в длину. Промышлястся в окрест­
ностях Новой Зеландии мя употребления в пишу. 

КЛАСС КОСТНЫЕ РЫБЫ (ОSТЕIСНТНУЕS) 

ПОДl<ЛАСС АОПАСТЕП~РЫЕ (SARCOPТERVGll) 

Лопастепёрые рыбы были многочисленны и широк.о распространены в палео­

юе. В парных манниках у относительно примитивных прtаставитепей хорошо 

развита мясистая лопасть с расчленённым внутренним скелетом и сложной му­

скулатурой (отсюда и название - мясистолопастные). С самого начала прtаста­
вители этого подкласса распадались на две rруппы - Кистепёрые (Crossopterygii) 
и Двоякодышащие (Dipпoi). 

К первой группе относятся морские кистепёрые рыбы из группы uелакан­

тов (Coelacanthini s. Actinistia), известные в настоящее время по двум видам -
Latimeria chalumnae и L. menadoensis; ко второй - три рода из пресных вод 

Южной Америки, Африки и Австралии. 

КИСП:П~РЫЕ РЫ&Ы (CROSSOPТERVGll) 

Сохранившаяся до современности кистепёрая рыба Latimeria (рис. 86, 1; 
рис. 87) впервые попала в поле зрения ученых о 1938 г. и вызвала огромный ин­
терес, поскольку считалось, что все кистепёрые вымерли ещё в пооднемеловое 

время. Рыба была выловлена у восточных берегов Южной Африки. Последую­

щие же экземпляры (более шестидесяти) добывались в Мозамбикском проливе 

в окрестностях Коморских островов. Но, как оказалось. такая локализация 

места добычи крупной рыбы определяется не только особенностями её распро­

странения, важна и редкая техника лова - отвесное ужение с большой глубины 

(до 400 м). на которой как раз и держится латимерия. Действительно. с 1998 г. 
известен и другой вид латимерии (L. menadoensis) из района индонезийского 
о-ва Сулавеси. 

Латимерия принадлежит к группе по:ш.недевонских кистепёрых, которые рано 

перешли из пресных вод в море. став его полуглубоководными обитателями. 

В отличие от кистепёрых рыб другой группы (Rhipidistia) латимерия лишена 
хоан и верхнечелюстных костей, а механика челюстного аппарата, связанная с 

sнутречерепным кинетизмом кистепёрых (взаимной подвижностью половинок 

расчленённой мозговой капсулы), выглядит иначе, чем у рипиnисrий. Лёrкое пре­
вратилось в глаакостенный плавательный пузырь, заполненный жироподобным 
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Рис. 86. Некоторые современные прсщставите.nи класса Костные рыбы: 
1 - латимерин, Latlmeria chalumnae; 2 - африканскu двояколыwащая рыба Protapterus; З -
мноrопёр Polyptгrus; 4 - русский осетр Acipenser giildenstiidti; S - панцирная wука Lepiюstгus 
trisюechw; 6 - лосось Sa/mo so/ar, 7 - селЫ111иоА король Rego/ecw gle.sne; 8 - щука Еюх /ur:ius; 
9 - европейский уrорь Anguil/o anguil/a; 10- камбапа Pleuюnectes plate.sst1; 11 - сом европейский 
Silunи glanis; 12- летучая рыба Ехосоеtш; /З- морской конёк Нippor:ompus: 14 - луна-рыба Мо/о 
то/а; JS - rлубоковолна.а рыба хиаэмолон Chlasmodon nlger, 16 - большерот Eurypharynx 
peler:anoide.s; 17 - илистые прыrун Pef'iophthalmus; 18- скумбрия ScomЬer saнnbrus; 19 - триrла 
Triglo lш:ema; 20- пинаЮр Cycloptenи /utnpW; 21 - кузовок Ostl"OCiorl quodrir:omis 

Рис. 87. Скелет современной кисrепсрой рыбы латимерии (Lotimeria) из целакантов 
(CoeJacanthini): 
1 - покровные кости черепа; 2 - хорда; З - передний спинной плавник; 4 - задний спинной 
плавник; S - дифнцеркальный хвостовой плавник; 6- анальный плввннк; 7- брюшные пuвиики; 
8 - rрудиой плuник 

материалом. Детёныши развиваются в уrробе матери из оrромных яиц, размером 

в апельсин. Из-за высокой степени специапизации латимерия не представляет 

интереса для решения проблемы происхождения наземных позвоночных. 

ДВО!IКОДЫШАЩИЕ РЫБЫ (DIPNOI) 

Двоякодышащие резко отличаются от кистепёрых набором древних признаков. 

Их верхняя челюсть непосредственно прикрепляется к черепу (ауrостилически), 

а сам череп представлен единым хрящевым монолитом. Нет вторичной верхней 

челюсти и зубной кости, вместо верхних зубов - две пары укреплённых осо­

бо прочным петродентином широких пластин с радиально расположенными 

rребнями. Они сидят на сошниках и нёбных костях; на нижней челюсти - одна 
пара более узких пластин. Этот аппарат сформировался для питания ВОJIНЫми 

растениями и живущими на них моллюсками и ракообразными. Так кормится 

современный роrоэуб - автралийский Neoceratodus, африканский Protopterus и 
южно-американский Lepidosiren - хищники, питающиеся рыбами и моллюска­

ми. Осевой скелет у всех представлен хордой, позвонки без те.n - только дуги. 

Парные конечности исходно были ланцетовидными, со скелетом из хрящевых 

элементов - членистого стержня и перисто-расположенных радиалий. Таков 
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бисериальный архиптеригий (о:двухрядный древний плавник»), присущий ныне 

австралийскому рогозубу; у двух других родов парные плавники жгутовидны, без 

радиапий. 

Довольно крупный рогозуб населяет две небольшие реки на юго-востоке 

Австралии, которые в сухой сезон сильно мелеют и превращаются в цепочку не­

проточных водоёмов с застойной водой. Тогда роrозуб начинает всплывать к по­

верхности воды и захватывать во:щух. Его лёrкое снабжаеrся кровью от послецней 

жаберной дуги. Возцух наrnетается в лёгкое из ротовой полости за счёт подъёма её 
дна (гулярное дыхания), выдох пассивен. Довольно мускулистые парные конеч­

ности рогозуба позволяют ему перемещаться по дну •Четвероногим• способом, 

но на сушу он не выходит. 

Протоптер (Protopterus) обитает в крупных озёрах и в реках Западной Африки, 
в том числе пересыхающих. Эга довольно крупная рыба (рис. 86, 2) может выжи­
вать и в реках, которые остаются без BOJIЫ до полугода. Даже обитая в воде, про­

топтер до 98 % необходимоrо ему кислорода получает за счёт лёгочного дыхания, 
всплывая, чтобы сделать EUtOX, каждые 3-10 мин. Поэтому неудивительно, что 
его вторая и третья приносящие жаберные артерии не распадаются на капилляры 

и не участвуют в газообмене (см. рис. 84 ). Лёгочная вена замыкает малый круг 
кровообращения, возвращая кровь в слегка обособленную левую часть венозной 

пазухи. Прецсердие разделено на две части неполной перегородкой, которая через 

атриовентрикулярное отверстие выдвинуrа в желудочек, частично разделяя и его 

на две половины. Таким путём достигается сушествеииое отделение лёгочного 

кровотока от системного. 

Впадая в летнюю спячку, протоптер зарывается в придонный ил и образует во­

круг себя слизевую капсулу, непроницаемую ддя воды, но отчасти пористую, что 

позволяет рыбе дышать через неё на протяжении 4-6 месяцев. В период спячки 
дыхательные движения рыбы очень рецки, как и сердечный ритм, общий уровень 

обмена веществ снижается до 10- 15 % от исходного. Основным энергетическим 
ресурсом в это время является мышечный белок, а основным азотистым метабо­

литом становится мочевина (а не аммиак, как в активный сезон). Общие потери 

массы тела достигают 27 % от исходной, вероятно, в основном из-за высыхания. 
Южно-американская двоякодышащая рыба Lepidosirrm живёт в Парагвае и на 

севере Аргентины, в пересыхающих водоёмах заболоченной области Гран Чака. 

Подобно протоптеру, лепидосирен впадает в летнюю спячку, зарываясь для этого 

в придонный грунт до водоупорного глинистого горизонта, слизевого кокона не 

образует. 

В сезон размножения лепидосирен роет для икры L-образные норы, тогда как 
протоптер - U-образные, в которые они откладывают икру (6- 7 мм в диаметре). 
Самцы обоих видов охраняют кладку в норе, прогоняя через неё воду движения­
ми rтавников и тела. Личинки дышат наружными жабрами и д~ развития лёгких 
остаются в гнезде. 

ПОДl<МСС ЛУЧЕП~РЫЕ РЫБЫ (ACTINOPTERYGll) 

Этот подкласс объединяет более 27 ООО видов, т. е. свыше 96 % от всего су­
ществующего видового разнообразия рыб. Практически для всех лучепёрых 

характерны парные плавники с широким основанием, в которых ярко домн-

164 



нирует кожная лопасть, укреплённая костными лучами - лепидотрихиями, а 

редуцированная мясистая лопасть содержит немногие элементы из хряща или за­

мещающей кости. Только у мноrоnёровых в связи с хорошим развитием мясистой 

лопасти (С' хрящевым и костным скелетом) парные плавники обладают узким 

основанием. Выводные протоки кишечника, половой и выделительной систем 
открываются раздельно, клоаки нет. Конечный мозг большинства лучепёрых 

относится к эвертированному типу (см. с. 133). Подкласс Лучепёрые известен с 
девона (отдельные чешуи - с сипура) и поначалу был представлен разнообраз­

ными формами довольно архаичных рыб с rаноидной чешуёй, объединяемых в 

отряд Палеонискообразные (Palaeoпisciformes). Он просуществовал в течение 

палеозоя и до начала мелового периода. К настоящему времени сохранилось 

лишь около полусотни видов сравнительно слабо продвинутых потомков этой 

группы, объединяемых с палеонискообразиыми в иифракласс Костнохрящевые 

(Chondrostei). 
Современные формы естественным образом распрuеляются в два отряда -

Мноrопёрообразные и Осстрообразные. Остальные же лучепёрые рыбы включены 
в чрезвычайно обширное и многообразное объеаинение - инфракnасс Новопёрые 

(Neopterygii). 

Оlр11Д Мноrопi!рообра3ные 
(Polypteriformes, s. Brachiopterygli) 

По своему своеобразию и наличию ряда архаичных черт Мноrопёрообразные 

(около 1О видов) напоминают древних палеонисков. Их тело покрыто rаноидной 

чешуёй (см. рис. 81, А). Мозаика покровных окостенений головы необычной 
для других костных рыб конфигурации, в жаберной крышке лишь три костных 

элемента. На нижней стороне головы присутствует пара гулярных пластинок. 

Брызгальца с клапанами. Костные амфицельные позвонки. Внешне равнолопаст­

ный хвостовой плавник (см. рис. 86, 3) сохраняет более явственные следы гетеро­
церкальности, чем у костистых рыб. Спинной плавник заменён длинным рядом 

одинаковых мелких плавничков (до двух десятков, что и дало название группе), 

каждый из которых представлен костным лучом с небольшой мягкой лопастью 

на задней стороне. При согласованных поперечных движениях (с небольшим 

спвигом по фазе) они успешно действуют в качестве сплошной ундулирующей кай­

мы, компенсируя негибкость тела, •скованного» панцирем из ганоидных чешуй. 

Грудные плавники имеют мясистое основание, как у лопастепёрых рыб, но иной 

скелет. Брюшные плавники имеют более типичное для лучепёрых рыб строение. 

Артериальный конус сердца с несколькими рядами клапанов. Асимме'q)ичный: 

плавательный пузырь ра:швоен (рис. 88, 7, 16). Фактически это лёrкое, откры­
вающееся в пищевод с брюшной стороны широким отверстием. Его внуrренняя 

поверхность ячеиста, а снаружи он покрыт тонким слоем мускульных волокон, 

который в комбинации с панцирем обеспечивает активное лёrочное дыхание. Со­

кращаясь, он частично выжимает во:шух из лёгких, а панцирь упруго сжимается 

и после расслабления мышц втягивает новую порцию во:шуха. Как оказалось, без 

доступа к атмосферному во:шуху мноrопёр погибает уже через 40 мин, но вне воды 
не может прожить более 3-4 ч. В кишечнике сохраняется спиральный клапан 
(см. рис. 88, 18). Максимальная длина тела - 70-80 см. 
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Рис. 88. Строение тела многоnёра (Po/ypterus): 

А: - персщннй отдел тела, BИJI вполоборота сбоку и сверху; Б - виУJренние орrаиы самхи; левый 

яичник удаnен, ВIШ с брюха: / - предсердие; 2- желудочек cep!U.111; З ~жабры; 4 - леrочная арrерин; 

5 - мясиСПUI. лопасть rрудl(ОГО плавника; 6 - печень; 7 - левое лёrкое; 8 - почка; 9 - с:елезёнка; 

10- яAцeRQIJ.; 1 / - мочеточник (Вольфов канал); 12- анальный плавник; 13 - мочевое оrверстие; 

14- половое отверстие; 15- анальное отверстие; 16- правоелёпсое; 17- ничних; 18- участок 

кишки, вмещающий спирапьиый маnан; 19 - кардиапьный оrдел желудка; 20 - подже.п:удочная 

жene:ta; 21 - пипоричесхнА отдел желудка; 22 - 31.чаюч.ныА пипорическиА 8Ь1росr; 2J - жёп:чныА 

пузырь; 24 - контур пишевода (пунктирная линии); 25 - конечный участок печt!ночной вены; 
26 - щелевидные брwзrмьuа; 27 - арrернапьныА конус; 28 - rаноидные чеwуи; 29 - отверстия 
канала боковой пинии; 30 - жаберкu: крышка 
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Многопёры (Po/ypterus) населяют крупные реки экваториальной Африки (Нип, 
Конго, Нигер и др.), питаясь мелкой рыбой, амфибиями и беспозвоночными. Раз­
множаются в начале влажного сезона. Развитие с метаморфозом. Личинка несёт 
одну пару наружных перистых жабр. 

Отр11Д Осетрообрс:~аные (Acipenserllormes) 

Осетрообразные обособились от эволюционного ствола палеонисков ещё в 
конце палеозоя. Они отличаются существенной редукцией костной ткани во 

внутреннем скелете, наличием нижнего выдвижного рта, хорошо развитого ро­

струм:а и rетероцеркальноrо хвостовою плавника. У большинства прмставитеяей 

вдоль тела тянутся пять ридов особых крупных костных чешуй («жучек•). Осетро­

образным присущи архаичные черты, такие как брызrальце, артериальный конус 

в сердце, спиральный клапан в кишечнике. Но присутствует и плавательный пу­

зырь, открывающийся в пищеаод. Распространены только в Северном палушарии. 

В ооряде различают около 30 видов и два семейства - Осетровые (Acipenseridae) 
и Веслоносовые (Polyodoпtidae). 

Осечювые населяют преимущественно водоёмы умеренного пояса Северной 

Америки и Евразии, образуя проходные, полуnроходные и пресноВQD.Ные формы. 

Проходные формы обитают в морях, омывающих побережья Европы, Сибири и 
Дальнего Востока. На нерест они поднимаются во впадающие в эти моря реки. 

Почти все виды этой группы сравнительно немногочисленны и добываются в 

небольшом количестве. Таков, например, атлантический осётр (Acipenser sturio), 
некогда имевший огромный ареал, к середине ХХ в. бЬUI практически полностью 

истреблён и сейчас сохранился лишь в небольшом количестве. 

В крупных сибирских реках обитает полуnроходной сибирский осётр (А. Ьаеп), 
местами достигающий массы 200 кг. Отдельная байкальская популяция этого 
вида обитает в прибрежных водах озера, поднимаясь на нерест в реки Сепенrу 
и Баргузин. 

Наибольшим видовым разнообразием и хозяйственным значением обладают 

осетрообразные из бассейнов Азовского, Чёрного и Каспийского морей, прежде 

всего, русский осетр (А. gi.ildenstOdti; см. рис. 86, 4), представленный как про­
ходными формами, так и небольшими оседлыми популяциями, приуроченными 

к среднему течению Волги и Урала. 

В реки Черноморского, Азовского и Каспийского бассейнов заходит и круп­

нейшая пресноводная рыба мира - белуга (Hwo huso), ещё в начале ХХ в. превы­
шавшая 6 м в мину и массой 1 т. В недавнее время средняя масса поднимавшихся 
по Волге на нерест самок белуги достигала 125 кг, а самцов - 70 кr. У родственной 
белуге дальневосточная калуги (Huso dauricus), обитающей в бассейне Амура, 
длина тела может достигать 3,5 м при массе 380 кr. Длина тела нашеrо мелкого, 
сугубо пресноводного вида - стерляди (А. ruthenus) - редко превышает 60 см, 
а масса - 2 кг. Стерлядь встречается не только в реках Восточной Европы, но 
также в Оби, Иртыше и Енисее. 

Все осетровые ведуr придонный образ жизни и питаются бентосными бес­
позвоночными. Добычу разыскивают главным образом с помощью четырех 

осязательных усиков, свисающих с нижней поверхности рыла - перед ротовой 

щелью. Самые крупные виды - белуга и калуга - настоящие хищники. питаю-
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щиеся рыбой. Как и виды JЮЦа Acipenser, это исключительно ценные породы рыб, 
источники деликатесных пищевых продуктов. Эrо послужило причиной слишком 

интенсивного промысла многих видов, которых спасают от полного истребления 

только энергичные усилия по искусственному разведению на рыбозаводах. Осо­

бенно перспективны мя искусственного разведения гибридные формы, которые 

мoryr утратить свои проходные свойства. 

Семейство Веслоносовые (Polyodontidae) представяено всего двумя видами -
Веслоносы и Псефуры, которые отличаются от осетровых отсуrствием на теле 

костных жучек и длинным сплющенным горизонтально рылом в форме весла с 

двумя усиками на его нижней стороне. Веслонос (Po/yodon spathula), обитающий в 
бассейне р. Миссисипи, может достигать 2 м в длину и массы более 70 кr. Питается 
он исключительно планктоном, nnавая с широко открытым ртом. Второй предста­

витель семейства - псефур (Psephurus gladius) - до 7 м в длину, обитает в средней 
части реки Янuзы в Китае. Питается рыбой. Очень редок. Биология не изучена. 

ИНФРАКЛАСС НОВОПЕРЫЕ РЫБЫ (NEOPТERVGll) 

Систематика неоптеригий, превосходящих числом видов все остальные rруппы 

позвоночных вместе взятые, весьма запуганна из-за большого количества от­

носительно самостоятельных эволюционных ветвей с неясными родственными 

связями. Почти все они включены в отдел Костистые (Teleostei), за исключением 
нескольких видов, которые считаются более примитивными. Прежде их помешали 

в почти полностью вымерший надотряд Костные ганоиды (Holostei). До нашего 
времени в пресных водоёмах Западного полушария сохранились представители 
двух отрядов - Амиеобразные и Панцирникообразные. 

Более примитивными считаются представители отряда Панцирникообразные 

(Lepisosteifonnes, см. рис. 86, 5), получивших своё название из-за покрывающей 
их тело ганоидной чешуи (см. рис. 81, А). Тело у всех панцирников длинное, про­
гонистое. Спинной и анальный плавники Qвинуrы назад, к хвосту. Вытянуrые 

челюсти несуr многочисленные острые зубы. Челюстной сустав располагается 

перед rлазом. Н03Цри открываются на самом конце морды. Тела позвонков не­

посредственно сочленены между собой суставами, без участия хорды. Это опи­

стоцельные позвонки (задневоrнуrые), единственный пример такого рода среди 

рыб. В кишечнике сохраняются рудименты спирального клапана. АртериапьныА 
конус снабжён несколькими рядами клапанов. Ячеистый плавательный пузырь 

открывается в пищевод на спинной стороне. 

Панцирники обитают в реках и озерах Северной Америки. Весной отКJJадывают 
икру на мелких, хорошо проrреваемых местах. Выпупившиеся личинки обладают 

органами прилипания и остаются на месте вык.nева, пока не израсходуют запас 

питательных веществ в желточном мешке. После этого переходят на питание сна­
чала мелкими ракообразными и личинками насекомых, а затем и рыбой. Взрослые 

особи - все активные ихтиофаги, хищники-засадчики. 

Наибольшей извеспюстыо из 6-7 видов панцирников.:Польэуется панцирная 
щука (Lepisosteus osseus), населяющая реки и озёра США. Может достигать 1,5 м 
в длину. Употребляется в пиmу местным населением. 

Единственный представитель отряда Амиеобразные (Amiifonnes) - ильная 

рыба, или амия (Amia calua) - в своём современном состоянии утратила боль-
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шинство архаичных признаков. Чешуя лишена rаноина и похожа на циклоидную 
чешую костистых рыб. Хвостовой плавник отчётливо rомоuеркален. Из прими­

тивных признаков назовём rулярную пластинку - снизу между ветвями нижней 

челюсти. слабо выраженный спиральный клапан в кишечнике. Ячеистый плава­

тельный пузырь открывается в пищевод со спинной стороны и может служить ДllЯ 

вооаушноrо дыхания. Самец меньше самки (длина ero тела 50 см против 70 см) 
и имеет яркую зелёную окраску, тогда как самка окрашена в красно-коричневые 

тона. Во время нереста· поздней весной на хорошо прогреваемых мелководьях 
самцы строят из водорОслей плоские rнёэда диаметром около полуметра. Амия 

потребляет рыбу и беспозвоночных, причём подрывает их ресурс и потому слывёт 

вредной рыбой. 

ОТДЕЛ l<ОСТИСТЫЕ РЫБЫ (ТELEOSТEI) 

Объединяет приблизительно 26 840 современных видов (по данным J. S. Nelson, 
2006, это примерно 96 % всех современных видов рыб), 40 отрядов, 448 семейств 
4278 родов. 

Эволюционно костистые рыбы сформировались в поздней юре на основе 

организации костных ганоидов (поздних костнохрящевых). Срми характерных 

признаков почти полностью костный скелет (добавились верхнезатылочная кость 

и ещё несколько костей мозгового черепа); гомоцеркальный хвост, за рмкими 

исключениями (у трескообразных - дифицеркальный, т. е. внутренне симме­

тричный), чешуи костные циклоидного или ктеноидного типа (у многих рыб 

кожа голая), спиральный клапан в кишечнике отсуrствует; половые протоки не 

гомологичны вольфову и MIOJU1epoвy каналам; плавательный пузырь может быть 

со=инён каналом с пищеводом (у примитивных форм). Развиваюшиеся на пятой 

жаберной дуге глоточные зубы расширяют пищевые адаmации костистых рыб. 

Практически все современные представители отдела известны, по крайней 

мере, с конца палеоrен-неоrена (третичного периода). 

Размеры современных костистых рыб варьируют от 10 мм (бычки) до более 
чем 10 м (селыr.яные короли; см. рис. 86, 7), а масса - от нескольких граммов до 
тонны. Некоторые виды костистых рыб встречаются в верхних каскадах рек на 

высотах до 5 200 м над уровнем моря (Тибет), есть и обитатели океанских глубин. 
превышающих 8 ООО м. Некоторые живут в горячих источниках при температуре 
44 •с, другие же способны выдерживать охлаждение до -2 °С. Их можно встретить 
в озёрах с солёностью воды втрое выше, чем у морской, в лишённой кислорода 

воде заболоченных водоёмов, в подземных озёрах и даЖе на суше (илистый пры­

гун, цейлонский окунь, речной угорь, некоторые сомовые). 

Подотдел Остеоглоссоморфы (Osteoglossomorpha) 

Небольшая и относительно архаичная группа пресноводных тропических рыб, 

отчасти сходная с костными ганоидами. У некоторых видов слабоячеистый и уси­

ленно кровоснабжаемыА плавательный пузырь, возможно, пригоден в качестве 

добавочного органа дыхания. Известны адапации к заботе о потомсгве вплоть до 
вынашивания икры во рту. 
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Отр1д Араванообрааные (Osleogloaslfarmes) 

Зубы на парасфеноиде и костях ПОD.'ЬЯзычной дуrи позволяют выполнять ре­

жущий укус, зубами вооружены также задняя и наружная крыловидные кости. 

Около десятка видов, населяющих заросшие водоёмы тропической зоны. В водах 

Бразилии встречается арапаима Arapaima gigas длиной до 2,5 м, одна из круп­
нейших пресноводных костистых рыб. 

К этому же отряnу относят клюворылов, или слонорылов (Monпyridae, при­

мерно 200 видов), обитателей Нила и многих рек тропической Африки. Дпя них 
характерны вытянутые в виде хобота и слегка отогнутые вниз челюсти раэно­

обраэноrо строения. Наиболее интересна их способность использовать слабое 

электрическое поле (генераторы расположены в хвоте) для ориентации в мутной 

воде, ночью, а также для коммуникации. В связи с этим чрезвычайно увеличены 

мозжечок и общая доля мозга в массе тела (более 12 %, как у человека). Макси­
мальная длина тела 1 -1,5 м. 

Представители некоторых родов нередко достигают одного метра длины, но 

есть указания о встречах рыб длиной 1,5 м. Крупные виды имеют местное про­
мысловое значение. 

Подотдел Элопоморфь1 (Elopomorpha) 

Для представителей этой группы костистых рыб характерна своеобразная 

по форме тела личинка лептоцефал («УЗКО ГОЛОВ•). Она обладает несоразмерно 

маленькой головой, листовидна, полупрозрачна, сильно расширена по верти­

кали, обычно до 10 см длиной, но в предельном случае - почти до 2 м. В ходе 
метаморфоза (преврашения личинки в малька) длина её тела резко сокрашается. 

К элопоморфам относят четыре отряда и более 850 современных видов. 

Отр•д Тарпоноо6рааные (Eloplformes) 

Оrряа включает тропических и субтропических морских рыб. Их примитивные 

особенности - непарная rулярная пластинка на вентральной стороне нижней 

челюсти (как у амин). артериальный конус в сердце. Эти рыбы предположитель­

но не изменились с ПО311Ней iоры. Атлантический тарпон (Mega/ops at/anticus), 
обладатель обтекаемого, немного сжатоrо с боков тела классических очертаний, 

достигает в длину 2,5 м. 

ОтРАд Уrреобраэные (Angullllfarmes) 

Рыбам данного отряда присуша своеобразная, причём далеко зашедшая специ­
ализация на относительно примитивной морфологической основе. Эrо хишники, 

обладатели змеевидного тела, приспособленные к жизни на дне моря или пре­
сноводных водоёмов в сплетениях водорослей, в норах и наrроможnениях камней, 
среди коралловых рифов. Их добычу составляют, в основном, беспозвоночные. 

В морях встречаются до глубин в 4 км, особенно многочисленны и разнообразны 
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в тропиках. Эти рыбы полностью утратили брюшные плавники и тазовый пояс; 
лишь немногие сохранили остатки кожных чешуй, нередко сильно редуцированы 

также rрудные плавники, а плечевой пояс отдслён от черепа. Частично редуци­

рована жаберная крышка, мало наружное жаберное отверстие, отсутствуют жа­
берные тычинки. Предчелюстиые кости, сошник и этмоидные кости сращены в 
единый монолит. 

Европейский угорь (Anguil/a anguilla; рис. 86, 9) живёт в реках и озёрах, пи­
таясь беспозвоночными ·и мелкой рыбой, может достигать 1,5 м длины и массы 
до 6 кг. Угри - прохо.аные рыбы, для о.анократного размножения (в возрасте 
9-12 лет), они предпринимают дальнюю миrрацию, 4-7 тьtс. км, которая может 
включать переползание по суше, в Атлантике проходит под встречным тёплым 

течением Гольфстрим и заканчивается в Саргассовом море. Здесь угри нерестятся 
и погибают. Их личинки-лептоцефалы медленно дрейфуют к берегам Европы 
вместе с Гольфстримом. Через 2,5- З года они превращаются в полупрозрачных 
мальков, так называемых стеклянных угрей (длиной до 9 см), которые активно 
заселяют реки и пойменные озёра (при паводках). Здесь они живут до своей не­

рестовой миrрации. 

Мурены, представители семейства Mureпidae, живут почти исключительно в 

морях. Эrо серьёзные хищники, они могуг иметь крупные размеры (до З м ми­

ной) и опасны для ныряльщиков. У мурен отсуrствуют rрудные rmавники, при 

маленьком наружном жаберном отверстии несколько редуцированы жаберные 

дуги; только четвертая дуга усилена и подцерживает специфичную для этих рыб 

о:rnоточную челюсть•, вооруженную крупными острыми зубами. 

В отряд Уrреобразные включают 15 семейств и примерно 790 ВIШОВ. 

Отр1д Меwкоротообра3ные (5accopharyngiformes) 

Этих рыб считают производными от угрей и притом наиболее измененной ана­

томически rруппой позвоночных животных. Большерот Еигурhагупх pelecanoides 
(см. рис. 86, 16) - уникальный среди костистых рыб обладатель пяти жаберных 
дуг и шести жаберных щелей, маленькие жаберные отверстия расположены у 

него ближе к анальному отверстию, чем к переднему концу тела. Собственно 
мешкоротов известно 10 видов. Они живут на глубинах 1-5 тыс. м, достигают 
75 см длины. Гkгантские челюсти, способные пропускать относительно крупную 
добычу, занимают около 20 % длины тела, остальной череп сильно измененною 
строения едва заметен над ними. У мешкораrов нет костей жаберной крышки, 

лучей жаберной перепонки, брюшных плавников, рёбер, чешуй, плавательною 

пузыря, хвостового плавника. 

Всеrо в отряде четыре семейства, 28 видов. 

Подотде11 Остариок11юпеоморфы 
(Ostarloclupeomorpha) 

Объединять надотряды Клюпеоморф с Костнопузырными в ранге подотдела 

ста.ли в недавнее время по.а влиянием сходства этих rрупп в обладании элемекrами 

веберова аппарата (см. с. 148). В пределах первого из них принимают один лишь 
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отряд Сельцеобраэные, предки которых известны со среднеrо триаса. Второй на­

дотряд, по современным прсщставлениям, включает пять отрядов. 

Отряд Сел~.деоСSраэные (Clupeiformes) 

Для этих рыб характерны расчленённые, мягкие лешшотрихии, большое ко­

личество хряща в мозговом черепе; сжатое с боков серебристое тело, легко опа­

дающая чешуя. Зубы мелкие, у мноrих отсуrствуют. В большинстве это стайные 

пелагические рыбы, населяющие моря всеrо земноrо шара. Среди них немало 

проходных форм, есть и пресноводные виды. В отряде пять семейств и 364 вида. 
Многие имеют большое промысловое значение. 

Норвежская селЬ11Ь С/иреа harengus живёт в Северной Атлантике и прилегающих 
морях Северноrо Ледовитого океана. За 20-25 лет жизни мина тела досrиrает 36-
40 см. Размножение проходит вблизи береrов Норвегии, Исландии, Гренлан­
дии, Канады, с 5-7 лет. После нереста стаи уходят в море далеко на север мя 
откорма. Салака, местная форма этой селЫ1.и, составляющая почти половину 

улова в Балтийском море, созревает уже к возрасту 2-3 года, достигает мины 
13-15 см. Европейский шпрот S. sprattus, важный объект промысла и кормовой 
ресурс для многих видов крупных рыб, обитает большими стаями на Балтике, 

в Атлантическом океане, Средиземном и Чёрном морях. Четырёхлетние рыбки 

имеют 12-15 см длины. 
Крупная сельць черноспинка Caspio/osa kess/eri (длиной до 50 см) - проходной 

вид из Чёрноrо и Каспийского морей. Созревают к 3-4 годам. До строительства 
плотин эти рыбы поднимались по Волге на 2-3 тыс. км (по 30-70 км в сутки). 
Самки вымётывают по 135-310 тыс. икринок. Часть производителей после не­
реста погибает. 

К сельцеобразным относятся также тюльки, или кильки, это четыре вида 

рода C/upeonel/a из Азовского, Чёрноrо и Каспийскоrо морей. Эrи рыбы весьма 
многочисленны, интенсивно промышляются, служат кормом многих ценных рыб, 

в том числе и селыr.ей. 

Важный промысловый вид Чёрноrо и Азовскоrо морей - хамса, или евро­

пейский анчоус (Engrau/is encrasicho/us), один из 140 видов мелких стайных 
рыб семейства Анчоусовые (Engraulidae), распространённоrо главным образом 
в тёплых водах:. Питаются планктоном, веауr пелагический образ жизни. Поло­

вой зрелости достигают в возрасте опноrо rода, живуг 3 года, вырастая до 12 см. 
Ценный пищевой ресурс для многих крупных хищных рыб; к осени накапливают 

рекордное количество жира - до 28 9li массы тела. 

Надо1'Рllд Костнопуэырные 
(Ostarlophysi) 

К этому надотриду относится большинство современных пресноводных рыб, 

почти 8 тыс. видов пяти отрядов, объединяемых такими общими свойствами, как 
веберов аппарат, устанавливающий костную связь меЖдУ плавательным пузырём 

и внутренним ухом, и одноклеточные •железы испуга•, выделяющие в воду при 

повреждении кожи химический сиrнал опасности. 
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Отр1д Карпообразные (Cyprlnlfaпnes) 

В основном растительнояnные рыбы, широко распространённые в Северной 
Америке, Европе, Азии и Африке, но не в Южной Америке, всеrо более 3 250 
видов. Нет зубов на челюстях, зато у многих велик и прочен элемент пятой жа­
берной дуrи, несущий нижние глоточные зубы, крупные и сложные. Мощная 
мускулатура этой дуги позволяет рыбе растирать кормовые объекты о роrовой 

«ЖерновоК», закрепленный на выросте затылка, в тонкую пасту, поступающую 

по пищеводу непос~едственно в двенадцатиперстную кищку; желудка у этих 

рыб нет. Имеется максиллярный аппарат, выдвиrающий при раскрывании рта 
вторичную верхнюю челюсть в виде короткоrо хоботка. По своему разнообразию 
карпообразные превосходят другие rруппы пресноводных рыб, особенно боrато 

они пре.цставлены в водоёмах Африки и Южной Азии. Их питание разнообраз­

но, в раннем возрасте главный корм - зоопланктон, позже многие становятся 

бентофаrами - собирают корм на грунте или даже роются в иле, - такие. как 

леш и карась. Жерех и голавль - активные хишники, поеааюшие мелких рыб. 
Чисто растительноядные - амур и толстолобик. 

В отряде немало важных промысловых видов. Среди них первенство держит 

вобла, живушая в опресненных акваториях Каспийского моря, - проходная 

форма плотвы (Rutilus mtilus). Сушественную роль в этом плане играют также 
сазан (Cyprinus carpio), лещ (Abramis brama), жерех VUpius aspius). Мелкие виды, 
такие как пескари (Goblo), вьюны (Cobltis, Misgurnus), верховки (Leucaspius), 
образуют важное звено в цепях питания промысловых рыб. Есть важные объ­

екты искусственного разведения - культурные породы сазана (карпы), бсnый 

амур (Ctenopharyngodon idel/a), толстолобики (Hypophthalmichthys molltri.x и 
Aristichthys nobllis). Последние способны очищать водоёмы от растите.nьности, 
препятствуя их зарастанию. 

Отрод Харацинообраэные 

(Characlfaпnes) 

Отряд насчитывает почти 1 700 видов. Пресноводные рыбы Африки и Аме­
рики, преЖд.е всего Южной Америки, где они составляют не менее половины 

ихтиофауны бассейна Амазонки (замещая карпообразных). Очень разнообразны 

по форме тела и размерам - от 1,5 см почти до 1,5 м. Среди хараuинообраэных 
есть и растительноядные, и планктоноядные, и бентосоядные формы, и 81СI'ИВНЫе 

хищники, в том числе знаменитые пираньи (Serrasalmus). Острые треуrольные 
зубы и прочные челюсти с чрезвычайно сильной мускулатурой позволяют этим 

стайным рыбам легко откусывать у крупных животных небольшие кусочки мягких 

тканей, вскоре оставляя голый скелет. Серьёзную опасность местами они nре.пстав­

ляют и для человека. К этому О'J1)яду относятся многие популярные аквариумные 

рыбы - тернеции, тетры, неоны и др. Клинобрющки (Gastrope/ecus, Comegie//a; 
длиной чугь более 6 см) ловят насекомых на околоводных растениих, выпрыгивая 
из воды и пролетая десятки сантиметров активным машущим палетом. Крыльями 

служат грудные плавники, расположенные необычно высоко на сплюснутом с 

боков теле рыбки. Сильно выступающий грудной отдел вмещает «Летательную. 

мускулатуру (до 25 % массы тела). 
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О1р11д Сомообраэные (Sllurllormes) 

Многочисленная группа - более 2 800 видов. Почти все они имеют характер­
ную форму тела, как у обыкновенноrо сома. Кожа у большинства голая, но у пан­

цирниковых сомов (Callichthyidae) она содержит костные пластины. На челюстях 
несколько рядов мелких зубов, около рта - несколько пар усиков. Большинство 

топических видов мелки (3-6 см длины), наш сом (Si/urus g/anis; см. рис. 86, 
11) резко вьшеляется крупными размерами - до 4 м длиной и массой до 300 кr. 
Распространены частные приспособления: присоски у обитателеА rорных ручьёв, 

добавочные органы дыхания у обитателей заросших водоёмов с неустойчивым 

кислородным режимом, способность переползать по суше. Электрический сом 

(Malapterurus electricus) из рек Западной Африки имеет электрический орган (до 
1/4 массы тела) с раэрмами до 400 В, он окружает туловише студенистым слоем 
и предположительно возникает не из мускулатуры, а из кожных желез. 

Большинство сомообразных - хищники-засадчики, но есть среди них бенто­

фаги, планктонофаги и даЖе настоящие паразиты - мелкие американские сомики 

родов Stegophilus и Vandel/ia, которые укрепляются на жабрах крупных рыб и 
сосут из них кровь. Есть примеры заботы о потомстве - охрана кладки икры на 

дне в специально вырытой норке или вынашивание икры во рту. 

В отряде немало промысловых рыб, в частности обыкновенный сом - объект 

лова и разведения в прудовых хозяйствах. 

ОтрllД ГИмнотообраэные, МАИ Эле~арические уrри 
(Gymnolllormes) 

Оrряд немногочислен, в нём чуть более 130 видов. Они распространены в Цен­
тральной и Южной Америке. Имеют уrреподобное тело и считаются близкими по 
отношению к сомообразным. Их электрические органы произошли из нервной и 

мышечной ткани. Генерируемые токи используют дnя ориентации, внутриВJ.Шовоrо 
общения, но также для защиты и нападения на добычу. У электрического уrря 

(Electrophorus electricus) при длине тела свыше 2 м главный электрический орган 
(окало трети массы тела) даёт разряд до 650 В при силе тока до 1 А. Добавочные 
низковольтные органы дают пульсирующие локационные импульсы до 50 в 1 с, 
по-вИдИмому, отчасти заменяющие зрение. Способен дышать атмосферным воз­
духом благодаря особому богато васкуляриэованному органу в ротовой полости. 

Есть указания на развитую заботу о потомстве (охрану молоди). 

Подотдел Насюящие костистые рыбы (Euteleostei) 

Надотряд Протакантоптериrии (Protacanihopterygii) 

ОтРllд Корюшкообраэные (Osmerilormes) 

В отряде более 80 видов преимущественно пресноводных и солоноватоводных 
рыб. Европейская корюшка - Osmerus eperlanus (до 20 см дnиной, живущая до 
9 лет) - относится к проходным видам. Обитает в прибрежных морях Европы, в 
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пределах России в Белом и Балтийском MopJIX. Озёра этих же районов населяет 
оседлая форма - более мелкий снеток (8- IO см). Промышляются обе формы; 
солёно-суwёный снеток ценится как лакомство. 

ОтР!lд Лососеобраэные 
(Salmonllormes) 

В настоящее время отряд толкуется весьма узко: в него включают одно се­

мейство и окапо 7.0 видов. Прежде считались блиэкими к сельпеобразным, но, в 
отличие от них, иt.iеют непрерывный ряд отверстий боковой линии в последо­
вательных чешуях. В мозговом черепе много хряша. У всех отечественных видов 

отряда есть жировой плавник (задний спинной - маленький и без лучей). Есть 

морские (даже глубоководные), проходные и пресновапные. 

В отряпе немало ценных промысловых видов, СЛ8ВJIШИХСЯ прекрасным мясом, 
«красной• икрой. Это проходные и пресноводные рыбы Северного полушария. 
Наибольшее промысловое значение имеют ПрохQllНЫе тихоокеанские лососи рода 
Oncorhynchш. Рыбы растут и нагуливаются, кочуя по северной части Тихого океа­
на. У горбуши (О. gorЬuscha) возраст половозрелосm 2 I'Q.118. при .плине 50-60 см, 
у кеты (0. kela) - от 3 до 5 лет при длине 70-90 см и массе S-10 кr, у чавычи 
(О. tschaшytscha) - от 4 до 7 лет при длине до метра и массе иноr.па СВЬ1Ше 25 кr. 
В определённый сезон rona (иной для разных видов и даже популяций одного 
вида) рыбы движутся плотными стаями к побережьям, 38XQILllТ в реки, пЦ11НИмаясь 

вверх до участков с галечным грунтом и быстрым течением. При эrом они при 
помоши обоняния обычно находят свою сродную.. реку. Кета по Амуру и Уссури 
проходит до 1200 км, а чавыча по р. Юкон - даже до 4 ООО км. В реках рыбы не 
питаются; запасы жира снижаются за время путешествия с 8- 10 % JIO доясй про­
цента, сжимается кишечник, частично рассасываются мышцы, но иаёт дозревание 
поповых продуктов. Одновременно у рыб формируется брачный наря~г. изменяется 
окраска, у самцов увеличиваются и искривляются челюсти, вырастает rорб. 

На нерестилише самка, став головой против течения, хвостом разбрасывает 
гальку и вырывает яму 30-40 см глубиной и до 1-2 м длиной. Затем она вымё­
тывает в ямку крупную икру, диаметром до 7 -9 мм, сравнИТС11ьио немиоrо, всего 
1,5-4,5 тыс. икринок на самку, лишь у чавычи до 14 тыс. НаходRШИАся ряаом 
самец поливает икру молоками, самка засыпает икру галькой, насыпая буrор, и 
до 10 дней охраняет свою кладку, отгоняя других rотовящиХСJI к нересту самок. 
Затем истошённые производители погибают. Для всех тихоокеанских .лососей 

характерно однократное (моноциклическое) размножение. Бпаrодаря такому 
режиму обсуждаемые виды не только доставляют своё потомство на оrромнwе 

расстояния в относительно безопасные условия с чистой и хорошо аэрирован­

ной водой, хотя и бедные пишевыми ресурсами. Помимо этого, они удобряют 
эти акватории своими телами, принося в них из Тихого океана огромную массу 
биогенного материала. 

Икра инкубируется 100-130 дней. Несмотря на развитую заботу о потомстве, 
огромная допя икры теряется из-за выноса течением, поепания хищниками, рас­

капывания бугров друm:ми участниками нереста, наконец, промерзания. Личинки 

до рассасывания желточного мешка несколько месяцев прячутся между галькой, 

затем начинают питаться мышечными волокнами поmбших после нереста взрос-
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пых рыб, личинками хирономид и другими мелкими донными беспозвоночными. 

Потом молодые рыбки скатываются в море и живут там до настуrшения половой 

зрелости. Как покаэапо в одном случае конкретное исследование, их число со­

ставило лишь 1,8 % от числа икринок, бывших в яичниках самок. 
Из атлантических лососей рода Sa/mo более известна сёмrа - S. sa/ar (см. 

рис. 81, 6), достиrающая 1,5 м длины и массы 38 кr. Её мапьки остаются в реках 
до 3-5 пет (у нас - в бассейнах Белоrо и Баренцева морей) и меньше времени 

проводят в море ( 1-3 rода). После нереста значительная часть производителей 
скатывается в море и там вновь нагуливается, участвуя в размножении до 5 раз. 
В некоторых реках и крупных озёрах (например, в Ладожском) живут оседлые 

популяции сёмrи; более мелкие, чем проходные. Кумжа (S. trutta) образует про­
ходные формы (черноморский, каспийский пососи) и оседnые, называемые 

форелями. В бассейне Северноrо Ледовитоrо океана обитает проходная нельма 

Stenodus leucichthys; ее подвид - белорыбиuа - живет в Каспии, нерестится в 

Волrе и Урале. В реках Сибири и в бассейне Амура обитает таймень Hucho taimen 
(дllиной до метра и массой до 60 кг). На Европейском Севере и во мноrих районах 
Сибири живут проходные и жилые виды рода ~us: ряпушки, сиrи, омуль, 

пелядь, пыжьян, муксун. Эrо рыбы с вкусным нежным и жирным мясом, но ме­

нее крупные, с массой 1 -2, редко до 5 кr. Пять видов хариусов рода Тhутаl/щ 
населяют реки с быстрым течением и каменистым дном, а также холодные озёра 

Северноrо полушария. 

0тр11Д Щукообра3НЫ8 
(Esociform&I) 

Этот отряд невелик - всеrо 10 видов. Пресноводные рыбы, видимо, близкие 
к корюwкообразным. У них специфический силуэт - спинной и анальный плав­

ники спвинуrы к хвосту. Пилорических придатков нет. Обыкновенная щука Esox 
luciщ (см. рис. 81, 8) распространена в озёрах и реках всеrо Северноrо полуша­
рия (ареалы остальных видов более оrраничены). Достиrает длины 1,5 м и массы 
более 35 кг; устаноВJ1енный пр~щельный возраст 33 rода. Созревают на 2-4-м 
rоду жизни. Нерестятся весной, обычно на заливных nyrax. Самка вымётывает 
от 20 до 300 тыс. икринок. Личинки длиной 6,5-7,5 мм вылупляются через 8-
14 дней и вскоре начинают питаться мелкими ракообразными. При длине от 
3 -5 см питаются только молодью рыб. Хищники-эасадчики, способные к мощ­
ному рывку. Полезны уничтожением сорных рыб. Имеют промысловое значение 

и оrраниченную rастрономическую ценность (в мясе всеrо 2-3% жира). Но в 
некоторых районах Сибири составляют до 20 % уловов. 

Отрод СТомиеобра3ные 
(stomiilormes) 

Примитивные современные рыбы, примерно 390 видов. Большеротые морские 
хищники, мноrие из них rпубоководные. Имеют светящиеся орrаны (фотофоры), 

своеобразные в rшане rистолоrии. Прежде этих рыб ошибочно включали в отряд 
Лососеобразные. 
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Отр!IД Миктофообразные (Мyclophlfonnes) 

Это так называемые светящиеся анчоусы. всеrо около 250 видов; их тело также 
покрыто многочисленными фотофорами. Мелкие глубоководные морские рыбы 
относительно обычных пропорций. Характерны ежедневные вертикаnьные ми­
rрации до глубин 2-3 тыс. м. Часть видов имеет промысловое значение. 

Отрt1д Опахообразные (Lamprlfonnes) 

Два десятка видов пелагических рыб, держашихся поодиночке на глубинах в 

сотни метров, обладателей уплощенного с боков тела. Опах (Lampris guttatus) 
достигает 3-5 м длины при массе 200-300 кг; распространён всесветно. 
У другого представителя отряда, сельо.яноrо короля (Regolecш g/esne; см. рис. 81, 
7), тонкое и узкое ремневидное тело достиrает длины 8 м. Это самая длинная 
костистая рыба. 

Надо1Рtlд ПаракаlП'Оnтериrии (Paracanlhoplerygll) 

0тр11Д Трескообразные (Gadlfonnes) 

Объединяет девять семейств и около 550 видов (многие из них боnее или менее 
глубоководны). В пресных водах постоянно живёт один вид. Многие представи­

тели отряда имеют важное промысловое значение. Чешуя иногда рецуцируется. 

Размеры от 10-30 см до 1-1,5 м. Живуr преимущественно в холодных и про­
хладных водах. В большинсrве ВЕШУТ прицонный образ жизни, поецаюr ра311ичных 

беспозвоночных и мелких рыб; немноrие мелкие пелагические виды питаются 

зоопланктоном. Один из основных промысловых видов - треска ( Gadus morhua), 
живущая в умеренных и северных районах Атлантического и Тихого океанов. 
В возрасте 20-25 лет достигает длины до 1,5 м и массы свыше 40 кr, в промысло­
вых уловах обычные размеры 40-80 см. НереститСJI на глубинах около 100 м; сам­
ка выметывает за rод 2-10 млн мелких икринок. Молоць питается пелагическими 
рачками, к концу лета рыбки достигают 3-4 см длины. Затем переходят к жизни 
в придонных CЛOJilX воды и продолжают усиленно питаться ракообразными. До­

стигнув мины 30-40 см (в возрасте трёх лет), рыбы начинают кочевать. Держатся 
около дна, питаясь мелкой рыбой, придонными и донными беспозвоночными. 

В возрасте 6-8 лет при мине 60-80 см и массе 3-5 кг осенью большие стаи 
трески медленно направляются к местам нереста, проделывая за 5-6 месяцев, 
пуrь 1ООО-1 500 км. Нерестятся кажп.ый rод. Ценятся мясо и 'l])еСКОвая печень, 
которая составляет до 10 % массы рыбы и содержит до 50 % жира с высоким со­
держанием витаминов А и D. 

Широко известны также обитающая в Атлантике пикша (G. aeglefinus), 
минтай (Тheragra ha/cogramma; север Тихого океана), мерлуэа и хек (внды рода 
Merluccius). В прибрежных водах Тихого океана и Северной Атланп1ки, включая 
Белое море, живуr близкие внды наваги (род E/eginus), нересnпшt:еся зимой. В хо­
лоо.ных реках и оэСрах Северною полущария живет налим Lota /о/а, достигающий 
мины 1 ми массы 30-35 кr. Особенно интенсивно питается зимой, поtаая рыб 
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и различных донных беспозвоночных. Половозреnым становится в возрасте трёх 

лет. Очень модовит - от 30 тыс. до 5 млн икринок. Ценятся мясо и печень. 
Подавляюwее количество видов принадлежит макрурусам (Macrourus) и их 

родственникам - глубоководным рыбам (до 2 ООО м), среди которых есть про­
мысловые. Вместо хвостового плавника их тело позааи переходит к нить. В от­

ряде есть несколько видов обитателей карстовых пеwер Северной Америки. Это 
представители семейства Спепоrлазковые - AmЬlyopsidae, известные также тем, 
что вынашивают икру в ротовой полости. 

Orptiд Оwибнео!iра3НЫ8 (OphidillollТ\8$) 

В отряде насчитывают до 385 видов. Среди них особо интересны караповые 
рыбы, в частности, Carapus bermudensis (прежнее название - фиерасфер), 

всеrо 25 видов миной до 15-30 см, очень тонких, с укороченным туловиwем 
и минным заостренным хвостом без плавника. Они занимают своеобразную 

экологическую нишу на мелководьях тёплых морей. Очень минный перистый 

луч спинного плавника позволяет вылупившейся личинке парить в придонных 

споях воды. Достигнув 7-9 см длины, личинка теряет его, опускается на дно и 
проникает в клоаку голотурии, где и живёт, не причиняя своему хозяину вреда. 

После метаморфоза личинка превраwается в рыбку Д/IИНОЙ 7 -8 см, которая сво­
бодно плавает у дна, питаясь мелкими ракообразными, но при опасности снова 

прячется в голотурию, влезая в её клоаку тонким хвостом вперёд. 

Отряд 6атрахообра3ные (Bahacholdllormes) 

Батрахообразные, или рыбы-жабы (около 80 видов). видимо, произошли от 
каких-то перкоидных (близких к окунеобразным) форм и приспособились к 

донному образу жизни в прибрежной зоне; есть вторично пелагические и глубо­

ководные виды. Брюшные плавники расположены на горле; они мoryr спиваться 

в присоску или редуцироваться. Плавательный пузырь замкнутый. Большинство 

видов - малоподвижные донные формы длиной до 20-30 см с большой при­
nлюснуrой головой и глазами на верхней стороне. Большой рот с острыми зубами. 

Питаются беспозвоночными и мелкой рыбой. С помошью плавательного пузыря 

и:ща.ют громкие звуки - территориальные сиmалы. Крупную икру откладывают 

под камни, в пустые раковины, me её охранякт самец. Часть видов имеет ядовитые 
железы у основания лучей спинного плавника и шипов на жаберных крышках. 

Отр!IД Удим.щикообра3ные (Lophllformes) 

В отряде немногим более 300 видов хищных морских .рыб. Самый передний 
луч спинного плавника смещён на rолову и превращён в та~:наэываемый ИЛJIИUИй 
(удилиwе) с расширением (иногда светящимся) на конце, движения котороrо 
привлекают добычу. У многих грудные плавники имеют мощный скелет, сильную 
мускулатуру и служат дпя ползанья по грунту. Тело их уплощено в дорсовеитраль­

ном направлении, у них крупная голова, обычно небольшое наружное жаберное 

отверстие, сильно вьшвинутые вперёд брюшные плавники. Подкарауливать до-
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бычу на дне облеrчает маскировка причудливыми выростами кожи и шипами, а 

у ряnа видов также пугём изменения окраски. Питаются рыбами, кр.riбами, голо­
воноrими. Около 120 видов живут в то.nше воды на rлубинах в 1-2 км и rлубже. 
Большой рот с очень мошными зубами позволяет нападать на добычу почти таких 

же размеров, как и сам хищник. Дllя ряnа rлубоководных видов характерны кар­

ликовые самцы, не способные самостоятельно питаться. Они прирастают к круп­

ным самкам своим ротовым отверстием и преврашаются в настоящих наружных 

паразитов. Такой пар.'-зитизм самцов, вероятно, компенсирует ЧJУдность встреч 

особей разноrо пола у малоподвижных видов, живущих поодиночке, чрезвы•1айно 

разреженными популяциями. 

Надотряд Колючеп6рые (Acanthoplerygll) 

У этой крупнейшей современной rруппы костистых (около 14 800 видов) при 
открывании рта предчелюстная кость выдвиrается вперёд вследствие поворота 

верхнечелюстной кости около продольной оси. Надотряд можно разделить на 

ЧJИ неравные rруппы (серии): во-первых, это Муrиломорфы, включающие один 

отряд Кефалеобразные, затем Атериноморфы с отрядами Атеринообраэные, Сар­

rанообразные и Карпозубообразные. Третья серия, Перкоморфы - самое круп­

ное Сtбыпинение костных рыб (около 13175 видов). В её состав ВХО.1U1Т 9 отрядов, 
а именно: Стефанобериксообразные, Бериксообразные, Солнечникообразные, 
Колюшкообразные, Слитножаберникообразные, Скорпенообразные, Окунео­
бразные, Камбалообразные и Иrлобрюхообразные. 

ОтрlД КефаА80бра3НЫе (MugllИormes) 

Компактная группа, чуть более 70 видов, в большинстве - ценные промыс­
ловые рыбы. Известны разнообразные виды кефалей рода Mugil, обладатели 
обтекаемоrо торпедообразноrо тела с небольшим ртом и мелкими зубами. Дер­

жатся в прибрежных участках морей и приустьевых пространствах, в том числе 

опреснённых, изредка - в пресных водах. Питаются илом, содержащим детрит, и 

обитающими в нём беспозвоночными. Имеют длинный кишечник и фильтруюший 
аппарат в rлотке с длинными жаберными ты•шнками. Кефалеобразные обычны 
в Чёрном море, успешно акклиматизированы в Каспии. 

Отряд Атеринообра3Ные (AtherlnИormм) 

Мелкие рыбы (обычно до 15 см), немноrим более 300 видов, населяют при­
брежные моря, солоноватые и пресные водоёмы преимуmественно в тропиках и 

субтропиках. Несколько видов живуr в Чёрном, Азовском и Каспийском морях. 

При небольшом промысловом значении образуют существенное звено в пище­

вых цепях. Своеобразна репродуктивная адаптация rруниона Leuresthes tenuis, 
рыбки длиной до 17 см. В Калифорнии в период высоких приливов ночью рыбки 
вместе с волной выскакивают на пляж и успевают выше среднеrо уровня уреза 

воды зарыть порцию икры в мокрый песок на rлубину до 5 см. В слепующий пе­
риод высоких приливов (при одноимённой фазе луны, т. е. почти через месяц), 
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когда волны вновь захлестывают участки с икрой, мальки уплывают в море. 

У nредставИтелей семейства Фаллостетовые - Phallostethidae (21 вид) обнаружена 
уникальная адаптация Д11Я внуrреннего оплодотворения. У этих мелких (Миной 

до 4 см) полупрозрачных рыбок из пресных и солоноватых водоемов Индокитай­
ского п-ова и Филиппинских о-вов анальное и половое отверстия расположены 
на горле, под грудными плавниками. У самца элементами брюшных плавников на 

стебельчатом выросте нижней стороны головы образован скелет асимметричного 

округлого совокупите.льного органа. Несмотря на внуrреннее оплодотворение, 

живорождения нет; самки откладывают икринки. 

ОтР!1д Сарrаноо6раэные (Beloniformes) 

Распространены в тёплых морях и пресноводных водоёмах (около 225 видов). 
Собсгвенно сарганы, хишные рыбы из семейства Вeloniidae ( 1,5 м дпины), облаца­
ют вытянуrым те.лом и репкими зубами на дпинных тонких челюстях. Обитаюшая 

в Тихом океане сайра CololaЬis saira (40-45 см длины), важный объект промысла, 
относится к стайным макрелеШ}'Кам (семейство Scomberesocidae, всего четыре 
вида). Популярен лов сайры на свет: в темные ночи её привлекают к рыболовному 

судну мощными лампами и •черпают- из воды специальными сетями. 

Заслуживают внимания летучие рыбы (семейство Ex.ocoetidae, около 50 видов; 
см. рис. 81, 12). Максиммьная длина тела 30-45 см. Эrи рыбы имеют сильно 
вытянуrые грудные и брюшные плавники, а в хвостовом плавнике нижняя .лопасть 

заметно длиннее верхней. Держатся мелкими стайками в верхних слоях воды, 

питаясь различными рачками, моллюсками и мелкими рыбками. Сами служат 

добычей многих крупных пелагических рыб - тунцов, меч-рыбы и др. Уходящие 

от преследования летучие рыбы на скорости до 60-65 км/ч выскакивают на по­
верхность воды, при этом нижняя лопасть хвостового плавника погружена в воду 

и сохраняет роль двИЖИТt.ЛЯ. Наращивая скорость, рыба переходит к сJСОJJьзящему 

полёту и планирует по отлогой траектории, пока снова не опустится на воду, чтобы 

повторить разrон при помоши хвоста. При блаrоприятных условиях (направление 

ветра и т.п.) крупные виды могут продержаться в B031JYX.e 30-40 с и пролететь 
до 200- 400 м; хищник бросает преследование. Взлетевших летучих рыб ловят 
в воздухе морские птицы (фрегаты, мьбатросы и др.). Имеют небольшое про­

мысловое значение. 

°'PllA Карпоэу6ообра:~ные (Cyprlnodonllformes) 

Мелкие рыбы (2-30 см длиной), немного более тысячи видов из пресных 
вод тропиков и субтропиков, некоторые - из прибрежных участков морей. 

В Америке некоторые виды живут в горячих источниках при температуре воды до 

40 °С и даже выше. В числе кормовых объектов личинки коМаров, в связи с чем, 
например, гамбузию Gambusia акклиматизировали на юге России и ближнего 
зарубежья. Многие виды содержатся аквариумистами (гуппи, меченосцы и др.). 

В четырёх семействах из 10 развито яйuеживорождение: самка рождает от двух до 
200 ммьков. От 2 до 5 ммьков (дllины 4-6 см) рождают самки четырёхглазки 
(АпаЫерs /e/rophlhalmus; до 30 см в длину) из лагун Центральной Америки. Рыбы 
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кормятся на поверхности водоёмов, напаnовину высунув глаза из воды. Каждыl:! 

отчасти подра:шслён «ватерлинией• на верхний зрачок, для во:щуwного зрения и 

нижний - для водного. Хрусталик овален, а нс шаровиден, как у остальных рыб, 

его баnсс уплошснная часть используется для вщцушного зрения. 

Отряд Стефанобериксообразные (StephanoЬerycllormн) 

Отряд объединяет своеобразных морских, океанических рыб, характерны)j 
исключительно тонкими костями черепа. Среди них немало глубоководных. 
редких, недостаточно изученных видов, отчего их количество со временем нарас­

тает; пока описано 75 видов. По числу видов, обитаюших глубже 1800 м, отря.п 
держит первенство, это 20 видов китовидковых (семейство Cetomimidae). У ню 
большая голова, крупный рот, маленькие глаза (у некоторых - рудиментарные), 

скелет слабо обызвествnён. Длина тела самок - 10-20 см (предел - 39 см), 
самцов - 3 -5 см. 

Отряд &ериксообра3ные (Вerycllormes) 

Около 140 BИ.llOB из ЧJопических и субтропических вод океана. Оrряа известен 
уже со среднего мела - наиболее древний среди перкоидных, возможно, обосо­

бившийся от каких-то сел~еобразных и предковый для остальных nсркоидны)j 

рыб. У части BИ.llOB плавательный пузырь сохраняет связь с пишсводом. Часть 

видов приурочена к коралловым рифам. 

Отряд СОАН8ЧНИКообра3НЫ8 (Zellorm8$) 

Всего 32 вида, в большинстве своём глубоководные, обитаюшис в морях тропи­
ческого и умеренного пояса. В Чёрном море изредка встречается распространён­

ный в Северной Атлантике обыкновенный солнечник Zeus faЬer, достигаюшиЯ 
55 см длины и 8 кг массы. 

Отряд КОАJОwкообра3Ные (Gasterostellormes) 

Около 280 видов, преимущественно мелких, в том числе пресНОВQllНЫХ (около 
20 видов) и сояоноватоводных (около 40 рыб). У многих развиr наружный панцирь 
из костных пластинок. 

Первый из двух подотрядов - это каnюшковидные (Gasterosteoidei), окаяо 
14 видов с длиной тела до 18 см из пресные вод и прибрежных морей Северного 
полушария. Обладают выдвижным ртом, прочными шипами перед спинным 

плавником (от 2 до 15 штук). а также парой шипов на месте брюшных плавников. 
Характерна развитая забота о потомстве. Весной самец на дне из обрывков рас­

тений склеивает выделениями почек rне:що, затем при nомоши сложного риту­

ального поведения эаrоняет в него 2-3 поnовозрелые самки, каждая из которы)j 
откладывает до 100 икринок. Самец охраняет гне:що, бросаясь с растопыренными 
колючками даже на баnее крупных рыб, движениями грудных плавников он об-
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новляет в гнезде воду; некоторое время охраняет и молодь, скрывающуюся при 

опасности в гне:ше. Освобожпённая от таких забот самка за период нереста может 
выметать 3-4 порциями до 400-600 икринок. Местами колюшки очень много­
численны. Питаясь планктонными и донными беспозвоночными, поt1111я икру и 

молодь других рыб, они оказываются конкурентами и прямыми хищниками по 

отношению к ценным промысловым рыбам. В свою очередь, они сами служат 
кормом для мноmх рыб (например, трески) и морских птиц. 

Другой подотряд, чугь более 260 видов, - Игловидные (Syngnathoidei), по­
старому Пучкожаберные. Тело удлинённое или сложной формы, со сворачиваю­

щимся цепким хвостом, как у морского конька (Hippocampus; см. рис. 86, /3). 
Рьшо длинное, трубкообразное, с маленьким ртом на конце. Брюшных плавников, 
как правило, нет. Тело покрьпо костными пластинками. Почка, как указано ранее, 
лишена артериального кровоснабжения (бесклубочковая почка), по крайней мере, 

у части видов. Живут на мелководьях тёплых и умеренных морей, скрываясь в за­

рослях водорослей или среди веточек кораллов; у некоторых видов совершенная 

мимикрия. Некоторые популяции морских игл живут и в пресных водах. Питаются 
преимущественно планктонными рачками, втягивая их невьщвижным трубчатым 

vroм, как пипеткой, снимают мелких беспозвоночных с водорослей. Служат кормом 
хищных рыб, но более крупные особи (иглы - до 60 см длины, коньки - до 20 см) и 
сами .1овят молодь других рыб. Крупная икра откладывается в выводковую сумку 

на брюхе самца, через стенки которой отец доставляет им кислород. 

Этому же подотряду принадлежат пять видов пегасов (семейство Pegasidae), 
небольших рыбок причудливого внешнего вида из тропических прибрежных вод 

Индийского и западной части Тихого океанов. Сплющенное сверху вниз тело 

покрыто многоугольными костными пластинками; маленький беззубый рот с 

уникальным механизмом выдвигания накрыт плоским рострумом из носовых 

костей. Большие грудные плавники внешне похожи на крылья. 

Orp!IA САИТНОжаберникообразные 
(Synbranchllormes) 

Около 100 видов, по внешнему облику похожих на уrрей; населяют пресные, 
солоноватые водоёмы, а четыре вида - прибрежные участки тропических морей. 

Елиное жаберное отверстие на горле, жабры более или менее редуцированы. Ды­
шат поверхностью кожи, а также усваивают атмосферный кислород через обильно 

снабжённые капиллярами кишечник и полости наажаберньrьх органов. Флюта, 
или рисовыА угорь (Monopterus albus длиной 70-100 см), живёт в прудах, болотах 
и на рисовых чеках Юго-Восточной Азии. Переползает из водоёма в водоём, при 
засухе закапывается в ил на глубину 1-1,5 м и доживает до сле,аующеrо влажного 
периода. Сходно ведуг себя и другие виды. · 

Orp!IA Скорnенообразные (Scorpaenllormes) 

Почти 1 500 тыс. видов морских рыб, преимущественно донных или придон­
ных. Близки к окунеобразным, из отличий от которых упомянем прочную про­

дольную костную перемычку под глазом. 
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Имеются ядовитые железы в виде полоски секреторной ткани в глубоких 

желобках части плавниковых лучей. Попадая при уколе о плавник в рану, яд 

вызывает боль, в тяжёлых случаях - паралич и даже смерть; используется при 

защите от нападения других рыб. 

Одни виды - типичные хищники-засадчики, другие питаются крупными 

планктонными или донными беспозвоночными. Морские петухи, в частности 

черноморская жёлтая тригла (Trigla lucema, см. рис. 86, /9), ищуr мелкую до­
бычу на дне, прощупывая верхние слои ила тремя передними свободными лучами 

широких и ярко окрашенных ll'Удных плавников, которые образуют подвижные 

и чувствительные пальцевидные придатки. 

Самцы нередко охраняют отложенную икру (подкаменщики из семейства 

Cottidae, пинагор Cyclopterus lumpus; см. рис. 86. 20, и др.). Самки некоторых 
видов карепроктов ( Careproctus) в Охотском и Беринrовом морях при помощи 
яйцеклада в виде тонкой трубки до 8 см длиной отклааывают икру в околожа­
берную полость крупных камчатских крабов. Есть и яйuеживородищие виды, в 

часmости, все I IO видов морских окуней рапа Selюstes. Крупные самки некоторых 
видов (более 1 м длиной) выметывают до 2 млн личинок миной до 4-6 мм. Бай­
кальские rоломянки ( Comephorus) ОТIСЛадывают 1-2 тыс. икринок, личинки из 
которых вылупляются уже во время нереста (самки затем mбнуr). Многие виды 

этого отряда имеют промысловое значение - морские окуни, терпуn1 (семей­

ство Hexagrammidae), угольная рыба (Апор/орота fimbria), керчаки (семейство 
Cottidae). 

Отр!IД Окунеоб~ные (Perciformes) 

Самый большой отряд костистых рыб: в нём свыше 1О ООО видов и 160 семейств. 
ВстречаЮТСJI в пресных и морских водах; особенно разнообразны в тропиках. 

Спинные плавники содержат жёсткие и острые (колючие) лучи. Брюшные плав­
ники сильно сдвинуrы вперёд, под ll'Удные, иногда сливаются в присоску. Чешуя 

чаще всего ктеноидная, в некоторых семействах редуцирована. Плавательный 
пузырь замкнутый, у некоторых отсутствует. Размеры широко варьируют - не­

которые бычки нз семейства Goblidae и шиндлерии семейства Schindleriidae имеют 
1-2 см длины и массу 10-30 мг. С друrой стороны, меч-рыба (Xiphias g/adius) 
достигает 4-4,5 м мины и массы 400-500 кг, марлин (Makaira nigricans) -
5 ми 700-900 кг, синий тунец (Тhunnus thunnus) - более 3 ми 375 кr. 

Тунцы, ставриды, парусники, меч-рыбы ведут пелагический образ жизни, 

питаются стайными рыбами, развивая временами скорость до 100-130 км/ч. 
Барракуды рода Sphyraena, похожие по внешнему облику на щук, - морские 
хищники с крупными острыми зубами. Обычная у берегов Центральной Америки 

большая барракуда (S. Ьarracudo; 2-3 м длины) опасна для купающихся людей. 
Нототении, пелагические формы из семейства Nototheniidae, питаются планктон­
ными рачками и плавают мсщленно. Рифовые окуни из семейства l..Щjanidae, наши 
окуни, судаки (Percidae) затаиваются среди растений или разыскивают добычу, 
плавая с небольшими скоростями. Придонные рыбы зубатки (.Anarhichas) питаются 
моллюсками и иглокожими; своими мощными периQllИчески сменяемыми зубами 

они легко разJl'ызают прочные раковины. Султанки (Mu/lus) питаюrся мягкими 
донными беспозвоночными, которых ищут с помощью минных щупалец-усиков, 
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медленно плавая у дна. Многие бычки (Goblidae) и морские собачки (Blenniidae) 
прячугся между камнями. подстерегая добычу, а зве:щочёты (Uranoscopidae) за­
рываются в IруНТ, выставив на поверхность лишь большую пасть и расположен­

ные на голове сверху глаза. Некоторые морские собачки, лабиринтовые рыбы 

(AnaЬantidae), например анабас (АпаЬаs) и илистые прыгуны (Periophtha/mus из 
семейства бычковых, см. рис. 86, 17), выползают на берег и охотятся за наземны­
ми беспозвоночными. Брызгуны (Toxotes) из пресных вод Юго-Восточной Азии, 
оставаясь в воде, сбивают летающих или ползающих на надводных растениях 

насекомых тонкой сtруйкой воды, которую выбрызгивают с невероятной метко­

стью на расстояние до 2-2,5 м. Глубоководные виды этого отряда - хищники, 

способные заглатывать добычу, превышающую их размерами. Таков, например, 

хиазмод (Chiasmodon, см. с. 142; см. рис. 86, 15). Есть и растительноядные виды, 
например некоторые морские собачки, рыбы-хирурги (Acanthuridae) и др. 
У прилипал (рыб длиной 30-90 см из семейства Echeпeidae) первый спинной 

плавник смещён на голову и превращён в мощную присоску, которой прилипалы 

прикреIШЯются к более крупным плавающим объектам и перемещаются за их счёт. 

Упомянуrая присоска представляет собой неглубокий лоток с нежными краями 

бортов (для герметичности) и многочисленными поперечно ориентированными 

костными гребешками на дне, видоизменёнными плавниковыми лучами (лепи­

дотрихиями). Прижав свою присоску с rшоско уложенными гребешками к глад­

кой поверхности, а затем оттопырив гребешки обычными мышцами плавника, 

прилипало с большой силой отrссняет от субстрата дно лотка, создавая в нём 

высокое разрежение. Питаются эти рыбы остатками пищи крупных «Хозяев• и 

беспозвоночными, будь то пелагические виды или эктопаразиты •хозяина•. 

У окунеобразных рыб встречается разнообразная окраска, часто покровитель­

ственная, с яркими пятнами и полосами. Некоторые способны изменять окраску в 

зависимости от окружающего фона (бычки). У некоторых видов выражена забота 

о потомстве. Бычки откладывают икру в пустые очищенные от грязи раковины 

или в построенные из камешков гнезда, другие роют норки, строят гнезда из пу­

зырьков во:щуха (лабиринтовые рыбы). Самuы охраняют икру, а иногда и молодь. 

Многие цихловые (семейство Cychlidae) вынашивают икру в ротовой полости; у 
некоторых видов маnьки прячугся при опасности, сигнал которой подаёт роди­

тель, принимая оnрсшелённую позу. У разных виаов эту заботу проявляют либо 

оба nартнёра, либо только один из них. Встречаются яйцеживородящие омды, 

например три вида белыuог рола Zoarces, и живородищие (питание эмбрионов 
происходит за счёт связи с тканями материнского организма) - так называемые 

живородки из семейства Emblotocidae (подотряд Губановидные) и др. 
Многие виды окунеобразных рыб имеют важное промысловое значение. 

В пресных водоёмах России это судак (Stiuntedion lucioperca) и окунь (Perca 
jluoiati/is). В тропиках на рисовых полях выращивают тилапий - Tilopia sp. Из 
морских окунеобразных промысловое значение имеют горбылёвые (семейство 

Sciaenidae), ставридовые (Carangidae), нототениевые (Nototheniidae), зубатко­
вые (Anaгhichadidae), бычковые (Goblidae), скумбриевые - Scombгidae (скум­
брии, см. рис. 86, 18, пеламиды:, макрели, тунцы), мечерыловиан'Ые (Xiphiidac и 
Istiophoridae), к которым относятся меч-рыба, парусники, марлин и др. Многие 
вмды ярко окрашенных мелких окунеобразных содержат в аквариумах, например 

макроподов (Macropodus), петушков (Ве//а). гурами (Osphronemus gorami) из 
лабиринтовых, скалярий (Plerophy//um sca/are) из цихлидовых и т. п. 
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У своеобразных представителей подотряда Присосковидные (Goblesocoidei) 
голая кожа обильно выделяет слизь. брюшные плавники образуют присоску, ко­

торой рыбки прикрепляются к камням и водорослям на литорали. При отливах 

остаются на месте, терпимы к обсыханию. Питаются беспозвоночными, которых 
ловят, ползая по субстрату. Самцы охраняют икру. Ежовая уточка (Diademichthys 
lineatus) при оnасности прячется между иrпами длинноиглых морских ежей. 

Отр1д Камба11ообраэные (Pleuranectilarmes) 

Немного менее 700 видов донных рыб, распределяемых по 14 семеi'iствам. Сре­
ди них 1О видов - чисто пресноводные. и ешё 20 видов заходЯТ в пресную воду 
из моря. Дnя адаптации к жизни на дне их тело уппошено не сверху вниз, как у 

скатов из хряшевых рыб, а в саrиттапьноА плоскости. У взрослых рыб оба глаза 

расположены на одноА стороне головы (см. рис. 86, 10). Обрашённая к грунту 
сторона тела светлая, а другая окрашена, причём мноmе камбаnы способны в за­

висимости от цвета rрунта быстро изменять её окраску. В таком положении эти 

хищники подстерегают близко проппываюших рыб, собирают попавших в поле 

зрения донных беспозвоночных. Крупные рыбы вымётывают несколько МИ.11Лио­

нов икринок. У большинства видов икра пелагическая, развивается в верхних 

слоях воды. Симметричное поначалу тело вылупившихся личинок через некоторое 

время уплошается, за счёт неравномерного роста черепа глаз перемешается на 

друrую сrорону, молодая камбалка опускается на дно. Мелкие виды имеют 6-8 см 
длины и массу в несколько rраммов; белокорый палтус (Hippog/ossw hippoВlo.Jsщ) 
в предельном случае достигал длины 470 см и массы 337 кr. Связь с субстратом 
в некоторых семействах ослабла, специфические морфологические особенности 

выражены менее чётко. Так, у палтусов, которые охотятся в свободном плавании, 

асимметрия тела слабее как в положении глаз, так и в окраске тепа. То же отно­

сится к бентофагам - морским языкам, правосторонним (из семейства Soleidae) 
и левосторонним (из косоротовых, Cynoglossidae). Многие виды имеют важное 
промысловое значение. 

Отр1д Иr11обрюхообраэные (fetraoclonlfforme) 

Своеобразные рыбы - чуть больше 350 видов в четырех подотрядах и девяти 
семействах, населяют прибрежные воды тёплых морей, немногие виды проникли 

в пресные воды (р. Нил, о. Чад). Гиомандибуляре и нёбная кость жёстко срашены 
с черепом, а предчелюстные и верхнечелюстные кости слиты между собой (друrое 
название этих рыб - сростночелюстные). В мошные режушие пластинки сраста­

ются у многих видов и зубы. Рот маленький. У части видов желудок чрезвычайно 

растяжим, и рыба может заполнять его водой или воздухом, сильно ра:mувая 

тело. Чешуйный покров у куэовковых (семейство Ostraciidae, см. рис. 86, 21) пре­
вращён в жёсткий панцирь из многоугольных костных пластинок. У иглобрюхов 

(Тetraodoпtidae) и рыб-ежей (Diodoпtidae) костные пластинки разделены и несут 
шипы, поэтому, раздуваясь, рыба преврашается в колючий шар. У спинороговид­
ных очень сильно развиты колючки первого спинного плавника. Большинство 
имеет I0-40 см длины, но немногие виды достигают IlЮМадных размеров. Так, 
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ведущая пелагический образ жизни луна-рыба (Мо/а то/а; см. рис. 86, 14) бывает 
свыше 3 м длиной и массой около 1,5 т; питается она разнообразными пелаги­
ческими животными. Большинство видов отряда ведёт придонный образ жизни. 

Мощный челюстной аппарат позволяет им разгрызать и разnааnивать раковины 

моллюсков, обкусывать веточки кораллов и •выгрызать• из них живых полипов, 
есть ежей и морских звёзд. Немногие виды растительноядны. Половые продукты 

этих рыб, печень, кровь, а у некоторых кожа и даже мышцы ядовиты и способны 

вызвать тяжёлые пищевые отравления. Несмотря на это, некоторые виды местами 

используются в пищу. 

Адатаци11 косrных рыб 

Одна из причин необычайно высокого биотического потенциала костных 

рыб - это широта диапазона доступных освоению кормов, с одной стороны, и 

вариантов кормового поведения - с другой. По-видимому, подавляющее боль­

шинство костных рыб - хищники, хотя среди них немало растительноядных форм 

или видов со смешанным питанием. При этом особое устройство челюстной дуги, 

рамелённой по центру на две взаимно подвюю1ые половины (за исключением 

Dipnoi и Chondrostei) и усиленной покровными окостенениями, позволяет кост­
ным рыбам не только успешно манипулировать челюстями, но и использовать 

всасывающий эффект ротовой полости, возникающий при разведении в стороны 

суспензориев (см. с. 132) и жаберных крышек. 
У многих придонных видов костных рыб, специализированных в питании 

крабами и моллюсками, зубы приобрели плоские давящие коронки, а на жабер­

ных дугах развиты нижние глоточные зубы с уплощенной ребристой коронкой. 

Растительноядные формы также используют глоточные зубы для перетирания 

корма. У сростночелюстных рыб, питающихся кораллами, развивается крепкий 

клюв на челюстях (см. рис. 86, 2/) и мастинчатые жернова на жаберных дугах. 
У планктонофагов же (например, у селЫ1евых) на жаберных дугах формируется 

эффективный цедильный аппарат из жаберных тычинок. 

Оборонительное поведение косmых рыб включает их своевременную реакцию 

на приближаЮШУЮСЯ опасность, способность к стремительному бегству от пре­

следователя, у некоторых видов - к изменению окраски, приспосабливая её к 

окружающему фону, испальзование пассивно-оборонительных средств (шипов, 

прочной чешуи, костного панциря и т. п.). Распространены ядовитые железы, 

обычно у основания колючих плавниковых лучей, а также при шипах жаберной 

крышки. Свыше 700 видов рыб, особенно обитатели корапповых рифов, ядовиты 
при употреблении в ПИШУ. 

Особое место в оборонительном арсенале костных рыб занимают электриче­

ские органы (см. с. 146, 174). 
В целом хорошо развитые органы чувств и rоповной мозг костнWх рыб обеспе­

чивают им способность не только успешно ориентироваться в окружающей среде, 

но и накапливать ИН.llИВидуальный опыт на основе выработки условных рефлек­

сов, обучения. Они чётко реагируют на изменение напрааnения и силы водных 
потоков, химический состав и рН ВQ!J.НОЙ среды, различают перепады темпераtУР с 

точностью до 0,03 •с, пользуются электрореuепuией. Длil. них характерны сложные 
механизмы брачного и стайного поведения с применением видоспецифических 
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ключевых стимулов, протяжённые миграции (в том числе иногда и по суше -
у угрей, цейпонского окуня), разнообразные варианты заботы о потомстве. Но, 

возможно, главная особенность костных рыб, обеспечившая им эволюционный 

успех, - это способность вымётывать огромное количество икринок, из которых 

уже через несколько часов ВЬUiуnляется организм, способный существовать са­

мостоятельно и, спедовательно, выбирать для себя подходящие местообитания и 

приспосабливаться к тем условиям, в которых он оказался. 

Первые палеонтологические свидетельства появления челюстноротых по­

звоночных относятся к верхнему ордовику - костные чешуи, принадлежавшие 

хрящевым рыбам. Сочленённые остатки хрящевых рыб найдены пока лишь в 

раннем девоне. Остатки представителей других классов рыб известны из нижнего 

силура. 

Плакодермы (Placodeгmi) считаются наиболее примитивным классом рыб. 

Но их самые ранние Н8ХQ11КИ принадлежат уже достаточно специализированным 

представителям. Название своё они получили за панцирь из больших пластин 

кости (до 5 см толщиной), покрывавший у большинства ВИ!IОВ переднюю часть 
тела. Панцирь подразделён на две части, покрывавшие голову и мечевой пояс и 

соединённые суставом. Благодаря этому суставу верхняя челюсть заапно с черепом 

могла зааираться вверх, а нижняя челюсть при этом вьшвигалась впер&. Внуrрен­

ний скелет плакодерм был хрящевым с тонким поверхностным споем кости. Это 
позволило восставить многие детали их внутреннего строения, по которому эти 

формы оказались очень блИЗIСИМИ к примитивным акулам. Челюстная дуrа могла 

крепиться к осевому черепу самостоятельно или бьша подвешена на поаъяэычной 

дуrе. Челюстная мускулатура у всех панцирных рыб могла располаrаться только 

с внутренней стороны челюстных костей, поскольку они, как и rиоманnибуляре, 

входили в состав щёчного панциря. У хряшевых рыб и других высших rнато­

стом челюстная мускулатура располагалась с внешней стороны ЧС1UОСПЮЙ дуrи. 

Вместо зубов у большинства были эубообразные костные выросты на челюстях. 

Признаков регулярной сменяемости зубных рядов ни у кого из преnставиrелей 

панцирных рыб обнаружить не удалось. 

Наиболее типичные и разнообразные плакодермы - •суставноwейные• -
Arthrodira (рис. 89, А), слtцуеТ упомянуть также Ptyctodontida, похожих на химер 
(эта группа, вероятно, обладала внутренним оплодотворением и .паже рожала 

детенышей), Rhenanida, напоминающих скатов, и наиболее спеuиалиэированных 
антиархов (Antiarchi). У последних туловищный панцирь увеличен (в реэу.льтате 
даже исчезли брюшные плавники), а глаза открывались вместе с НО111РЯNИ в 

единое окно головного панциря. Грудные плавники также были одеты панцирем 

и в результате превращены в две подпорки, с помощью которых рыба ползала на 

мелководье. Ппакодермы дожили до начаnа карбона. 

Хрящевые рыбы (Chondrichthyes) ра.:шеляются на два шщкласса Euchondrocephali 
(Истинно хрящеголовые) и Elasmobranchii (Пластиножаберные). Хрящевые рыбы 
имеют внутренний скелет без окостенений и внешний из оrдельных чешуй. Все 

современные и почти все известные ископаемые имеют совокупиrельные органы 

и внутреннее оплодотворение. 
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Подкласс Euchoпdrocephali характерен самостоятельной подвеской челюстной 
дуrи к черепу (протостилия). В процессе эволюции челюстная дуrа во мноrих 

линиях прирастала к осевому черепу (ауrостилия в форме rолостилии), потомки 

одной такой линии представлены современными Химеровыми, или Цсльного­

ловыми (Holocephali), появившимися в палеоlfГОJiогической летописи в позднем 
девоне. Для подкласса характерна крепящаяся к псшьязычной дуrе кожная жабер­

ная крышка. У м~ргих групп передние невральные дуrи позвонков об'ьединяются 

в синаркуалию (synarcuale), к которой крепится первыА луч спинного плавника. 
Зубов обычно немного, они редко сменяются (либо не сменятся вообше и растут 

всю жизнь, как зубы химер), а у эдестид (Edestida) на подбородке имелась спираль 
из зубов. 

Челюстная дуга пластиножаберных крепится к осевому черепу с участием 

подъязычной дуги (rиостилия) и иногда также самостоятельно (амфистилия). 

Самостоятельное крепление возможно двумя способами: к rлазничноА области 

осевого черепа (первичный способ, среди современных акул - у плащеносной 

акулы Chlamydoselachus) и к заглазничному отростку (ере.аи современных акул -
у шестижаберной Hexanchus и семижаберных акул, Heptanchias и Notorhynchus). 
Зубы у примитивных акул подобны листу каштана, то есть имеют много 

вершин - кладодонтные (среди современных видов подобные зубы имеет пла­

шеносная акула). Одной из примитивных групп были Qadoselachii (рис. 89, В). 
Они отличались конечным ртом с длинными челюстями, амфистилией, парны­

ми плавниками с широким основанием, будто остатками длинной тm:рапьной 

плавниковоА: складки (очень примитивный признак). ГетероцерК8JIЫIЬIЙ хвост 

внешне был почти симметричным. Хорда сохраняла примитивный вип без по­
сегментных перетяжек. 

Девонские акуловые сформировали, по меньшей мере, пять rрупп различного, 

иногда довольно причудливого облика (например, пресноводный припониый 

Xenacanthus; рис. 89, Г ), но большинство из них вымерло к началу мезозоя. На­
чало современным акулам и скатам дала возникшая ещё в верхнем девоне про­

грессивная ветвь акуловых рыб (Ctenacanthida). 
Акантоды (Acanthodii; рис. 89, Д) легко опознаваемы по харахтернwм шипам, 

расположенным у них перед каждым плавником, кроме хвостового. У прими­
тивных силурийских представителей до пяти пар шипов лежали на JIИllRИ перед 

брюшными плавниками. У более поздних представителей эти перекние брюw­
ные шипы исчезли, лопасти плавников увеличились. В большинстве зто были 
некрупные пресноводные формы, хотя некоторые - длиной до 2 м. Обтекаемая 
форма тела вьшаёт в них активных пловuов. Тело акантод обычно было ЗlllDIШCHO 
ромбическими костными чешуями, напоминающими ганоидные. Гопову акакrод 
покрывала мелкая мозаика из костных накладных пластинок, не совпадающая 

с таковой костных рыб. Характер подвески челюстей неясен, вероп110 верхняя 
челюсть крепилась не только самостоятельно, но и связками на ПОJl'ЬЯЗWЧНОй 

дуге. На последней крепилась жаберная крышка из многочислеИНЬIХ узких пла-

стинок. 

У примитивных родов она прикрывала лишь низ всех жаберных щелей, верх 

же каждой жаберной щели прикрывала собственная жаберная крыwечка. На 

челюстях чаще всего сидели сросшиеся f1:1УППЫ зубов или поперечные зубчатые 

пластинки без признаков регулярной смены. Челюстные мышцы располагались 

на обеих сторонах челюстной дуги. 

189 



Акантод считают предковой группой для костных рыб. Сходство этих групп в 
строении черепа, парных плавников и покровов может отражать их достаточно 

тесное генетическое родство. 

Костные рыбы (Osteichthyes) появились в палеонтологической летописи в ран­
нем силуре, с конца силура можно различить подкласс Лопастепёрые (Sarcopterygii) 
и подкласс Лучепёрые (Actiпopterygii). 

В девоне две эти группы составляли основу пресноводной фауны, соседствуя 

с акантодами, плакодермами и панцирными бесчелюстными; хрящевые же рыбы 

уже тог.па были преимущественно морскими. 

На фоне типичных для челюстноротых признаков, общих с хрящевыми рыбами, 

костных отличают наличие замещающих и покровных окостенений; космоидных, 

ганоидных или костных чешуй; костной жаберной крышки; луковицы аорты (у 

высших костистых рыб); плаваrельноrо пузыря или лёrких; у бальшинства - тро­

пибазальноrо черепа. Верхняя челюсть, помимо крепления подъязычной дугой, 

в примитивном случае крепится самостоятельно в обонятельной области и к 

основанию черепа. 

Лопастепёрые (мясистолопастные) рыбы как предnалаrаемая предковая группа 

для четвероногих занимают особое положение в филоrеиии позвоночных. Первые 

остатки рыб этой группы найдены в конце силура. Тело древних лопастепёрых 

было покрыто толстыми ромбическими космоидными чешуями (см. с. 143, см. 
рис. 81, Б). Палости, располагавшиеся между зубчиками косминового слоя и от­
крывавшиеся наружу порами, предположительно вмещали лоренциниевы ампулы 

(электрорецепторы). В ходе эволюции наружный, косминовый, слой постепенно 

редуцировался и у современных представителей практически полностью исчез. 

Парные конечности имели крупную покрытую чешуёй мясистую лопасть с 

хорошо развитым виугренним скелетом. Спинных плавников было два. 

Примитивные лопастепёрые имеют характерную двублочность мозгового че­

репа, когда передняя часть его способна зааираться, раскрывая пасть навстречу 

добыче. 

Лопастепёрые ра:шеляются на рипидистий (Rhipidistia), существовавших JIO 

перми, преимущественно пресноводных, и ряд мелких групп, наиболее крупная из 

которых - это uелаканты (Coelacanthini s. Actinistia), с конца девона перешедшие 
в моря. Одна из групп рипидистий в самом раннем девоне дала двоякодышащих 

(Dipnoi) (см. рис. 86, 2). Всех лопастепёрых, кроме двоякодышащих, называют 
кистепёрыми (Crossopterygii) (см. рис. 86, 1 ). 

Покровные окостенения крыши черепа и нёбного свода у ранних форм об­

разовывали мелкую мозаику, которая в ходе эволюции постепенно укрупнялась, 

приобретала более чёткий и постоянный рисунок. Парные наружные но:щри 

были связаны носовыми хадами с внуrренними ноздрями - хоанами (но не у 

целакантов, включая латимерию), отчего лопастепёрых рыб называют также 

хоановыми (Choanichthyes). Предполагается, что внутренние ноздри первона­
чально у рыб служили для принудительного омывания обонятельного эпителия 

сквозным потоком. Хвостовой плавник, как и у многих других девонских рыб, 

был сначала rетероцеркальным, но потом стал симметричным (как внешне, так 

и внутренне - дифицеркальным). 

Уже с середины девона межnу двоякодышащими и кистепёрыми сформиро­

вались очевидные различия, прежде всего, под влиянием пищевой специализа­

ции. 
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В девоне же появились преа.ставиrели другого подкласса костных рыб - Луче­

пёрые (Actiпoterygjj). Ранних пучеnёрых, судЯ по остаткам посредственной сохран­

ности, многочисленных и разнообразных объединяют в rруппу Костнохрящевые, 

или Хондростеи (Choпdrostei), в основном принаолежащих условно трактуемому 

отряду Палеонискообразные (Palaeoпiscifonnes; рис. 89, Ж). Он процветал с ка­
менноугольного периода по юрский, но едва дожил до мела. Почти все его пред­

ставители были мелкими рыбами с обтекаемым телом, покрытым ганоидными 

чешуями. Хвост обычно бып гетероцеркальным. В парных плавниках уже доми­

нировала кожная попасть с пепидотрихиями, однако грудной плавник имел также 

достаточно выраженную мясистую попасть. Покровные окостенения крыши чере­

па и нёбного свода у них внешне соответствовали таковым современных костных 

рыб и наземных позвоночных. На протяжении длительной эволюции палеонисков 

наметились важные преобразования черепа, вполне заверwённые у большинства 

современных лучепёрых. У ранних палеонисков, таких как Chierolepis, челюстной 
сустав был расположен далеко позади, длина ротовой шепи очень велика, жаберная 

крышка узка и оперкулярная ПОJIОСТЬ под ней фактически отсутствует. У поздних 

же представителей отряда челюстной сустав располагается дальше впереп.и, отчего 

сплошная wека удлинена, а ротовая wепь укорочена и в целом смещена вперёд. 

Позади челюстного сустава сформирована оперкулярная полость. 1111ошал;ь жабер­
ной крышки увеличена, вероятно, установилось оперкулярнос дыхание. Посяе тоrо 
как mоманnибуляре и первичная верхняя челюсть стали двиnm.ся совмес1110, они 

оказались взаимно неподвижными и срослись воедино, образовав жеспсий .суспен­

зорий•. Возможно, это способствовало разрушению дублировавшею суспензорий 

наружного шёчноrо панциря и освобождению прмчепюстной и верхнечеmостной 

костей от жесткой связи с остальным покровным черепом. 

До современности дожили две группы костнохрящевых: африканские много­

пёровые (Polypterifonnes; см. рис. 86, 3) и осетровые рыбы (Acipenserifoпnes). 
В начапе мезозоя на смену палеонискам пришли многочисленные более про­

rрессивные ветви, которые относят к неоптериrиям (Neopterygii), буквально -
новопёрым. Многочисленных представителей этой rруппы, живших в мезозое, 

прежде объединяли в инфракласс Костные rаноиды (Holostei), который ныне, с 
учётом накопившихся данных, формально упразднён в качестве монофилетиче­
скоrо таксона. Состав.nяюшие группу неоптериmй ветви обособились от палео­
нисков ещё в конце палеозоя, но наибольшею разнообразия форм она достиrла 

в конце триаса и особенно в юре. Ранние ганоиды отличались равнолопастным 

хвостовым мавником (свидетельством нейтральной плавучести), что поовО.11яет 

предпО.11агать наличие у них плавательного пузыря; их тело было покрыто толстой 
ганоидной чешуёй. 

В меловом периоде костные rаноиды были почти ПО.11ностью вытеснены более 
проrрессивными костистыми рыбами (Teleostei), до современности дожили лишь 
несколько видов из отряцов Панцирникооразные (Lepisosteiformes) и Амиеобраз­
ные (Amiifoпnes). Наиболее ранними прествителями отдела Костистые считают 
фолидофориц (семейство Pholidophoridae), мелких веретеновидных рыбок, живших 
с поэднеrо триаса по раннюю юру. Вероятно, это были хищники, некоторые - с 

ромбовидной чешуёй и даже с остатками ганоина. В юре их сменили лептолепиды 

(семейство Leptolepidae), также мелкие и еwё более походившие на современных 
костистых. Послмние возникли в результате радиации юрских лсптолепид, по­

родившей несколько крупных ветвей. Это представленные ныне подотделы, или 
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Рис. 90. Схема эвопюционных отношений между rруппами первично-водных позвоночных: 
А - бссчслJОСТНые класса Однонощёвые (Monorhina); Б - ПQIDClllCC Гапеаспидw (Galeaspida); В - ПQIUUlacc Костнопанцирные (Osieostraca); Г- паи­
К/lаСС Беспанцирные (Anaspida); Д - К11асс КруrлорО'IЬlе (Cyclostomata); Е - бесчелlОСТНые масса Дауно:шрЬые (Dlplorhlna); Ж - араJШаСnи.ды (An.n­
daspida); 3 - прочие иноnанцирные (Heterostraca); И - ПQIUUll.CC Тел.одонтw (Тhelodonta); К - ра:шел Чепюстноротые (Gnathostomata); Л - кпасс 
Панцирные рыбы (Placodenni); М - 1t.r1acc Хрящевые рыбы (Chondrichthyes); Н - 1t11acc Акантолии (Acanthodii); О- класс Костные рыбы (Osteichlhyes); 
П - nQDмacc ЛучеrU!рые рыбы (Actinopterygii); Р- ПQ!Ut.llacc Лопастепi!рые рыбы (Sarcopterygii); С - К11асс Амфибии (Amphibia) 



когорты (см. ранее) Osteoglossomorpha, Elopomorpha, Clupeomorpha и Euteleostei. 
Общая картина исторического развития первично-водных позвоночных пред­

ставлена на рис. 90. 

Рыбы, прежде всего костистые, наделены разнообразными и весьма совершен­

ными рецепiорными системами, а также достаточно развитой высшей нервной 
деятельностью, что лежит в основе их весьма разнообразных и сложных пове­

денческих реакций, определённо сыq:~авших не последнюю роль в достижении 

эволюционного успеха группы. Способность рыб различать стимулы разных 

модальностей (различной физической природы), мrновенно реагировать на ме­

няющуюся обстановку, успешно использовать как сложные последовательности 

инстинктивных поведенческих актов, так и накопленный индивидуальный опыт 

дают им возможность формировать многоступенчатые иерархические системы, 

регулировать межвидовые и внуrрипопуляционные отношения, использовать 

разнообразные механизмы индивидуальной и групповой 31Ш1ИТЬ1 и т.д. 

Экспериментальное изучение поведения трески и трёхиrлоА КОJIЮШКИ показа­

ло, что у рыб сушествует обширный набор так называемых cpcJUDCpOВ-- (т. е. сиг­

налов, высвобождающих определённые ответные реакции). Эrи особые сmмулы, 
кодируемые окраской тела, позами, последовате.льностыо двюа:иий, .эвуками и 

т.д., согласуют, например, брачное поведение партнёров, rрупповое повеаение в 

стайных скоплениях и т. п. Эrо тем более важно, что стайные СХОIUСИИЯ моrут 

объединять свыше 15 х 107 особей (например, у ССЛЫl.И), и соrлас:ованное llOJlalC­
ниe в этом случае является залогом успеха при совместной эащиn:, киrрациях, 

питании, размножении. Характерно, что подобные скопления мoryr бнп. разно­
возрастными, состоять из особей разного размера, надепённых ра31111111 уровнем 

высшей нервной деятельности. Поскольку рыбы относятся к :lltИllOJИliUil с посто­

янным ростом, то у их мальков число нейронов в головном моэrе qщеспенно 

уступает таковому взрослых особей, и поведение выmядит знаЧ11Те11.ьио более 
стереотипным, чем у особей из старших возрастных групп. Например, у МОЯОЦ.ЫХ 
селЫ1.ей количество нейронов в головном мозrе не превышает 3,S х 10', тогда как у 
наиболее старых особей оно возрастает до 11х106, чем и объяСJUDОТспособность 
взрослых особей у многих видов вырабатывать сложные условные СВllЭИ, в том 

числе и условные рефлексы второго порядка (условный стимуJ1 псuuсропляется 

условным раздражителем). Способность же рыб улавливать малейшие изменения 

в скорости течений, давлении, температуре, солёности и рН воаы:, несомненно, 
обеспечивает им успех в выборе подходяших местообитаний. Вероятно, эти же 
сенсорные механизмы лежат в основе сезонных и репродуктивных миrраций рыб, 
хоминговых реакций (помоrающих возвращаться в родные места), пищсщобыва­
тельного поведения и т.д. 

Извес1110, что многие виды лососей совершают анадромные (против течения) 

нерестовые миq:~ации в верховья рек после нескольких лет наrула и созревания 

в море, куда молодь скатывается вскоре после выклева. Во время марской фазы 
роста и развития лососи преодолевают многие тысячи киломеrров в океане, но на 

нерест они возвращаются в те же реки, где родились сами. При этом некоторые 
виды (например, сёмrа, Salmo salar, см. рис. 81, 6) совершают нерестовые миrра-
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ции неоднократно в течение своей жизни, другие (6 вицов тихоокеанских лосо­
сей) по завершении нереста погибают. Возврашаясь к месту своего рождения (к 

.дому•), лососи руководствуются специфическим запахом водной растительности 

и почвы, характерным для •своего» нерестилища. Молодь лососей имприширует 

(запечатлевает) эти обонятельные стимулы своего .дома•, а затем, скатываясь 

в океан, - такие же стимулы и в воде притоков, впадаюших в основное PYCJIO 
реки. Возвращаясь же через 4-5 лет на нерест, взрослые особи руководствуются 
обраmой послсшовательностью запечатлёиных ориентиров, что и приводит их к 

месту собственного появления на свет. Как правило, некоторое количество по­

ловозрелых особей сбивается с курса, что обеспечивает ви.аам некоторое пере­

мешивание популяций и освоение новых водоёмов. 
Впрочем, даже у оседлых ВIШОВ рыб существует привязанность к опреде.лённому 

участку акватории, которого они мoryr придерживаться на протяжении несколь­

ких лет, опознавая его по каким-то конкретным признакам. Так, наблюдение за 

мечеными взрослыми особями американского окуня в двух реках штата И1ШИана 

показало, что 4/5 меченых рыб оставались в пределах места их поимки на протя­
жении, по крайней мере, четырех лет. Более того, будучи перемешёнными в друrие 

участки речноrо бассейна, меченые особи всеrда возвращались на свой участок. 

Рыбы хорошо запоминают внешние ориекmры своих привычных местооби­

таний и придерживаются их, ПодаВJIЯЯ дезориентирующее влияние значительных 

изменений в окружаюшей обстановке в ходе сезонных изменений rидролоrи­

ческого режима водоёмов, веrетации ВОD;11Ь1Х растений, скорости течения воды 

и т.д. Эксперименты с дрессировкой· разnичных видов речных рыб (плотвы, 

пресноводных камбал, колюшек, бычков и т. п.) наrлядно показали, что рыбы 

способны чётко распознавать размеры, форму, окраску и друrие особенности 

окружаюших их предметов, используя их как ориеширы, чтобы оставаться на 

месте, удерживаясь против течения. К этому надо прибавить и способность рыб 

тонко различать обонятмьные стимулы, исходяшие как от рыб друrих видов, так 

и от различных водных растений. 

Способность возврашаться на свой участок, по-видимому, имеет видоспеuи­

фические ограничения. Так, в опытах на Бермудах: было показано, что взрослые 

особи двух видов груперов, перемещёиные на расстояние в несколько сотен метров 

с 0дного кораллового рифа на друrой, неизменно возврашались на место своего 

постоянного обитания. Однако в аналоrичных экспериментах рыбы-ангелы и 
рыбы-бабочки, которые обычно живут парами, никоша не возврашались на свой 

риф. Столь же неспособными к хомингу оказались и некоrорые виды (например, 

рыбы-белки, Нo/ocentrus) с ночной активностью. 

Поразительно, что некоторые виды бычков (например, бычок-батигобиус, 

ВathygoЬiщ soporator), обитаюшие в приливно-отливной зоне, во время отлива не 
удерживаются в •чужих• лужицах на берегу и возвращаются в •свой• крошечный 

водоём, даже если он нев1Шим за 11"1д8МИ камней и песка, которые н8,ао преодо­
леть на пуrи к .дому.. 

В опытах на меченых особях Roccus chrysops в озере Мёидота (штат Висконсин) 
были предприняты попытки выясниrь механизмы поиска места нереста, располо· 

жеиного на небольшом участке у северною береrа озера плошадью в 39,4 км2• По· 
меченных особей выпускали в разных местах озера, снабдив поплавками на нитке, 

чтобы за перемещением рыбок можно было наблюцать с расстояния. В солнечную 

погоду все выпушенные особи первоначально направлялись на север, достиrнув 
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северноrо берега, начинали искать нерестилище, перемещаясь вцоль береrовой 

линии. Плохая видимость мешала подопытным особям искать северный берег. 

А при блокировании их обонятепьноА системы они оказались неспособными 
аrыскать само нерестилище. 

В опытах с мечеными взрослыми особями ряда в11дов дальневосточных лососей 

обнаружена их способность выбирать нужный азимуr движения в океане, в том 

числе и в пасмурную погоду, и по ночам. 

Приведёниые примеры наглядно показывают, что рыбы способны осваивать 

присущую И"М среду обитания и размешённые в ней ресурсы с необычайной эф­

фективностЬю, что, в сочетании с высокой плодовитостью, несомненно, опреде­
ляет и огромную численность многих BИJIOB рыб. Посчитано, например, что у 

восточноrо побережья США за четыре промысnовых месяuа вылавливается около 

10 х 109 особей луфаря - исключительно прожорливого вида, съедаюшеrо, как 
полагают, эа этот же срок около 10 х 1012 своих жертв. Это лишний раз rоворит о 
чрезвычайной продуктивности моря и, в частности, населяющих его рыб, причем 

главным образом костистых. 

Но продуктивность океана не однородна на всем пространстве акватории. 

В основе этой продуктивности, естественно, лежит фотосинтез, каrорый осу­

ществляется преимущественно диатомовыми водорослями и происходит на 

глубинах до 200 м. Интенсивность этоrо процесса при прочих равных услови­
ях сильно зависит от присутствия минералов, прежде всего фосфора, аэота и 
кремния. Эrи минералы, вовлечённые в процессы круговорота., освобакпаются 
микроорганизмами-редуцентами и скамиваются у дна. На относиаыю неболь­
ших глубинах, в области материковоrо шельфа они оста.ются в 11рС11С18Х апивной 

зоны, но над абиссалью выходят из неё и мoryr вернуться в резуnтаtе nсшьёма 
глубинных вод (апвеллинrа), каrорый происходит лишь при ol1pCllelli5Rньo кон­
кретных условиях. Во-первых, перемешиванию способствует 3JDlllldll лсшовый 
покров, под которым образуются порции самой маrной, относите&110 'IЯ:Jlёnoй 
воды (охлаждённой и более солёной - из-за вымораживания). Поrруиаясь, она 
вытесняет наверх глубинные воды. В других местах они замещают поверхностные 

слои, срасстуnающиеся11о под влиянием нескольких крупных морсах течений, 

которые направлены к экватору вцоль мерИ.11ианов и отклоняЮ!СJI к заmщу под 

действием кориолисовых ускорений. Перуанское течение порожаает MOШllYIO 

зону апвеллинrа у берегов Чили, Бенrельское течение у береrов Намвбии, Канар­
ское - западнее Сахары. По аналогичным причинам в зоне экватора воэникаюr 

небол.ьшие разрывы пассатных течений. 
Рыболовство - вероятно, наиболее продуктивный способ .DОбычи пишевых 

ресурсов дnя человечества, получаемых из некультивируемых источников. Как 
показывают археологические раскопки, рыбьи кости встречаJОТСЯ среди кухонных 

отходов ещё на палеолитических стоянках древнего человека. Су,ая по древним 

наскальным рисункам и настенному иероглифическому письму еrипrян, уже за 

20 веков до новой эры люди умели использовать для рыбной ЛOВIDI rарпуны, сети, 
плетёные ловушки и удочки с крючком и леской. Однако настоящий рыбный 
промысел развивался параллельно с совершенствованием морского судоходства 

и технических средств для массового вылова рыбы. Уже с IX в. бретонцы, а не­
сколько позже и rолламцы, немцы и англичане научиnись вылавливать большие 

количества ссльци, заготавливая рыбу впрок сначала в сушёном, а позже в со­

лёном и копчёном BИJle. С XV в. межпу норманнами, англичанами, испанuами и 
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портуrаnьцами зародиnось соперничество за добычу трески в северной Атлантике. 

И уже к концу XIX века обнаружились первые признаки чрезмерной эксnлуа­
таuии морских рыбных ресурсов, что привеnо к созыву в 1899 г. первой между­
народной конференции по разработке методов рационаnьноrо использования 

продуктов моря и координации исследований биологии морских рыб усилиями 

стран-участниц конференции. 

К началу 1970-х rодов морской промысел рыбы достиг такоrо размаха, что при­
шлось вводить о(J)аничительные и запретительные меры на лов рыбы в пределах 

наиболее продуктивных зон Мировоrо океана - в так называемой шельфовой 
зоне, которая может включать прибрежные воды в пределах 12, 20 или даже 
200-мильиой удаnённости от берега. 

В настояшее время разработаны международные нормы (квоты) вылова рыбы, 

выполнение которых контролируется оборотом торrовых бирж, рынков и пере­

рабатываюwих предприятий по всему миру. 

Компенсировать последствия подобного размаха рыболовной икцустрии мо­

жет до некоторой степени как промышленное разведение рыбы в специальных 

водоемах (прудовое хозяйство), так и пополнение речных и озёрных рыбных 

ресурсов за счёт искусственноrо разведения молоди рыб некоторых видов с их 

последуюшей реинтродукцией в автохтонные (исходные) или новые водоёмы. 

Судя по некоторым документам, разведение рыбы с применением искусственноrо 

оплодотворения практиковалось в Китае уже около 2000 г. до н. э., а со средних 
веков получило широкое распространение и в Европе. Считается, что в настоящее 

время окало 10 % пресноводных акваторий исполь.зуется в мире дnя искусственно­
го разведения рыбы, причём своей продуктивностью подобные хозяйства намноrо 

превосходят естественные водоёмы. 

Однако конфликт между техническим прогрессом и стремлением к охране при­

родных ресурсов, в том числе рыбных запасов, неуклонно нарастает. Особенно это 

сказывается на пресноводной ихтиофауне, существенный урон которой наносят 

гидротехнические сооружения, сплав леса, загрязнение вод промыuшенными 

стоками, ядохимикатами и т. п. И в наибольшей степени от этого страдают про­

ходные формы ценных пород рыб. Например, показано, что на северо-западном 

побережье США нормальному размножению анадромных тихоокеанских лососей 

огромный ущерб, помимо перечисленных факторов. наносят возведенные :шесь 
50 гидроэлектростанций, которые не только препятствуют движению взрослых 
особей к местам нереста, но и физически уничтожают мшодь рыб, попадающую 

в турбины при своем скатывании к океану. Кроме тоrо, они превращают реки в 

системы слабо проточных каскалов оэёр, 11 которых заиляются нерестилища, на­

капливаются загрязнители, нарушается есrественная пищевая база развивающих­

ся мальков. В результате, как показывают статистические данные, за последние 

150 лет количество рыбы в реках этоrо региона сократилось до 3 % ~ исходной 
численности. 

Аналогичные проблемы сушествуют и в России. Особенно это касается ценных 

промысловых рыб вопжскоrо бассейна, me построен каскаа мощных электростан­
ций, препятствуюwих нормальному воспроизводству, прежде всеrо, проходных 

форм осетровых. 

На Дальнем Востоке, где коnичество гидротехнических сооружений пока ещё 

относительно невелико и где на протяжении уже более полувека веаётся работа по 

воспшнению рыбных ресурсов за счёт деятельности специализированных рыбо-
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заводов. выявилась друrая опасная тенденция. Оrраниченность набора произво­

дителей при разведении рыбы привела к снижению rенетическоrо разнообразия 

искусственных популяций. Помимо тихоокеанских лососей эта текценция уже 
проявилась на примере сёмrи и американскоrо стальноrоловоrо лосося. 

До распада СССР входил в число всщущих держав по объёму рыбного промыс­
ла. К концу. 80-х годов ХХ в. объём промыслового лова в рамках бывшего СССР 
достигал 9--: 10 млн т рыбы в год, что СОСТ31ШRЛО около 10 % от мирового уровня. 
В начале 90-х годов уровень ежегодной добычи рыбы в России составлял уже 4-
5 млн т, из которых 300-370 тыс. т/год пpиXQllИТCJI на внутренние водоёмы. 

В современных условиях наибольшую опасность ддя рыбных запасов России 
создаёт так называемый •неучтённый лов• (браконьерство, теневая торговля ры­
бой. отсуrствие учёта в выдаче лицензий, контраяя эа выполнением опредеnённых 
квот и т.д.). Кроме того, отсутствие мониторинrа природных популяций рыб, 

кокrроля за их эксплуатацией, истощительная добыча рыбы всеми возможными 

способами (в том числе бесконтрольный сетевой лов. применение •электроудо­

чек-- и т. п.) лишают соответствующие службы возможности вести статистический 

учёт вЬUiова, планировать ero объём. биотехнические и охранные мероприятия, 
проводить необходимые научные исследования. И хотя в ПОС11ео.ние rоды в связи 

со спадом промышленноrо и сельскохозяйственного производства, а заодно и 

уменьшением заrрязняющнх стоков. особенно на малых реках центра России, 

объективно создаются блаrоприятные экологические услоаия .1L11Я ВОСС1а11овления 

видовоrо разнообразия и численности рыбы, бесконтрольный хишничсский лов 

сводит на нет эти положительные тенденции. По данным Рыбнаазора. уровень 

подобной истребительной деятельности в 5 - 10 раз превышает об1.ём J1Сrwп.ного 
промысловоrо лова. В этих условиях насущной задачей являеп:я налаживание 

контроля за ловом рыбы, разработка мероприятий по восстанОВJIСИИIО рыбных 

ресурсов, а также со:щание структур, ответственных за манирование и рацио­

нальную организацию рыбноrо промысла на научной основе. 

КЛАСС ЗЕМНОВОДНЫЕ, ИЛИ АМФИБИИ (АМРНIВIА) 

Характернсrика кАасса 

Земноводные - первый к.ласе наземных позвоночных, и в их организации 

соединяются, с одной стороны, проrрессивные свойства, связанные с завоеванием 

наземной среды обитания, а с друrой - некоторые черты, сохранивmиес:я от ры­

бообразных препков и свидетельствующие о неполноте нас:тупивших перемен. 

Покинув водную среду, земноводные оказались под дейсrвием ничем не ком­

пенсированной силы тяжести и выработали принципиально ииоА, чем у рыб, 

способ передвижения - при помощи рычажных конечностей (так называемых 

пятипалых). сформировавшихся из парных плавников. При этом пояс задних 

конечностей получил прочное кремение на позвоночнике - к крестцовому по­

звонку. Сформировалась адаптация к выполнению необходимых при кормёжке 

движений головы (в том числе тонких) не вместе с туловищем, а относительно 

него, в связи с чем один позвонок превратился в шейный. В позвоночнике ам­

фибий из туловишноrо аrдела выделились шейный и крестцовый, всеrо их стало 
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четыре, а не два, как у рыб. 8О311Ушная среда соэдала новые условия дыхания. 
Отказ от жаберного дыхания привёл к определённому упрощению конструкции 

висцерального черепа, в частности к самостоятельному креплению челюстной 

дуги на мозговом черепе, т. е. к ауrостилии. Появились лёrкие как специализи­

рованный орrан В03аУШНОГО дыхания, вследствие этого в кровеносной системе 

возник второй круг, в сердце - два прецсердия; кровообращение стало смешан­

ным. ~ная среда резко изменила условия восприятия звуков и в ответ на это 
сформировался новый аrдел - среднее ухо с барабанной перепонкой и слуховой 

косточкой, стременем. Шаг вперёд сае.лан амфибиями и в развитии головного 

мозrа - их передний мозг раэдепён щелью на два паnушария. 

Выход амфибий на сушу не порвал их архаичных связей с водной средой. 

Как правило, их ИtШИвидуальиое развитие включает стадию водной личинки и 

метаморфоз. Их голая кожа проницаема для воды и тем самым д11J1 газов, что 

позвояяет осуществлять эффективное кожное дыхание, но заставляет держаться 

возле воды или во влажных биотопах, иначе животные быстро обезвоживаются. 

Эrа трудность неизбежна из-за отсутствия грудной клетки и обусловленного этим 

несовершенства лёrочного дыхания, которое не может покрыть всей потребности 

орrанизма в rазообмене. 

Постоянно влажная кожа амфибий отражает ещё одну их особенность - во­

дный тип обмена веществ, который рассчитан на избыток воды во внешней срме; 

их туловищная почка есть орrан вывмения воды. 

Из трёх групп современных амфибий наиболее типичной моделью первого 

наземного позвоночного резонно считать хвостатых земноводных. Однако по 

распространению, разнообразию и практической доступности первое место за­

нимают лягушки. Поэтому и :шесь в качестве основного объекта для рассмотрения 

орrанизаuии амфибий принята травяная лягушка (Rona temporaria). 
Внешнее строение. Несмотря на аrмеченные достоинства лягушки как мо­

дельного представитеяя амфибий, полезно помнить, что U внешнее строение 
нетипично для примитивных наземных позвоночных, обладателей длинного 

туловища и хвоста. Строение тела лягушки испытало на себе сильное влияние 

используемого ею способа передвижения прыжками. У неё короткое и широкое 

туловище, хвоста нет, а шея незамеnш. (рис. 91, А). Конечности кажуrся довольно 
длинными, особенно задние. Голова широка и сnлюснуrа сверху вниз, прорезана 

длинной ротовой щелью. По бокам головы расположены крупные глаза, сильно 

выступающие вверх, но втяжные, способные поrружаться в глазницу. Имеются 

веки - верхнее, нижнее и за нижним веком ещё третье, или миrательная пере­

понка. Позади глаза на каждой стороне виден круrлый участок кожи, обведённый 
ободком, - барабанная перепонка. Пер~ глазами на краях верхней стороны 
головы располагается пара ноздрей. На передних конечностях по четыре сво­
бодных пальца, на задних - по пять пальцев, которые соединены плавательной 
перепонкой. Всё тело лягушки покрыто нежной, гладкой и постоянно влажной 
кожей, когrей на пальцах нет. 

Кmкиwе покровы. Нежная и влажная кож.а лягушки не имеет ни костных 

чешуй, ни крупных роговых образований, но один слой ороговевших клеток на 
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Рис. 91. Представители современных амфибий: 
А - сибирская: л11rушка (.Rono omurensis); Б - кавказская: саламандра (Mertensle//o ooш:osioo); 1 -
наружная: НОО11.Р11; 2 - rлa:J; З - барабанная. перепонка 

поверхности эпицермиса всё же есть, он зашиwает расположенные под ним живые 

кnетки, но делает невозможной секрецию однокnеточных кожных жслёз. Поэтому 

лягушка обладает только сложными, мноrоклеточными кожными железами. Они 
возникают в эпидермисе, но в ходе развития погружаются из него в кориум, имеют 

полость внутри массы секреторных клеток, более или менее длинный выводной 

проток и тонкую оболочку из mадких мышечных волокон, способную контроли­

ровать вьшеление содержимого. Большинство жслёз - слизистые, увлажняющие 
поверхность кожи, но есть и белковые, например ядовитые. В соответствии с 

дыхательной функцией, которую выполняет кожа, кориум богат кровеносными 

капиллярами. Кожа лишь местами прочно прикреплена к лежащим под ней 

мышцам, а на большей площади легко отслаивается от них, оставляя свободные 

пространства - лимфатические мешки. 

Ске.11ет. Осевой скелет лягушки чрезвычайно укорочен (рис. 92 ), сопержит 
всего 9 позвонков (23-25), а хвостовые позвонки заменены в нём еаиной ко­
сточкой - уростилем (urostyl; 22), который не выступает за ПJNШCllЫ туловища. 
Тела позвонков процельны, они сочленяются между собой суставами с перед­

невогнутой поверхностью. Верхние дуги позвонков несут короткие остистые 

отростки, а вперёд и назад от основания каждоrо выступают сочленовные от­

ростки, соединяющие дуrи соседних позвонков и тем укрепляюwие позвоноч­

ный канал - вместилище мя спинного мозга. В бока от основания верхней дуги 
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Рис. 92. Скелет ляrуwки. Вмд сверху; на левой стороне черепа покровные 1СОС111 удалены: 
1- nредчелюстная кость; 2- носовая кость; 3- верхиечел1ОСТН811 кость; 4- лобнотеменнм кость; 

5 - мастннка nQllWlэvчнoro аппарата; 6 - чew)'A'laтu косn.; 7 - хвалратно-Сk)'лован косn.; 8-
стреии; 9 - наа.вопаточныll хр11ш; 10 - nре,цnераыА палец; /1 - фаланrи папьцев; 12 - пясть; 
JJ - заnяст~.е; 14 - комnпексная кость nремлечЬJ1; 15 - ме11еаая кость; 16 - бtареннu кость; 
17 - плюсна; 18 - специаnизированные кости npeim.ruocнw; 19 - хоммекснu кость rопени; 20 -
сешшишная кость; 21 - подвшоwная кость; 22 - уростип1о; 2J - крестцовый позвонок; 24 - туло­
виwные позвонки; 25 - wellныll позвонок ; 26 - nере.а,неушнu кость; 27 - передннА рожок 
nодЪЯ3ЫЧНОrо аппарата; 28 - нёбноквааратнwА хр11щ; 29 - кпнновидно-обонятельнм кость 

отходят поперечные отростки. Шейный позвонок поперечных оЧJОстков лишён, 

как и передних сочленовных, но имеет вперед.и пару неглубоких суставных впа­

дин для сочленения с затылочными мыщелками черепа. Туловищные позвонки 

(семь) построены наиболее типично. К поперечным отросткам единственного 

крестцового позвонка (23) прикреплён пояс задних конечностей:· У лягушки 
нет рёбер, но есть другие элементы, которые развиваются из материала миосепт 

и принаалежат осевому скелету. Это непарные грудина и предrрудина, которые 

срастаются с плечевым поясом. 

Череп лягушки представляет собой единый комплекс (рис. 93) мозгового 
черепа, висцерального и кожного скелета. Лишь немногие его части сохраняют 

200 



ту или иную степень самостоятельности. Но при рассмотрении черепа выгодно 

прослеnить отдельную судьбу кажпого компонента. Особого внимания заслуживает 

специфическая общая форма черепа, очень широкого, смющенного сверху вниз. 

Такая форма повышает производительность ротоглоточной полости в качестве 
наrнетальноrо насоса, который у земноводных при отсутствии rрудной К11стки 

служит еди11ственным срсшством вентиляции лёrких. 

Осевой череп всех современных земновопиых относится к матибазальному 
типу (череn с широким основанием: мозг располагается между глазницами). 

В стенках черепной коробки много хряща и всего несколько эамешаюших око­
стенений. Это парные боковые затылочные хости (exoccipitale; рис. 93, 8), они 
обрамляюТ затылочное отверстие и образуюr пару крупных затылочных мыщел­
ков (condylus occipitalis; 9) для сочленения черепа с шейным позвонком. Слухо­
вые капсулы окостеневают лишь парой переднеушиых костей (prooticum; 12), 
а часть черепной коробки между глазницами, охватывающая мозг, образована 

К11иновидно-обонятельной костью (sphcncthmoideum; 14). Вперсши от глазниц 
обонятельная капсула остаётся хрящевой. 

Покровные кости черепной коробJСИ, как и у костистых рыб, сохраняют лишь 

малую долю того набора, который формиро88.11 сnпошной панцирь у орешков (см. 

рис. 110, Б, Е). У лягушки 38.llHИC кости крыши черепа слиты в парную лобно­
теменную кость (frontoparietale; см. рис. 93, 15), впер~и которой располагается 
пара носовых костей (nasale; 22). Снизу основание черепа прикрыrо крупным, как 
и у рыб, крсстовипным парасфеноипом (parasphenoideum; 5), а носовые капсулы -
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Рис. 93. Череп лягушки: 
А - ВИ.11 сни:sу; на правой половине черепа сняты почти все покровные кости; Б - ВИ.11 с45оку, с НЮIС­

ней чепюстью н пQ!l"ЬJIЗычным аппаратом; В - череп головастика, вид снизу; 1 - Пре11ЧМ1ОСТН811 
кость; 2 - сошник; 3 - верхнечслюстн1111 кость; 4 - нёбная кость; 5 - парасфенонд; 6 - чешуйча­
тая кость; 7 - крЬ1J1овидная. кость; 8 - боковая затылочная xocn.; 9 - зат111.11очныА мыщелох; 
10- стремя; 11 - хвадратносхулоаая кость; 12- персднеушная кость; 13- Нi!бнОJСВIUIР8ТНWЙ хрящ; 

14- клиновНдно·обонятельная кость; 15 - лобнотеменная кость; 16- переаннR (rноНдИЫА) рожок; 

17- задний рожок; 18- ЛОЛW!Зычный аппарат; 19- угловая кость; 20- зубная xocn.; 21 - ПQ/1-

бораnочная кость; 22 - иосовu: кость; 23 - мехКС1Jев хряw; 24 - нёбиыR сnросток. небиохваарат­
ноrо хряwа; 25 - квuрап~ый от.асл нёбноква.о:ратноrо хряwа; 26 - ВOCXQIUWUIR сnросток. нi!бноква­
дратноrо хряwа; 27 - ушной ОJрОСТОк нёбнокваnратноrо хряwа; 28- oБnacn. "Jрабехулы; 29- ин· 

фраростральныА хрнщ (личиночная нижн1111 челюсть); 30 - супрарострап1онwR хрящ (личиночнан 

верхняя челюсть) 
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парным сошником (vomer; 2), иссушим зубы. К боковой стороне слуховой кап­
сулы прирастает чешуйчатая кость (squamosum; 6), прикрывающая задний конец 
нёбноквадратноrо хряша (см. ниже) и образуюшая скуловой отросток. Наконец, 

квадратно-скуловая кость (quadraюjugale; 11) образует нижнюю височную дугу. 
Висцеральный череп существенно изменён по сравнению с ero состоянием у 

костных рыб. Вследствие наступившей аутостилии rиомакаибуляре преврашено 

в слуховую косточку, а остаток ПОД'ЬJIЗЫЧНОЙ дуги и жаберные дуги - в ПЛОСКИЙ 

подъязычный хряш. Первичная верхняя челюсть nрмставлена нёбноквадрат­

ным хряшом (palatoquadratum; 13), который прирастает вnерми к обонятельной 
капсуле, а позади - к слуховой капсуле, как это естественно при аутостилии. 

Вперсши на неrо налегает снизу небольшая поперечно ориентированная нёбная 

кость (palatinum; 4), а на задние две трети - крыловиnная кость (pterygoideum; 
7). Вторичная верхняя чспюсть, реально схватываюшая добычу, образована не­
большой предчелюстной костью (premaxillare; 1) и крупной верхнечелюстной 
(maxillare; 3), к которой прирастает сзади упомянутая квадратноскуловая кость. 

Нижняя челюсть лягушки образована мекке.левым хряшом (can.ilago Meckeli; 
23) и двумя покровными костями. Меккелевы хряwи обеих сторон соединены в 
общую дугу и формируют в области подбородка маленькую подбородочную кость 

(menюmandibulare; 21). Задняя часть хряща, включая и поверхность в челюстном 
суставе, прикрыта угловой костью (angulare; 19), пе~юю же часть хряща оде­
вает зубная кость (dentale; 20). В челюстном суставе уrловая кость контактирует 
с задним концом нёбноквадратноrо хряша. 

Верхнее звено подъязычной дуги (hyomandibulare) образует слуховую косточку, 
стремя (stapes; см. рис. 39, 5; рис. 93, 10), расположенную в полости среднего уха 
(см. рис. 39; 3). Нижние элементы подъязычной и жаберных дут превратились в 
ПОД'Ьязычную пластинку (см. рис. 92, 5; рис. 93, Б, 18), в основном состоящую 
из хряща и несущую две пары крупных рожков. Пластинка формирует твёрдое 

дно ротоrлоточной полости. Длинные и очень тонкие пе~ие рожки (см. рис. 92, 
27; рис. 93, Б, 16), гомологичные rиоицам, плавно изrибаясь, тянутся назад и 
вверх к слуховым капсулам. Более короткие, толстые и к тому же костные задние 

рожки (см. рис. 93, Б, 17), гомопоrи IV жаберных дуr, предоставnяют место дпя 
кре1mения мышц, подвеwиваюIЦИХ П(ЩЬЯЭЬl'Dl)'IО пласrинку к черепу. 

Плnевой IIOJIC, как и у косrных рыб, подрашелён на первичный и покровный. 
Первичный пояс состоит из эамешаюших костей (рис. 94) - лопатки (scapula; 4) 
и коракоица (coracoideum; 5), совместно образующих ямку плечевого сустава (8). 
Впереди к ним примыкает покровная палочковицная ключица (Clavicula; 2). Пояс 
включает также наллопаточный хрящ (3). эффективно надставляюший лопатку 
вверх, и хрящевой прокоракоид, прикрытый ключицей. Половинки пояса соеди­

нены между собой по средней линии. Меж,.цу ними располагаются два непарных 

костных (замешаюших) элемента с хрящевыми лопастями на концах, фактиче­

ски части осевого скелета - rрудина (stemum; 6) и ПJ>СШ1))'дина ·(prestemum; 1 ). 
Можно отметить, что у амфибий плечевой пояс связан с позвонОчником только 

мышцами. 

Скелет свободной передней конечности у лягушки (см. рис. 92) отклоняется 
от типичной схемы, изложенной ранее. Ках и у других амфибий, в ней отсуrству­

ет V палец. Затем сращены кости предплечья, что укрепляет их против опасных 
ударных наrрузок в момент приземления. В основании конечности как обычно 

располагается плечевая кость (humerus; см. рис. 92, / 5). а в локтевом суставе к 
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Рис. 94. Плечевой пояс ляrуwки. Вид с 
брюха: 

1 - ПРСIU'Р)'дина; 2 - х.пючица; 3 - намо­

паточныА хрящ; 4 - попаnса; 5 - хоракокп; 

6 - rру.11Ина; 7 - мечевидный отростох rру­

дины; 8 - ямка мечевоrо сустава 

ней причленена также единая у ЛЯI}'ШКИ JСОСТЬ предплечья (os antebrachii; 14; ре­
зультат слияния лучевой и локтевой костей). Кисть состоит из запястья (carpus; 
13) в основании ладони, пясти (metacarpus; 12), образованной одним рядом 
косточек, скрытых внутри ладони, и четырёх nam.ueв с отдельными фалангами 

(phalanges digitorum; 11 ). 
Тазовый пояс испытал r.пубокое &011J.ействие специфичного для бесхвостых 

амфибий способа пе~ прыжками и потому существенно отклоняется от 
изложенной в Обшем очерке тр&лучевой конструкции. Прежде всего, таз сильно 

сужен в области вертлужных впадин .а.ля причленения задних конечностей и об­

разует вокруг них вертикальный диск. Из трёх упомянуrых лучей два укорочены и 

образуют лишь сектора диска. Эго пара сецал:ишных костей (ischium; 20; задний 
сектор) и лобковый хряш (cartilago publs; передне-нижний сектор). Поав:ш.ошная 
кость (ilium; см. рис. 92, 21 ), отходящая вперёп и вверх, наоборот, сильно вы­
тянута. Благодаря подвижному сочленению с крестцовым позвонком (23) она 
способна поворачиваться относительно позвоночника, действуя аналогично звену 

многорычажной конечности. 

Скелет свободной задней коне11ности, как и скелет передней, у ля111wки 

своеобразен. В ней также слиты кости второго сегмента, но скелет стопы до­

полнительно расчленSн. В основании конечности располагается бедренная кость 

(femuг; см. рис. 92, 16). к ней причленена коленным суставом кость rолени (os 
cruris; 19), продукт слияния большой (tibla) и малой (fibula) берцовых костей. 
Две косточки в основании предплюсны (tarsus; 18) вытянуты: и образуют членик 
мноrозвенной конечности, так же как скрытая в ступне плюсна (metatarsus; 17) 
из длинных косточек и фаланги пяти вытяиуrых пальцев (phalanges digitorum; 11 ). 
Имеются остатхи дополнительного предпервоrо пальца, даюшеrо опору внутрен­

нему пяточному буrру. Длина, мноrозвенность и гибкость зап.ней конечности обе­

спечивает протяжённую дистанцию разгона при отталкивании и плавное снятие 

стопы с rрунта в его конце, тем самым повышая дальность прыжков. 

Мwшечва• система имеет серьезные отличия от мускулатуры рыб, при­
чSм намноrо более резкие, чем у других примитивных наземных позвоночных. 

У ЛЯI}'Шек гора.ша слабее выражена первичная ииомерия, поскольку хвост отсут­

ствует, туловише укорочено, и очень велика массовая доля несеrмС1ПИрованной 

мускулатуры конечностей. Мускулатура туловища по-новому подразцелена на 

отяельные мышцы. 

Нерввu система. Головной мозг характерен относительно высоким раз­
витием конечного (переднего) мозга (рис. 95), ра:щелённоrо СIСВОЗНОЙ щелью на 
полушария (8), и очень малыми размерами мозжечка. Щель мс.жду полушариями 
(13) не достигает их передних концов, поскольку располаrающиеся там обоня-
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Рис. 95. Гоповной мозг ляrуwки. BИJJ. сверху (А) и снизу (Б): 
1 - промежуrочныА моэr; 2 - эритепыtая JIOllJI срепнеrо мозrа; J - мозжечок; 4 - продолrоватый 
моэr; .S - ромбовканая ямка; 6 - спинной мозг; 7 - эпифиз; 8 - полушарие конечноrо моэrа; 
9 - слитые обон.ятепьные пуховиuы; 10 - воронка промежуточноrо моэrа; // - rипофиэ; 12 -
перекрёст эриrе1Jьных нервов; JЗ - срединная щела.; 1-Х - rолоnные нервы 

тельные луковицы (9) с.литы по средней линии. Небольшой непарный участок 
конечного мозга позади без явных границ переходит в промежуrочный мозг (1); 
на его Крыше заметен эпифиз ( 7) на короткой ножке. Помимо эндокринной 
же.л:еЭЬ1, он образует длинный стебслёк с rлазоподобным органом на конце, вы­

ходящий через шов между лобнотеменными костями под кожу темени. На дне 

промежуточного мозга располагаются перекрёсr зрительных нервов (/ 2), а по­
зади него - небольшая (в отличие от обычной Д11Я рыб) воронка (рис. 95, 10) с 
гипофизом (11) на вершине. Зрительные дми (2) - пара яйцевидных ЕЦЦуТИЙ 

на крыше среднего мозга - ра:шспены более чётко, чем у рыб. Продолговатый 

мозг (4) - с широким открытым вверх IVжелудочком (ромбовидной ямкой, 5), 
передний край которого, высrупающий вверх в вице бортика, представляет собой 

мозжечок (3). Его слабое развитие можно связать с просrоrой способа перемеще­
ния лягушки, сё локомоторного поВQеиия. Гмовных нервов 10 пар, как и у рыб. 
XI нерв, добавочный, преаставлсн своим прототипом - слабой веточкой Х нерва, 

а XII нерв, подъязычный, выходит уже между позвонками, как спинномозrовоА. 
Ветви лицевого (VI 1) и блуждающего (Х) нервов, ин нервирующие у" рыб органы 
боковоА линии у наземных позвоночных нс развиты. Остатки жаберных ветвей 

блуждающего нерва представлены небольшими гортанными ветвями. Его крупная 

внутренностная ветвь - главный парасимпатический нерв организма. 

Спинном0З20t1ых нервов у лягушки всего 10 (считая только что упомянуrый 
прототип подъязычного). Второй и третий совместно иннервируют переднюю 

конечность, объединяясь в мечевом сметении, а послепние четыре нерва фор-
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мируют на каждой стороне пояснично-крестцовое сплетение, иннервирующее 

заднюю конечность. 

Симпаmи'lеская нервнDJ1 система имеет центры только в спинном моэrу, 
основные образованные ею нервы - это два ствола, которые тянуrся на протя­
жении туловища по бокам от поэвоночника в виде цепочек ганглиев, связанных 
пучками волокон со спинным мозгом, между собой и с органами тела. 

Орrаны чувств. Орган зренu имеет некоторые примитивные черты. На­
пример, хрусталик как целое активно выдвиrается при аккомодации мус:кулом­

протрактор9м, который тем самым наводит r.лаэ на близкую дистанцию. Но mаз 

лягушки обнаруживает и особенности, связанные со зрением в вощшной среде. 
Присуrствие слёзной железы и подвижных век связано с его защитой от высыха­
ния, а выпуклая форма роговицы придает передней камере глаза, заполненной 
водянистой влагой, высокую преломляющую способность на воздухе. Вклад 

хрусталика у лягушки (двояковыпуклого, но не шаровмдноrо, как у рыб) наобо­

рот меньше. Помимо шести внешних глазных мышu, известных у рыб, лягушка 
(как и большинство тетрапод) имеет ещё одну, которая втяmвает mазное яблоко, 

одновременно закрывая его мигательной перепонкой. 

()рюн CRJ!:tO у бесхвостых амфибий имеет очевицные nрнспособпеиия к наземно­
му образу жизни. Внуrреннее ухо содержит два характерных невромасп~ - сосочки, 

связанные с восприятием звуков. Еще существеннее формирование нового от­

дела - аппарата, специализированного в восприятии звуковых воян в ВО3Ц)'Шной 

среде. Эrо среднее ухо, развитое у бесхвостых амфибий в добавок. 1: внутреннему 

уху. Проблема обусловлена тем, что сжимаемая во:шушная ере.а не МОD'Т эффек­
тивно передавать колебания на несжимаемые твёрдые тела и :.ввос'1И rоповы 

животного. Срс:анее ухо представлено барабанной полостью (см. рис. 39), которая 
возникла из брызrальuа рыбообразных преаков и подобно ему СОС11RНеИ8 с mоткой 

каналом - слуховой (евстахиевой) трубой. Снаружи барабанная ПО8ОСТЬ закрыта 

барабанной перепонкой (membrana tympani); в её середину упирается слуховая 
косточка, стремя (stapes, гомолог гиомuшибуляре), которая nротивоnо/1ОЖ11 кон­
цом, как поршень, вставлена в овальное окно (fenestra owlis) в стенке внутреннего 
уха. Давление звуковой волны, действующее на барабанную перепонку, порождаеr 

на ней некоторое усилие, пропорциональное её площади, а стре118 перааёт это 

усилие на перилимфу внутреннего уха, производЯ там rораэдо бояыuсе давление, 

поскольку площадь овального окна относительно мала. 

Таким образом, среднее ухо есть простой механический усилиrсль давления 
звуковой волны, в котором коэффициент усиления соответствует апюшению 

площадей барабанной перепонки и овального окна. 

Органы обоняния земноводных расположены в носовых мешках. Кажаый 
снабжён двумя ноздрями - наружной и внутренней (хоаной; см. рис. 97, 1). Эrо 
включило упомянуrые полости в состав дыхательных путей и o6JJ:er1илo смену 
проб во:щуха в них. Главная часть обонятельного эпителия, расположенная в 
верхней части полости, приспособлена к восприятию пахучих вешесrв иэ вомуха. 

Но в небольшой ямке на дне, постоянно заполненной слизью, распсшаrается об­

ласть обоняния в жидкой среде, как у рыб, подвергающая химическому анализу 

растворённые в воде вещества и посылающая в обонятсm.ную JIYICDВИQY отдельную 

веточку обонятельного нерва. Это якобсонов (или вомероназап:ьный) орrан, особо 

приуроченный к восприятию половых феромонов (специфических химических 

сигналов) и присущий также многим рептилиям и млекопитающим. 
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Орrаны пнщеварен-. За обширной ротоrлоточной полостью следует пище­

вод, весьма короткий, поскольку коротка шея. Длинный изогнуrый желудок (рис. 

96, 9), сдвинуrый на левую сторону, переходит в тонкий кишечник (среднюю 
кишку), начинающийся, как и у рыб, двенадцатиперстной кишкой ( 11 ). Длинный 
и извитой тонкий кишечник (12) заканчивается резким и асимметричным рас­
ширением, переходя (точнее, впадая) в короткую зацнюю (прямую) кишку (/З), 

которая открывается в клоаку. 

РотоглоточнШI полость (рис. 97 ), как и у рыб, принадлежит не только пище­
варкrельной, но и дыхательной системе, что усложняет её внуrреннюю дифферен­

циацию. Край верхней челюсти в один ряд усажен мелкими осrрыми зубами (3), 
прикреnпенными к её внутренней стороне. Глубже имеются две группы зубов на 

сошниках (2). Непрерывно протекает процесс замещения зубов. Нижняя челЮСТh 
беззуба. По бокам от сошниковых зубов в передней части нёба расположены вну­

тренние ноздри, хоаны (/). На задней части дна rлаrки открывается гортанная 
щель ( 7). В акте проглатывания участвуют твёрдые и подвижные глазные яблоки 
( 4); во втянуrом положении они выдаются буграми на коже нёба, помогая про­
талкивать добычу. В глубине полости агкрываются остатки брызгалы.rа - слуховые 

трубы (6), ведущие в барабанные полости. Для захвата мелкой добычи использу­
ется клейкий манипулятор - язык (5). У лягушки он прикреnnён к нижней челю­
сти в области подбородка и представляет собой мешок с мышечными стенками, 

наполняемый лимфой, т. е. основанный на принципе гидроскелета. Совершенно 

иначе устроен язык у хвостатых амфибий, си.аяший на переднем конце коnулы 

висцерапьных дуг, иногда сильно вытянуrой. 

Крупная трёхлопастная печень лягушки (см. рис. 96, 6) имеет жёлчный пу­
зырь ( 7), проток которого закономерно впадает в двенадцатиперстную кишку. 
Совместно с ним впадает панкреатический проток от поджелудочной железы, 

лежащей в виде беловатого компактного лентовидного тела (8) между желудком 
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Рис. 96. Строение внутренних органов 
бесхвостых амфибий. Вскрытие травяной 

ляrушки (самки). Область тазобедренных 

суставов удалена. Крючками растянуты 

стенки ОКО11осердечной сумки: 

1 - общая сонная артерия; 2 - кожнмёrочная 

aprePИJI; 3 - дуrа аорты; 4 - воронка яАце­

юu; J - лёrхое; 6 - печень; 7 - жё.пчныА 

nуэwрь; 8- поджелудочная желеи; 9- жепу­

дох; /0-се.пезёнка; 11-двенав.цаmперстная 

кишка; 12 - тонкая кишка; JЗ - эадняя 
(•nJ)llмaя•) киwка; 14- кпоака; /J- мочевоА 

11}'3Ырь; 16 - мочеточник; 17 - иаточныА 
ОТАМ яАuевода; 18 - llH':IHHK; 19 - с11инная 

аорта; 20 - почка; 21 - жировое тело; 22 -
:JILIUIЯЯ палая аена; 23 - иэвнтоА отдеn яАце­
вода; 24 - nеt1ёночная вена; 25 - внуrренняя 
ярёиная вена; 26 - наружная ярi!мная вена 



Рис. 97. Роrовая полость ляrушки: 
1 - хоана; 2 - соwниковые зубы; 3 - зубы на вто­
ричноR верхней челюсти; 4 - r.11UНOC яблоко, 8WСТу­

пающее под кожеR нС!ба; 5 - язык; 6 - отверстие 

евстахиевой трубы; 7- rортанная щеnь; 8- отверстие 

реэонатора 

2 3 

и двенадцатиперстной кишкой. Близ иачма задней кишки располагается тёмно­
красная шаровидная селезёнка (10). 

Opraнw JIWX8lllUI, Важный орrан дыхания, присуший лягушке, как почти всем 
остальным наземным позвоночным - парные меwковидные лёrкие (5). Эrи лёr­
кие несовершениы, rребни между ячейками на внутренней поверхности стенок 

низки. Еще серьёзнее отсуrствие грудной КJiетки и тем самым эффективноrо меха­

низма вентиляции лёгких. В то же время благодаря малым абсолютным размерам 

довольно велика площадь поверхности кожи по отношению к объёму тела, чем 

СО3WLНЫ блаrоприятные условия для использования кожноrо дыхания. Наружные 
нооnри у ляrуwки зажимаются в результате слабоrо смещения п~епюстных ко­

стей под действием прижимаемоrо с силой вверх подбородочноrо участка ЮIЖНей 

челюсти. В другом случае у хвостатых земноводных но:щри зажимаются rnадкими 

кожными мышцами. Через хоаны во:шух входит в ротоглоточную пооость и далее 

через rортанную щель в небоnьшую rортанно-трахейную камеру. из которой воз­

дух непосредственно попадает в лёrкие. Источником хрящей rортани у лягушки 

считаются зачатки жаберноrо аппарата. В гортани распО/Jожены IUllOCOВЫC связки -
складки слизистой, натяжение которых регулируется мышцами. 

За отсутствием грудной клетки лягушка не может осущестВ11ЯТЬ всасывательное 

дыхание. Дпя напQ/Jнения лёrких в качестве наrнетательноrо насоса используется 

ротоглоточная полость, изменяющая обьём бпаrодаря энергичным вертикальным 

движениям её дна (rулярное дыхание). При энергичном опускании дна ротогло­

точной полости (рис. 98, А) усилиями нескольких мышц во:шух засасывается в 

Рис. 98. Схема дыхательною аппарата ля­
гушки (условный сагиттальный разрез). 

Послс:аоватсnьные стадии rулярноrо дыха-

А - всасывание к&p)'JICИOro во:шуха. в ротовую 

попостъ через опсрьпые ноuри; Б - добавпение 
тyJta же обоrашенноrо yrneКИC/IOl'Oll: воцуха и:1 

лёпс:их, составление дw.хате.11ьноll: смеси; В -
нагнетание дыхатевьноll: смеси в лёrк:не при 

311JКВТЫХ но:шрях; Г - иsrнание часrи во:шуха ю 
лёпсих череэ роrову10 nо1ОС1'Ь и ноэ,о,рн наружу; 

1 - наружная НЩlфll; 2 - носовая JКl/JC)C[Ь; 3 -
роrоваи попосп.; 4 - ПИUICllQlt; 5 - Мrхое; 6 -
rор11111ная WС11ь; 7 - внутренНJ111 но:шря {хоана). 
Сrрс/!:ками показано днижсиие во:шуха в r 

207 



неё через но:шри ( 1) и вступает во взаимодействие с кровью в капиллярах её 
слизистой. После замыкания ноздрей и раскрытия rортанной щели поднима­

ние дна полости должно вытеснить этот во:шух в лёrкие. Но на деле прежде под 

влиянием брюшноrо пресса происходит изгнание из лёгких предыдущей порции 

использованного во:щуха (рис. 98, Б) и только затем в лёrкие закачивается по­
лученная газовая смесь (рис. 98, В), обоrащённая углекислотой. Её сбереrание 
компенсирует существующее смещение баланса 0 2 и СО2 в пользу последнеrо 
при их встречной диффузии через влажную кожу (см. далее). 

Кровевоенu система. Сердце лягушки считается трёхкамерным, но фак­

тически состоит из пяти отделов (рис. 99 ). Камерами называют правое и левое 
предсердия и желудочек (соответственно 2, З и 8). Кроме них имеются венозная 
пазуха, ведушая из вен больwоrо круга в правое предсераие, а таюке артериальный 

конус (10), асимметрично отходящий от правоrо края желудочка и дающий на­
чало всем артериальным стволам ( 1 ). Как и у рыб, главным насосом с толстыми 
мускулистыми стенками служит желудочек, а накопители притекающей крови -
предсердия - разделены. Артериальная (оксиrенированная) кровь из лёrочных 

вен попадает в левое предсераие, а из остальных вен (в основном венозная, но 

/О 

Рис. 99. Строение сердца лягушки. ВИ.D. с 
брюшной стороны. Оба прсшсердия, же­

лудочек и артериальный конус вскрыты: 

1 - главные артериаnьные СТRОЛы; 2- правое 
прсш:ердие; J - леаое предсердие; 4 - меж­
преш:ерnная перегорсшка; 5 - аход из венооной 
пазухи; 6- ВХОднзлёrочной аены; 7- атрио­
аенq~икул11рное аrверстие с 1С11апаном; 8 - по­

лосn. жеnудочка; 9 - спираm.ный кnапан: JO -
артериальный конус 
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Рис. 100. Судьба жаберных артериальных дуг 
у амфибий: 

J - обш1u1 сонная артерия; 2 -·сонный проток; 
Э- D)'ID. aoprw (сисrемнu дуга); lf- брюшиu аор­
та; 5 - боrамов (ипн артериаn..Йый) проток; 6 -
JJёi'oqlfВll ар~ерия: 7 - осрqце: 8 - лёrкое; 9- спии­
ная ворта; /О-лёrочн1111 аена; //-корею.слиниой 
аорты. Слева показана характерная .м• взрослых 
КОС1'НЬ1Х рwб схема основных артериальных С'111ОJ1ОВ 

вблизи CICplll.ll. 1- IV - арrериалыtые JIYl'И. Справа 
обозначены npoиэllQIUIЬIC Э111Х ах:удов у амфибий 



из передних полых смешанная) - в правое. Благодаря этому момент встречи в 

сердце артериальной и венозной крови отложен до её попааания в желудочек. Но 

и в желудочке перемешивание этих порций ограничено, ему препятствует ячеи­

стый характер внутренней поверхности стенок желудочка. Клапаны артериального 

конуса прещrrствуют обратному XQllY крови, но в средней части образованной им 
широкой трубки слились в так Н83ЫВаСМWЙ спиральный клапан - перекрученную 

на 90° высокую продольную складку. 
Артериальные дуги mempanoiJ, в часntости, амфибий имеют несколько важ­

ных отличий от картины, присущей косrным рыбам (рис. 100). У последних от 
брюшной аорты отходят четыре пары приносящих жаберных артерий, а вынося­

щие жаберные артерии впадают в спинную aopry или в относительно примитив­
ном варианте - в её парные корни (рис. 100, 11 ). После выхода позвоночных на 
сушу и редукции жабр они превратились в с1111ошные артериальные дуги (на рис. 

!00 они пронумерованы римскими цифрами). Первая жаберная артериальная 
дуга вместе с рыбьей обшей сонной артерией (nерецним продолжением корня 
спинной аорты) образует у теrрапод общую сонную артерию (рис. 100, /). Вторая 
артериальная дуrа вместе с большей частью корня аорты несёт кровь в спинную 

аорту и таким образом формирует 11.'/ГУ аорты (или системную дугу, рис. 100, З). 
Третья жаберная артериальная дуrа, как правило, бессл~о исчеэает, бывает за­

метна только у некоторых хвостатых амфибий. Четвёртая жаберная артериальная 

дуга имеет важное ответвление - к лёгкому (8), проиэводному как раз зачатка 
четвёртой жаберной щели; это лёгочная артерия (6). Перм.ний участок корня 
спинной аорты межпу впадениями первой и второй дуг не используются взрос­

лыми амфибиями. Эrо сонный проток (рис. 100, 2) гаттерии и мноmх ящериц. 
То же относится к окончанию четвёртой артериальной дуrи, уже за отхождением 

лёгочной артерии, наэванному боталл.овым, или артериальным, протоком (5). Он 
выполняет ответственную роль у эмбрионов всех рептилий, птиц и млекопиrаюших 

(см. с. 330, 411), а у гатrерии и черепах сохраняется пожизненно. Как легко видеть 
на рис. 100, у наземных позвоночных орган дыхания (лёгкие, 8) расположен не в 
голове, на пуrи крови от сердца к мозгу, как жабры у первично-ВQ.llных позвоноч­

ных, а поэади сердца. В связи с этим нахождение в сердце чисто венозной крови, 

как у обладателей единственного круга кровообращения, оказалось недопустимым. 

Эта кровь должна быть, по крайней мере, смешанной, что достигнуто блаrодаря 

лёrочной вене (10), приносящей оксигенированную кровь из лёгких непосред­
ственно в сердце. С её появлением помимо большого круrа кровообращения 

образовался малый, лёгочный. С переходом от жаберноrо дыхания к лёrочному 

переместилась зона подачи кислорода в кровяное русло, и оказалось, что он 

не может быть доставлен всем органам тела при одном круге кровообращения, 

скроенном по матрице жаберноrо дыхания. Потребовалась серьёзная коррекция 

обшей схемы соминения (коммуrации) сосудов, которая и осушествилась пуrём 

образования второrо круга кровообращении. 

Отличия артериальной системы лягушки (рис. 101, А) от тоrо, что характерно 
для рыб, не исчерпываются описанными выше. Брюшная аорта у нсё отсутствует, 
артериальные стволы обособляются уже в артериальном конусе сердца. Общая 
сонная артерия (arteria carotis communis; 4) делится на наружную (а. carotis extema; 
рис. 101, А, 5) и внутреннюю сонные артерии (а. carotis intema; 7). В основании 
послмней расположено короткое утолщение - каротидная желёзка (glandula 
carotis; 6), пронизанная сетью каналов с рецепторами и rладкими мышцами в 
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Рис. IOI. Кровеносная система травяной лягушки: 
А - схема артернмьной системы: 1 - бапьwая кожная арrсрия; 2- кожнолёгочнu артерии; З- дуга 
аорты; 4 - о6щаА сонная артерки; 5 - наружнu сон111111 aprcp1111; 6 - харотиднав желёэка; 7 - вну­
тренНЯА COНIWI артерм; 8 - пёrочнаи армркя; 9 - ССDВПНШНU вртеркя; 10 - бмренная артерия; 
/ / - обшая ПOllПIIOШHU артерия; 12- спин111111 аорта; 13 - чревнобрнжеечная артерии; 14 - под­
ключичная артерия. 6 - схема венозноlt системы: 1 - вкуrрснняя ярёмная вена; 2 - наружная 
ярёмная вена; З - ПОJUСЛЮЧМЧНВЯ вена; 4 - пneqeвu llClllli 5 - бол~.wан кожная вена; 6 - лi!rкое; 
7 - змиям попая вена; 8- печёночнu вена; 9- вороn11111 вена печени; 10- яичник; 11 - кишка; 
12 - воротнu вена почки; /J - Т113ОВ811 вена; /4 - CCUllHЩIWI вена; 15 - &шрсинu: вена; 16 -
вwноСАщие вены почек; /7- лочха; 18- брюшин вена; 19- печень; 20- лёгочная вена; 21 -
передняя полая вена 

стенках, изменяющая проницаемость дця кровотока в зависимости от содержания 

двуокиси углерода в крови. Второй ствол, дуrа аорты: (arcus aortae; 3), D.оворачивает 
назад, позади сердца сливается со своей парой и образует спинную аорту (aorta 
dorsalis; 12), проходящую под позвоночником. Но ещё на повороте дуrа посылает 
вперед затылочно-поэвоночную артерию (а. occipitovertebralis), а вбок, к передней 
конечности - подключичную артерию (а. subclavia; /4). Непосредственно от 
места слияния дуг отходит единая артерия к орrанам пищеварительной системы 

и сслезёнке - чревнобрыжеечная (а. coeliacomesenterica; /З), несколько артерий 
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к гонадам и почкам, после чеrо аорта распадается на две общие подвздошные 

артерии (а. iliaca communis; 11) - к задним конечностям. Третья пара главных 

стволов несёт кровь к органам дыхания - лёrким и коже - и представляет собой 

кожно-лёrоч.ную артерию (а. pulmoculanea; рис. 101, А, 2), которая неJШМеке от 
сердца разветвляется на большую кожную артерию (а. cutanea magna; 1) и лёгоч­
ную (а. pulmonalis; 8). 

МеханUэм частичного разделенUR потокоs крови. Неполный характер смеши­
вания артериальной и венозной крови в сершхе пяrуwки соэдаёт предпосылки мя 
частичного разделения этих порций. Поступая в начале систолы из предсердий в 
желудочек, кровь образует в нём [J)Здиент - от арrериальной крови в левой части 

до смешанной в правой части желудочка. При ero сокращении различные порции 
крови входят в расположенное на ero правом краю отверстие артериальноrо ко­
нуса последовательно, начиная со смешанной и кончая артериапьной. Считалось, 

что различные порции крови ра:шеляются, стояь же последоватеnьно заполняя в 

ходе систолы артериальные стволы - начиная с самоrо широкого и растяжимоrо 

(кожно-лёrоч.ной арrерии) и заканчивая самым тесным (общей сонной артери­
ей). Но, как показывают элементарные расчёты, ОдНИ лишь различия сосудов по 
диаметру и эластичности стенок обусловить их последоватсяьное заполнение не 

могуr. Новая версия базируется на замерах кровяноrо давления у живой лягуш­

ки в двух парных каналах, продолжающих артериальный конус, но отделённых 

от неrо обратными клапанами. Вентральные каналы - это дуги аорты (вместе с 

общими сонными артериями), а дорсальные каналы - кожно-лёrочные артерии. 

При систоле давление в обоих каналах быстро поднимается д0 35 мм На, после 
её окончания (и закрытия клапанов) каналы превращаются в упругие д038торы, 

продавливающие кровь по капиллярам. К началу следующей систолы давление 

успевает упасть до 25 мм в стволах системных дуг и до 16 мм - в кожно-лёrочных 

артериях. Быстрое падение давления в последних свидетельствует о меньшем 

сопротивлении капиллярной системы лёгких в сравнении с капиллярами тела. 

По-видимому, это влечёт за собой больший расход крови в этом дозаторе и по­

тому делает понятной его большую растяжимость. Теперь представим себе, что 

в начале систолы при давлении чуть более 16 мм Hg - остаточного уровня llJIЯ 

кожно-лёrоч.ных стволов - кровь устремляется туда из артериального конуса, раз­

двинув створки обратных клапанов. Аналогичный поток в дуrи аорты начинается 

позже, лишь по достижении давления в 25 мм Hg. Этой задержки достаточно, 
чтобы самая первая порция крови воuша только в кожно-лёrоч.ные стваяы. Каких­

либо предпосылок llJIЯ попадания особой порции крови в общие сонные артерии 

(отходящие от основания дуг) не заметно. Каротидная желёзка едва ли моmа 

бы служить вентилем для них при кажцом цикле сокращений: для этоrо нужна 

поnеречнополосатая мускулатура. Таким образом, в ра:шепении порций крови 

у лягушки участвуют и степень упруrости стенок артерий, и обратные клапаны 

при их основаниях, но главная основа механизма - пониженное сопротивление 

кровотоку в капиллярной системе лёгких. 

Венозная система ляrуwки вполне типична для наземных позвоночных. Or 
почек к сердцу кровь несёт задняя полая вена, а не задние кардинальные вены, 

полностью исчезнувшие у лягушки. Or задней конечности npИXQIUIТ сеаалишная 
(vena ischiadica; рис. 101, Б, 14) и бедренная вены (v. femoralis; 15), которые сли­
ваются в воротную вену почки (v. portae renalis; 12). Предварительно от бедренных 
вен отделяются тазовые вены (v. pelvica; /З), которые обьединяются в непарную 
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брюшную вену (v. abdominalis; 18), Проходя.ШУЮ по внутренней стороне брюшной 
стенки вперёд и несушую кровь от задней части тела в обход почек к печени. Во­

ротные вены полностью распадаются в почках на тонкие сосуды (венулы). Мноrо­

численные выносящие вены почек сливаются на сраней линии тела в заднюю 

полую вену (v. cava posterior; 7), коrорая пронизывает печень и впадает в венозную 
пазуху сердца. Кровь от кишечной трубки по нескольким сосудам собирается в 
воротную вену печени (v. portae hepatis; 9), которая впадает в её левую часть, 
uобавок образуя короткий поперечный стволик д.1U1 соuинения с правой долей 

и с брюшной веной. Кровь из них, пройдя через капилляры печени, собирается 
в пару печёночных вен (v. hepatica; 8), впадающих в заднюю полую вену. 

Or передней части тела кровь притекает в венозную пазуху сердца по паре 
передних полых вен (v. cava aпterior; 21), каждая иэ которых формируется слия­
нием трёх основных вен. Наружная ярёмная вена (v. jugularis exterпa; 2) при­
ходит спереди по вентральной стороне головы, внуrренняя ярёмная (v. jugularis 
iпtema; /) тянется из глубины, от боковой части заТЫJ1ка, а подключичная вена 
(v. subclavia; З) - сбоку, из области подмышки, где она принимает rшечевую вену 

(v. brachialis; 4) от конечности и большую кожную вену (v. cutanea magna; 5) от 
кожи как органа дыхания. Две лёrочные вены (v. pulmonalis; 20), предварительно 
объединившись, впадают в левое предсердие. 

ЛuмфamuJtecКQ.11 система развита у лягушки, как и у всех четвероногих, 

обладателей двух кругов кровообращения, значительно сильнее, чем у рыб. 

Большой круг кровообращения включает лишь 1-2 каскада капилляров, а не 
2-3, как единственный круг у рыб, в связи с чем для них в принципе характер­
но более высокое артериальное давление, а следовательно, и более интенсивная 

фильтрация rшазмы крови сквозь стенки капИJUJяров в окружающие ткани. Лим­

фатическая система, предназначенная для сбора этой жидкости и возврата её в 

кроВJ1ное русло, не замкнуrа (сё полости лишь частично окружены собственными 

стенками). включает обширные лимфатические мешки, расположенные глав­

ным образом под кожей, лимфатические сосуды и лимфатические сердца. Эти 

сердца - небольшие полости с собственными стенками, клапанами и гладкими 

мышцами. Одна пара расположена по бокам от третьего позвонка, другая - по 

бокам от клоаки. 
Opraвw мце11еВВЯ лягушки (рис. 102) представлены парными туловищными 

(ипи мезонефрическими) почками (J 1), которые лежат в задней части туловища 
над париетальным листком брюшины. (т. е. за предсяами целома). По нижней 

стороне каждой тянется узкой :желтоватой полосой железа внуrренней секреции, 

надпочечник (glandula suprarenalis; 2). Вдояь бокового края почки проходит её 
воротная вена (5) и тонкий беловаты.А мочеточник - вольфов канал (6). Моче­
точники впадают в спинную стенку клоаки (8), точно против отверстия мочевоrо 
пузыря (9), не имеющего с ними непосрецственной связи. Обширный двух.ло­
пастной мочевой пузырь - один из резервуаров д.1U1 воды. Лягушка, как почти все 

амфибии, тесно связана с пресной водой, в сравнении с которой жидкости её тела 

гипертоничны. Благодаря этому они почти у всех видов эффективно насасывают 
воду из внешней среды - прямо сквозь кожу. Эта способность предотвращает 

обезвоживание, но требует защиты от переобводнсния. Эту роль-·и выполняют 

почки, в которых очень хорошо представяен фиnьтрационный аппарат почечных 

телец. Благодаря реабсорбции в канальцах нефронов органических молекул и 
ионов электролитов пяrушка выделяет очень жидкую, rипотоничную мочу. 
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Рис. 102. Мочепоnовая система сам-
цаляrушки: 

1 - 31.11.Няя пО11ая вена; 2 - надпочеч­
ник; 3 - семввыносящие ханао"цы; 
4 - почечная артерия; 5 - воротная 

вена почки; 6 - вол~.фов канал (моче­

точник и семяпровод); 7 - семенной 

пузырек; 8 - клоака; 9 - мочевой пу­

Jырь; 10 - эаднв11 ·Ь~щка; // - почка; 
12- семенник; /J·:~ жировое теnо 

Половые opraвw. Парные rонады подвешены на брыжейках к брюшной сто­

роне почек. К переднему краю каждой rонады (рис. 102, /2) прикреплены в виде 
пучков жёптых лент жировые тела (corpus adiposum; /З). Они пре.п.ставляют собой 
энерrетический резерв Ш1Я созревания половых продуктов в период зимовки и 

для брачной активности в период нереста. У травяной лягушки он выпадает на 

конец весны, когда кормов ешё нет. Эrот срок выгоден, поскольку позволяет ис­

пользовать для выведения потомства скопления талой воды. У самцов (рис. 102) 
беловатый семенник (testis; /2) овальной формы соединён с почкой несколькими 
семявыносяшими канальцами (vasa efferentia; З), nроходяшими по брыжейке. По 
ним паnовые продукты попадают в почку и через некоторые её специализирован­

ные канальцы - в вольфов канал (архинефрический проток; 6), который, таким 
образом, выполняет у самца одновременно функции мочеточника и семяпровода. 

Близ конца этою канала на нём развито резкое выпячивание - семенной пузырек 

(vesicula seminalis; 7), резервуар для семени. При характерном Ш1Я лягушек на­
ружном оплодотворении их скученность во время нереста порожаает опасность 

перемешивания спермы в воде. Поэтому столь важен тесный контакт партнёров 

при спаривании - самец крепко удерживает самку, обхватив её за бока. В свя­
зи с этим у неrо на первом пальце кисти развито вздутие - брачная мозоль, а 

соответствуюшие мышцы передней конечности развиты сильнее, чем у самки. 

Кроме тоrо, у самцов по бокам задней части rорла, близ уmов рта имеются резо­

наторы - р8.1ЦУ&аемые при брачном пении пузыри, отк.рываюшиеся небаnьшими 

отверстиями в глотку, но спрятанные у травяной лягушки под кожей. У самцов 

озерной лягушки резонаторы крупнее и раздуваются по бокам от rоловы в виде 

белых сферических пузырей. 

У самок (рис. 103) парные яичники (ovarium; /J) значительно крупнее, они 
заполнены крупными (около 2 мм в диамеttJе) сильно пигментированными яй-
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Рис. 103. Мочеполовая система самkи ля-
rywkИ: 

/ - воронка 11ЙQСJКШ8.; 2 - H:JJlllТIUI часть яйце­
вода; З -~ п.rю; 4 - почка; 5 - маточ­
ный ОТдС11 яйцевода; 6 - tсИwка; 7- отверстие 

яйцевола; 8 - отверстие мочеточника; 9 -
клоака; 10 - мочевой пузырь; / / - яичник 

цекпетками. Яйцеводы (oviductus; мюллеровы каналы) занимают много места в 
брюшной ПОllОСТИ в виде толстых белых, круrлых в сечении тяжей, rшотно уло­

женных крутыми завитками, относительно длинные и толстые. Их воронки (см. 

рис. 96, 4; рис. 103, 1 ), куда яйцеклетки попадают из открытоrо целома, располо­
жены по бокам от сердца, над корнями лёrких. Попаданию яйцеклеток в воронки 

способствует самец, с силой обхватывающий передними лапами туловише самки 

при спаривании, мышцы брюшноrо пресса, придаюшие полости тела форму во­

ронки, сужающейся по направпению вперёд, и пульсирующие движения серцца. 

Проходя по иэвитой части яйцевода (рис. 103, 2), яйцеклетки покрываются так 
называемой третичной оболочкой - слоем пектина, который после откладки 

яйца набухает в воде и формирует прозрачный студенисrый шарик с яйцеклеткой 

внутри. Перш выходом наружу икринхи скапливаются в расширенном маточном 
отделе яйцевода (5). 

ИRД11111ЩУа.111оое ра381П11е. Оrраниченный запас желтка распределён в яйце 
ляrушки неравномерно, соответственно зиrота подверrается полному, но не­

равномерному дроблению (рис. 104), которое начинается через 3-4 ч после 
оплодотворения. Первые боро:шы ПрохQЦЯТ по МерНJD18Нам яйца - в саrипальной 
и затем в поперечной ПЛОСКОС'ПI будущеrо зародыша. Затем проходит боро:ша в 
широтном направлении. В обпасm сильно пиrментированноrо анимальноrо по­

люса бластомеры более мелки, соответственно раэлична ТОJJШИНа стенок бласrулы 

и её внуrренняя полость, бластоцель ( 1), смешена в сrорону анимальноrо полюса. 
Через сутки после омодотворения начинается процесс rаструляцИи: шапочка из 
чёрных бластомеров обрастает область светлых, переrружениых ж.Мтком клеток, 
ипет процесс эпибалии. Одновременно осушествляется ижюгинация - светлые 
клетки веrетативноrо полюса вворачиваются под покров тёмных, занятая ими 

область сужается, превращаясь в так называемую желточную пробку (6). Через 
3-4 дня после оrшодотворения на её месте остается бластопор в виде короткой 
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продольной шсли на заднем конuе зародыша, который уже заметно вытянут в 

д.лину. На стадии нейрулы, на спинной стороне зародыша выделяется участок 

эктодермы, нервная пластинка ( 7), оконтуренная чётко различимым нервным 
валиком. Нервная пластинка преврашастсJI в желобок, сворачивается в нервную 

трубку и iiоrружается в глубину, окружаюшая эктодерма смыкается над ней. 
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Рис. !04. Раэоитие яйца лягушки: 
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А.-Е - ста.rtии полного неравномер~1оrо нроблення от стu.ни дuух б/lастомероа (А.) 110 стадии filla­
cryлы; Ж, З - формирование тpёXCJloAнoru заро.в.ыwа (гаfЛl))'ляция); И-Л - формирование це11-
тральноА нерв11ой системы (нейруляuия); М- зародыш перед вылуnлением;Д, 3, Л- саmтrапьный 
разрез заропыша; / - б/lастоцель; 2 - экто,1ерма; З - энтол.ерма; 4 - полость первичной кишки; 
5 - желточные кп:етки; 6 - желточнu пробка; 7 - нервно пластинка; 8- спинной мо:1r; 9- хор­
да; 10 - головной ИО]r; // - ofillacть будушеli клоаки; 12 - бластоnор; /J - нервнокишечныll 
канал; 14 - закладки жаберных щелеll; 15 - присоска; /6 - хвост; 17- наружные жабры 

215 



Клетки нервного валика поrружаются отдельно от нервной трубки и образуют 

по боками от неё пару нервных rребней - скопления и1Шивидуально миrрирую­

ших клеток, формируюших ганглии и элемекгы опорной ткани периферической 

нервной системы, пигментные клетки, висцеральный скелет и т.д. 

У недельного зародыша уже заметны голова и хвост, ешё через несколько дней 

он растворяет оболочку яйца секретом специальных одноклеточных кожных желёз 

и выходиТ наружу в виде личинки - головастика (рис. 105 ). У него сдавленный 
с боков, расширенный по верrикали хвост и перистые наружные жабры - пона­

чалу две пары, а затем и три. До прорыва рта головастик использует его зачаток 

как присоску, малоподвижен, живёт за счет остатков желтка в довольно простом 

и коротком кишечнике. Парных конечностей ещё нет, но есть органы боковой 

линии, есть отверстие клоаки, через которое выходит моча, продуцируемая rо­

ловной почкой (пронефросом). После прорыва ротового отверстия головастик 

активно кормится. На смену уязвимым наружным жабрам развиваются 3 пары 
внутренних жабр (рис. !05, 4). Способ питания головастика, необычный для 
амфибий, представляет собой яркий пример зародышевого приспособления -
uеноrенеэа. Личинка соскабливает с поверхности подводных прецметов плёнку из 

микроскопических водорослей (диатомовых, эелёных, синеэелёных) и простейших. 

Для этоrо она имеет особые, временные (провизорные) хряшевые челюсти - не 

нёбноквадратный и меккелев хрящи, а как бы вырезанные из них срединные 

фраrменты - супраростральный и инфраростральный хрящи (см. рис. 93, В, со­
ответственно ЗО и 29). Покрывающие их губы Вооружены поперечно ориентиро­
ваны ми роrовыми rребнями. Таким образом, личинка лягушки не только обитает 

в иной среде и использует иной способ персшвижения, нежели взрослые особи, 

но она имеет растительную диету. Соответственно кишечник головастика силь­

но вьпинуr, значительно превосходя по относительной длине таковой лягушки. 

В этот период головастик, словно рыба, имеет только один круг кровообращения, 

и, соответственно, в ero сердце суШествует только одно предсердие (рис. 105, 8). 
Позже из выпячивания брюшной стенки задней части rлотки развиваются парные 

лёrкие, получающие кровоснабжение от IV жаберной артериальной дуги - по 

лёrочной артерии, как у двоякодышаших рыб, соответственно лёrочная вена впа-

3 4 

Рис. 105. Внуrренние орrаны rоповастика лягушки-чесночницы (Pelolюtes fuscus). Вид 
справа: 

1 - nO'lкa; 2- лёnсое; 3 - жёnчныА 11)'3Ыръ; 4 - жабры; 5 - ротовое отверстие: 6 - артериапьиыА 
конус; 7 - же.nудочек сердца; 8 - npcru:cpnиc; 9 - печень; 10- rоикиА кишечник: // - жеяу.1ок; 
/2- ICllOuta 
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дает в сердце, замыкается малый круг кровообращения. Головастик переходит на 

лёrочное дыхание и начинает регулярно всмывать за порцией во:щуха. Впереди 

от жаберных щелей возникает складка кожи, которая накрывает жаберные щели 

и затем прирастает позади них, остав.nяя аrносительно небольшое отверстие. По­

являются парные конечности, прежае передние (поначалу они прикрьпы кожистой 

Е 

Рис. !06. Развитие остромордой пяrуwки (Rana апю/;s) от вылупления из икры и до 
заоершения метаморфоза: 

А - личинка в момект выл)'ПJlення; Б, В- процесс увеличения наружиwх жабр и IWWIИJID80Й СХ1t8дКИ 

хвоста; в - крупно показаны наружные жабры; Г, Д - формирование жаберной крwwки и ротовоrо 

отверстия; Д - окресrносrи pra, вооружснноrо роrовыии f11d)иями, вка сперсци; Е - формирование 

переnних конечностей: Ж - сrадия расчnсмення и подвн:~киосrи эад11нх коиечНОСiеfi; 3- начаnо NC'l8.· 

морфоэа (:шмС'Пfа резорбция хвосrа); И - лягушонок в момент выХQllВ из водоё!ма на сушу 
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жаберной крышкой), затем задние. Наступаюший по окончании личиночноrо 

развития метаморфоз (рис. 106) происходит под влиянием rормонов шитовидной 
железы (триисщтиронина и тироксина). Он носит некробиотический характер и 

сопряжен с радикальными и притом быстрыми преобразованиями организации, 

включающими, в частности, рассасывание хвоста, ткани котороrо используются 

как запас питательных вешеств. Нормальное питание прерывается на 4-5 дней, за 
это время резко изменяются ротовой аппарат, глаза, появляется среднее ухо, увели­

чиваются конечности, укорачивается кишечник, ороrовевает один слой клеток на 

поверхности эпиnермиса, на смену одноклеточным кожным железам развиваются 

сложные. Головастик превращается в более мелкоrо лягушонка-сеrоnетка. 

Некоторые особенноспr ануrренней морфо;\о1ин ПОСЮIЪ/Х 

38МНО11ОДНЫХ 

Если вся организация бесхвостых амфибий несёт на себе глубокий отпечаток 

крайне своеобразных адаптаций - к наземной локомоции у взрослых и к расти­

тельноядности у личинок, то в организации хвостатых земноводных значительно 

яснее раскрыты свойства типичных примитивных наземных позвоночных. 

Их вытянутый осевой скелет (рис. !07) и ero муску­
латура nопдерживают способность эrих сушеств как к 

ундуляuионному плаванию, так и к наземной локомо-

10 ции с исnояьзованием симметричных походок (см. да-
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/ лее, с. 382). В туловише развиты двухrоnовчатые рёбра, 
которые, правпа, не формируют rрудной клетки. 

У саламандры первичная верхняя челюсть чётко 

локализована в заднем отделе черепа, а вторичная - в 

переднем. Дело в том, что передняя часть нёбноква­

дратного хряша недоразвита и не достигает обоня­

тельной капсулы, но задняя ero часть укреплена при­
сутствием маленькой квадратной кости. Отсутствует 

квадратно-скуловая кость, тем самым верхнечелюстная 

2 кость не связана с областью челюстноrо сустава, зато 

предчелюстная кость длинным отростком упирается 

з в лобную кость. Среднее ухо не развито. Стремя свя-

4 зано с к11адратной костью, в чём можно видеть следы 

гиостилии и предпосылку к передаче на внутреннее 

ухо вибраций через нижнюю челюсть от грунта, т. е. к 

использованию сейсмического слуха. 

Скелет конечностей саламандры вполне соответ­
ствует обшей дпя тетраnод схеме (см. рис,.40), только 

Рис. !07. Скелет хвостатоrо земноводноrо. Вид сверху: 
J - лопатка; 2- MllJIВЯ берцовая кост~.; З- бол~.шu берцоаая хость; 
4- бсцреннаа кость; 5- поавэдошная кость; 6 - кресntовое ребро; 
7- 1-й хвосrовой позвонох; 8- плечевая кость; 9- локтевая кость; 
10- лучевая кость; 1-V - пальцы 



передние конечности четырёхпалы. Правая и левая половинки nлечевого пояса 
взаимно подвижны. Они сохраняют трёхпучевой характер, но окостенение всего 
одно и притом замещающее (scapulocoracoideum), кnючица отсугствует. В тазовом 
поясе седалищная кость занимает часть rоризонтальной лобково-седалищной 

nластинки, лобковая кость отсутствует, ПQU.ilIOwнaя (рис. 107, 5) - вертикальна 
и палочковидна. Она соединена с поперечным отростком крестцового позвонка 
через маленький дополниrеnьный членик - ~вое рёбро (рис. I07, 6). 

В мочеполовой системе точно так :же, как у акуловых рыб, передняя часть 
мезонефрическ!)й почки (придаток семенника) и её мочеточник (вольфов канал, 
архииефрический проrок) выводят мужские IIOll08lire продукты, а функциониРУJО­
щая (задняя) часrь почки обслуживается иесхоm.кими: вrоричными мочеточниками. 
Самец осуществляет внутреннее оnлодотворение, персшавая самке сперматофор -
порцию семени в слизистой капсуле, который самка с помошыо задних конеч­

ностей захватывает клоакой. 

Метабwlиэ:м. У взрослых :животных потребление кислорсша может достигать 
6-кратного уровня (в сезон размножения) по сравнению с эимо8О'IНОА нормой. 

По взаимоотношению с внешними источниками энергии амфибии являются 
эктотермиыми животными, для них характерен низкий уровень ХИJО1Ческой те­

nлопродукции при высокой теnлопроводности тела. Они плохо сохр81U11ОТ теnло, 

вьшеляюшееся в ходе обмена вешеств, и, напротив, леrко поrлоW81DТ теnловую 

энергию из внешней среды. Поэтому им доступна лишь повменческая терморе­

гуляция, преимущественно за счёт поиска в окружающей среде зон с ПQШСQDЯШИМ 

микроклиматом. Кроме того, постоянный канал теnлопотсрь у амфибd опреде­

ляется испарением воды с влажных покровов, поэтому при низкой оnюситель­

ной влажности во:щуха температура их тела бывает обычно ниже окружающей 

температуры. Как и у других пойкилотермных :животных, уровень метаболизма у 

амфибий быстро падает с понижением температуры (примерно uвое на кажаые 

10 "С). Именно поэтому большинство из них малоподвижны, в срсвнеА полосе 
периоды их активности ограничиваются лишь тёплыми сезонами l'QIUt и опреде­

лённым временем суток. 

Дwхавие. В норме ротоrлоточный аппарат пульсирует беспрерывно с часrотой 

от 60 до 200 движений в минуrу. У хвостатых амфибий значитеJ1Ь118J1 часть этих 
движений обеспечивает лишь вентиляцию ротовой полости в 11МЯХ термореrу­

ляuии и ротоглоточного дыхания (небольшая амплитуда, постоянно отхрытые 

но:шри). Лёгкие вентилируются при бояее редких колебаниях дна роrовой поло­

сти (около 80 в мин) с большой амплитудой и с зажиманием наружных H031QJCй. 
У бесхвостых амфибий важное значение имеют дыхательные движения большой 

амплитуды (см. с. 208 и рис. 98). Очевидно, что нагнетательная эффеlСl'ИВНОСТЬ 
ротоrлоточного насоса у. амфибий невысока, чем и объясняется отсутствие в их 

мешковидных лёгких сложных ячеистых стенок. Кожное дыхание у амфибий 

нередко играет вспомогательную роль при развитом лёrочном газообмене, но 

может выполнять основную дыхательную функцию. У мелких амфибий (таких 

большинство) соотношение лёrочной и кожной респираторной поверхности в 

среднем составляет 2 : 3. Однако, по экспериментальным данным, при температу-
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рах выше оптимальных большая часть кислорода поступает в организм амфибий 

через .лёrкие, при минимальных температурах - через кожу. Кожное дыхание 

составляет практически сшинственный источник кислорода дяя многих водных, 

особенно ручьевых форм и Д11Я бапьшинства амфибий cpciUleй полосы, зимуюших 
в ВQllоёиах. У некоторых хвостатых амфибий ротоr.лаrочное дыхание может иrрать 

заметную роль в газообмене (у тёмной саламандры Desmognathus fuscus - до 

15 96 поr.лошённого кислорода). Впрочем, кожа у амфибий иrрает ведущую роль 
в обмене СО2 (до 90 96). чему способствует большая диффузионная подвижность 
уm:екислаrы и деятельность специальных ферментов. 

ВоК&llнРцна. Голосовые связки в гортани и способность издавать звуки 

присуши у земноводных обоим полам, но у самок они менее развиты. Звуки 
издаются при прохождении воздуха из ротовой полости в .лёrкие и обратно 

краями эластичных голосовых связок, натянуrых в хрящевой гортанной камере 

и способных придавать потоку пульсирующий характер. У самцов мноrих видов 

имеются обширные резонаторы (парные и.ли непарный), соединенные с ротоrло­

точной полостью. Как показывает эпектромиоrрафия (реrистрация потенциалов 

действия мышц), в ходе вокализации натяжение голосовых связок не меняется и 

ритмический рисунок песни со:шаётсJI лишь за счёт смены направления потока. 

Способны производиТь звуки и отдельные хвостатые амфибии. 

Сердечно-сосудистая система. Сердце снабжается кровью с помошью не­

больших коронарных сосудов, но сердечная мышца способна получать энерrию 

и за счёт бескислородного метаболизма (анаэробно). Уже в раннем онтогенезе 

задние кардинальные вены заменяются задней полой веной, образуюшейся 

частично из правой задней кардинальной и печёночной вен и несушей кровь в 

венозный синус. Лимфатическая система амфибий объединяет сеть обширных 

подкожных лакун с лимфатическими протоками, окружаюшими кровеносные 

капилляры. Лакуны соединены каналами, и во всей лимфатической системе 

жидкость циркулирует благодаря ритмическим сокращениям лимфатических 

сердец, число которых у безноrих земноводных (Apoda) составляет 100 пар, у 
хвостатых - 15, а у бесхвостых - всего две пары. Лимфатические каналы от­

крываются в вены. В сутки амфибии продуцируют количество .лимфы, мвое 

превышающее их собственную массу. 

ПНТ81111е. Личинки бесхвостых амфибий (головастики), строго говоря, все­

ядны, ПОСКОllЬJСУ питаются не только ПодВОllНЫМИ обрастаниями (раститеяьным 

материалом), но и мелкими беспозвоночными, а нерецко и своими собратьями. 

Личинки хвостатых амфибий хишники. Все взрослые амфибии становятся ис­

КJiючительно хищниками, питаясь самыми разнообразными представителями 

беспозвоночных и мелких позвоночных животных. Главным орудием захвата 

добычи у большинства бесхвостых становится подвижныА выбрасываюшийся 

язык, прикреnлённый основанием к подбородочной коеm и приВQllимый в дей­

ствие специальной мускулатурой. У хвостатых амфибий язык сформирован на 

переднем конце rиоидной копулы. Соответственно мускулатура подъязычного 

аппарата адаптирована к выполнению горизонтальных продолЬЙых движений 
этого скелетного элемента, что оrраничивает свободу адаптации к вертикальным 

движениям, необходимым длЯ rу.лярного дыхания. Секрет характерной только мя 

амфибий межчслюстной железы делает их язык в.лажным и липким. У бесхвос­

тых амфибий зубы на челюстях моrут полностью отсутствовать (жабы) и.ли при­

суrствуют только на верхней челюсти (у ляrуwек). У хвостатых амфибий и у трех 

220 



видов квакш (рода Amphignathodon) зубы располагаются и на нижней челюсти, 
что в любом случае способствует лишь удержанию добычи. У головастиков бес­
хвостых амфибий желудок морфалоП1Чески не обособлен и лишён желёз с про­
теолитическими (расщепляющими белки) секретами, а минный кишечник слабо 
.!IИфференuирован на отделы. После метаморфоза, с переключением сеrолеток на 
животную пищу, его длина резко сокращается, например, у прудовой ляrушки в 

10 раз, а у.жабы-повитухи, чьи личинки &шее nлаrоядны и потому имеют более 
короrкиЙ" кишечник, - в 4 раза. 

Выде.Jiевие и осмореrутщия. У личинок амфибий выделительные функции 
осуществляет головная почка, состоящая из 2-4 фиnътрующих канапьuев, ворон­
ки которых (нефростомы) открываются в целом, а дистальные конuы впадают в 

пронефрический проток. Накануне или в ходе метаморфоза выделительные функ­

ции принимают на себя нефроны туловищной почки. Пока остаётся неясным ме­

ханизм, позволяющий амфибиям многократно (в 74 раза) повышать конuентрацию 
мочевины в моче против таковой в плазме крови, nocКOJJыcy в почках амфибий 

отсутствует противоточная система (петля Генле), выnОЛ11ЯЮшая эту функцию у 

млекопитающих. В день бесхвостые амфибии ВЬШСllЯЮТ мочи до 1/3 массы тела 
(человек до 1/50 ). В покровах нескольких ксерофильных (устойчивых к дефициту 
маrи) видов бесхвостых амфибий (тропических древесных тпушек и пусты:нных 

форм) развит слой липидов, благодаря которому покровы непроницаемы для 

воды. Соаrветственно эти лягушки, в отличие от обычных амфибий, пъют ВQ11у 

и вьшеляют преимушественно мочевую кислоту, которая ПО'IТИ нервстворима и 

потому не требует для своего вывсшения заметных количеств воды. На воо.цухе ис­
парение неизбежно продолжается даже в насыщенной паром атмосфере, поэтому 

амфибии теряют влаrу при любых атмосферных условиях. Водные с:аламанары 

могут извлекать воду из почвы в объёме, пропорциональном степени их обезво­

живания. Степная жаба (Bufo cognathus) также способна поrлошать воду кожей 
брюшка из влажного субстрата. Живущая в мангровых зарослях ю.ио-азиатская 

ляrушка-крабоед (Rana concriuora), толерантная к морской ВQllC, при ПepexQQe 
из пресной воды в 4%-й раствор соли компенсирует осмоrические с:явиrи повы­

шением концентрации калия в мышцах на 23 %, а мочевины - даже на 770 %. 
Возможности таких видов, как травяная лягушка и серая жаба, Д11J1 выживания в 

солоноватой воде ограничены. Водная шпорцевая ляrушка (ХепорШ" /QeuJ.s) в нор­
ме вьшеляет аммиак через кожу, но после 2- 3-недельноrо пребывания в солевом 

растворе начинает выделять мочевину вместо аммиака (СQllержание мочевины в 

крови повышается в 15 раз, обьём выделяемой мочи уменьшается). Головасnt:ки 
амфибий, как правило, переходят от вымывания аммиака к выделению мочевины 

(через почки) лишь с приближением метаморфоза. 

Слуховая qувствитеJ1ьиость. Амфибии - первые срепи поз1Юночнwх обпа­
датели тимпанальной (вкnючаюшей барабанную перепонку) системы восприятия 

звуков в во:шухе (среднего уха). Правда, у безногих (отряд Apoda) и хвостатых 
амфибий (отряд Uгodela) тимпанальная система отсутствует, однако наличие у 

них чувствительных к вибрациям невромастов (сосочков) в круmом мешочке 

внутреннего уха указывает на потенциальную возможность восприятия ими зву­

ковых колебаний хотя бы через субстрат (это так называемый сейсмический слух). 

У бесхвостых амфибий слуховая чувствительность и диапазон воспринимаемых 

частот определяются главным образом резонансными свойствами барабанной 

перепонки и звукопередающей системы среднего уха. В среднем мя бесхвос-
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тых амфибий характерно восприятие звуковых частот в икrервапе 100-4000 Гц. 
Личинки амфибий и некоторые неотеничные формы хвостатых, обладаюwие 

орrанами боковой линии, способны воспринимать ими колебания воды, в том 

числе и звуковые. 

Зрение. Способности амфибий к зрительному восприятию довольно свое­

образны. Так, лягушки, например, обладают максимальным среди позвоночных 

животных паяем зрения в горизонтальной плоскости - до 360°. Кривизна хруста­
лик у амфибий не изменяется при аккомодации, которая осуществляется за счёт 

внуrриrлаэной мышцы, вьшвиrаюwей хрусталик вnерiШ. Цветовое восприятие хо­

рошо развито у дневных форм из родов настояwих ляrушек и квакш, у саламандр 

оно развито лучше, чем у тритонов, а у жаб, по-видимому, отсутствует вовсе. 

Для бесхвосrых амфибий чётко показана способность к обработке изображения 

собственным нервным аппаратом сетчатки. Например, в ней имеется детектор 

движения, необходимый для включения пиwедобывательной реакции. Хоро­
шо известное исключение - прожорливая жаба-ага (Вц[о marinus), прекрасно 
поедаюwая неподвижный корм. 

Обо11J111ие. При ориентировке на запахи в Т-обраэном лабиринте наилучший 

результат (до 77 % положительных реакций) демонстрируют жабы, чесночница 
(Pe/oЬate.s fuscu.s) и бурые ляrушки (травяная, остромордая Rana an.юlis); хуже 
друrих ориентируются по запаху эелёные лягушки (озерная Rrzna ridibunda, пру­
довая R. /essonae) и жерлянки (ВотЬiпа). Кроме тоrо, известно, что некоторые 
хвостатые амфибии (например, краснобрюхий тритон, Taricha rivularis). способ­
ные возврашаться к .дому. с расстояния в 13 км, теряют эту способность после 
выключения у них обонятельной системы. 

Головной мозr амфибий унаследовал ar рыбообразных орешков эпителиальную 
крышу больших полушарий и локализацию высших центров нервной деятель­

ности в среднем мозrе - ero тектуме (крыше) и стволовой части. Отсутствие 
ассоциативных отделов объясняет сравнительно слабую способность амфибий 

вырабатывать условные связи и накапливать ИIШИвидуальный опыт, используя 

ресурсы долrовременной памяти. В их поведении преобладают врожденные 

стереотипы. 

В начале сезона размножения на нерестuише первыми обычно приходят 

самцы, как правило, получившwие те или иные брачные признаки (спеuифи­

ческая окраска, высокий гребень на спине и хвосте у тритонов и т. п.). которые 

привлекают самку и удерживают самцов от ухаживания друr за друrом. Хвоста­

тые амфибии, испольэуюшие для внуrреннеrо оплодотворения передачу спер­

матофоров, реализуют сложный ритуал брачноrо ухаживания;,в ходе котороrо 

самец не только применяет специальные пов~енческие акты".но и использует 

феромоны (обладаюwие физиологическим эффектом химические сиrналы). 
Для самок бесхвостых амфибий основной ориентир для поиска половоrо партнё­
ра - это видоспецифический голосовой сиrнал, •брачный зов• самца. В случае 

ошибочных попыток самца спариться с неподхо.пяwим партнёром тот также 

издает видоспецифический сиrнал, мгновенно лишаюwий посягаюwеrо самца 

брачной мотивации. 
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При спаривании для удержания на скользком теле самки самцы бесхвостых 
а.\lфибий пользуются •брачными моэалями• на внуrренней стороне первого пальца 
к:исrи (рис. 108 ), а иноmа и на rруди, преш111ечье и пав.бородке. Обхватывая самку 
в подмышечной или паховой обяасти, самец не только сохраняет готовность по­

стоянно оппав.ОТIЮрJIТЬ выдсnяюW}'ЮСЯ икру, но и способствует её перемещению 

в брюшной полости самки. 

НекотОрые амфибии проявляют заботу об оппацотворённой кладке, для ко­
торой мoryr быть поС"Троены специаяьНЬ1е норы (банановые лягушки Af'rixalus 
laeuis) или используются убежища пап упавшими стволами деревьев (беэлёrочные 
саламаtmры), дyru1a (uшемоносные кваJСШи Triprion), склеенные кладкой листья 
.аеревьев над водой (филломедуэы), тщательно построенные блюдцеобразные 

111ёзпа на мелководьях (квакша-кузнец Ну/а faЬer) и т.д. Иногда кладка перено­
сится самкой на коже спины (пипа Pipa, см. далее), под специальной складкой 
кожи (сумчатые квакщи Gastrotheca), в rолосовых мещках самцов (ринодерма 
Дарвина Rhinoderma danoinl) или в виде пояса на оталии• самца (жаба-повитуха 
A/ytes oЬstetricans). 
У амфибий, откладывающих яйца в наземных усnовиях, часто самцы (у терри­

ториальных видов) или самки держатся вблизи кладки, время от времени увлажняя 

икру собственными кожными выдеJlениями или защищая её яаовитыми секрета­

ми кожных желёэ от развития на яйцах разного рода грибков и бактерий. Самки 

красноспинной саламандры (Plethodon cinereus) и самцw: тропической квакши 
Розенберга (Ну/а rosenЬergl) активно отгоняют амфибий своеrо виаа и ХИПIНЬIХ 
членистоногих, приблизившихся к их rне:щу. 

Выnупившиеся личинки также мoryr быть объектом опеки со стороны ~ите­
лей, которые либо сопровожnают скомения rоловастиков в вопе, отrоняя случай­

ных пришельцев, либо вмоть до метаморфоза носят их с собой - в ячейках на 
спине (Pipa, Ste.fania), кожных кармашках (сумчатые квакши Gasttothem, квакши 
Flectonotus), в желудке (RheoЬatrachus) иnи rолосовых мешках (Rh.inoderтa). 
У нескольких не близко рацственных rpynn тропических квакш и древолазов 

(DendroЬates), устраивающих rнС.эда в поnых стволах бамбука, древесных ду­

пnах и пазухах листьев различных эпифитов, me для rоповастиков недостаточно 
пищи, самки периодически откладывают в свои rнёuа неопподотворённые, так 

называемые трофические яйца - дополнительный корм для вылупившихся го­

ловастиков. 

Опасность быстрой потери влаги при высоких температурах и низкой от­

носительной влажности вынужлает амфибий перемещаться на дневное время 

IV 

Рис. 108. Передняя конечность самца ляrуwки с брачной мозО11ью (1): 
1-JV-паnьцы: 
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в эатенёиные места, прятаться в норах, ПQ/1 листовым опадом и т. п. Древесные 

лягушки лишены таких возможностей. Большинство из них затаивается днём на 

нижней стороне листьев, крепко прижимаясь брюшком к листовой пластинке и 

максимально rруппируясь, чтобы уменьшить поверхность испарения. Южноаме­

риканские квакши из рода Phyllomedwa при помоши конечностей покрывают всё 
тело тонкой зашитной плёнкой восковых эфиров из ВЫ11Мений кожных желёз. 

У амфибий как сугубо оседлых животных индивидуальные участки нередко 

очень невелики - от l,5- 10 м2. (у хвостатых амфибий) .110 20- 70 м2 (у бесхвос­
тых). У наземных видов никаких приёмов охраны rраниц участка, как правило, 

не сушествует, и они перекрываются у соседних особей. Часто О.11На и та же терри­

тория используется разными особями в разные .llНИ. Обычно пише.аобывательная 

активность наземных амфибий занимаеr короткий промежуток времени в самое 

благоприятное по условиям температуры и вяажности время суток. Так, в летнее 
время в условиях Подмосковья травяные и остромордые лягушки предпринимаюr 

1,5-2-часовые охотничьи вылазки в вечерние сумерки раз в 5-6 суток, оставляя 
моволь времени другим особям дпя охоты на том же участке. При таком способе 

эксплуатации ресурсов амфибии хорошо знаюr структуру своего участка и поль­

зуются на нём постоянными убежищами. 

Совершенно иначе ведут себя наземные амфибии в сезон размножения: не пи­

таются, бываюr активны в течение суток, перемешаются на большие расстояния, 

направляясь к постоянным нерестилищам. На нерестилищах не со:шают никакой 

территориальной структуры, соперничая топько из-за брачных партнёров. 

Амфибии друrой категории, постоянно привязанные к своим территориям на 

протяжении всего жизненного цикла, подаерживают чёткую территориальную 

структуру популяций и даже активно охраняюr границы своих участков, чётко 

ра:~личая знакомых сосепей и чу.каков, в отношении которых могут проявлять на­

стоящую аrрессию. Так, красноспинные саламандры Plethodon cinereus жесюко де­
руrся с пришельцами, вцемяясь соперникам в хвост, который может быть уrрачен 

в схватке. Потеря хвоста - хранилиша энерrетических резервов и унцуляционноrо 

двюкиrеля - неизбежно снижает репроцуктивный успех проиrравшей особи. 

Амфибии, постоянно обитающие в во.цоёмах, также строго территориальны, 

как правило, они активно маркируют занятый участок акватории rромкими .-rер­

риrориальныМJ11о звуковыми сиmалами и отвечают аrрессией на всякое нарушение 

границ участка. Вероятно, как раз это мешает повысить мотность естественных 

популяций промысловых видов водных ляrушек в коммерческих целях. Даже 

появляюшаяся после метаморфоза собственная моnодь водных лягушек обычно 

выедается старожилами, чrо служ:ит сеrолеткам допоnнкrельным стимулом к рас­

селению. Экспериментальное мечение показано, что молО.11ые особи трёх видов 

европейских лягушек (.Rлпа temporaria, R. dalmalina, R. /essonae) и серой жабы 
(Bufo bufo) уходят от родного ВО.11оёма на расстояние до 2-5 км. При этом мо­
лодые особи могут заселять даже крошечные водоёмы, например контейнеры с 

во.вой, что особенно характерно для многих тропических видов лягушек и жаб 

с короткими сроками полового созревания. Камышовая ж:аб8' (Bufo calamila) 
обладает тенденцией к заселению вновь созпанных во.аоёмов, тем самым она из­

бегает влияния хищников и конкурентов, как правило, достаточно обильных в 

с.ложившихся водных экосистемах. 

Вместе с тем мноrочис.ленные эксперименты принес.ли массу примеров по­
разительноrо консерватизма амфибий. Будучи крайне зависимыми от различных 
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физических факторов, однажды закрепившись на выбранном индивидуальном 
участке, они мoryr оставаться на нём в течение всей жизни, совершая лишь не­

рестовые или осенние миграции. На свою территорию после нереста или зимовки 
они возврашаются одними и теми же маршруrами. Такой же консерватизм в от­

ношении освоенных участков демонсtрируют взрослые амфибии и вис брачиоrо 

сезона или зимовочноrо периода. На некоторых хвостатых амфибиях (например, 
безлёrочные с;аламандры Plethodontidae) показана способность возврашаться на 
свою территОрию с расстояния в 2-6 десятков меrров. Видимо, при подходяших 
внешних усл6виях животные, перемешённые на большую дистанцию, мoryr за­
крепляться на новых территориях. Вместе с тем взрослые особи краснобрюхоrо 
11Jитона Taricha rivularis оказались способны возврашаться на свои участки с 
расстояний до 8 км, преодолевая даЖе сухие ВодОра:шелы. Причем особи, экспе­
риментально лишённые обоняния, эту способность теряли. Сходные результаты 

были получены и на безлёrочных саламандрах Plethodon cinereus и Р. jordani, а 
также в наблюдениях за саламандрой AmЬystoma maculatum. 

РАЗНОО6РАЗНЕ, WIСПЮСТW\НЕНИЕ 
И 06РАЗ ЖИЗНИ СОВРЕМЕННЫХ АМФИ6ИЙ 

По современным представлениям, в фауне мира насчитывается свыше 6 630 
видов амфибий, из которых более 5 850 видов приходится на бесхвостых, около 
600 - на хвостатых и немногим более 180 видов - на безногих. 

Отр1д &есхвостые амфибии (Anura) 

Распространы всесветно, хотя представители двух крупнейших семейств 

(Hylidae и Bufoпidae) не заходят в Австралию, а настоящие лягушки (Raпidae) не 
встречаются на Мадагаскаре. В Палеарктике несколько видов (серая жаба и три 

вида рода Rona) заходит за Северный полярный круг. 
Самая преуспевающая группа современных амфибий (рис. I09, 4-8). Зубы у 

большинства присутствуют лишь на верхней челюсти. Почти у всех развито сред­

нее ухо. Состояший из позвонков хвост заменён монолитной костью, имеющей 

почти исключительно туловищное происхождение; число позвонков сокращается 

у большинства видов до девяти, ограниченная гибкость позвоночника сохраняется 

в вертикапьной (сагиттальной) плоскости, а не в rоризонтальной (фронтальной), 

как у других низших тстрапод. Рёбра почти полностью релуцированы, кости прсщ­

плечья и rолени срастаются в непарные элементы. Оплодотворение внешнее, 

развитие с метаморфозом. 

Весьма примитивны по общей организации водные ляrушки семейства Ли­
повые (Pipidae). Пра1U18 их пожизненное пребывание в водоёмах считается ре­
зультатом спеuиализаuии, одно из проявлений которой - это отсутствие языка 

(бесполезноrо под водой). Лёгочное дыхание сохраняется. Крестцовое сочленение 

допускает продольное скольжение подвздошных костей с перемещением таза, 

которое удлиняет туловище, как и амплитуду гребка стопами при плавании. 

Семейство включает такие популярные виды, как обитающая в Африке гладкая 
шпорцевая ляrушка (Xenopus laevis) и суринамская пипа (PiJJD pipa) из Южной 
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Рис. 109. Некоторые преl!.ставите.пи современных амфибий: 
1 - паранская чсрвяrа (Siphonops pouleluis) из отрш Безноrис (Apoda); 2 - тнrрова11 амбистома 
(АтЬ,..sюто tigrinum) из oтplt!l8. Хвостатые (Urodela); J - обыкиовенный тритон (Tritul'Us uuigaris) 
нз хвостатых; 4- зеленая жаба (Вu.fo uitidis) нз отрада Бесхвостые (Anura); 5- роrатка (Cerotophris 
sp.); 6 - красноглазая квакша (Agtl/yi:hnis collidtytu); 7 - украшенная ляrуwкв (Rono onюtiuimo); 
8 - озёрная лнrушка (Rono ridilnmdo) 
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Америки. Первая широко используется в качестве лабораторного объекта (она 

полиплоидна); кожа передних конечностей снабжена у неё вкусовыми почками, 

пальцы увенчаны острыми роговыми колпачками. Головастики кормятся пуrём 

филЬ1рации фитопланктона в сра:шутой• глотке; изменённое устройство жаберно­
го аппарата компенсировано ранним вкnючением лёrочного дыХ8НИЯ. Пипа знаме­

нита уникальной формой заботы о потомспе. При спаривании самец В118вливает 
яйца на спине."t:амки в набухшую кожу, которая формирует глубокие ячейки, 

дающие им заЩиту и добавочное питание (за счёт аиффузии из капилляров). 
Примитивными считаются таюке провадящие основное время в воде жер­

лянки (род ВотЬiпа), европейские представители семейства Круглоязычные 
(Discoglossidae) - мелкие почти чёрные ляrушки с пупырчатой кожей и яркими 
(красными, жёлтыми) пятнами на брюхе, каrорое они демонстрируют в защитной 

позе, предупреждая об эффективном токсине, присуrствующем в секрете кожных 

желёз. Они не способны выбрасывать свой Язык, их среднее ухо недоразвито, 
имеются короткие рёбра, а половинки плечевоrо пояса соединены подвижно, как 
у хвостатых. К этому семейству аrносится и упомянуrая выше жаба-повитуха. 

Для древолазов (семейство DendroЬatidae) из Ценrральной и Южной Амери­

ки характерны уникально Я.Цовитые кожные выделения и сложное родительское 

поведение. Жабы, большинство которых принадлежит роду Вц{о в обширном се­

мействе Bufonidae, - довольно крупные (до 30 см) и относительно коротконогие 
существа. Как правило, они обладают бугристой кожей из-за обильных желёз, в 

том числе так называемыми паротидами, в:шутым парным скомением ЯllОВИТЫх 

кожных желёз в околоушной, лопаточной области. Яд весьма эффективен, хотя 

слабо действует на человека. В России серая жаба (В. bufo) тяготеет к жизни в 
лесах, а эелёная жаба (В. uiridis; рис. I09, 4) - к открытым пространствам, включая 

сухие степи. Она терпима к дегидратации, способна зарываться в rрунт, к тому же 

у неё понижена проницаемость кожи для воды (уrолщен роговой слой эпидер­

миса). Широко распространённая (исходно американская) жаба-аrа (В. marinus) 
высоко токсичным ядом зашищена от хищников, хорошим развитием лёгочного 

дыхания и сравнительно многослойным ороговением кожи - от быстрых потерь 

влаги. Она терпима к солоноватым водам (отсюда видовое название "морскаяо). 

обладает пластичным поведением, даже способна хватать находимую по запаху 

неподвижную добычу. 

Южноамериканские роtатки рода Ceratophrys (рис. 109, 5) из близкой к жабам 
группы лептодактилид - серьёзные хищники, заглатывающие целиком добычу, 

лишь слабо уступаюwую им размерами. Их оrромная голова с широким ртом 

и прочными окостенениями черепа снабжена сильными мышцами и кинжало­

образными зубами. В сухой сезон они зарываются в грунт и формируют подобие 
кокона, форсируя ороговение эпидермиса. К той же J1)}'11Пе относится уникально 
крупная лягушка, живущая в глубине холодного высокогорного озера Титикака -
титикакский свистун (Telmatoblus culeus), который не паднимается на поверх­
ность, а дышит исключительно с помощью очень свободной кожи, образующей 

крупные складки. 

Одно из самых многочисленных семейств - Квакши (Hylidae). В большинстве 
это древесные лягушки, как, например, красноrnаэая квакша (Agalychnis callidryas, 
рис. I09, 6) из Центральной и Южной Америки, - небольшие, с присасыватель­

ными дисками на концах пальцев, липкой грудью. Часть виаов способна име­

нять окраску в зависимости от окружающего фона. Оrносительно толерантны к 
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влаrопотерям, которых трудно избежать, проводя целый день в кроне. Оба вида 

квакш России - представители обширноrо рода Hyla. Веслоногие, или летаю­
щие, лягушки (семейство Rhacophoridae) из Африки, Южной Азии и Австралии 
обитают в кронах деревьев. Обширные перепонки межnу длинными пальuами 

стопы и кисти позволяют им совершать парашютирующие прыжки, преодолевая 

по rориэонтали дистанцию до 12 м. Личинки проводят первые дни в гнёздах из 
пены, которые быстро сооружаются при спаривании и приклеиваются к листьям 

наа В<Щой. Насrояшие лягушки (семейство Ranidae; рис. 109, 7, 8) распространены 
почти повсеместно, кроме юга Южной Америки. Внешне весьма разнообразны, 

длина тела может превывшать 35 см, а масса достигает 3,5 кг. Почти все размно­
жаются в воде. Кормятся в основном насекомыми, хотя более крупные, даже наша 

оэёрная лягушка (Rona ridibunda, рис. 109, 8) мoryr поеаать птенцов. Самцы аф­
риканской волосатой лягушки ( TrichoЬatrachus roЬustus, из близкой к настоящим 
лягушкам Jl)УППЫ артролептид) несуr на задней части туловиша и бё.п.рах богатые 

капюшярами волосовидные кожные придатки, при помощи которых, возможно, 

аэрируют воду в гне:ше (за счёт принесённоrо в лёгких во3.11УХа). 

Оrр11Д Хвостатые амфибии (Caudala, Urodela) 

Тело продолrоватое с длинным хвостом (рис. 109, 2, 3). В норме - четверо­

ногие, но у некоторых видов конечности существенно редуцированы. Длина тела 

колеблется от 0,1 до 1,5 м. Подавляющее число видов ведёт водный образ жизни, 
но есть немало и наземных видов, есть пещерные и даже древесные. Распростра­

нены преимущественно в умеренном поясе Северноrо полушария, но несколько 

видов заходят в тропики в Центральной и на севере Южной Америки. Немало 

обладателей узких и разорванных ареалов, что свидетельствует о древности и 

реликтовом характере rруппы. 

Среди кожных желез клоакальные, подбородочные и щёчные, или верхнегуб­

ные, выделяют секреты феромональноrо назначения, регулирующие брачное уха­

живание. Большинство размножается в воде. У углооубов (семейство Hynoblidae) 
и скрытожаберников (Cryptobranchidae) оплодотворение наружное, у остальных -
внутреннее, пуrём переаачи сперматофора (см. с. 219). Развитие с метаморфозом 
или прямое (у наземных видов), встречается размножение в личиночной стааии 

(неотения), способствуюшее сохранению личиночных признаков у половозрелых 

животных (пеаоморфоз). Размножаюшаяся личинка американской тиrровой амби­

стомы (AmЬystoma ligrinum; рис. 109, 2), так называемый аКСО1.1отль, может пройти 
метаморфоз и превратиться в имаго· (под влиянием rормонов щитовидной железы, 
в природе - при более высокой температуре воды), но несколько других видов из 

Южной Америки такую возможность утратили (уrревидная амфиума Amphiuma 
means, большой сирен Siren lacertina). Многие виды вторично утратили лёгкие 
и вместе с ними малый круг кровообращения, дышат только кожей и покровами 

ротоглоточной полости, имеют двухкамерное сердuе. У исполинС~их саламанnр 
(Andrias) из скрытожаберников лёпсие редуцированы, зато кожа дополнительно 
растянуrа и образует заметные складки (как у упомянуrоrо выше титикакскоrо 

свистуна). 

Сибирский углозуб (Salamandrella keyserlingii), обладатель очень wирокоrо 
ареала, захватывающего зону вечной мерзлоты и местами выходящеrо за По-
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.1ярный круг, аааптирован к низким температурам - вьщерживает охлаждение 

зо-6 ·с, активен при О ·с, а при наrреве выше 25 "С погибает. Свыше полусотни 
видов, больше, нежели срt.11,и амбистомид (37 ). Ешё крупнее семеАства Сала­
мандровые (Salamandridae, 90 видов) и Бе311ёrочные саламанцры (Plethodoпtidae, 
около 400 видов). Расnространённая в Запааной и Центральной Европе nЯП1истая 
саламандра (Sa/amandra sa/amandra) может спариваться на суше (тогда спер­
матофор пере.цётся при непосредственном контакте), после чего яйца многие 

месяцы инкубируются в яйцеводах, при рожцении личинки rотовы к вылупле­

нию. У а.nьпийСкой, или чёрной, саламаиары (S. atra) в каждом яйцеводе раз­
вивается около года (до рождения) лишь одна личинка с оrромными наружными 

жабрами; она плавает в питательной жидкости, образовавшейся из остальных яиц. 

К этому семейству относятся также тритоны, в частности обыкновенный тритон 
(Triturus uulgaris; рис. I09, З). Безлёгочные саламандры населяют в основном 
Северную Америку, хотя несколько родов проникли в Южную Америку, а два 
вида - в Европу. Утрату лёгких и левого предсераия: связывали с переходом к 

постоянному обитанию в водоёмах, после чеrо многие вернулись к сухопутному 

образу жизни. Однако стоит учесть, что это в основном мелкие (порядка 10 см 
миной) и тонкотелые формы, у которых блаrодаРJI пропорциям кожное дыхание 

особенно эффективно. Освобождённый от связи с дыханием поаъязычный аппа­

рат у многих приобрёл длинную копупу и используется для выбрасывания языка 

при кормёжке (например, у европейской пещерной саламандры Hydromantes 
gene1). Безлёгочные саламандры обнаруживают весьма ПрQIJ.ВИиуrые адаптации к 
сухопутному образу жизни. Многие виды размножаются иcклJDllИl"ellbllO на суше. 

Самец передаёт сперматофор самке непосредственно в клоаку; C8llD охраняет 
яйца (отложенные иной раз через много месяцев), обвив их КОllЫIОМ, .оо С811О1'О ме­

таморфоза. У живущей на западе США древесной саламандры (Aneider lllguЬris) 
оба родителя агрессивно охраняют размещённую в дупле или ПQll корой кладку, а 
длительно развивающиеся в яйuевых оболочках личинки не ИМСDI' ин наружных 

жабр, ни жаберных щелей. Корм хвостатых земноаодных составляют mавиым 

образом черви, мелкие членистоногие и моллюски. 

Отряд Бе3ноrие амфибии, или Черnrи (Gymnophlona, 
Apoda, Coecilia) 

Распространены в ЮжноА Америке, Западной и Восточной Африке, • Юrо­
Восточной Азии, на Цейлоне и Сейшельских островах. 

Для всех безногих, например паранской червяги Siphonops pau/eruU (рис. 109, 
/),характерно продолговатое тело с отчётпивыми кольцевидными сеrментами 

кожи, которых у рыбозмея Jchthyophir glutinosus может быть д0 400 штук. Длина 
тела - до 40-45 см, у одноА из настоящих червяr (Caecilia) - д0 117 см. Хвост 
отсутствует, так что клоака открывается на заднем конце тела. Свобо.!lные конеч­

ности редуцированы вместе с поясами. Функционирует только .:11евое лёrкое, у 

водных видов редуuируются оба лёrочных мешка. Глаза сильно рсщуцированы и 

скрыты под кожей. Перед каждым глазом в особой ямке распояаrается выдвижное 

u~упальце, наделённое, как считается, осязательными и хеморецепторными функ­

циями. У представителей рода Настоящие червяги и некоторых других в глубине 

кожи, близ заднего края каждой поперечной складки располагается кольцевое 
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скопление круrлых чешуек из минераnиэованного коллагена, каждая меньше 1 мм 
в диаметре (единственный случай сохранения чешуй у современных амфибий). 

Кожные железы, размешённые впереди от них, выделяют обильный слизевой 

секрет, облеrчаюший продвижение в почве. Череп, при помощи которого червяги 

прокладывают себе путь в rрунте, стегального типа (в вице сплошной крышки с 

отверстиями НЩ11.рей и глазниц); он прочен и окостеневает более попно, чем у 

других современных амфибий, многие окостенения сливаются в коммексы. Два 

ряда мелких острых зубов на верхней челюсти, 1-2 ряда на нижней. 
Половой диморфизм у большинства видов выражен слабо. Внутреннее омо­

дотворение осушествляется с помошыо совокуnительного органа самца (вырост 

клоакальной стенки). Крупные яйца откладываются в воду или развиваются вне 

воды (в норах), при этом самец увлажняет их слизью. Водные виды (около 30 %) 
живорапяши. Личинка развивается в воде или проходит весь цикл развития в яй­

цевых обопочках. У живородящих, помимо запаса желтка в яйцеклетке, эмбрионы 

получают дополнительное питание в виде эпите.nия стенки яйuевода, который 

скребут кожными зубками. Взрослые особи большинства видов ведут скрытный 

поцземный роюший или водный образ жизни, продвигаясь в подстилке и влажной 

почве за счёт изгибания тела, питаются червями, другими беспозвоночными, но 

также и мелкими змеями. Некоторые кормятся муравьями и термитами, обитая 

внутри их построек. 

Судя по огромному видовому разнообразию костных рыб, их непревзойдён­

ной адаптивной пластичности, они замечательно приспособлены к обитанию 

в водной среде. Тем удивительнее выглядит их, на первый взгляд, совершенно 

авантюрное выселение в несвойственную им наземную среду обитания. Прама, 

использование суши вполне доступно некоторым современным представителям 

костистых рыб. Угри преодолевают по суше значительные расстояния, переби­

раясь из одной водной системы в другую, анабас АпаЬаs testudineш (семейство 

Лабиринтовые, Anabantidae) мигрирует из высохшего водоёма в сохранивший­
ся, как и кошачий сомик Clarias Ьatrachus (Claridae, Silurifoпnes). Последний 
энергично изгибает передний конеu тела вбок, скажем направо, цепляется за 

грунт прочным оттопыренным шипом правого грудного плавника и тем самым 

продвигается вперiШ.. Одновременно он выпрямляет предварительно загнутый 

влево хвост, с опорой на него накреняет тело направо, наваливаясь на шип, и 

толкает тело вперiШ,. 

Ряд видов успешно охотится вне ВQ11Ъ1 (некоторые сомовые, мурены, илистый 
прыгун Periophtha/mщ) или даже использует во:шушное nросtранство для пла­
нирования (морские летучие рыбы) и активного машущего полота (рыба-топорик 

Camegiel/a myersi из Южной Америки, африканская рыба-бабочка Pantodon 
buchho/V, как и упомянутая выше клинобрюшка). И всё-таки этот набор небезын­
тересных примеров никак не назовёшь действительным переходом к наземному 

существованию. Другое дело лопастепёрые (мясистопопастные) рыбы nо:шнего 
девона и карбона. Они и их близкие потомки не только сумели освоить зоны 

мелководий, где ползали, наполовину высовываясь над водой, но и дали начало 

230 



всем будущим наземным позвоночным. Но нелегко было решить, который из двух 

ннфраклассов лопастепёрых - ДвоякодЬlшашне или Рипидистин - сыrрали роль 
предковой rруnпы для всех четвероногих. 

На протяжении почти 100 лет считалось, что эту роль сыграли двоякодышашие. 
И к этому существует немало оснований. Эrих рыб сближают с земноводными 

такие особенности черепа, как перmкш от rиостилии к ауrостилии, наличие хоан, 

сохранение большого количества хрящевой ткани и т.д. Далее, у представителей 

обеих rрупп)1ёгочные вены впадают в сердце (в левое предсердие), замыкая ма­

лый круr крОвообрашения, брюшная аорта начинается от артериального конуса 

сердца, разделённого продольным спиральным клапаном на каналы, строение и 

расположение гортанной щели одинаковы, сходно развит эндолимфатический 

проток внутреннего уха и т.д. Наконец, индивидуальное развитие двоякодышащих 

поразительно совпадает с онтогенезом амфибий, начиная с характера дробления 

и до формирования личинки с наружными жабрами. 

И всё же есть существенные препятствия, которые не позволяют считать 

двоякодышаших (с учётом всех вымерших представителей) подходящей предко­

вой rруппой для наземных позвоночных. Двоякодышащие наделены совершен­

но специфической зубной системой (см. с. 163), которая уже с девона стала их 
характерным признаком и сохранилась до современнОС'ПI, не проявившись ни у 

кого из четвероногих. Древнейшие девонские амфибии с:охраняпи спепw внутри­

черепного кинетизма (см. далее), который не был обнаружен у JDЮJ1кодь11Uащих. 

Наконец, парные конечности двоякодышащих рыб устроены совершенно иначе, 

чем у древнейших девонских амфибий. 

Совсем по-другому выглядит морфологический анамнез Crossopterygii (т. е. 
запечатлённая в морфологии информация об их эволюционной истории). Эrи 
специализированные пресноводные хищники были в позднем палеозое иаибоnее 
массовой rруппой, особенно Rhipidistia (см. рис. 89, Е, 110, А-Г), просущество­
вавшие со среднего девона до ранней перми. 

Если судить по морфологическим особенностям рипидистий из отряда 

Osteolepiformes, в частности, по его наиболее изученному представителю -
Eusthenopteron, - то nреж.ае всего обращает на себя внимание присуrствие на 

сошниках, нёбных и наружных крыловидных костях характерных крупных зубов 
(о:клыкоа»; рис. 110, В, 9), таких же, как и у древних амфибий - лабиринто­
донтов. Эrи крупные зубы образованы тонкой пластинкой деtпИна, собранной 
в остроконечный конус с глубокими продольными складками, напом:инаюший 

узкий ruшссированный шатёр. Его полость зажата и превращена в систему изви­

листых шелей, которые своим рисунком на поперечном uшифе зуба напоминают 
лабиринт. Поэтому такие зубы и названы лабиринтовыми. Эти зубы: многократно 
сменялись, и вблизи основания кажnого из них можно видеть формирующиАСJI 
новый эуб, который да11жен прийти на смену старому. Эrа же схема :замены: зубных 

рядов присуща и амфибиям, и рептилиям. 

Покровные кости крыши и нёбноrо свода черепа кистепёры:х создавали 
мозаику, близко соответствующую таким же элементам черепа лабиринтодон­
тов. В самой черепной коробке рипидистий (как у современной латимерии) 
существовала особенность, которая резко отличала их от других костных рыб, 

включая двоякодышащих: нейрокраниум кистепёрых (рис. 110, Г) поделён на 
два блока - передний, этмосфеноидный (/3), и задний, отико-окuипитальный 
( /4), соединявшиеся межпу собой подвижно. Этот промежуrок ( /0) располагался 
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Рис. 110. Особенности черепа кистепёрой рыбы (рипилистии Eusthenortepon, А-Г) и 
ранннх земноводных (Д-Ж). На Гпокаэан мозговой череп (панцирь иэ покровных 
костей н кости..висuеральноrо черепа удалены). А, Г, Д - вид сбоку; Б, Е - вид сверху; 

В-Ж - вид 101'ниэу: 
/ - НОЗд]»I; 2 -·склеральные окостенен1111 в mазнкце; 3 - бpызrani.ue; 4 - щ/!<1ные костн; 5 - жа­
берная крышка; 6 - отверстие темеиноrо орrана; 7 - n1бкu зона крыши черепа; 8 - хоаиа (вну­
тренняя нo:JЩJJ1); 9 - клыкообразные лабиринто11Wе эубw; /О - промежуток иежnу блоками мозrо­

tюrо черепа; 11- крыловидная кость; 12 - хвадратная косn.; 13- этмосфе11оилный бn:ок: 14 -
отмко-окцнпитап~.ный блок; 15 - хорда в проМСЖуl'IСе бlюlсов woзroвoro черепа; 16 - ушная nырезка: 
17- rлазница; 18- лобная кост~.; 19- табпиtчаtа11 кость; 20- эаднетемен11ая косn.; 21 - темен­

ная косn.; 22 - носовая костъ 

чуть впереди от выхода V нерва и соответствовал rраниuе между парах.ордалиями 
и трабекулами (см. с. 67). 

Блоки надёж.но соединены меж.ау собой покровными костями крыши черепа 

(рис. 110, Б), с которыми они прочно срослись. Над промежутком между бло­
ками (рис. 110 В, Г, 10) прохадит поперечный гибкий шов (рис. 110, 7) между 
теменными и заднетеменными костями, благодаря которому 6псжи взаимно под­

вижны. Кроме того, они связаны хордой (рис. 110, Г, 15), которu пронизываеt 
под мозгом задний блок и упирается передним концом в 38JD1ИЙ торец переанеrо. 

Поскольку жидкое внуrреннее содержимое хорды H8XQIUIТCЯ ПQll даuением (см. 

с. 7-9), она толкает вперёд низ переднего блока и вы:зwвает зааирание рыла, 
которое контролируется специальной противодейстВ)'ЮщеА ему мышцей. Такое 

задирание рыла имеет для преследующего хищника важное приспособительное 

значение, поскольку позволяет раскрывать пасть точно навстречу добыче, за счёт 

симметричного разведения челюстей; иначе для этой цепи приuшось бы при от­

крывании рта задирать всю голову. 

У ранних амфибий взаимная подвижность частей мозrовой капсулы уже за­

блокирована разросшимся назад парасфеноидом, но СЯСIШ ра:щеления черепной 

коробки ещё заметны. Латеральные (•щёчные.) окосrенения ПОJСрОвноrо черепа и 

жаберная крышка рипидистий были непосредственно связаны с передним бяоком 

нейрокраниума и отделены от заднего щелью, rде распсшаrапось брызгальuе (рис. 

110, А, Б, 3). У лабиринтодонтов эта щель превратилась в так называемую ушную 
вырезку (рис. 110, Д, 16), в ней потом и расположилось среднее ухо наземных 
позвоночных с барабанной перепонкой. 

Наконец, скелет парных плавников кистепёрых яостаточно бяизко соответ­

ствовал ero строению в передних и задних конечностях пuеозойских амфибий 
(см. рис. 113 ). Скелет rруяного плавника (рис. 111, А) бы:л преаставпен цепочкой 
иэ четырех несколько уплощенных члеников, причем от переанеrо края каждого 

из них отходил более тонкий членик в виде луча. В этой схеме нетрудно найти 

элементы, соответствующие плечевой кости (4), обеим костям прЕЩПЛечья (/, 3) 
и нескольким костям кисти (2). Схадно был построен и СJСМет более короткого 
брюшного плавника. 

По современным ПJ'ЕШСТ8ВЛениям, именно ришшисrиям довелось быть обшими 
предками для амфибий и всех остальных наземных позвоночных. К сожалению, 

отпечатков мягких тканей, пооволяюших суяить о строении внуrренних органов 

233 



Vl 

v 

111 

11 

Б 

Рис. Ш. Строение скелета перео.ней конечности у кистепёрой рыбы Euslhenopteron ИЗ fРУП­
пы риnицистий, близкой к корням наземных позвоночных (А), и примитивноrо эемноВQll­

ноrо, карбоновоrо cтeroueфana Tulerpeton (Б). Пунктиром показана членистая ось: 
1 - JIOICl'ell8.ll кост~.; 2 - косm :~аnяСТЫ1; J - лучевая костъ; 4 - ruu::чевая IСОСТЬ; 5 - фаnангн nаль­
uев; 6 - пре.11.первыА палец; 7 - кости писm; 1-V - номера пальцев 

рипидистий, пока не найnено. И латимерия не может восполнить этот пробел, 

поскапьку rpynna Actinistia (или Coelacanthini), к которой она принаплежит, стоит 
с.лишком далеко от прЕЩКов тетрапод, как и выжившие двоякоаы.wашие. Она ешё 

в девоне вернулась из пресных вод в море и никогда не имела тех ключевых при­

знаков, которыми были отмечены пресиовоаиы.е кистеnёрые (Rhipidistia). 
Что же эаставмо пресноводных кистепёрых покинуть их первородную среду 

обитания и переселиться в другую, им не свойственную? 
В настояшее вреМJ11 уже построена версия, достаточно праu.оподобно вскры­

вающая детаnи этого процесса и направлявшие его предпосылки. Он разворачи­
вался на суперконтиненте Лавруссия, или •Старом Красном Материке-, в конце 

девона, от 385 до 365 млн лет назад. Эrот материк представлял собой' объединение 
современных территорий Северной Европы и Северной Америки с Гренландией 
и Скандинавией в центре и располагался тогда в области экватора. Он был занят 
в основном низинами, солоноватоводными лаrунами и О11ЮМНЫМИ тропическими 

болотами, таким образом, rрань воды. и суши была размыта, что обле~ало вы­

ход позвоночных из воды. На причаспюсть этого региона к выходу рыб на сушу 
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указывали сделанные в Гренландии ещё в 1930-х rодах ХХ в. находки девонских 
амфибий - ихтиостеги и акаитостеги. 

В конце девона атмосфера быnа беднее кислородом, чем теперь, - содержала 
его всего 15 96 (сечас 21 %), а концентрация уmекислоrо газа быnа выше нынеш­
ней в 10 раз, '1'ГО со:шавало благоприятные условия для интенсивной продукции 
фотосинтеза. ~ниение органических остатков в водах препятствовало накоплению 
кислорода. Эго tребовало от рыб обязательной адаптации к дыханию атмосфер­

ным воздухом и ознаменовалось развитием лёrких, позже преобразовавшихся 
у большинства костных рыб в гидростатический орган (плавательный пузырь). 

Обспуживание векrиляции лёrких для рыб, обяааавших панцирем из ромбических 

космоидных чешуй, по-видимому, не составляло проблемы и осуществлялось 

аналогично механизму, описанному ранее дnя мноrопёра (см. с. 165). 
На суше появился новый пищевой ресурс в виде настоящих наземных бес­

позвоночных. Эrо были черви, лёrочные MQJUDOCКИ и членисrоноrие - скорпионы, 

многоножки, бескрыnые насекомые. Надо приэиать, что челюстной аппарат и 

моUU1ые лабиринтовые эубы кистеперых быnи не самым псшходящим механизмом 

дnя освоения такой мелкой пищи. Но обнаружены и более пWJХОдЯщие объекты 

для склыкоа- кистепёрых рыб - это антиархи (см. с. 187; рис. 89, Б), прсшполо­
жительно растительноядные панцирные рыбы (КJJacc Placodenni), вероятно, также 
обладавшие своеобразными лёrкими и способные при помощи своих брониро­

ванных грудных плавников ползать по мслкоВОJIЬIО и .1иторали. 

В 1970-х годах на территории Литвы наАдсны ске11сты кистепСроА рыбы пан­
дерихта с ромбической чешуей (Panderichlhys rlюmЬo/epis; рис. 112, А.) и Д11Иной 
тела в 1 м, у которой глаза были выставлены вверх, как у qIOКQll.ИJla. Спинные 

Рис. 112. РеконструК11Ии паицерихта (А - Panderichthys rhomholepis) и тиктаап:ика (Б -
1iktaalik roseae). Рисунок А. И. Куэнеuова 
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плавники у пандерихта отсуrствовали, хвост был укорочен, а туловище удлинено, 

так что брюшные плавники оказывались смещенными назад. Они служили ему 

задней опорой при ползании по прибрежным оп.tелям и литорали с использовани­

ем техники кошачьего сома (см. с. 230). Любопытным образом остатки пандерихта 
наАдены в скоплении скелетов антиархов, что подтвержnает предположение об их 

специфических экологических связях. 

В 2004 г. американскому палеонтологу Нилу Шубину, целенаправленно ис­
кавшему новых участников процесса тетраподизации на территории бывшеА 

Лавруссии в девонских отложениях, удалось наАти на о. Элсмира (заполярныА 

архипелаг Канады) еще более продвинутую, чем пандерихт, переходную форму 

от рипидистий к четвероногим, которую по эскимосской классификации рыб 
назвали тиктааликом (Tiktaalik roseae; рис. 112, Б). Это было существо дли­
ной до 2 м, с выставленными вверх глазами и без спинных плавников, как и у 
па1Шерихта. Но мобавок у него не было основной части жаберной крышки, так 
что жабры, видимо, были открыты и могли участвовать в дыхании на воздухе 

(в условиях высокой влажности высыхание им особенно не угрожало). Из-за 
ре.цукции верхних костей плечево'11 пояс уже не был связан с черепом, что в даль­

нейшем послужило основой для развития шеи настоящих четвероногих. В скелете 
rрудноrо плавника, по сравнению с пандерихтом, увеличено количество мелких 

члеников, как бы предваряя появление пальцев, а их сочленения в параллельных 

лучах взаимно согласованы. Эrо придавало плавнику повышенную гибкость (как 

на рис. 112, Б) и позволяло тиктаалику отжиматься от субстрата. В целом нужно 
признать, что тиктаалик - необя38ТС11ьно рыба. Сохранение чешуи (ромбической) 

и отсуrствие раздельных пальцев свидетельствует о том, что он - всё еще рыба, а 

редукция жаберной крышки и внутричерепной подвижности подводит к корням 

четвероногих. 

В 1931 г. в Гренландии, т. е. также на территории Старого Красного Матери­

ка, были найдены остатки древнейших амфибий, возраст которых определён в 

36S млн лет, - акантостеги (Acanthostega) длиной 0,7 ми ихтиостеги (/chthyostega; 
рис. 113, А) с телом метровой длины. Их организация сохраняет максимальное 
количество рыбьих черт. 

Мозаика покровных костей крыши черепа в достаточной степени соответство­

вала таковым рипидистий и одновременно карбоновых амфибий, а зубы сохраняли 

характерную лабиринтовую складчатость. Внутричерепная подвижность была 

утрачена, но сохранялась характерная поперечная щель позади гипофизарной 

ямки - остаток промежутка между этмосфеноидным и отико-окципитальным 

блоками. Их черепа ещё не утратили рудиментов жаберной крышки (рис. 113, 
/J), пронизаны каналами боковой линии (тоща как у более поздних вторично­
водных стегоцефалов на их месте имеются же.лобки), у акантостеги обнаружены 

признаки сохранения внутренних жабр, у обеих форм сохранялся упрощенныА 

(дифицеркальныА) хвостовой плавник (14). Лапы уникальны непривычным для 
нас большим количеством пальцев: у акантостеги их по 8, у ихтиоi::теги - 7, у 
наАденного в Европейской России тулерпетона (Tulerpeton) - 6 (С.м. рис. 111, 
Б). Предполагают, что пальцы возникли еще до выхода на сушу и что много­

палость отражает приспособление к опоре на дно и подводную растительность 

при движении в густо заросшем водоёме (большое число относительно слабых 

пальцев выгодно, поскольку не нужна большая сила и под водой не существен 

вес лишних пальцев). 
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Рис. 113. Морфапоrические особенности некоторых вымерших амфибий: 
А - скелет всрхнедевонскоА ихтиостеrи (lchthyostegD); Б - череn КХПIОСТСпt снюу; В - скелет 

пермскоrо стеrоцефала Eryop.f, сравнительно хорошо адаптированноrо к c:yxonynюl ЖН:JНИ; / - па­

расфеноид, короткиА, как у кистепёрык рыб; 2- квадратная косn.; J - сохраиu:11Шd1: СМ4Ь1 обосо­

бленносm оrико-окци11итальный оrдел мооrовой капсулы; 4 - xвaдpanIOCJtYJIOlllUI llilOCIЪ; .S - кры­

яовидная костъ; 6 - попере•1ная кость; 7 - всрхнечелюстнu кость; 8- не6наl косп.; 9- внутрен­
няя но:~,о.р.я {коана); 10 - наруж11ая H0311PJ1; / 1 - предчепюстнu костъ; 12 - сошник; JJ - обосо­
бленная косп. жаберной крышки; 14 - xвocroвofi плавник 

Можно констатировать, что рассмотренные ископаемые от паиаерихта до 
тулерпетона образуют довольно плавный ряд, что подтверждает вероятность ero 
соответствия реальной генеалогической линии тетрапод. Сопостаuеиие всех 

приведённых материалов свидетельствует о том, что организация четвероноrоrо 

позвоночноrо с.ложилась в условиях ползания по дну на мелководье, с постепен­

ным нарастанием весовых наJl)Узок по мере тоrо, как корпус этих живоrиых всё 

сильнее высовывался из воды. 

При дальнейшем освоении суши необходимо бьшо ~действенную систе­

му наземной локомоции, т.е. сформировать сильные рычажные парные конечно­

сти, способные подцерживать и перемещать тело животноrо, ставшсrо в наземных 

условиях почти в 800 раз тяжелее, перестроить осевой скелет, сформировав сус:тав­
ные соев.инения - сочленовные отростки между верхними дугами nозвонков. Эrо 
дополнительно укрепило позвонки против взаимноrо смещения (особенно при 

нагрузке позвоночника на скручивание, сопуrствуюшей наземному псраu1И.1ССнию 

примитивными рысеподобными аллюрами; см. с.382, см. рис. 164, Б). 
Серьёзные преобразования сопровождали у ранних амфибий адаптацию к 

воздушному дыханию. Неизбежно возникшие у наземных животных тенаенции 

облегчения тела и развития кожноrо дыхания, которому препятствовал сплошной 

чешуйный покров, способствовали его редукции и замене механизма вентиляции 

лёгких, который ранее осуществлялся за счет упруrих соединений ромбических 

чешуй. При унаследованном от рыб отсутствии rрудной клетки временным вы­

ходом из положения стало использование глотки в качестве наrнетательноrо на-
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соса, и такой механизм во:шушного дыхания сохранился у земноводных по сей 

день. При этом рано наступившая замена rиостильной подвески челюстной дуги 

на аутостильную и ослабление поперечной ПодВижности половинок челюстной 

дуги (т. е. щёк) обусловили исключительную роль опускания и поднимания дна 

ротоглоточной полости (т. е. гулярноrо дыхания). Такой же ротоглоточный насос 

использовался кистепёрыми рыбами ещё в воде, для жаберного дыхания вода 

мor:na проходить внутрь не через рот, а через но:шри, открывавшиеся не только 

наружу, но и внутрь пасти (хоанами). что попугно обеспечивало омывание обо­

нятельных мешков. У амфибий эти носовые проходы стали служить для IШЬIХЗНИЯ 

Воздуха. 

Наконец, требовалось перестроить все анализаторные и обменные системы с 

учётом иссушаюшего действия, иной плотности (в том числе оптической и аку­

стической) и высокой ПОДВИЖНОСТИ ВОЭJlУШНОЙ среды. 

В таксономии древних амфибий широко испоnьзуются тр8JUШИОНные названия, 

которые когда-то вполне чётко соответствовали предполагаемым естественным 

группам, а ныне употребляются в собирательном смысле вследствие развития и 

дробности представлений о системе этих .животных. Крупных, тяжёлых вымерших 

земноводных назвали стеrоцефалами за сплошной костный щит, образуюший 

крышу черепа (с отверстиями но:шрей и глазниц) - стегальный (крышечный) 

череп. Другой старый термин, «Л8биринтодонты», возник благодаря присутствию 

у них лабиринтовых зубов. 

Уже в карбоне лабиринтодонты утраrили большую часть признаков кистепёрых 

рыб, ещё сохранявшихся у ихтиостеги: исчезли армированная костяными лучами 

лопасть хвостовоrо плавника, последний остаток жаберной крышки и щель между 

этмосфеноидным и отикоокципитальным блоками черепной коробки (её место 

отмечено швом между основной клиновидной и основной затылочной костями, 

который перекрыт снизу длинным парасфеноидом). Лабиринтодонты были в 

боnьшинсrве своём пресноводными или околоводными формами как мелких, так 

и крупных размеров и просуществовали до триаса. 

Расцвет карбоновых и пермских лабиринтодонтов послужил основой для 

формирования нескольких эволюционных линий наземных позвоночных (рис. 114 ). 
Во-первых, это были темноспондильные стегоцефалы (Temnospondyli; 7) - по­

жалуй, наибоnее типичные представители древних земноводных. Вторая группа, 

антракозавры, или батрахозавры (Anthracosauria; 11, 12), обнаружила определён­
ные тенденции преобразований в сторону организации рептиnий (/J). Наконец, 
третья группа, тонкопозвонковые амфибии (Lepospondyli; 2), включала разно­
образные мелкие и порой довольно странные формы. 

Среди темноспо1Шильных амфибий в карбоне и перми на фоне мноrочис­
ленных полуводных представителей заметна те1Шенция выработки достаточно 

глубокой сухопутной орrанизаuии, но позже, возможно, под влиянием уже поя­

вившихся рептилий, стегоцефалы на суше отступили, и из триаса известно лишь 

несколько вторично-водных групп, топько одна из которых дожила до ранней юры. 

Для карбоновых и пермских темноспо1Шильных характерны весьма примитивно 
устроенные позвонки (рис. 115, Б) - рахиrомные (гhachitomi означ8ет •усеченные 
сегменты•). Вместо консолидированных тел позвонков, какие свойственны совре­
менным четвероногим, у них имелись треуrольные и ромбические пластинки (по 

три пары на сегмент), неспособные сами по себе нести функцию несжимаемого 

поэвоночноrо столба и лишь образовывавшие поверхностную броню Д11Я хорды и 
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Рис. 114. Схема эвопюционных отношений между различными rрупnами амфибий: 
1- кистеni!рwе рыбы - риnидистии; 2- пеnоспакдильиые (юнкоnоэвонховые) амфибии; J- нск­
трИJ1.еи; 4 - микроэавры; 5 - современные безноrие амфибии (отрц Apoda); 6 - coвpeмelUllllC 
хвостатые амфибии (O'lpJUJ. Urodela); 7 - ~мноспонnИJJьиые лабиринтодонты, nредст.1111ММП1> - эри­
оnс; 8- современные бесхвостые амфибии (отряа Anura); 9 - древнейшие амфибии llJl'l'1IOCJ'8П 
(девон); 10- аитракоэавры (ИJJИ батрахозавры); // - водные хишиики - эмболомсры, JJpCllC'IUJl­

ТeJllЬ - эоrнринус; J 2- бllи3Xlle к penТIUllUIM сеАмуриаиорфы, представитель - сеАмуриА; 13 - пуп. 

основу Д11Я креrшения миосепт. Многие водные триасовые rруппы сдеJ1811И в этом 

отношении шаг вперед, развив цилинарические тела позвонков из осиоваиий 

нижних дуг - так называемые стереоспондильные позвонки (рис. llS, В). 
В менее многочисленной rpynne, у антракозавров, также известны ВQIDIЫe 

формы, например эмболомерные (Embolomeri; буквально - смноrопробочные.), 

приобретшие цилиндрические тела позвонков особого состава - из двух шайб 

(рис. 115, Г), сформированных теми же источниками, которые развиты в рахи­
томном позвонке. Срuи более поздних, пермских антракоэавров наибопее инте­
ресны сеймурии (Seymouria; рис. 115, Д ), занимаюшие перехQЦНое пояожение от 
амфибий к рептилиям. В серfШ.Ине ХХ в. их ещё считали рептилиями, но паrом 

нашли признаки наружных жабр у мелких особей (очевидно, водных личинок). 
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Рис. 115. Позвонки кнстепёрой рыбы и амфибий. Вид сбоkу: 
А - рахитомиые nоэвонки кисте11ёроА рыбы (ри11илистии) Osteolepis; Б - рахитомиые поэnо11ки 
стеrоцефаnа Eryops; В- стереосnоилипьиwе ПО31ЮНКИ стеrоцефала Mostodonsoumr, Г- эмбапомер­
ные по:JВОнки стеrоuефала Archeriu; д - позвонки бnизко1'0 к рептилиям антракозаnра Seymouriu; 
Е - леnосnоНJ1.КJ1ьные позвонки соьрсмеиноrо хвостатого земновмноrо Ra11odon siЬiricus (личинки 
миной 30 мм; костная ткань темная в резула.тате окраски): / - неврапьим Jl}'f3.; 2 - плевроцентр 
(=ценrр); З - пtnоцентр (=мeжue1rrp); 4 - персцниА сочленовныА отросток; 5 - задниll сочленов­

ныА отросток; 6- бугорок ребра; 7- ребро; 8- rоnовка ребра; 9- поверх11остное (перихо1шраль­
ное) оkОСТененне неврапьноА дуги; 10 - тепо nоэ1Юнка в виле тонкостенного костного uилинлра; 

11 - ХОJЩа; 12 - wеАка ребра 

Их череп не так сплющен сверху вниз, как у типичных стеrоцефалов, более узок 
и высок, будто свободен от ро.nи наrнетательноrо rулярноrо насоса, что позволяет 

заподозрить способность этих сушеств к рёбсрному дыханию (как у рептилий). 

Здесь цельные (т. е. не покрывающие, а выте<:нивwие хорду) тела позвонков об­
разованы почти иск.лючитепьно за счет задней из двух шайб эмболомерноrо по­

звонка (плевроцентра; 2) - как и у кех вышестоящих позвоночных. 
Тонкопозвонковые (l..epospondyli), жившие в карбоне и самом начале пермскоrо 

периQ118., произво.аят впечатление гетероrенноrо объединения, в пределах котороrо 

разные группы вероятно имеют независимое (и заrадочное) проИсхождение, а 
взаимное сходство все они моrли приобрести благодаря отпечатку, который на­

ложила на их орrанизацию миниатюрность (например, это р~кция окостенений 

скелета). Общая черта, которой придастся большой вес в систематике, - это по­

звонки (рис. 115, Е), развивающиеся в эмбриоrенезе сразу в виде тонкостенных 
uили1Шрических манжет (/0) вокруr хорды без хрящевого зачатка. 
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Современные бесхвостые амфибии (Anura), скорее всеrо, произошли от 
по:шнекарбоновых представителей rруппы Tcmnospondyli. При этом бесхвостые 
ПOIWIИ по эволюционному пуrи соскока в воду при приближении хишника (это 

были древние рептилии). Древнейшие настояшие бесхвостые современного типа 
известны с триаса (мадаrаскарский Pmtolюtrachш). Лепоспонциальные предки 
хвостатых (Urodela) обитали в обширных горных озерах, с личиночной стадией, 
растянуrой на много лет. Первые хвостатые амфибии известны из срмней юры. 

Происхож.nение беэноrих (Apoda) амфибий СВJIЗlilвают с микрозаврами из rруп­
пы Lepospondyli. Это были роющие формы, многим напоминавшие червяr. Первая 
ископаемая червяrа, еше имевшая конечности, известна из ранней юры. 

Значение н охрана амфн6нй 

Основная причина снижения видового разнообразия и численности бесхвос­
тых амфибий - изменение условий сушес:твования бо11ьwинства видов, а также 

расселение человеком чужеродных видов животных с повышенной конкурентной 

способностью (например, африканской шпорцевой лягушки в южной Кали­
форнии или жабы-аrи в восточной Австралии). Наибольший уцаерб причиняют 
вырубка лесов, осушение водоёмов, применение химикатов и выжиrание травы 

для ускоренного возобновления пастбишного ресурса. Серьёзиый вреп наносит 

также вызываемая хозяйственной деятельностью человека фрагментация расти­
тельных сообшеств, что приводит к снижению уровня rетерс>зиrотности в попу­

ляциях животных и, следовательно, к снижению их rенетическоrо разнообразия 

и жизнеспособности. 

Снижение численности и видового разнообразия амфибий вызвано также 

такой причиной; как переэксплуатация природных популяций этих животных 

в коммерческих, медицинских, любительских (коллекционерских) или науч­

ных целях. Известно, что во многих странах мира амфибии промышляются в 
огромных количествах для употребления в пищу, мя изготовления сувениров, 

некоторых предметов обихода (кошельков, брелков и т. п.). чучел животных и 

т.д. В неменьшей степени многие виды амфибий служат источником сырья для 

фармацевтических препаратов или продуктов традиционного уn<ЩJебления в ка­

честве препаратов лечебного или rаллюциноrенного назначения и т.д. При этом 

масштабы уничтожения мoryr достиrать 011юмных величин и нерсщко привошrr 

к полному исчезновению некоторых видов. К этому можно прибавить зачастую 
целенаправnенное уничтожение многих видов амфибий из-за различноrо рода 

предрассудков и суеверий, инстинктивного чувства rад11ивости и неприязни, а то 

и явно преувеличенной оценки уровня опасности этих животных для :шоровья 

человека. 

Что касается употребления амфибий в пищу, то для этих целей их вылавnивают 

во многих странах Европы, Азии, Африки и Америки. Наибольшей эксплуатации 

подверrаются лягушка-бык (Rana catesЬeiana; Северная Америка), прудовая ля­
гушка (Rana /essonae; Европа), тиrровая лягушка (Rana tigrina; Юго-Восточная 
Азия) и крапчатая роющая лягушка (Pixicephalus adsper:sus; Африка). Например, 
в одних только Соединенных Штатах ежегодно добывается до 200 млн особей 
лягушки-быка (около 1О ООО т), что приводит к заметному сокращению природ­

ных популяций этоrо вида, и это особенно тревожно, поскояьку эти амфибии не 

подцаются искусственному промышленному разведению. 
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Огромное количество амфибий добывается для пищевых нужд в Китае, Бан­
гладеш, Индонезии и Японии. Так, в Бангладеш, например, на рисовых чеках 
собирают до 80 млн животных ежеrодно, что уже приводит к заметному снижению 
урожая риса из-за роста численности насекомых-вредителей. 

Наконец, множество лягушек ежегодно вылавливается ддя учебных и иссле­

довательских целей. Так, например, в 1970-х годах в США для этих нужд бьшо 
выловлено свыше 15 ООО ООО леопардовых лягушек (Rana pi.piens), так что числен­
ность их естественных популяций и в настоящее время остаётся пониженной. 

Наибольший ущерб численности червяг наносит осушение их местообитаний, 

расширение посевных площадей или применение химических веществ для удо­

брения почвы или борьбы с вредителями. 

АНАМНИИ И АМНИОТЫ 

Характеристика амниоr 

Экаяоmч~кие p83JUIЧllA анамнвА: и амниот. Несмотря на то что в эволюции 
земноводных произошло столь важное событие, как выход из водной среды на 

сушу, в их организации сохраняется чрезвычайно много общих черт с рыбами, что 

даёт основания ~инять их в группу анамний (Anamnia) и противопоставлять 
такой же группе высших наземных позвоночных, ипи амниот (Amniota), вклю­
чающей пресмыкающихся, птиц и млекопитающих. 

Для представителей группы анамний характерна связь с водной средой оби­

тания. И хотя земноводные проводят какую-то часть своей жизни на суше, их 

эмбриональное развитие, как правило, протекает в воде, вuючает стадию водной 

личинки. Адаптации к жизни в воде унаследованы ими от рыбообразных предков, 

не преодолена древняя связь с водной средой. Таким образом, анамнии - это 
первично-водные животные, для которых пресная вода является исходной сре­

дой обитания, а немногие случаи отклонений от этого правила (как способность 

зелёной жабы жить в сухой степи ипи лягушки-крабоеда - в солёной воде) явно 

вторичны, т.е. представляют собой результат сравнительно недавних частных 

преобразований. 

Амниоты, в отличие от анамний, - настоящие наземные животные, оконча­

тельно преодолевшие связь с водной срецой. Они имеют множество кардинальных 
адаптаций к сухопуrной жизни, а характерный для многих форм водный образ 

жизни освоен ценой более по.:шних приспособитеяьных изменений, т. е. носит 

вторичный характер. Таким образом, амниоты преnставляют собой первично­

наземных животных, чьи сравнительно н~вние предки также были всецело 

наземными существами. 

Эмбрионал•иые IJ83JDl"IИR аиамииА и &мllllOТ. Яйцеклетка Имеет у мноrих 
амниот сравнительно крупные размеры и богата желтком. Даже если ero нет 
(у живородящих млекопитающих, обладателей микроскопического яйца), на 

ранних стадиях развития энтодерма формирует пустой желточный мешок, что 

свидетельствует о вторичности отсутствия желтка. У амфибий третичная оболочка 

яйца, образуемая стенками яАuево.аа, слаба и студениста. У яйцеuадущих амниот 

(составляющих большинство), которые почти всеr.ца откладывают яйца вне воды, 
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яйцевод формирует прочную оболочку, у черепах, крокодилов и птиц - твёрдую 

скорлупу, состоящую на З 96 из орrанических материапов, на 95 % из минеральных 
солей (в основном извести) и на 2 % из воды. Через поры скорлупы (диамсщюм 
до 20 мкм) осуществляется газообмен, но также испаряется влага. Скорлуповая 
оболочка эффективно защищает жидкое яйцо от внешних физических воздей­

ствий, удержи,ваетот растекания. Наружный куrикулярный слой (высохшая слизь) 

толщиной в S- мкм не препятствует rаэовоА диффузии, но защищает яйцо от про­
никновения микроорганизмов. У рептилий, обладающих мягкой скорлуповой 

оболочкой (у rаттерии и чешуйчатых), возможно осмотическое поглощение воды 

из влажной окружающей среды. У пrиц перм. выделением скорлупы яйцевод фор­

мирует вокруг яйцеклетки белковую оболочку, которая предоставляет эмбриону 

дополнительную механическую защиту и запас воды. 

У амфибий зародыш после вылупления попuает в окружающую водУ в качестве 

личинки. Оrсуrствие такой среды у амниот компенсируется особым аппаратом, 

так называемыми зародышевыми оболочками (рис. 116 ). Эмбрион, распластан­
ный по поверхности желтка в середине зародышевого дИСка (бластодермы), 

оказывается заключённым в особую камеру с BOJIOЙ, маленЬК)'JО ячейку подх.оди­

щей среды в неблагоприятном окружении. Перед началом формирования этой 
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Рис. 116. Схема nроцесса формирования зародышевых оболочек в эмбриогенезе амниот 
(на примере птиц): 

1 - экrодерма; 2 - меэодерма; З - ТС/IО :sародыша; 4 - эитодерма: j - IЮ/IОСТЬ кишечника; 6 -
виеэародышевыА цспом; 7- амниаrичес:кая полость; 8- амнион; 9 - амантоис:; 10 - желточнwА 

мешок; // - сероэа; 1- IV - сrадии обраювания амниона, аманrоис:а и :~ке.rrточиоrо мешка 

2А3 



камеры бластодерма образована двумя двухслойными пластами, между которыми 

раэмещён щелевидный внеэародышевый целом. Внешний пласт - эктодерма и 

париетальный листок брюшины - приподнимается впереди и позади от зародыша 

подковообразными складками (рис. 116. //),которые затем смыкаются над ним, 
формируя полный двухслойный свод. Ero наружный слой, сероза (serosa; рис. 116, 
11), прилегает к скорлупе, а внуrренний - амнион (amnion; 8) - выстилает упо­

мянутую камеру, которая называется амниотической полостью ( 7) и заполнена 
амниаrической жиmrостью. Подобно естественной водной среде, она защищает 

зародыш (З) от высыхания и прикосновений, но непригодна для дыхания и вы­

депения аммиака (который рыбы выводят через :жабры). Эrи её недостатки ком­

пенсирует так называемый зародышевый мочевой пузырь, или аллантоис (9). Он 
представляет собой обширный мешок, который отходит тонким стебельком от 

задней кишки зародыша (5) и заполняет проСЧJанство внеэародышевоrо целома 
(6) под серозой (снаружи от амниона и :желточного мешка), срастаясь с ней; в 
результате он подстилает большую часть поверхности скорлупы. В соаrветствии 

со своим названием зародышевый мочевой пузырь накапливает мочу. В наружной 

стенке аллантоиса, прилеrающей к скорлупе, развивается густая сеть кровеносных 

сосудов, вступающая в газообмен с окружающим во:щухом. Она соединена с телом 

зародыша и входит в особый, аллакrоидный круr кровообращения, что позволяет 

аллантоису выполнять роль органа дыхания. Он получает кровь по пупочным 

артериям, ветвям общих подnпошных артерий, а возвращает её в организм по 

непарной пупочной вене, впадающей в вены большоrо круга (через воротную 

вену печени). Таким способом подключения аллантоидноrо круга обусловлен 

смешанный характер зародышевого кровообращения, причём без малейшего 

шанса на неполное смешивание и хотя бы частичное разделение артериальной 

и венозной крови. 

Итак, внезародышевые оболочки - амнион и аллантоис, - формирующие­

ся в ходе эмбрионального развития высших позвоночных, полностью сняли их 

зависимость от водной среды в период эмбрионального развития и сделали их 

окончательно наземными. 

Перенос эмбриональных стадий в наземные условия сщцал ряд серьёзных про­

блем - он исключил иэ индивидуального развития личиночную стадию, которая 

позволяет анамниям, например лягушкам, использовать отдельную экологическую 

нишу дяя сбора и накопления материала, необходимого при построении тела де­

тёныwа. Эrо оrраничение было компенсировано запас!нным в яйце питательным 

материалом, о6'ьём которого должен быть достаточно велик. 

Вода в яАцах с жёсткой скорлупой запасается преимушественно в белковой обо­

лочке (в курином яйце - до 88 %); 11 % в ней составляют белки и 1 96 - углеводы 
и минеральные COllH. Жмrок также на 50 % состоит из воды, на 16 % - из белков 
и на 32 % - иэ :жиров. У rаттерии и чешуйчатых рептилий проницаемая дяя воды 
кожистая скорлупа яиц сильно растяжима. В этих яйцах нет белковой оболочки 

и вода в ходе развития эмбриона поступает извне. Поэтому такие яйi,~а не могут 
развиваться в сухом субстрате. У чешуйчатых рептилий, например у некоторых 
питонов, яйца к концу периода инкубации увеличиваются в объёме за счёт по­

глощаемой извне воды в 1,5-2 раза. У птиц, например курицы, яйца, напротив, 
теряют за 21-й день инкубации до 12,8 96 массы за счёт испарения влаги. 

Запасные вещества, например в икринках амфибий, обеспечивающие раз­
витие эмбриона, на 71 % представлены белком, на 22 % - жирами желтка и на 
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7 96 - углеводами. Такая пропорция выгодна, поскольку метаболизм белков (как 
и углеводов) требует в 2-2,5 раза меньше кислорода, чем уrилизация жиров. 
При этом аммиак, конечный продукт метаболизма белков, легко диффундирует 
в водную среду, не причиняя вреда развивающемуся эмбриону. 

У амниот соотношение используемых ПродуlСТОВ совершенно иное. Так, раз­
витие куриного эМбриона на 91 96 осуществnяетсJ11 за счёт окисления жиров желтка 
(распадающихся до диоксида углерода и ВОДЬl), на 3 % - за счёт углеводов и всего 
на 6 96 - за счёт белков, которые используются преимущественно в пластическом, 
а не в энергетическом обмене. Кроме тоrо, в качестве конечного продукта азоти­

стого обмена печень синтезирует из аммиака осмотически инертное и чрезвычайно 

мало растворимое вещество - мочевую кисяоту, которая до вылупления птенца 

накапливается в аллантоисе. 

Ра3личия вэрос:вых особей анамниlt и 8IQlllOТ. От наземных анамний (зем­
новодных) амниот отличают многочисленные морфофуикциональные новшества. 

Начать их рассмотрение удобно с одного фактора, которому вероятно принад­

лежала в этих преобразованиях ключевая роль, важное влияние на остальные 

процессы. Речь идет о грудной клетке, сформированной ребрами в результате 

их подвижного соединения с rрудиной. Расширяясь под действием специальных 

мышц, rрудная клетка растягивает плевральную полость (отдел цевома) и заклю­

чённые в ней лёrкие. Грудная клетка открыла возможность рёберного дwхания, 

которое принесло исчерпывающее решение проблеме полноцешюrо использова­

ния лёгких. Она обеспечивает необходимую вентиляцию лСпсих moбoro размера и 
любой сяожности. Неудивительно, что лёrкие амниот принципиаJUdlо О'Е11ИЧ81ОТСЯ 

своим внутренним строением от мешковидных и слабоячеисrых лёпс:их амфибий. 
Дыхание амниот приобрело всасывательный характер, что потребовало развития 

неспадающейся трубки, трахеи с арматурой из хрящевых или костных колец. 

Рёберное дыхание освободило глоточную полость и череп от функции насоса, а 
покровы - от кожноrо дыхания. Первое повлекло за собой изменение пропорций 
черепа, ставшего в целом более высоким и узким в соответствии с требования­
ми биологии питания. Второе позволило отказаться от высокой диффузионной 

проницаемости кожи, требующей её подцержания во влажном состоянии. Кожа 

амниот защищена от высыхания многослойным пластом ороrовевших клеток 

эпидермиса, а не постоянным выделением слизи, влекущим за собой значитель­
ные потери влаги. Процесс ороговения представляет собой переполнение клеток 
белком кератином, или кератоrиалином, которое заканчивается их отмиранием и 

высыханием. Кератин прочен и химически устойчив, благодаря чему ороrовение 

кожи даёт организму надёжную и всестороннюю защиту. Преаставителям двух 

классов амниот присущи сложно организованные роговые кожные приватки -
перья и волосы, тоrда как чешуи рептилий можно назвать роговыми J1ИШЬ условно 

(поскольку они включают и неороговевший эпидермис, и кориум). 

Достигаемая в результате ороговения кожи экономия влаrи повышает неза­

висимость амниот от источников воды. Другой фактор экономии воды - это 

тазовая почка амниот (метанефрос), возникающая в эмбриональном развитии 

позже туловищной почки (см. рис. 46, Г-Е, 18). позади неё. Она никогда не 
имеет открывающихся в целом мерцательных воронок (нефростомов) и снабжена 

собственным, вторичным мочеточником, возникающим как отросток конечного 

отрезка вольфова канала. Но главная особенность тазовой почки - это её способ­

ность к эффективному обратному всасыванию (реабсорбции) воды из первичной 
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Рис. 117. Передние шейные позвонки -
атлант и эпистрофей ceporo варана: 
/ - иевралы~ая дуrа атланта; 2 - невральиан 

дуn1 эпистрофс11; J - 38.llНИЙ СОЧ/IСНОВНЫЙ от­
росток эпис:трофеJ~; 4 - плевроцентр (центр) 

эnнстрофся; 5 - rипоцентр эпнСIJЮФея; 6 -
3)'6овидныА оrростох зnнс:трофеs~ - nриросwий 

плевроцентр (центр) атланта; 7 - rиnоuентр 

(межцентр) атпанта 

мочи (клубочковоrо фильтрата). осуществляемому в канальцах. Благодаря этому 
амниоты выделяют высококонuентрированную мочу, затрачивая на выведение 

из орrанизма продуктов распада сравнительно немного воды. Туловищная поч­

ка и вольфов канал сохраняют за собой у самцов ту же роль в репродуктивной 
системе, что и у амфибий, превращаясь соответственно в придаток семенника и 

семяпровод. У самок они рецуцируются. 
Усложнение обшей конструкции тела амниот серьёзно затронуло строение 

позвоночника. Возникновение rрудной клетки поделило туловищные позвонки 

на rрудные (связанные ребрами с грудиной) и поясничные, позади них. В уд­

линённом шейном отделе два передних позвонка изменены в ходе апаптаuии к 

высокой подвижности головы (рис. 117). Укороченный, кольцевидный первый 
позвонок (атлант) движется с повышенной свободой относительно второго по­

звонка (эпистрофея), его зубовидного отростка (6). представляющего собой не 
что иное, как приросшее тело первого позвонка. Как вИдИм, сустав межау первым 

и вторым позвонками нетипичным образом спвинут вnерёд, благодаря чему при­

ближен к заТWIОЧНо-позвоночному суставу. Эrим сближением суставов достигнута 

концентрация гибкости позвоночника вплотную позади черепа. Крестцовый 

отдел позвоночника амниот всегда миннее, чем у амфибий, - в нём не менее 

двух позвонков. 

В кровеносной системе амниот ослаблено или даже устранено (у птиц и мле­

копитающих) смешение артериальной и венозной крови. Утрачены венозная 

пазуха и артериальный конус, даже у большинства реmилий, обладателей единого 

желудочка, лёrочная артерия обособлена от дуr аорты. 

В цекrральной нервной системе амниот высшие ассоциативные центры рас­

положены в конечном (переднем) мозге - в его донных образованиях (полосатых 

телах) и в новой коре (у млекопитающих). Необходимую преппосылку к испол­

нению такой роли составляют восходящие нервные пути, приносящие из ниже­

лежащих отделов в конечный мозг (исходно чисто обонятельный) информацию 

от всех остальных анализаторов. 

ПЮИСХОЖАЕНИЕ АМНИОТ 

Амниоты объединяются по одному важнейшему общему признаку - способ­

ности размножаться на суше с помощью амниотических яиц. Происхожцение этоrо 

способа размножения не имеет однозначноrо объяснения. Одни исслепователи 
считают, что возможность освободиться от связи с водоёмами в процессе размно-
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жения приобрела решаюmую роль у антракоэавров (форм. близких к сеймурии). 

после того как те накопили проrрессивные признаки наземного существования, в 

частности, усовершенствовали наземную локомоцию, широко освоили наземные 

местообитания и новые источники пиши. В результате они постепенно перешли 

к откладке амниотических яиц (или к :живорождению). В обоих случаях оказалось 

необходимым внутреннее оnnодотворение, осуществляемое в начальном оrделе 

яйцевода (rде ешё не возникла скорлупа - третичная яйцевая оболочка, форми­

руемая стенка.Ми яйцевода). 
Другие авторы указывают на трудности размножения в пресноводных во­

доёмах каменноугольного периода, бепных кислородом и мотно заселённых в 

том числе хиwниками. В сложных сообществах амфибий возникали помехи даже 

для наружного оплодотворения, поскольку нарастала опасность гибридизации. 

Известны многочисленные примеры современных тропических амфибий, при­
способленных к размножению вне водоёмов. Они откладывают икру во влажные 
места на суше или вынашивают её в различных полостях собственного тела 

(голосовых мешках. сумках на спине и т.д.). Возможно, что амниотический 
способ размножения формировался под влиянием тех же факторов еще у во­

дных антракозавров карбона. Отсутствие кислорода и избыток углекислоты в 

мелководных водоёмах карбона сильно затрудняли развитие икры в воде, тем 

более что отложенные яйца лишены поведения и не способны контролировать 

условия своего развития. Такую возможность соэдаёт живорождение за сч&т 

поведенческих реакций матери. Понятно, что живорождению должно предlllе­

ствовать внутреннее оплодотворение. 

Таким образом, вполне возможно, что ещё водные антрак.оэавры карбона -.вы­

саживали на сушу дecali"n' в виnе оплодотворенных амниотических яиц, способных 

развиваться в наземных условиях. Что же касается современных тропических 

амфибий, откладывающих икру вне воды:, то их личинки затем развиваются в тех 

же временных переrретых лужах, ще не так уж много врагов, но очень мало кисло­

рода. Однако у личинок есть поведение. им доступен активный выбор условий. 

КЛАСС ПРЕСМЫКАЮЩИЕСЯ, ИЛИ РЕПТИЛИИ (REPТILIA) 

Характеристика класса 

Рептилии - первый класс группы амниоr, высших наземных позвоночных, 

и им присущи все характерные черты амниоr, перечисленные в ПPCJlЬIJIYWeм 

рамеле. От остальных классов рептилии отличаются некоторыми относительно 

примитивными чертами. Круrи кровообращения у них не раэделены, в сердце 

или в главных артериальных стволах артериальная кровь смешивается с венозной. 

Но смешение крови в желудочке неполно, и в три независимо отходяwих or него 
артериальных ствола - правую, левую дуги аорты и лёrочную арrерию - ПОпадаеТ 

разная по качеству кровь. Этим вызвано асимметричное ветвление дуr: сонные и 

подключичные артерии ответвляются лишь от правой дуги, несушей артериальную 

кровь. Кожа рептилий не имеет термоиэолирующеrо покрова из перьев и волос. 

В результате они не способны к совершенной термореrуляции и относятся к пой­

килотермным ( сохолоднокровным•) животным, обладателям сравнительно низкого 
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уровня жизнедеятельности. Рептилии отличаются сухой кожей, железы которой 

чрезвычайно малочисленны и секретируют лишь жироподобные вещества, но не 

водные растворы. 

Среди специфических особенностей скелета интересен череп, имеющий един­
ственный затылочный мыщелок и склонность к формированию височных окон 

и скуловых (или височных) дуг. В скелете конечностей, в области кистевого и 

голеностопного сгибов свободная подвижность локализуется в пределах кисти 

(межзапястное, интеркарпальное сочленение) и стопы (межпредплюсневое, ин­

тертарзальное сочленение). В плечевом поясе у всех рептилий развита непарная 

покровная кость - нааrрудинник. 

Строение rела rrpecмblКOIOЩНXCR 

В роли демонстрационных представителей в данном случае использованы 
прыткая ящерица (Lace11a agilis), серый варан ( Varanus griseus), кавказская аrама 
(S/el/io caucasius), змеи (как собирательный объект) и болотная черепаха (Emys 
orblcularis). 

Вне11111ее строение. Своим вытянугым телом, Д11инным хвостом и относи­

тельно короткими конечностями ящерица (рис. 118) напоминает хвостатое зем­
новодное, например тритона или саламаtmру. Но её голова не так широка и не 

CJUIIOщeнa сверху вниз. Она отделена от туловища заметной и довольно гибкой 
шеей; хвост АJ1иннее и тоньше, чем у названных амфибий. 

Конечности, как и у хвостатых амфибий, широко расставлены, и стопа, и 

кисть несуг по пять пальцев. 

K(J]l[llыe покровы. Кожа ящерицы покрыта хотя и тонким, но твёрдым, 

гладким, неэластичным роговым слоем эпидермиса. Его клетки формируются 

благодаря делению (пролиферации) клеток самого глубокого, росткового слоя 

(рис. 119; 4), после чеrо постепенно ороговевают, прочно склеиваясь, и отмира-

Рис. 118. Прыткая ящерица (Lacerta agilis): 
1 - ноэдрJ1; 2 - глаз; J - роговые щнтки, подстклаемые JСОЖными окостенениями (остеодермами), 
налеrающнми на череп; 4 - местоположение барабанной перепонки; 5 - ра1ре1 рта 
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Рис. 119. Срез кожи ящерицы: 
1 - роrовоА слоА эпидермиса; 2 - пнnn:1ПН1111е кпвrки; J - бaзanltНllR мембрана; 4 - р0С11Ю11ый 
слой :шидсрмиса; 5, 6 - слои эпКдСРмнса на разнwх СПШК11Х процссса ороrовен1U1; 7- рыхnая сое­
динительная ткань; 8- эпидермис; 9- кориум; 10- llQllкmlUWI СОСАИН~lоНu ТICllJIЬ 

ют. Периодически ростковый спой порождает rенерацию особых клеток, которые 

ороrовевают неполно и в конце раэРУUJ&ЮТСЯ, способствуя отслоению тонкого 

поверхностного рогового слоя, что наблюдается при линьке. Вопреки жёсткости 

рогового слоя кожа эластична, поскольку собрана мелкими складками, rофри­

рована в двух направлениях. Пересечением складок образованы ромбические 

чешуи. На брюхе эти складки ориентированы строго поперечно, а на rопове, П1е 

кожа неподвижна, крупные щитки образуют с.ложной формы мозаику (фалидоз), 

рисунок которой используется как отличительный признак вида. Фолидоз верхней 
стороны rоловы у представителей нескольких родов ящериц сдублирован новыми 

окостенениями кориума, остеодермами, напеrающими на череп сrшошным с.лоем. 

Кожные железы практически отсуrствуют, однако на нижней стороне бедра ви­

ден ряд более крупных чешуй с круглыми отверстиями посередине. Это ВЫХQ11Ь1 

желёз, так называемые бедренные поры; из них вьшвиrаются столбики твердого 

или порошкообразного секрета, оставляющего во время брачного периода пахучие 

метки на поверхности грунта. 

Скелет. Позвоночник, основа осевого скелета, у взрослой ящерицы образован 

процельными позвонками (с передневоrнутыми суставными поверхностями), 

без каких-либо остатков хорды. Верхние дуги позвонков снабжены невысокими 

остистыми отростками, а также передними и задними сочленовными отростками, 

подаижно сцепляющими верхние дуги соседних позвонков. В стороны от основа­

ний верхних дуr отходит поперечные отростки; они дают дополнительную опору 

рёбрам, укрепляя их против отгибания вверх или вниз, но оставпяя свободу по­

воротов вперёд и назад, сопровождающих дыхательные движения. 

Шейный отdел позвоночника включает у серого варана, изображенного на 

рис. 120 (15), восемь позвонков. Два передних позвонка - это типичные атлант 

и эпистрофей (см. рис. 117). В нижнем окне кольцевого атланта (верхнее занято 
спинным мозгом) почти встречаются непарный затылочный мыщелок и зубовид­

ный отросток эпистрофея, которые нижняя часть кольца соединяет как посредник. 

Три последних шейных позвонка снабжены свободными, подвижными рёбрами, 

которые не связаны с грудиной. 
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Грудных позвонков, которые несут истинные грудные рёбра и принимают 
полноценное участие в формировании rрудной клетки (thorax), у варана всего 
три (рис. 120, 10). Эти рёбра длинны, двучленны и соединены внизу с грудиной 
(stemum) - хрящевой ромбической nласmнкой. 

У черепах остатки wейных рёбер НС:ПQllВЮКНО прирастают к позвонкам, как и 
туловищные рёбра, составляюшие основу карапакса, верхней половины панциря 

(см. далее, с. 258). Формально говоря, сушеспювание грудной клетки у них под 
вопросом, поскольку ист брюwных члеников рёбер и нет грудины. У гаттерии 

и крокодилов в нижней стенке брюшной пояости существуюr ещё так называе­

мые брюwные рёбра (см. рис. 127, J), тонкие косточки, отходящие .Ь.:очкой• от 
средней линии брюха наискось н13ад и вбок. Эrо остатки косых рядов кожных 
чеwуй рыбообразных предков, точно тах же, как покровные кости крыwи черепа 

или плечевого пояса. 

Поясничные nОЭt1ОНкu лежат позади rрудных, они тоже несут xopowo развитые 
рёбра, но не связанные с грудиной, а оканчивающиеся свободно в толще мыwц 

(у млекопитающих такие рёбра называют IСQ/lебтошимися и традиционно относят 

к rрудным). 

Крестцовый отдел (см. рис. 120, 4) образован двумя крупными позвонками, 
к поперечным отросткам которых причленены подв:mоwиwе кости таза. 

Хвостовой отдел включает несколько десятков позвонков. размеры и форма 
которых плавно изменяются по направлению спсрсши назад. Перса.н:им хвостовым 
позвонкам присущи довольно длинные поперечные и остистые оrростхи. 

Череп. Рептилии, как и современные амфибии, - потомки примитивных 
четвероногих, голова которых была покрыта сплоwным панцирем из покровных 

костей. Этот стегальный череп (см. рис. l IO) в разных rруппах четвероиоrих реду­
цировался с утратой большего или меньwего количества костей. У современных 
рептилий (рис. 121) этот процесс заwёл не столь далеко, как у земноводных, 
поэтому набор окостенений в их черепе боrаче, а хрящ используется слабее. Из 
замещающих окостенений мозгового черепа в затылочном отделе представлен 

обычный набор из четырех костей - основная затылочная (Ьasioccipitale; 22), пара 
боковых затылочных (exoccipitale; 23), формирующих вместе с ней непарный за­
тылочный мыщелок (condylш occipitalis; 19), и, наконец, верхнеэатылочная кость 
(supraoccipitale; 21 ), входящая эдесь в периметр затылочного отверстия (foramen 
occipitale; 20). Впереди к основной затылочной кости прирастает основная кли­
новидная кость (basisphenoideum; 25). которая у rаттерии и ящериц парой своих 
отростков вступает в скользящий контакт с крыловидными костями, а впе~ 

несёт тонкое wильце - рудиментарный парасфеноид (parasphenoideum; 27). 
У серого варана выwе этой кости в перепончатой стенке мозговой капсулы лежит 

маленькая серповидная боковая клиновидная кость (laterospheпoideum; 16). Из 
трёх окостенений слуховой капсулы обособленной остается, как правило, только 

крупная переднеуwная кость (pгooticum; 18). остальные рано срастаются с со­
седними костями (заднеуwная кость - opisthoticum - обособлена у черепах). 

В обонятельной капсуле у современных рептилий окостенений нет, она остается 

хрящевой. 

Первичный д11я наземных позвоночных стегальный череп с полным набором 

костей (см. рис. 110, Е) не сохранился ни у одной из современных рептилий. 
Поводом к его редукции послужили избыточная масса стегального черепа и эам­

кнугый характер камер, занимаемых под ним челюстными мыwцами. Развитие 

251 



26 

19 22 23 
в 

27 

25 

Рис. 121. Черепа чеwуйчатых реnтклий: 
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А - серый варан ( Vo1Vnus griseu.~). вил. вполоборота сверху, сбоку и спереди; Б - ю же, внл. впап­
оборота снизу, сбоку и сзааи; В - кавхазскu аrама (Stellio CQUCOSius), внл. снизу; / - отверстие 
теменноrо г.nаэа; 2 - теменные кости (сросписа.); З - HllJlllИCOЧHIUI кость; 4 - чеwуйчаТ1U11 кость; 
5 - эаrлаэиичнu кость; 6 - к111L11ратиая кость; 7 - верхнекрыловидная кость; 8 - нааrлаэиичнu 
кость; 9 - скуловм хость; 10 - слезная кост~.; 11 - верхнечелюстная кость; 12 - предчелюстная 
кость; /З - носовые кости (срослись); /4 - прецпобная кость; 15 - лобная кость; /6 - боковая 
клиновидная. кость; 17 - стремя; 18 - перетtеушнu кость; 19 - 111ТЬU1очный мыщелох; 20 -
большое эап.шочное отверстие; 21 - верхН.llА эатыnочная кость; 22 - основная затылочная кость; 

23 - боковая заn.uJ.очнан кость; 24 - кршовидная кость; 25 - основная кпиновИJ1ная кость; 
26 - базиnтернrоидный отросток; 27- парасфеноид (ру.11ИмектарныА); 28 - нёбная кость; 29 -
внутреию1я но:щря (хоана); 30- сошник; 31 - поnеречнм кость 

наземной подвижности четвероногих трсбоваnо об.nеr-1ения, а челюстные мышцы, 

смещаемые то вниз, то вверх при открывании и закрывании рта, требовали выхода 

из замкнуrых камер. Обе проблемы решила редукция исходноrо панциря главным 

образом пуrём образования в нём височных окон (процесс фенестрации, от латин­

ского слова fenestra - окно), между которыми остались височные, или скуловые, 

дуги. Стегальный череп как сплошная оболочка оказался заменён каркасом из 
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перекладин. Известны три основных типа черепа (рис. 122) как результат незави­
симых процессов редукции в разных линиях эволюции. Так, диапсидный (двудуж:­

ный) тип черепа (рис. 122, Б) сложился в результате образования двух височных 
окон - верхнеrо и бокового - и дВ)1Х височных, или скуловых, дуr. Верхняя дуга 

образована заrлазничной (2) и чешуйчатой (5) костями, а нижняя - скуловой (8) 
и квадратноскуловой ( 7). Типичным диапсидным черепом в современной фауне 
обладают только rаттерия и кроКQIJ.И.Пы (рис. 123). Череп чешуйчатых рептилий 
также считается диапсидным, хотя все они утратили квадратноскуловую кость и 

потому вторично лишены нижней височной дуm (змеи и некоrорые яшериuы -
также и верхней). Потомки древних днапсид п~влены также птицами, но 

у них вторично утрачена верхняя височная дуrа, а нижняя всегда сохраняется. 

У обладателей синапсидноrо черепа (см. рис. 122, В) при фенестраuии образова­
лось только одно височное окно, была рано утрачена квадратноскуловая кость; 

образовалась единая скуловая дуrа, проходящая как бы по диаrонали височной 

области диапсидноrо черепа: её nepeдllJIЯ кость - скуловая (8), как там в ниж­
ней височной дуrе, а задняя - чешуйчатая (5), как там в верхней. Синапсидные 
рептилии - это особая rруппа, обособившаяся ещё в паnеозое и давшая начало 

млекопитаюшим, которым также присущ этот тип черепа. Наконец, у черепах (см. 
рис. 122, А), имеющих, на первый взгляд, достаточно выраэиrельную скуловую 
nyry, череп считается анапсидным (безцужиым), nосКОJiьку у них сmюшная крыша 
черепа редуuировалась вследствие формирования глубокой вы.резки заднею края, 
а не образования окон. 

~·: 
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Рис. 122. Ра3Пичные варианты фенестрации черепа амниот: 
А - анапс11дный череп черепахи; Б - диапсидный череп n~.тrсрии (Sphenodon pШICttltw); В - си­
напс11дный череп эвсрообрuной рсmипии иэ триаса - дицинодонта; / - лобная ICOC'IЬ; 2 - 381'Л83-

ничная кость; З - теменнu 1СОС1Ь; 4 - верхнеэатылочнаи кость; 5 - чешуйчатан кость; 6 - ква­
дратная кость; 7 - КваJIРатноскуловая кость; 8 - скуловая кость; 9 - верхнечелюстная кость; 
10- прсnчелJОСТная кость; JJ - носовая кость; 12- с.лё:яtая кость; 13- прt11./Юбиан косп.; 14 -
сочпе11овная кость; 15 - уrлоаан кость; 16 - lllJIYГЛoaaя кость; 17- :J)'биав кость 
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Обычный набор покровных костей крыши черепа у яшериц (см. рис. 121) и 
большинства друrих современных рептилий включает 3 пары элементов - носовые 

(пasale; 13, у варана слиты воедино, у черепах отсуrствуют), лобные (frontale; 15) 
и теменные (parietale; 2, также слиты у варана); межау последними у большин­
ства яшериц и rаперии открывается отверстие мя темеиноrо глаза ( 1 ). Самая 
передняя кость околоrлазничноrо кольца - прtЩЛобная (prefrontale; 14), за ней 
следуют слi!зиая (lacrimale; 10, отсуrствует у гаттерии и змей), скуловая (jugale; 
9, отсуrствует у змей), заrлазничная (postorbltale; 5, отсутствует у змей) и эадне­
лобная (postfrontale, обособлена только у гаттерии, змей и некоторых яшериц, у 
остальных слита с предЫJIУIЦей; крокодилами и черепахами утрачена). У серого 
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Рис. 123. Череп крокооила (Alligator 
mississippiensis): 

14 

А - с нижней челюстью, BИJt сбоку; 6 - вНD. сннэу; 

1- предчелюстна• кость; 2 - ьерхнечелюстнаи 
кость; З - носоиаи кость; 4 - npCl\Jloбнu кость; 
5 - спё3Наи кость; 6 - ску.ловаи кость; 7 - лобнаи 
косrъ; 8- заmазннчная косп.; 9- чеwуй'lатая кость; 
10 - к11ааратноскуло11ая tСость; 11 - боковая за­
тылочная кость; 12- каалратная косn.; 13 - соч­
леновная кость; 14- угловая косn.: 15 - жшуrловая 
кост~.; 16 - эубная кость; 17- затылочный мыwе­
лок; 18- основная эатылочжu1 косn.; 19- кРЫЛО­
ВКАНая косп.; 20- хоана: 21 - поперечная кост~.; 
22 - нi!бнаи кост~. 



варана имеется еще на.о:глазничная кость (supraorЬitale 8, каркас брови), един­
ственный представитель набора остсодерм, богатого у представителей некоторых 

других родов (например, прыткой ящерицы). Щёчные кости - это чешуйчатая 

(squamosum; 4). особенно крупная у черепах, и на.о.височная (supratemporale; З), 
присущая ящерицам и змеям. На нижней стороне черепа, помимо упомянуrоrо 
парасфеноида, и обсуждаемой rруппе косrей принадлежит парный сошник (vomer; 
30), лежащий Между хоанами и немного впереци от них. 

РассмотренИе компонентов висuеральноrо черепа начнём как всеmа с первич­
ной верхней чеJJюсти, наследия нёбноквадратноrо хряща. У rатrерии и ящериц в 

ней хорощо различимы пять костей - это замещающие ква.о.ратная (quadratum; 
см. рис. 121, 6) и верхнекрыловИдНая (epipterygoideum; 7) кости, покровные по­
перечная (transversum; ЗJ, rомолоr наружной крыловИдНой кости рыб), крыло­
видная (pterygoideum; 24, rомолог внутренней Крwловидной) и нёбная (palatinum; 
28), примыкающая к сошнику. Зубы на первичной верхней челюсти имеют лишь 
rатrерия (на нёбной кости) и змеи (на нёбной и крьшовИдНой костях). Из двух 

костей вторичной верхней ЧСJJЮСТИ верхнечС111ОСТ11ая кость (maxillare; 1 /) всегда 
крупнее. Предчелюстная кость (premaxillare; 12) у змей и черепах едва различи­
ма. У черепах челюсти беззубы и покрыты роговым чехлом наподобие короткоrо 

клюва, остроrо и прочноrо, у некоторых вицов - крючковатого. 

У крокодилов имеется длинное вторичное твёрдое нёбо (см. рис. 123, Б), обра­
зованное rоризшпальными полками предчелюстных, верхнечелюстных, нёбных и 

крыловидных костей. Оно отодвигает хоаны (20) далеко назад, тем самым ОТJ1.е.ляя 
верхние дыхательные пуrи от ротовой полости. Это позволяет крокодилу дышать 

вщцухом через выставленные из воды но:шри, когда ротовая полость залита. Кроме 

тоrо, вторичное нёбо придаёт длинному рылу трубчатую конструкцию и тем самым 

колоссальную прочность, что позволяет крокодилам использовать оrромную силу 

для удержания и разрывания добычи. Верхнекрыловидные кости у крокодилов 

отсутствуют, как и у черепах, которые к тому же лишены и поперечных костей. 

Таким образом, первичная верхняя челюсть включает у крокодилов четыре кости, 

у черепах - только 'I'рИ. У некоторых черепах существует зачаточное вторичное 

твёрдое нёбо - из выступающих к цен'I'ру полок верхнечелюстных костей. 

Нижняя челюсть образована одной замещающей костью - сочленовной 

(articulare) - и несколькими покровными костями. Это зубная (dentale) и угловая 
(angulare), известные нам по черепу костистой рыбы. Чуrь позаа.и своей середи­
ны каждая половинка нижней челюсти имеет у ceporo варана гибкий участок, 
позволяющий ей при проглатывании относительно крупной добычи выгибаться 

вбок и тем самым расширять ротовую полость. Изнутри к зубной кости приле­

гает небольшая пластинчатая кость (spleniale). Позади гибкоrо участка снаружи 
различимы кости - угловая, надугловая (supraangulare) и венечная (coronare), 
формируюшая отросток для крепления мощных челюстных мышц. 

Для гаттерии, ящериц и змей характерен внутричерепной кинетиэм (или 

кинетичность) - взаимная подвижность ero частей, помимо движений нижней 
челюсти. Этот кинетиэм проявляется в движениях верхней челюсти (как правило, 

вместе с большим или меньшим набором других покровных костей) относитель­

но мозговой капсулы. Минимальное выражение кинетиэма - это продольное 
скольжение нёба относительно основной клиновидной кости; движение вперёд 

сопряжено с поворотом верхней челюсти вверх. Ось этоrо поворота располагается 

в местах гибкого сочпенения костей крыши черепа. У rатrерии это лишь рубеж 
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Рис. 124. Скеnет головы яловитоА змеи из семейства Гадюковые (Viperidac) и его внутри-
черспнаи подвижность: 

А - положение noКOJ1; 6 - поза атаки, 11ерхнс•1е.nюстная кост~. с JIJIOВИТЬIM зубом повi!рнуrа вперёд; 
/ - предче.n1ОСТ11ая; 2 - превлобная; З - лобная; 4 - заrлазничная; 5 - теменная; 6 - переднсуш­
нu; 7- Кl.DИСОЧН8J1; 8- стремя; 9- квалратная; 10- комnnекс сочленовной и на.ауrловой костсй; 
// - крьшовквная; 12- поперечная; JЗ- зубная; 14- верхнечелюстная; 15- носовая 

затылочных и теменных костей, у яwериu это также поперечно ориентированная 

rраница теменных костей с лобными, у ядовитых эмей (рис. 124) - верхнечелюст­
ных (14, нссуших ядовитые зубы) с предлобными (2). Змеи способны к попере­
менным: продольным движениям правых и левых половинок обеих челюстей, а 

также нижж:й ЧС/IЮСТИ кажцой стороны относительно верхней. Такая подвижность 
помогает им с силой втаскивать добычу в rлубь зева. У rаттерии и ящериц значе­
ние кинетичности черепа усматривают в том, что она позволяет использовать на­

тяжение мышц для повышения прочности облеrчённой и потому исходно гибкой 

верхней челюсти (моноnитный и тяжёлый череп черепах или крокодилов в этом 

не нуждается), а также обеспечивает ловкую манипуляцию с добычей. 

Судьба подьЯзычной дуrи у реmилий близка к тому, что известно для амфибий 

разных rpynn. У обладателей среднеrо уха (черепах, крокодилов, ящериц) rиоман­
дмбуляре превращено в стреМR (stapes; см. рис. 121, /7), пС°рсшающее звуковые 
коnебания с барабанной перепонки на перилимфу внуrреннеrо уха. У rarrepии 

стремя редуцировано, у змей (см. рис. 124, А, 8), лишенных во:щуwноrо слуха, оно 
соединяется наружным концом с квадратной костью, обслуживая сейсмический 

слух (восприятие сотрясений rpytП8 через нижнюю челюсть). Гиоид участвует в 

256 



формировании каркаса собственно языка. а копула подъязычной и жаберных дуr 
образует ero основание, подвешенное на мышцах к черепу и шее при участии двух 
пар рожков, производных перев.них жаберных дуг. 

Плечевой пояс дугообразно охватывает переднюю часть туловища (рис. 125 ). 
Главные его компоненты - коракоид (6) и лопатка (9), на стыке которых распола­
гается ямка мече во го сустава ( 7). У яшериц лопатка надставлена сверху тонкой 
и широкой хрЯ.шевой над.лопаткой (2), а к коракоuду спереди примыкает проко­
ракоuдный хрящ (5) с обширным окном. Своим внуrренним дуговидным краем 
коракоид скольэит по воrнуrому краю rрудинw (З). Снизу к грудине прирастает 

характерная для рептилий непарная покровная кость Над[J>)'динник (epistemum; 
/). Or ero переднего края к перев.нему краю лопатки тянется тонкая покровная 
кость - ключица (8), дающая поясу дополнительную подsижную опору. 

Тазовый пояс образован тремя парными костями (рис. 126 ), каrорые на кажпой 
стороне тела сходится, совместно формируя вертпуzную впадину (3) для причле­
нения бедренной кости. Вверх и назад от впадины высrуnает подв:щошная кость 

(ilium; /).вниз и вперёд - лобковая кость (pubis; 5), вниз и наэад - седалищ­

ная кость (ischium; 4). Лобковая и ссшалиwная кости через хрящевую прослойку 
попарно соединены на средней линии, чем обеспечена внутренняя прочность 

тазового пояса. 

Скелет свободных конечностей. В nереднеА конечности яшериц интересен 

скелет кисти (см. рис. 120). Основной сустав, обесnечиваюUDIЙ: ее подвижность, 
располагается не меЖдУ предnлечьем и запястьем, а уже в прсамах запястья (2 /), 
это так называемый интеркарnальный сустав. Далее, JСИСТЬ приспособлена к ха­

рактерной позе при движении по суше на широко рассrавпенных конечностях, 

Рис. 125. Плечевой пояс серого варана 
( Vaюnus griиus). Вид впоnоборота спереди, 
сбоку и снизу: 

1 - надrрудинник; 2- над11оnатка; З - rрудина; 

4 - фрагменты рёбер; 5 - хрящевой прокорако­

мд; 6 - коракоид; 7 - имка мечевоrо сустава; 

В - кпючица; 9 - лопатка 

Рис. 126. Тазовый пояс серого варана 
( VatPnus gnseus). Вид сбоку:. 

/ - ПОJID3/10ШН8Я косп.; 2- кресrсц; J- всрт­

ЛУЖН8Я впадина; 4 - СС11А11ищная хость; 5 -
яобкован кость 
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Рис. 127. Скелетные элементы вентральной поверхности туло­
вища крокодипа; хрящ показан точечной шrриховкой: 

l - се.u.алишная хость; 2 - лобковая кость; З - брюшные рёбра; 
4 - веитра.пьные (rру.ILИнные) отделы настоJIЩНХ рёбер; j - rру.11ин1; 

6 - коракоил; 7 - ll8JLl'PYДИHHHK 

когда кисть наклонена первым пальцем вниз и контакт 

боковых пальuев с грунтом затруднён. Это обстоятель­
ство компенсировано нарастанием длины пальцев от 

первого к четвёртому. В задней конечности развита 

коленная чашка ( 7), в предплюсне (24) очень чётко 
выражено интертарзальное сочленение, длина пальцев 

стопы плавно нарастает с 1 по IV, а V палец способен 
противопостааnяться остальным и используется для 

обхватывания ветвей при лазании по кустам и т. п. 

Особенности скелета поясов и конечностей у 

крокодилов. Плечевой пояс и скелет передней конеч­

ности обнаруживают у крокодилов следы редукции 

и какой-то своеобразной адаптацJ:tи, которые, по­

видимому, имели место у их древних двуногих предков 

(псеааозухий). Так, крокодилы лишены ключицы, хотя 

сохранили наnrрудинник (рис. 127, 7). Набор костей 
запястье у них неполон, зато некоторые из них сильно 

вытянуты. В тазовом поясе вертлужная впаоина, как 

и у других архозавров, образует сквозное окно, но 

лобковая кость (2) устранена из участия в его форми-
ровании, подвижна относительно остального таза. Эта 

кость связана с срешёткой• брюшных рёбер (3) и с её помощью, поворачиваясь 
вверх и вниз при сокращении специальных мышц, способствует продольному 

перемещению внутренностей и в конечном итоге изменению объёма лёгких 

(см. с. 269). 
Некоторые особенности скелета черепах. Происхождение спинною панциря 

(карапакса) и брюшною (пластрона) совершенно различно (рис. 128 ). Карапакс 
построен из остеодерм, дополнительных окостенений, возникших в кориуме 

уже после выхода предков черепах на сушу. Центральный продольный ряд раз­

вивается в связи с невральными дуrами восьми туловищных позвонков, два ряда 

по бокам от него формируются на основе рёбер, а на периферии - ещё один 

круговой ряд из самостоятельных краевых окостенений. Пластрон же сложен из 

семи плоских элементов, представляющих собой наследие чешуи рыбообразных 

предков - ключиц (19), нашрудинника ( 18) и трёх пар костных пластин, продук­
тов слияния брюшных рёбер. При попытке приравнять панцИрь черепах грудной 
клетке поражает размещение поясов конечностей внутри неё, а не снаружи, как у 

остальных те11Jапод. Но скелет эмбриона показывает, что таз исходно расположен 
позади зоны рёберных пластин, а лопатка своим верхним концом ( 7) подвешена 
связками к передней стороне самого переднею ребра (2) - не внутри сrрудной 

258 



клетки•, а у её порога. У взрослых плечевой пояс наклонен и мавлен под рёбра, 

а впереди от первого ребра в карапаксе ешё развился новый широкий навес из 

краевых пластин. 

Мыmечнu система. Осевая мускулатура в области спины (эпаксиальная) 

дифференцирована у пресмыкаюшихся на систему многочисленных с.ложно пере­

ппетаюшихся мышu с ветвяwимися сухожилиями, примитивные миомеры частич­

но сохраняютсs{только в хвосте. Мускулатура брюшной стенки (косые мыwuы) 
чрезвычайно услОжнена - содержит у ящериц .110 пяти слоёв с пересекаюшимися 
направлениями волокон. В области rpym1oй клетки два слоя поделены рёбрами 

на миомеры - это межрёберные мышцы. Напраменные вперёд и вверх волокна 
наружной межрёберной мышцы совместно uнут рёбра к шее, т. е. поднимают 
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Рис. 128. Скелет болотной черепахи, аид снизу; nnастрон повёрнуr спинной стороной: 
1 - выАная пластинка; 2 - первое грудное ребро; З - акромиальиwА оrросток лопатхи; 4 - пред­
плечье; j - кистъ; 6 - плечо; 7 - вершина лопатки; 8 - коракоИд; 9 - невральная: пп11:111нка ка­
раn1кс1; 10- рi!бернwе ппвстмкки кврвnакса; / / - периферические nлас:тинки; 12 - бедро; /З -
rолень; 14 - стопв; /j - хвостоаая мастинкв; 16 - Т13; 17- пласrрон; 18- наnrрудинник (энто-
11111строн); 19 - ключиuа (эпиплвстрои) 
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их - со JЩохом. Её антагонист - проходящая назад и вверх внутренняя меж:рё­

берная мыwца - способствует выдоху. Сильнейшая мыwца задней конечности, 

позволяющая выполнять мошные толчки при беrе и прыжках, расположена в 

пермн:ей части хвоста, проходя от ero позвонков к основанию бедренной кости. 
Она удачно передаёт силу ТОllЧка непосрмственно на позвоночник. но тянет таз 

по направлению назад. Неудмвительно, что подв:щошная кость наклонена именно 

назад, действуя в качестве упора. При обычном для ящериц беге с попеременны­

ми таячками задних конечностей способность хвоста давать этой мыwце опору, 

сопротивnяясь однобокой наrрузке (в качестве балансира), повышена бпаrодаря 

его значительной длине и массе. 

Нервная система. В rоповном мозге (рис. 129) однозначно доминирует ко­
нечный мозг, поделенный, как и у других тетрапод. на два полушария (3). Его 
крупным относительным размерам сопугствует и важная роль главного ассо­

циативноrо центра. В дне каждого полушария, под желудочком располагаются 

нервные центры, получающие необходимые для этого волокна от всех органов 

чувств. помимо обоняния. Их совокупность называется новым полосатым телом 
(пeostriatum). У черепах и некоторых других такие же волокна получает узкая зона 

плаща - новая кора (пeopallium). Мозжечок (9) у ящерицы невелик, хотя развит 
всё же значительно лучше, чем у лягушки. У рептилий 11 rоповных нервов - Xll, 
ПQllЬЯзычный нерв у них, как и у друrих амниот, выходит через отверстие в черепе. 

В системе спинномозговых нервов xopowo выражены плечевое и nояснично­
крестцовое сплетения, объединяющие нервы конечностей. 

Opraвw чуаетв. Орган С11уха у ящериц, крокодилов и черепах включает хо­

рошо развитые внутреннее ухо и срмнее ухо с барабанной перепонкой и стреме­

нем, передающим колебания заполняющей костный лабиринт перилимфе через 
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Рис. 129. Гоповной мозг кавказской агамы 
(Ste//io coucasius). Вид сверху (А) и снизу 
(Б)' 
1 - обоквтмьиая. луковица; 2- обонительныА 

тракт; 3 - nолуwарнс ·конечного мозга; 4 -
темснноА глаз; 5 - эrt:Нфиз; 6 - зрительная 
дом. срсанеrо мозга; 7 - ромбовИJ1на11 имка; 

8 - щ1Q1ю11rо111ПЫЙ моэг; 9 - моожс<1ок; 10 -
nерехрёст зриТС11ьиых нервов; // - rипофнз; 

12- сnииноА мозr; 1-Xll - rоловныс нервы 



Рис. 130. Орган обоняния ящерицы (Lacerta); парасаnnтальныА (эксцентричный верти­
кальный продаnьныА) разрез rаповы: 

1 - предц:верие; 2 - наружнаи ноздри; J - вомеронаэальиw:А {якобсонов) орrан; 4 - основнаи 
носовая камера; 5 - хоа11в (виуrренияи ноздря); 6 - rоловноА мо:зr 

овальное окно. Необходимая подвижность перилимфы повышена, как и у других 
амниот, благодаря дополнительному отверстию в костной стенке слуховой кап­

сулы - круглому окну (fenestra rotunda). В перепончатом лабиринте внутреннего 
уха присуrствует настояшая улитка, лучше всего развитu у IСрОКQЦИЛОВ. 

Орган зрения характерен обычным для амниот способом аккомодации, при 

котором эластичный хрусталик деформируется окружаJОщеА его поперечно­

полосатой ресничной мышцей, становясь более выпуклым (при наводке на 

близкие предметы). Перемещение шаровидного хрусталика, используемое 

анамниями, характерно только для змей, вероятно, вел~ r.пубокой редук­
ции глаз у их предков, обусловленной подземной жизнью. У Т1111ИЧН1~1Х ящериц 

развиты верхнее, нижнее веко и мигательная перепонка, закрываемая специ­

альной мышцей. 

Орган обоняния сложнее, чем у амфибий. Носовая поnостъ (рис. 130) ПQllC!leнa 
складкой (раковиной) на верхнюю, обонятельную часть и HIDDllOIO, дыхатмьиую 

(респираторную). Ещё есть добавочная, нижняя часть орrана обоняния, воспри­

нимающая запахи из жидкости - якобсонов (или вомероназапьиый) орrан (З), 
который отделён от носовой полости (4), но связан каналом с ротовой полостью 
и подключен к химическому анализу её еодержимого. Некоторые чешуйчатые (на­

пример, вараны, змеи) вносят в полость якобсонова орrана пробы для анализа, 
собранные из воздуха или с субстрата при помощи тонкого, ШIИННОГО и подвиж­

ного раздвоенного на конце языка. 

Орrаны nиwеаарения. В строении и пропорциях чслюсrного аппарата эаложе­

ны его более высокие, чем у амфибий, способности к захваrу добычи. Более узка 
ротовая полость, более высоки и полнее вооружены зубами челJОСТИ; бпаrодаря 
длинной wee выше подвижность головы и ловкосrь при ловле добычи. Язык для 
захвата добычи используется слабо, если не считать хамелеонов, коропсий язык 

может служить манипулятором внутри ротовой полости, минный ЯЭЬIК, как у 

варана, обслуживает якобсонов орган. 

У хамелеонов язык с тонким трубчатым стебельком и крупной булавоА на 
конце, содержащей железы и мышцы, выбрасывается на 10 см и более. Продоль­
ные мышечные волокна готовят язык к броску, собирая стебепёк в гармошку 
и насаживая на торчащую вперёд скользкую коническую копулу подъязычного 

аппарата. В результате резкого сокращения кольцевых волокон трубки rармошка 
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соскальзывает с конуса, толкая булаву вперёд. Приклеиванию добычи к булаве 

способствует липкий секрет желёз, некоторая деформация булавы мышцами по­

вышает плотность контакта. 

У черепах замена зубов роговым чехлом, способным к непрерывному росту 
(без характерной дnя зубов периодической смены), моmа быть полезна растнтспь­

ноядным предкам; это может дать некоторую подсК831С)' к разрешению загадки 

происхождения черепах. Отп:ичия в строении желудочно-кишечного тракта от 
ляrуwки у рептилий немногочисленны. Пищевод у них относительно длиннее из­
эа их дnинной шеи. Сильно вытянута и с.ложно дифференцирована задняя кишка 

(рис. 131), подразделённая на З отдела - слепую (22), толстую (2/) и прямую 
(18) кишки; последняя открывается в клоаку (17). Поджелудочная железа (10) 
прилегает у ящериц к желудку ( 11) в виде плотной белой ленты. Се.лезёнка имеет 
вид вытянуrого плотного тельца. 

Орrавы дыхани•. Рептилиям, как и всем амниотам, присуще рёберное, 
всасывательное дыхание, они наполняют лёrкие, расширяя их вместе с rрудной 

клеткой. Ротовая полость, как и носовые полости, лишь пассивно пропускает 
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Рис. 131. Вскрытая самка кавказскоlt 
аrамы (Ste/lio caucasius): 
1 - трахея; 2 - наружная ярёмная вена; 

3 - щитовидная же.nеэа; 4 - левая дуга 
аорrы; S - лi!rоч:ная артерия; 6 - сердце; 

7 - лi!ncoe; 8 - воронка яRцевQ118; 9 -
тoнlCIUI кишка; 10- поджелудо<1ная жеnе­

эа; //-желудок; /2-яичиик; 13- Над· 

nо'lечник; 14 - яhuеаод; 15 - та;~овая 

вена; 16 - nо<1ка; 17- клоака; 18- nря­
мu кнwка; 19 - мочеаоh пузырь; 20 -
l!раоwная вена; 21 - тоnстu киwка; 22 -
CJ1en11.11 киwка; 23 - двенадцаmперстная 
хнwка; 24 - Щчный пуэыр~.; 25 - nс· 

'lень; 26 - эа.а.кяя·.11аn11.11 вена; 27 - паn· 
IClllO'IHчныe артерНя и вена; 28 - npaau 
дуrа аорты; 29 - обшаJI сонная артерия; 
30- внутренняя ярёмнu вена; З/ - сон· 
ныR проток; 32 - наружная сонная арте­
рия; 33 - внутреинu соинu артерия 
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Рис. 132. Строение сердца и главные артериальные ство.пы кавказской аrамы Stellio 
caucasiur. 
А - вид с брюха; Б - ВКд вполоборота с брюха и сэади, стенu жe/lflЮ"ID 'lllCIН'IHO СН111'8, nлос!ФСJЪ 
разреза обозначена вертикальной W'lрИХОвкоА; 1 - сонный прсnок; 2 - наруzнu соннu артерия; 
З - виуtренн1111 сонная артерия; 4 - общая сонная артерия; 5 - лсвu .ll)'N 8Dpllil; 6 - левое пред­
сердие; 7 - пёrоч111111 артерия; 8 - правое прелсердие; 9 - правц: JQ'I11 81pllil; 10 - вентральная 
камера желудочка; 11 - неполная переrорQ,11ка желудочка; 12 - край npuoro 8l'plК8НlJIHICY.IUIPHoro 
отверстия; ТЗ - дорсальная камера желудочка; 14 - вхоп в nplUl)'IO дуrу aoprw 

во:шух. Позади языка находится вход в гортань, которую ПрQЦОJDDеТТJIВ2Я. Ске­
лет гортани образован перстневидным хрящом и парой черnалОВИJ1Ных хряшей, 
между которыми расположена продольная гортанная щеяь. Трахея (рис. 131, /) 
вытянуrа соответственно длине шеи и армирована полными хрящевw.ии (ино­

гда костными) кольцами, прсщагвращающими ее спадание. Её конец СОС1U1Нён с 

лёrкими двумя короткими бронхами. 

Значительная часть объёма лёrких ( 7) занята плотной губчатой массой с 
полостями, ходами внутри и тонкостенными камерами на концах или даже 

выпячиваниями наружной стенки лёгкого (лёrочные мешки хамелеонов). При 
вентиляции лёrких воздух заполняет ячейки губчатой ткани и об11увает стенки 

ходов транзитной струёй. 

Кровевоснаи система. Сердце у большинства рептилий реально трёхка­

мерное (рис. 132) - оно содержит два предсердия и желудочек. Артериальный 

конус распался на три главных артериальных ствола, раздельно отходящих от 

желудочка. У крокодилов сердце четырехкамерное, их желудочек ПОJIИОСТЫО раз­

делён сагитталЫ1ой (nродолЬllой вертикальной) перегородкой. У всех остальных 

желудочек ра:шелён неполной перегородкой (рис. 132, Б, 11 ), КОТОрая, выступая 
от левой стенки желудочка, лежит не в сагиrrальной, а во фронтавьной (rори­

зонтальной) плоскости и частично делит его на спинную (ТЗ) и брюшную (10) 
камеры. Атриовентрикулярное отверстие (/2), разделённое межпредсердной 
перегородкой на две половины, открывается в спинную камеру. Ее.ли бы пере­

городка желудочка стала полной, его брюшная камера оказалась бы отрезанной 

от предсердий. Эrа перегородка полезна, поскольку придаёт полости желудочка 

U-образную конфигурацию (на поперечном разрезе), превращает её в изоrнуrую 

щель, в которой кровь из предсердий формирует растянуrый rрадиент по степени 
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оксигенации - артериальной крови, смешанной и венозной. Три артериальных 

ство.ла начинаются от разных участков этой щели и, естественно, получают при 

систоле желудочка кровь разного качества. 

АртериальиШI система рептилий характерна важными чертами, составляющи­

ми понятные пос:педствия упомянутых выше предпосылок (рис. 132, А). Лёrочная 
артерия (aneria pulmonalis; 7) видна на брюшной стороне, но сразу уходит в глу­
бину, левая дуrа аорты (arcus aortae siпister; 5) хорошо видна впереди от сердца, 
начальный отрезок правой дуги аорты (arcus aortae dexter; 9) венЧJально прикрыт 
предыдущими стволами. Выйдя из-под них, правая дуrа посылает вперёд две 

общие сонные артерии (arteria carotis commuпis; 4). которые вблизи головы дают 
внутреннюю (а. carotis intema; З). наружную сонные артерии (а. carotis extema; 
2) и поворачивают назад в качестве сонных протоков (ductus caroticus; /), вnа­
даюших в дуги. Сонные протоки возникают из участков корней аорты эмбриона 
в промежутке между первой и второй жаберными артериальными дугами (см. рис. 
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Рис. 133. Кровеносная система яшериuы, на 

1/"'Нооl~ 'Ь,JJ ~'1'1~~ '-'!:>. 1'-io ;::е::3~;вкаэской аrамы (Stellio cauetuiш). 

/~~~kj:\?~~/- 2З 1 - наружная сонная артерия; 2 - внутренняя 
':. -1------11 ~~н::::: :О;:~~~нпн::0:р:;~~с::::: 

\2""1..,,11'"'•.., 6 - Jli!rO'lнaн артерия; 7 - желудочек сердца; 

IГl:::===-12 ~~:~77~п=:~ :~:=:~~~~~::ос~=~ 
вены почек; 13 - общая nода3д0wная артерия; 

13 14 - бсаренные артерия и Рена; 15 - воротная 

вена почки; 16 - хвостовые щлерия и вена; /7-
nрааая nочха; 18 - тазов8я вена; 19 - слепая 

14 хиwка; 20- брюшная вен6:; 21 - задняя полая 
вена; 22 - воротная вена печени; 23 - арМрии 

к кнwечииху; 24 - печень; 25 - спинная аорта; 

15 26- llQIUUIJOЧHЧt1ыe артерия и вена; 27- правое 
преnсерцне; 28- правая дуп1 аорты; 29- правая 

1t---==~16 :С~,~~===:;:~ ;:~:~С::аый про-



100, 2). Or правой дуги отходят также обе поп.ключичные артерии (а. subclavia; рис. 
133, 26) к передним конечностям, после чего дуги аорты спиваются в спинную 
аорту (aona dorsalis; 25). Поспедняя даёт несколько ветвей к печени, желудку, 
кишечнику. гонапам, почкам и, наконец, пару общих подвздошных артерий (а. 

Шаса communis; /З) и перехоаит в хвостовую артерию (а. caudalis; /6). 
Разделение потоков крови у рептилий. У ящериц порции крови разного ка­

чества в начале систолы поступают из преасердий в дорсальную камеру желудочка 

и перетекают в его вентральную камеру - венозная (неоксиrенированная кровь 

из правого предсердия) впереди. Против вхоаа в правую дугу аорты оказывается 

порция артериальной крови, против входа в лёrочную артерию - венозная, а 

против входа в левую дугу - смешанная. При систоле желудочка эти порции и 
попадают в названные стволы. 

У черепах кровь в серцце распрео.еnяется 'J'OllНO тах же, но в ветвnении крупных 

артериаnьных сrвалов есть отличия. Каждая 11Q11КЛ1ОЧИЧН8Я арrерия ОТХQ11ИТ от правой 

дуrи аорrы совмесmо с общей сонной арrерией: их о6ье.!Jннею1е называется безымян­
ной артерией. Сонных протоков нет, но есть СОС1D1Неиие (у многих - рудимен­

тарное) лёгочной артерии каждой стороны с СООТВСТС1ВУ10шей дугой аорты. Это 

так называемый боталлов проток (см. с. 209, см. рис. 100, 5). Артерии к желудку, 
печени и кишечнику отходят у черепах от левой .пуrи aovrw:. 

У крокодилов, обладателей четырехкамерного серша (рис. 134 ), из левого 
желудочка, получающего через левое предсердие чисто артериапьную кровь от 

лёrких, она поступает в правую дугу аорты (8). а иэ npaвoro желудочка, куда 
через правое предсерцие приходит кровь по венам большоrо круга, начинается 

общий ствол лёгочных артерий (З). Таким образом, сераце целиком подразае­

лено на две половины, и есть необходимые пре,дnосылки и для несмешанного 

кровообращения с полным разделением кругов. Но ecn. еще и левая .цуrа аорты: 
(2), которая начинается вместе с лёгочными артериями ar правоrо желудочка и 
несёт из него венозную (неоксиrенированную) кровь снова в большой круг. Она 

даёт крупную ветвь к разным частям пищеварительной трубки (рис. 134, /7) и в 
конце (/6) спивается с правой дугой в спинную аорту (/8), тем самым выэывая 
смешивание артериальной и венозной крови. Есть между .цуrами аорты и ещё 

одно соединение - паниццево отверстие (foramen Paпizzae, 9) в точке взаимного 
пересечения на выходе из сердца. Итак, кровь из правоrо желудочка крокодипов 

может быть направлена как в малый круг, по лёrочной артерии, так и в большой 

круг - по левой дуге аорты. Полагают, что этот выбор опраеляется пропускной 

способностью малого круга, которая регулируется тонусом мышечных волокон в 

стенках так называемого лёгочного конуса, ведущего иэ правоrо желудочка в ствол 

лёгочных артерий. Стенки конуса усажены изнуrри короткими соединитсльно­

тканными выступами, образующими так называемый эаэубренныА кпапан (рис. 

134, В, 15), способный эффективно ограничивать кровоток. При дыхании про­
пускная способность малого круга велика, кровь из правоrо желудочка идёт в 

основном по лёгочным артериям, а наполнение левоА дуrи понижено, и в неё 

через паниццево отверстие может перетекать артериальная кровь из правой 

дуги. В подводном положении лёrкие не функциоиируюr и зазубренный клапан 

оспабляет кровоток в малом кругу до уровня собственных потребностей лёrких, 

левая дуга аорты получает хорошее наполнение и через nаниццево отверстие на­

правляет кровь также в основание правой дуги, доставляющей ее ко всем органам 

тела, в том числе к сердечной мышце (по коронарной артерии, рис. 134, В, 19) 
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Рис. 134. Сердце крокодила с главными артериальными стволами: 
А - внеwний виа с брюха; Б - фрагмент (•горбуwка.), отделенный фронтальным (rоризоитальиым) 

разрезом, ВИд со спины; В - схема nотохоа крови в )'СJIОВИ•Х задержки дыхаии• (в ПО118ОЛИОМ nо­
ложенIОI), хоша лёtхие wунтированы потоком через nаниццево отверстие; 1 - безwМJ1нные арrерии; 

2- левu луrа аорт:w.; З- общий сnюл лi!rочнwх артерий; 4 - расnо.п.ожение (проекция) паннццева 

mверспи1; 5 - левое nредсердне; 6 - жеnудочки; 7 - правое nрсцсерqие; 8- правам лут аорrы; 9 -
nаннццево оrверстие; 10 - правый желудочек; 11 - левый желудочек; 12 - nолулунные клапаны; 

13- npallU IJQllКlllDЧllЧIWI apтeplUI; 14- общий СТВQ/1 сонных артериR; 15 - слi!rочный kОН)'С• -
выход влi!ПJЧН)'JО арrерюо с зазубренкwм К118nаном; 16 - коне'IНЫА оrреэоклевоАJIУl'И аортw; 17-
артерия. к кнwечнику, 18- СЛИНН811 аорта; 19- поток кроан, nостуnUОШИЙ • коронарную 81J(epИIO 

и мозгу (по сонным артериям, 14). По суrи дела, сердечно-сосудистая система 
переключается на работу с одним кругом, который обслуживается почти исклю­

чительно правым жепудочком. Возможно, в связи с этим ero стенки относительно 
толсты - не тоньше, чем у левоrо. 

Венозная система ящериц (например, кавказской аrамы) по своему ветвле­
нию близка к тому. что харакrерно Д/IЯ лягушки. Точно так же каждая бедренная 
вена (см. рис. 133, 14) разветвляется на воротную вену почки (15) и тазовую вену 
( 18), которая, сливаясь со своей парой. фармирует брюшную вену (20). Но :щесь 
в воротные вены почек сзади впадают ещё парные ветви хвостовой вены (16). 
Брюшная вена об'ьt11Иняется с венами от кишечника в воротнуJО вену печени. 
Пара выносяших вен почек (12) тянется впе~ по бокам от спинной аорты. за­
тем возле правой rонааы эти вены объединЯЮТСJ1 и образуют заанюю полую вену 
(21 ), которая тут же поrружается в минный отросток печени и пронизывает её, 
принимая внутри неё печёночные вены. Or передней части тела кровь собирает­
ся в правое предсерnие по двум симметричным перм.ним полым венам, каждая 
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из которых формируется слиянием наружной ярёмной вены (З 1 ), внутренней 
ярёмной (З) и подключичной вены (26). Or лёrких моль трахеи к сердцу тянется 
единая лёrочная вена (8). 

Орrаны ВЪlде.JlеНИЯ. Тазовые (метанефрические) почки ящериц (рис. 135, 7) 
представлены парой продольно вытянуrых компактных тел, сильно сдвинутых на­

зад и даже нем·fюrо заходящих за клоаку. Каждая посылает короткий мочеточник 
(8) в спинную стенку клоаки. Оrверстис узкоrо и длинноrо мочевоrо пузыря ( 14) 
открывается на брюшной стенке клоаки против аrверстий мочеточников. 

Ящерицы способны концентрировать мочу, оставляя в ней всеrо 7 % воды. 
Порция такой мочи выглядит, как беловатый камеwек, состоящий на 93 % из 
мочевой кислоты. В то же время подобно .11,руrим рептилиям, но в отличие от 
птиц и млекопитающих, ящерицы не моrут реабсорбировать воду из первичной 

мочи против осмаrического rрадИента (поскnnъку не имеют пеrель Гснлс в почках -
см. с. 405 и см. рис. 175 ). Наблюдаемая реабсорбция у чешуйчатых рептилий воз­
можна только благодаря чрезвычайно низкой расгворнмости мочевой кислоты, в 
виде которой печень связывает аммиак. Из клубочков нефронов, образованных 

артериолами, в просвет канальцев (в боуменовы капсулы) смой артериального 

давления выжимается плазма крови, образующая перВНЧН)'IО мочу. По мере дви­

жения по извитому канальцу эпителий его стенок активно 1DВJ1екает из первичной 

Рис. 135. Мочеполовая система самца 
аrамы (Stellio coucosJus). Вид снизу: 

J - спинная аорта; 2- прКдВТОкссмсииика: 
З - надпочечник; 4 - рудимент яйцевода: 
5 - семяпровод; 6 - тазовая вена; 7- поч· 

ка; 8- вторичный мочеточник; 9- парный 

копулятнвный орrан (hemipeпis); 10 - во· 
раrная вена почки; 11 - клоахапыtu щсль; 
12- хвостовая артерия; 13- ПJJJIMIUI киw· 
ка; 14 - мочевой пу3Ыръ; 15 - выносящие 

вены почек; 16 - основание задней полой 

вены; 17 - правый семенник 
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мочи глюкозу, аминокислоты, витамины, электролиты (преЖде всего, соль). Воз­

никwая в результате разница осмотического давления между первичной мочой и 

кровью способствует пассивной диффузии воды сквозь стенки канальцев в кровь. 

При малейwем повышении концентрации мочевоА кислоты это крайне мало 
растворимое соединение выпадает в осадок и таким образом удаляется из рас­

твора. Моча в виде белой кашицы из кристалликов мочевой кислоты стекает по 

мочеточнику в клоаку, где может продолжаться её обезвоживание до достижения 

упомянутого выше показателя. 

ПОJIОВЫе орrаны. У самца яйцевидные семенники (рис. 135, 17) подвеwены 
на брыжейке к спинной стенке брюшной полости; к семеннику прилегает при­

даток семенника (2), остаток туловищной почки (мезонефроса), иrрающий роль 
посрсшника между семенником и семяпроводом (вольфовым каналом; 5). Позади 
гонады располагается маленький пальцевидный надпочечник (З). Сильно иэвиrой 
семяпровод при впадении в клоаку об'Ьединён с вторичным мочеточником. 

В концы поперечной клоакальной щсnи ( 1 /) у самцов ящериц и змей открывают­
ся парные копулятивные органы (9). лежащие в специальных пояостях основания 
хвоста. Это толстостенные мешки, способные набухать за счёт притока крови и 

выворачиваться наружу. Будучи введены в клоаку самки, они способствуют вну­

треннему оплодотворению. 

У самцов крокодилов и черепах внугри клоаки имеется непарный, хотя и 

продольно раздвоенный, копулятивный орган. При набухании он выдвигается 
за пределы клоаки. 

У самки аrамы яичник (см. рис. 131, /2) имеет вид виноградной грозди из 
разных по величине фолликулов (содержащих внуrри яйцеклетки на разных ста­

диях накопления желтка). Сбоку от гонады широкой лентой проходит яйцевод 

(мЮJJЛеров канал; /4), начинающийся впереди широкой воронкой (8). Задним 
концом яйцевод открывается в клоаку впереди от отверстия мочеточника. 

Рептилии - nойкипотермные животные, имеют непостоянную температуру 

тела и притом эктотермны, зависимы от внешних источников тепла. При отсуr­
ствии температурноrо градиента, например, в террариуме эти животные имеют 

практически ту же температуру, что и окружающая их среда. В естественной же 
обстановке, коша zивотные моrут свободно перемещаться меЖду нагретыми и 

прохладными местами или изменять положение тела по отношению к источни­

кам тепла, рептилии способны под11ерживать свою внутреннюю температуру на 

почти постоянном уровне. Так, например, техасская глухая игуана Cophosaurus 
texanus в течение всего дня способна эа счёт термореrуляционноrо поведения 
поддерживать температуру тела на уровне 38,5 •с, несмотря на значительные ко­
лебания температуры во:шуха в этот период. Большинство рептилий стремится 
подцерж:ивать температуру на строго опрецелённом и постоянном уровне, как 

правило, совпадающем с температурным оmимумом деятельносТ~ большинства 
пищеварительных ферментов (около 40•с). У rаттерии, самой •холодолюбивой• 

рептилии мира, температура теяа в период обычной для неё ночной активности 

остаётся на уровне 6-13 "С. Температурные предпочтения видов с ночной ак­
тивностью и большинства дневных змей обычно лежат в прецелах 29-30 "С. Для 
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многих рептилий умеренного пояса обязательна зимняя спячка, т.е. продолжи­

тельное пребывание в условиях необычно низкой температуры (среды и тела), что 

необходимо для нормального станоаnения их репродуктивного физиологического 

цикла. В период спячки энергетические потребности снижаются до минимума, 

почти прекрашается пишеварение, падают сердечный ритм и скорость кроваrока, 

резко снижаются дыхательная активность, .пеятельность вьшелительных органов, 

эффективноСТь иммунной системы. 
При высокой температуре и нмостапсе пиши рептилии быстро теряют в весе, 

поскольку уровень их метаболизма в этих усяовиях сушественно возрастает. Од­

нако и при низких температурах рептилии тоже моrут терять массу из-за резкого 

падения скорости пишеварения. В целом, при JПОбых )'СЛОВИЯх уровень основного 

обмена (базального метаболизма) составляет у реmиnий всего 10-20 96 такового 
гомойотсрмных (..-теплокровных•) животных. 8еРОJПНо, именно поэтому подавля­
юшее больwинство рептилий оказываются неспособными вwдерживать длитель­

ные физические нагрузки и передвигаются короткими рывками, в ходе которых 

источником энергии для мускульных сокрашений С11)'ЖИТ rnИКОJJИЭ - анаэробный 

распад mюкозы ДО MQJJOЧHOЙ кислоты. ГЛИКО/IИЗ oбecDCЧllllllCI' реПТИllИJIМ быстрый 

доступ к источникам энергии, но способствует накоrшению в крови молочной 

кислоты. Это значительно снижает кислородную ёмкосrь крови. посКО11ьку при 
пОдкислении падает сродство гемоглобина к кислорсщу (см. с. ISI). Однако это 
же обстоятельство позволяет рептилиям легко переносить боm.шне перепады в 
обеспечении их кислородом. Так, например, змеи, ящерицы: и 1QХЖО1D111Ь1 без труда 

переносят пребывание в атмосфере чистого азота в течение 30 кнн, а черепахи -
в течение нескольких часов. Правда, поnное восстановление 81аИ11НОСТИ после 

длительного анаэробного энергообмена занимает у черепах Т81С1Се несхолько часов. 

При низких температурах уровень метабоnизма у пресмыкаюшнхся невысок, но 

в интервале от +30 до +4О 0С он сушественно возрастает, ПОЭ80JIЯЯ животным 
проявлять исключительную активность. У всех змей иrраты: энергии даже при 

быстром движении в среднем значительно ниже, чем у ЯП1Сриц CXQIUIOГO размера 

и массы (всего 31 % затрат последних). 
Хотя в норме дыхание у пресмыкающихся осуществnяется лёnс:ими, при решаю­

щей роли грудной клетки у многих из них, особенно у яшериц, в акте дыхания 

могут участвовать и движения дна ротоглоточной полости, часто связанные с 

вентиляцией обонятельных органов, а не лёгких. Обнаружено, что у ящериц ды­
хательный ритм в большой мере зависит от температуры тела. Так, у пустынной 
иrуаны (Dipsosaurus) при повышении температуры тела с +32 до +44 •с дыхатель­
ный ритм возрастал с 9 до 59 движений в минуту. У гаттерии зарегистрирован 
самый низкий для пресмыкающихся дыхательный ритм - одно JDIIOICeНИe в час. 

Но зато у некоторых мелких ящериц при высокой окрухаlОЩеА температуре он 

может достигать 180 движений в минуту. 
В дыхании кроКQllИЛов помимо стандартных дnя амниот .пвюкениА рi!бер важный 

вклад вносят два вэаимосвязанныхдопаnниrсльных мехаю~:зма. Вo-nepnD, зто пере­
мещение печени назад наподобие поршня при сокращенlОI особоА МЬllllЦЬI, когорая 

тянется вперёц от тазовых костей, охватывая внуrренности С/1ОСМ nрсщольных воло­

кон, и названа диафраrмальной. Обратное движение печени ВЬ1ЭЬ188СТ сокращение 

мышц брюwного пресса. Во-вторых, это так наэьrваемый тазовый дыхательный 

механизм, описанный ранее (см. с. 258), - движения вверх и вниэ лобкоВЬIХ костей 

вместе с брюшными рёбрами, изменяющие обьём брюшной полости. 
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У черепах вентиляции лёrких способствуют различные группы мышц­

антаrонистов. Выдох осушествляет мышца, сжимающая внуrренности (произво­

дная брюшноrо пресса), а также набор мелких мышц, натягивающих окружающую 

лёпсие брюшину (плевру). Главный механизм ВD,оха - прирашение объёма ПО11ОСТИ 

панциря вслС11СТВие выравнивания мяrкоrо вomyroro дна rnубоких ниш, куда чере­

паха прячет капени. Оно становится моским при напряжении пQЦСТИ.ЛаЮшеrо кожу 

тонкого мускульного пласта (также производного мышцы брюшного пресса). 

У баяьшинства змей развито лишь правое лёпсое, а левое рудиментарно; на­

личие фуикционируюшего левого лёrкоrо считается примитивным признаком. 

У пресноводных черепах помимо лёrочноrо дыхания присутствует и водное, 

осушествляемое через выстилку клоаки и ротоглоточной полости. а таюке стенку 

мочевого пузыря. Все пресноводные черепахи при длительном (в течение не­

СIСОJIЬКИХ часов) пребывании под водой и особенно в период зимовки испО11ьзуют 

преимущественно гликолиз. 

Лимфатическая система хорошо развита у пресмыкаюшихся, их лимфатические 

сосуды шире, чем у млекопитающих. Однако лимфатические узлы, где идёт раз­

множение белых кровяных телец лимфоцитов, у рептилий отсуrствуют, их место 

занимают обширные лимфатические цистерны. Имеется пара лимфатических 

сердец - полых двухкамерных пузырьков с тонкими мускульными стенками, 

которые перегоняют лимфу в широкую брюшную цистерну, а оттуда - в грудные 

каналы, впадаюшие в основания ярёмных и подключичных вен. 

Большинство пресмыкающихся - хишники, захватываюшие ПИШУ челюстями, 

хотя у некоторых представителей класса в ловле добычи участвует и язык. Хаме­

леоны способны выбрасывать язык на расстояние, почти равное длине своего 

тела (см. с. 261). У варанов, некоторых других яшериц и у змей ра311.военный язык 
служит лишь органом осязания и доставляет пробы для якобсонова органа, тем 

самым участвуя в обонятельной ориентации. 

Зубы большинства рептилий имеют простую коническую форму и сменяются 

многократно. Например, у нильскоrо крокодила, достигшего длины тела 4 м, 
каждый зуб уже успел смениться 45 раз. Захват добычи обычно осушествлястся 
быстрым движением головы (у ядовитых змей скорость броска около 2,4 м/с), 
при подводной охоте (в том числе у черепах) он сопровождается всасывающим 

действием глотки. 

К числу облигатных хишников среди рептилий относятся кроJСодИЛы, змеи 

и некоторые яwерицы (например, rекконы, вараны, хамелеоны). Сухопуrные 
черепахи в первые годы жизни питаются преимуurесrвенно беспозвоночными, 

становясь с возрастом всё более и более растительноядными. Морские и пре­
сноводные черепахи мoryr потреблять и животную, и растительную пишу. Дпя 
многих яwериц характерно смеwанное питание, причём во взрослом состоянии 

некоторые из них (крупные сцинки, игуаны, аrамовые) моrут питаться почти ис­

ключительно растительноlt nишей. Узкая пищевая специализация встречается у 
рептилий редко. Примером моrуrСll)'ЖИТЬафриканские (семейство Dasypeltidae) и 
азиатские (род EJachistodon) змеи-JIАцесаы, а также южноамериканские древесные 
змеи (подсемейство Dipsadinae), nитаюшиеся искпЮЧИТС11ьно улитками, и слепуны 
(семейство Leptotyphlopidae), специализированные в питании термитами. 

Слюнные железы у большинства рептиnий развиты хорошо и ВЬIДС!IЯЮТ обиль­

ный слизевой секрет, лишённый однако nншеварительных ферментов. Лишь у 
ядовитых змей и ящериц-ядозубов специализированные ядовитые железы вы-
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деляют в составе яnов многочисленные и сильнодействующие протеолитические 

(расщеIV1J1ющие белок) ферменты. способствующие более быстрому переварива­
нию проглоченной добычи. 

Основные функции печени состоят в запасании углеводов в форме животного 
крахмала (гликогена), связывании яnовитого аммиака (в виде мочевой кисло­
ты, реже -у Мочевины). разложении гемоmобина из отживших эритроцитов и 

секреции Жёлчи, продуцируемой в хопс этого процесса. Суммарная эффектив­
ность использования пищи рептилиями достиrает 80 % у насекомоядных форм 
и падает до 50 96 у раститеяьноядных. Время полного прохожцения пищи через 
кишечный тракт составляет, например, у всеядных новорождённых зе.лёных че­

репашек ( Che/onia mydas) при оmимальной температуре 394 ч, причём большую 
часть времени этот материал (химус) нахоаится в ТWiстом кишечнике. Напротив, 

у змей большую часть времени (до 80 96) пища переваривается в желудке, при­
чём волосы, перья, коrти и зубы ЖИВО'ПIЬIХ ВlilXQIUIТ с фекалиями практически 
не изменёнными. 
У реmилий воца составляет 70 9Ъ масс:ы тсnа. Болыuиисrво реmилий нуждает­

ся в доступе к аrкрытой всще. которуJО они пыот, яибо ВТRmвая всасывающими 

двюкениями глотки (черепахи, змеи). либо лакая язы.ком (ящерицы). Однако 

многие ви.пы пресмыкаюшихся. пьют вццу лишь изрсшка, друП1С не пьют её совсем, 
получая необходимую им ВJiary с пищей или за счёт метаболического окисяения 

жиров. В сухом во:шухе при высоких температурах репrилии теряют ВQIIY за счёт 

испарения с поверхности дыхательных пуrей и лёrких, а также через кожу. Уровень 

этих потерь у сухопуrных животных относительно невелик и составляет за 10 ч от 
0,015 (американский полоз-бегун, Masticophisflage//um) до 2,4 % массы тела (wе­
стилинейчаты.й сuинк, Scincw sixlineatus). У полуводных же рептилий, например 
крокодилов, потери воды за счёт испарения с кожи мoryr быть существенно выше. 

Так, у миссисипского annиraтopa (A//iga/ol' mississippiensis) при температуре 38 •с 
эти потери составили за 10 ч 1О 96 массы тела животного. В срецнем показатели 
влагопотерь, приведённые к единице поверхности кожи, оказываются у крокоди­

лов (особенно кайманов) примерно в 20 раз выше, чем у обитающих в пустыне 
рептилий. Находясь в воде, крокодилы поrлощают воду покровами почти с той 

же скоростью, что и теряют её на суше за счёт испарения. 

Количество выделяемой рептилиями мочи в норме невелико и в срецнем со­

ставляет около 5 % того, что характерно для млекопитаюwих. Важно отметить, 
что при :этом моча рептилий остаётся гипотоничной по отношению к плазме 

крови. При избытке солей в организме рептилий, в частности у морских обита­

телей (морских черепах, змей, гребнистого крокодила. морской игуаны), а также 

у большинства рептилий-хищников, гипертонические растворы выделяются 

экстраренаnьным пуrём (в обход почек), т. е. с помоwыо орбитальных и НОСОВЪIХ 

желёз, у крокодилов ещё и подъЯзычных. а у некоторых морских змея - нёбных. 

Пустынные яшерицы: и змеи обычно выделяют избыток солей через носовые желе­

зы, отчего у этих видов часто вокруг нооарей формируются солевые кристаллы. 

Авализаторы. В восприятии обонятельных стимулов у большинства репти­

лий, за исключением морских черепах и крокодилов, участвуют две независимо 

действующие рецепторные системы - орган обоняния на ВО311)'Хе и вомерона­

заnьный (или якобсонов) орган. У древесных форм (некоторые аrамовые, игуа­

ны, анолисы, хамелеоны) обе хеморецепторные системы сильно рсшуцированы. 

Напротив, у наземных ящериц и змей показана важная роль. которую обоняние 
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иrрает при распознавании половых партнёров, а иногда, по-видимому, и при по­

исках добычи. Важную роль в отыскании партнёров и выборе предпочитаемой 

пиши иrрает обоняние у наземных и пресноводных черепах. У рептилий с глубоко 

разu,военным языком (все змеи, вараны, ядозубы и многие другие ящерицы) и у 

некоторых ящериц с округлым кончиком языка (сцинки, гекконы) развитие якоб­

сонова органа доминирует наа таковым собственно обонятельного отдела. Пока­

зано, что обыкновенный уж (Nalrix natrix), преслсшуя добычу, пользуется только 
вомероназальным органом. У rремучих змей отмечаnи характерную зашитную 

реакцию на присутствие их важных врагов - различныХ подвидов королевской 
змеи и других офиофаrов (охотников на змей) - и даже на запах подстилки из 

убежиш этих видов. 

Для большинства рептилий с дневной активностью зрение, по-видимому, 

служит основным сенсорным источником пространственной ориентации, в том 

числе для водных и древесных обитателей. В дрессировочных опытах с различ­

ными яшериuами было показано, что они уверенно различают 5-8 цветов, в 
том числе красный, оранжевый, жёлтый, жёmо-зепёный, синий и фиолетовый, 

а также различные rрадации серого. У крокодилов и змей способности к раз­

личению цветов обнаружить не удалось. Сейшельские исполинские черепахи в 
эксперименте различаnи синий, зм:ёиый и красный цвета, а болоmые черепахи 

оказаnись особенно чувстВИТСJiьными к длинноволновой части спектра вrшоть 

до инфракрасного излучения. У бо.льwинства пресноводных черепах помимо 
паnочек присуrствуют и три вида колбочек, восприимчивых преимушественно к 

красному, оранжевому и жёто-зс.nёному цветам. Четыре типа цветных масляных 

капель, присутствуюшие в колбочках, предположительно формируют среди них 

5 спектральных классов. Острота зрения, по данным экспериментов, у болоntой 
черепахи примерно в 4 раза выше, чем у прыткой ящерицы, и примерно в 5 раз 
уступает остроте зрения человека. Аккомодация зрения с наводкой на близкую 

дистанцию осушествляется у большинства рептилий расположенной по периметру 

хрусталика ресничной мышцей, делающей ero более выпуклым. У змей хрусталик 
неэластичен (ВIШИМО, вследствие временной рсшукции глаз у роюших предков), 

специальная мыщца выдвигает ero вперёд и делает глаз более •близоруким•. 
У крокодилов и некоторых гекконов хорошо развита отражающая выстилка глаза 

за сетчаткой - зеркальце (tapetum lucidum), удваиваюшее освешённость сетчатки 
и тем самым повышающее чувствительность глаз ночных :животных (обладателей 

•светящихся• глаз). Зрачок глаза имеет у рептилий разнообразную форму, что 
опрецеляет скорость реакции на изменение освещённости и коэффициент степе­

ни перекрывания светового nотока. Так, у дневных ящериц, некоторых ночных 

морских змей и всех черепах зрачок округлой формы. У крокодилов, гаттерии, 

большинства питонов, гадюк и гекконов зрачок вертикально-щелевидный, почти 

мгновенно замыкающийСJ1 при увеличении освещённости, но с сохранением в 

шел и рад9ЖИНЫ серии крошечных отверсrий. Омывание роговицы осуществляют у 

рептилий окологлазничные железы - слёзная и гардерова. Первая слабо развита у 
змей, но гипертрофирована у морских черепах в связи со своей.Ролью в выделении 
эле1СТрОJ1итов. У рептилий хорошо развиты подвижные веки - нижнее, верхнее и 

мигательная перепонка. У змей, большинства rеккоиовых, чеwуеноrов, дв)'ХQ!tОК, а 
таюке ночных и некоторых сцинковых ящериц веки сомкнуты и сращены, нижнее 

nреврашено в прозрачный шиток, ПQЦ которым циркулирует омывающая роrови­

uу слёзная жидкость. У преаставителей нескольких семейств ящериц и гатrерии 
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имеется теменной глаз, который формируется как выпячивание тонкой крыши 
промежуточного мозга впереди от эпифиза и, по-видимому, служит солнечным 

дозиметром. 

Слуховая 'tувсmвительность реmилий определяется особенностями строения 
и функционирования как внутреннего, так и среднего уха. Черепахам с их относи­

тельно толсто~ и поверхностно расположенной барабанной перепонкой, тяжелой 
слуховой кос.ПJчкой и низким коэффициентом усиления (отношение площади 
барабанной перепонки к мошuи овального окна у черепах в среднем равно семи) 

доступны для: восприятия лишь низкие частоты до 500-1 ООО Гц. У чешуйчатых 
рептилий с хорошо развитым средним ухом барабанная перепонка, защищенная 

наружным слуховым проходом, исключительно тонка (у гекконов - до 4 мкм) и 
обширна, чем достигаются высокие коэффиШ1енrы усиления (от 40 до 180). 

Многие рептилии шипят, резко выдыхая возпух из лёrких (змеи, некоторые 

черепахи, ящерицы, хамелеоны и др.). Некоторые змеи усиливают f1JОмкость 

таких звуков, например, делая плоским шейный отдел и тем самым растягивая 

передний отдел лёrкого, так называемое трахейное лirкое, играющее в данном 

случае роль резонатора для усиления звука. Неретсо у реmилий используют­

ся разного рода стридуляционные механизмы (производящие различного рода 

скрипы) как источники предупредительных, отпугивающих или отвлекающих 

сигналов. Так, у песчаной эфы (Echis corinatus), шумяшей raдlOJCИ и африкан­
ского яйцееда (Dasypeltis scabra) пильчатые чешуи на боках тепа и:щакrr f1JOMKoe 
предупреждаюwее шуршание, когда животное трёт боками друr о друrа участки 

тепа, уложенного плотным зиrэагом ( счелноком~~о ). Наиболее специапиэированный 
источник •механического голоса• представляет собой ПОf1Jемушка на хвосте 11JС­

мучников (Sistrurus и Crotalus). Она образована гирляндой крупных поперечных 
кожных складок, сохракяющихся при линьке. И:щавать звуки за счёт rоnосовых 

связок способны только гекконы и крокодилы. 

Специализированные терморецепторы, реагирующие на инфракрасное тепло­

вое излучение, были экспериментально исследованы у 8 видов 11JСмучих змей и 
родственного им шитомордника ( Crotalus, Ancistrodon). Чувствительность лицевой 
ямки перед глазом при регистрации изменений температуры составила тысячные 

доли f1Jaдyca. Сходные органы несколько меньшей чувствительности описаны и 

у удавов (Boidae) на верхне- и нижнеrубных щитках. 

Прогрессивное развитие головного мозга у рептилий, в частности увели­

чение его относительных размеров (в пределах 0,5-1,0 % от массы тела), и 
приобретение рептилиями элементов новой коры несомненно служат основой 

значительно более сложных и разнообразных поведенческих стереотипов, чем 

у амфибий. У большинства рептилий хорошо развиты обоняние, зрение, слух 

и тактильная чувствительность. Рептилии способны вырабатывать устойчивые 

условные рефлексы. 

Вместе с тем, как и у других пойкилотермных животных, все nовеценческие 

акты рептиnий в большой мере зависят от окружаюшей темпера'l'}'Ры, l1Qlt Вllиянием 

которой реnтипии перестраивают своё поведение, оптимизируя температуру тела 

с помощью поведен11еской терморегуЛJ1цuи. Именно зависимость от источников 
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тепла определяет характер суrочной активности большинства рептилий в разных 

климатических зонах. Меняя форму и положение тела О111осительно потока сол­

нечных лучей, рептилии способны полдерживать свою температуру в узких рамках 

оптимума. Так, высокогорные формы (например, перуанские игуаны Lio/aemus), 
уплощая тело и распшаrаясь на поверхности камней, освещаемых ооn:нцем под пря­

мым yrnoм, поааерживают свою температуру на уровне около 30 °С при температуре 
окружаюшеrо во:щуха около О ·с. Пустынные формы (особенно змеи). обитающие 

в усяовиях чрезвычайно высоких температур на rрунте, реrулируют свою темпе­

ратуру, зарываясь в песок и выставляя на поверхность небаяьшие участки тела. 

В ночное время рептилии используют наrретые за день камни или аrкрытые учасrки 

почвы. Вот почему во многих жарких участках мира змеи по ночам скапливаются 

на тёплом асфальте автодорог и в массе погибают поп колёсами машин. 

Чаще всеrо дпя полдержания температуры тела на оmимальном уровне рептилии 

чередуют периоды пребывания на солнце и в тени. Необходимость поддержания 

температуры тела на оптимальном уровне вынуЖПаеТ рептилий постоянно черм.о­

вать любые формы двигательной активности (пищсдобывательной, оборонитель­

ной, брачной и т.п.) с более или менее проаалжиrельны.ми периодами nроrревания 

(баскинга), что зависит от сезона, времени суток или погодных усяовий. 

В брачный сезон рептилии демонстрируют разнообразные и поачас достаточ­

но сложные стереотипы ритуализованного поведения. У видов, брачный ритуал 

которых основывается преимушественно на визуальных стимулах, в опознавании 

особей своего вида важную роль играют специальная поза, демонстрация под­

верженных половому диморфизму особенностей окраски, сигнальные движения 

контрастно окрашенного хвоста (например, у круглоголовок) или встряхивание 

головой со специфичной для виnа частотой. У многих видов яwериц самцы опо­

знают самок по крайне пассивной реакции последних на ухаживания nартнёра. 

Экспериментально было показано, что наркотизированные (обездвиженные) 

самцы воспринимались другими самцами в качестве самок. 

Широкое распространение у рептилий имеют различные варианты демон­

страционного поведения, сопровождаюшеrо брачное соперничество, подаержа­

ние опрtаепённой территориальной структуры ми проявляюшеrося как один из 

приёмов оборонитепьноrо повtаения. Соперничество часто имеет бескровный 
характер, победителями оказываются наиболее упорные и выносливые самцы. 

Такие •посшинки• особенно характерны для черепах и змей (в широко известных 
•танцах змей• всегда участвуют только самцы). Однако у крокодилов, крупных 
варанов, а также многих игуан и других яwериц стычки между самцами могут 

сопровождаться нанесением травм. 

В баяьшинстве случаев брачное соперничество и территориальные конфлик­
ты межцу самцами осушествляются одновременно как механизмы под11ержания 

иерархии или территориальной структуры. Самки не попадают в разряд объектов 
агрессии со стороны самцов, им адресовано только ухаживание, в поддержании 

территориальной структуры популяции они обычно не участвуют. 

Примеры охраны рептилиями своих кладок или детёныwей редки. У некото­

рых сцинков (Eumeces) самки держатся вблизи гнезда, отгО!'fЯЯ от него мелких 
хиwников. Есть свидетельства, что иноr.ца после баскинrа они•подоrревают своим 
телом кладку. Охраняют свои гнёзца и некоторые змеи, например королевская 

кобра (Ophiophogus hannoh) и американская иловая змея (Faroncia аЬасиrо). 
Самка миссисипского аллигатора (Al/iga/or mississippiensis) охраняет гнездо в 
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течение всего периода инкубации яиц, а после вылупления детёнышей забирает 

их в пасть и относит к ближайшему водоёму или к специально вырытым канавкам 

(скрокодиловым ямам•) с водой, которые также ревниво охраняет. Детёныши 

могут оставаться с матерью до года. СХО.11НЫМ образом поступают и самки ниль­

ского крокодил~ (Crocody/us nilo/icus), которые к тому же помогают детёнышам, 
вы.пумяюwимся под землёй и издаюwим призывные звуки, выбраться наружу 

из подсохшего 11 затвердевшего прибрежного rрунта. По наблюдениям в неволе, 
детёиыши обыкновенной rадюки (яйuеживородяwей формы) не отходят далеко 

от матери и при тревоrе ищут укрытие под её телом. 

Под11ержание границ занятого индивиnуальноrо участка может осушесталяться 

патрулированием, запаховой маркировкой (у змей и ящериц), пограничными 

демонстрациями (распраалением горловой складки у древесных игуан, боковых 

складок у летучих драконов Draco) или голосовыми сигналами (у крокоди­
лов и rскконов). ПоЗы угрозы могут сопровождаться зрительным увеличением 
размеров тела за счёт расправления околоротовых (у ушастой круrлоголовки 

Phrynocephalus mystaceus) или шейных складок (у австралийской мащеносной 
ящерицы Chlamydosaurus kingii), rромким шипением (у змей и хамелеонов), из­
менением окраски (у агам), прыжками в сторону соперниха (у круглоrоловок). 

Хорошо известны позы угрозы кобр, поднимаюwих вертихально nepczuuoю часть 

тела и распрааляющих шейный капюшон, а также предупрскuJОшее повепение 

rремучих змей, стрекочущих при опасности •поrремуwкой•. 

ПраК"IИЧески все рептилии ведуr оседлый образ жизни, рс!1КD ушшцсь от осво­

енной ими И1Шивидуальной территории. Более того, будучи 1КХ)'СС'IВСННО псре­

мещёнными даже на значительные расстояния, взрослые реIПНJ1ИИ прапически 

всегда возвращаются на свои участки или, по крайней мере, m:рс1D111П1ХП'С в сrо­

рону оаrдома.. Особенно уверенно возвращаются .домой• морские черепахи:, .аажс с 

расстояния в сотни километров. Крокодилы, даЖе молодые особи, воэврапwатся в 

родные места с расстояний в 2- IO км, хотя иногда тратят на это досnпочно мноrо 
времени. У яwериц хоминrовые реакции сильнее выражены у тсрриrориапьных 

видов и обычно у самцов. Обратные примеры можно найти, например, среаи змей 

или пресноводных черепах, миrрирующих к местам зимовочных убежиш. 

Or былоrо разнообразия ре1ПИ11ий, известного из палеоНI'ОJJОПIЧОСкой летописи, в 
настояшее время сохранились ТО/IЬКО четыре отряца (всего 8 734 ВИIUI). npt.QC'l'8ВИ1eJИ 
трёх подклассов - Черепахи из Анапсид (Тestudines, s. Chelonia; около 313 видов), из 
Лепидозавров - Клювоrоловые, или Клинозубые (Rhynchocephalia, s. Sphenodontia; 
два вида). и Чешуйчатые (Squamata: ящерицы - S 247, ВКЛКЮU1 168 виnов .IDl)'XCЩOK, 
змеи - 3 149, всего 8 396 видов), из Архозавров - Крокооилы: (Crocodylia; 23 вица). 

ПОДКМСС ЧЕРЕПАХИ (ТESTUDINES. S. CHELONIA) 

Представители этоrо подкласса (рис. 136, / -5) отличаются ar всех других по­
звоночных животных наличием панциря, чаще всеrо абсолютно неrибкоrо, кото­

рый образован почти исключительно покровными костями. По.nвижность осевоrо 
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Рис. 136. Некоторые пре11ставите.1и современных групп рептилий: 
1 - кайманооая черсrшха (Chefydrv serpentino) из Се11ерной Америк1t, nредсга111ТТСЛь скрытошейных, п уr"J)())Как1щс1! позе; 2- с.1шювая 11сре11аха (Geochelone 
elephantopus) с Галаnаюсских островов; J- зе.1ёная черепаха (Chelonia mydas). представитель морских •1ерспах; 4- кожистая •1срепаха (Dennot:helys согiасеа) с 
Jar3Jl.OЧHЫMH родствеш1ымн связями; 5 - австра.1ийская змеиношсян черепаха (Chef(кlina /ongicol/i.~). 11редс-тавиrель более пр1tм11nшной группы бокошсйных; 

6 - l'iП'rерия: (Sphenodon puncrarus), жиоос ископаемое из Новой Зеландии; 7- хамелеон Джею;она (Clramae/eo Jackм111i1); 8- зуб,1сфар иранский {EuЬ/epharis 
angramainyu), nредсгавиrеяь примитш1ных нщер1ш - п:кконо11: 9- ю~слийский rолопралwА rекко11 (Gymnodactylu.1· caspius); 10 - эелёнан игуана Uкиапа 

iguana); 11 - хорасанскан arnмa (Sre/lio cry1l1rvgaster); 12- ·1С1)'ЧИЙ ;~ракон (Drvco oofan.1·); 11- ЭОЛОП:l(;ГМ мабуя (МаЬиуа aurata). nредставиrеяь сцинковых: 

1 

14 - дпуnалая нессия: (Ne,ssia didacty/a) с расnространенноR среди сцинковых ящериц те11денцие1! редукции конечнсх:rей; /5 - полосатая нщурка (Егетiш 

scripta) ИJ СС.\!СЙL-п~а Насrоящне яwсрицы: /6 - серый варан ( Van:mus gтiЧ'IL~); 17- коро.11С11СКИЙ шrrон (Python regius) из Заnа:mой и Экваториальной Африки: 
~ 18- куроед (Spilotes pulfatu.~), крулный америк..111ский 11алоо; /9- африю~нский бумсланr (Di~pholidus typus). весьма ядопитый, но нс 0<1ень оnасный; 20 ~ 
-...i обыюювснные m.дюки (//iperv Ьcrus) пбрачном 1шще; 21- песчан(!Я эфа (&his carinatus) D харакrерной лозе rumпнос-ги к аТТ\ке; 22- крокоди:1 (Crurody/u.~~-) 



скелета сохраняется только в шейном и хвостовом отделах. Зубы отсутствуют и 

заменены прочным роговым клювом. Все черепахи - яйцекладУШИе животные. 

Черепахи населяют наземные местообитания, пресноводные и морские аквато­

рии, тяготея преимущественно к тёrшым климатическим регионам. Наибольшего ви­

дового разнообразия они достигают в Северной Америке и Юго-Восточной Азии. 

Известны две крупные ветви черепах. Бокошейные черепахи (Pleurodira) пря­
чуr свою длинную шею под боковым навесом панциря, резко загибая её вбок и 

назад. Скрытошейные (Cryptodira) полностью втяrивают шею внутрь туловища, 
S-образно сгибая её в саrиттаnьной москости. 

Современные бокошейные черепахи (66 виnов, все обитатели пресноводных 
водоёмов) распределены по трём семействам. Южно-американская мата-мата 

(ChelusfimЬriatus; семейство Chetidae) отлично замаскирована: моский панцирь -
водорослями, а длинная шея и голова - кожными выростами. Челюсти слабы, 
мелкую добычу она всасывает. Австраnийская змеиношеяя черепаха ( Che/odina 
rugosa; близкий вид см. рис. 136, 5) приспособлена к сезонности климата: она 
откладывает яйца под водой (редкий случай для амниотических яиц) - в зоне 

половодья во время влажного сезона. После пересыхания водоёма начинается 

развитие эмбрионов, детёныwи вылупляются в начале следующего половодья. 

У крупнейшей среди бокоwейных широкой шитоноrой черепахи (Podocnemis 
expansa; семейство Podocnemidae), раститепьноядноrо обитателя бассейнов Ама­
зонки и Ориноко, мина карапакса достиrает 90 см. 

Скрытошейные \Jерепахи: из трёх видов, относящихся к этой J1)УППе пресно­

водных каймановых черепах (семействе Chelidridae; рис. 136, /),два американ­
ских вида - это всеядные черепахи с относительно крупной головой и мощными 

челюстями, фактически неспособные прятать в панцирь шею и ноги. У самой 
крупной из них - rрифовой черепахи (Macroclemys temminckii) - карапакс 
имеет до 70 см в длину при массе тела до 80 кг. 

Морские черепахи (семейство Cheloпiidae; семь видов пяти родов) адаптиро­

ваны к пелагическому образу жизни. Они плавают, взмахивая передними конеч­
ностями, преврашенными в ласты. На сушу выходят только самки - для откладки 
яиц. Морские черепахи широк.о мигрируют, ориентируясь на магнитное поле 

Земли, абсолютно консервативны при выборе мест и сроков отладки яиц. Суповая 
(зелёная) черепаха (Chelonia mydas; рис. 136, З) исключительно раститеnьнОЯдНа, 
остальные хищны или всеядны. Самые крупные (до l,S м) - это суповая черепаха 
и лоIТерхел (Caretta cal'f!na). Бисса (EIY!tmochelys imbl'icata) извесmа особо краси­
вым карапаксом с толстым роrоВЪJм слоем. Прежце ero использовали для произ­
водства •черепахоВЫХ1> гребней, очковых оправ и т.д. Весьма своеобразна кожистая 
черепаха (Dennochelys coriacea; рис. 136, 4), член монотипического (включающего 
один-единственный виц) семейства Denпochelyidae {дllина её может превышать 

2 м). Огносительно тонкий кожистый карапакс инкрустирован мноrоугольными 
остеодермами. Костный пластрон представляет собой лиui.~ узкий ободок. Спо­
собны поддерживать температуру тепа несколько выше окружающей и в связи с 

этим посещают более высокие ширагы, чем представители Cheloniidae. 
Космополитично распространённое семеi:lство Emydidae охватывает 93 вида. 

В основном пресноводные, небольшое число солоноватоводных, остальные 

виды - сухопутные, в том числе крупные (с длиной карапакса до 60-80 см). Виды 
семейства, в основном, всеЯдны и растительноядны, некоторую долю составляют 

хищные, включая европейскую болотную черепаху (Emys orblcularis). Сухопуm:ые 
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черепахи, или тестудиниды (Testudiпidae, около 40 видов), широко распростране­
ны на всех континентах, кроме Австралии и Антарктиды, и некоторых островах. 

Они отличаются высоким панцирем и столбообраэными конечностями. Шея и 
голова полностью втягиваются под карапакс, а передние конечности мотно при­

крывают их спереди и с боков этакими прочными колодами, обраэованными в 

результате негибкоl'Q соединения предnлечья и кисти, покрытых грубой кожей. 

Известны rигакrскИе экземмяры на островах Галапаrос и АлЬ1186ра - с дnиной 
карапакса до 130 сМ (Geoche/one; рис. 136, 2). Растительноядные и всеядные. 
Плодовитость некоторых сухопуrных черепах ограничена, иногда откладывается 

единственное яйцо (максимум - 50 яиц). 
Хищные мягкотелые, или трёхкоrотные, пресноводные черепахи (семейство 

Tгionychidae, около 25 видов) широко распространены в тёплой и умеренной 
зонах всех континентов, кроме Австралии. В России известна дальневосточная 

мягкотелая черепаха Trionyx sinensis. Панцирь сильно cnnJOCнyr дорсовентрально. 
Остеодермы карапакса редуцированы, ero ажурный косmый каркас (из рёбер) за­
тянут толстой гладкой кожей с широкими навесами по краям. Только три пальца 

стопы снабжены когтями (отсюда название рода), IV и V пальцы заключены в 
обШ)'ю перепонку. Очень сильные и острые челюсти способны к чрезвычайно 

эффективным укусам. 

ПОДl<МСС ЛЕПИДОЗАВРЫ CLEPIDOSAURIA) 

Отряд КАJОвоrоловые (Rhynchocephalla) 

К этому отряду относятся два современных вида - гаттерии (Sphenodon; рис. 
136, 6), внешне напоминающие ящерицу. Хвост способен к аутотомии. 

Гаттерии встречаются только на нескольких небольших островах у берегов 

Новой Зеландии. Половой зрелости достиrают к 20 rодам. Оrкладывают до 15 яиц, 
инкубация которых может продолжаться до ll-16 месяцев. Продолжительность 
жизни в неволе превышает 50 лет. Несмотря на строгую охрану и ПQЛНЫЙ запрет на 
продажу и вывоз rаттерий, их существованию угрожают завезённые или случайно 

проникающие на острова крысы, кошки, собаки и т. п. Современные популяции 
rатrерий суммарно оцениваются в 50-60 тыс. особей. 

°'PllA Чеwуйчсnые реmиАИи (Squamata) 

Отрад -..ет вщериц (вКJJючая амфнсбен) и 3Мей (рис. 136, 7-21). 
Характерно наличие в покровах так называемых роговых чешуй. В действиrеяь­

ности их чешуи состоят не только из ороговевшего эпидермиса, но и включаюr 

эначитсяьную прослойку кориума, а в его толще нередко и остеодерму. Конечности 

ящериц мoryr быть частично или полностью редуцированы; среди змей остатки 

задних конечностей заметны лишь у некоторых примитивных групп. Хвост у 

больwинсrва способен к аутотомии (при этом конвульсивное сокращение муску­

латуры переламывает один из позвонков). Для представителей оrряда характерно 

внуrреннее омодотворение с помощью парных совокупительных орrанов самцов. 

Более 20 % всех чешуйчатых яйцеживородяши и живородящи. 
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У представителей восьми семейств ящериц встречается партеноrенетическое 

размножение. Оно характерно для гибридных популяций, обычно состояших ис­

ключительно из самок. Наряду с диплоидными популяциями самок в результате 

спаривания с самцами (прежде всего, родительских видов) возникают трипло­

идные линии. 

Распространены чещуйчатые всесветно, наибольшего разнообразия они до­

стигают в тропиках. Два вида (живородЯщая ящерица Lacerta uiuipara и обыкно­
венная rадюка Vipera Ьerus) заходят за Северный полярный круг. Есть семейства 
с щирокими ареалами, у друmх ареал мозаичен или разорван, в некоторых семей­

ствах высока степень эндемизма (особенно в составе ОСJ1JОвных фаун). 

ПОдотрод Ящерицы (Sau~a) 

Аrамовые ящерицы (семейство Agamidae) - это приблизительно 300 видов, 
обитающих в Африке, Южной Азии, на островах ИtШО-Австралийского архипелага 

и в Австралии. Дневные, преимущественно наземные, - от средних до крупных 

размеров (до 1 м). Известны такие представители семейства, как австралийская 
плащеносная ящерица Chlamydosaurus, обитаюший в Южной Азии летучий 
дракон Draco uolans (рис. 136, 12), растягиваюший на удлиненных и подвижных 
рёбрах летательную перепонку, австралийский молох Moloch, который покрыт 
крупными острыми шипами и пёстро окраwен, кормится в основном муравья­

ми. Размножаются агамовые путём откладки яиц, за исключением некоторых 

круглоголовок (род Phrynocepha/us). которые живородящи. Многие виды агам 
(роды Agama и Stellio; рис. 136, 11) живут колониями, проявляя иерархические 
отношения и сложное территориальное поведение. 

Хамелеоны (семейство Chamaeleonidae, рис. 136, 7, всего приблизительно 
130 видов) распространены на Африканском континенте, на Мадагаскаре (бо­
лее половины видов семейства - его эндемики), в ИНllИИ, на о. Цейлон и на 
юге Пиренейского полуострова. Почти исключительно древесные ящерицы 

(с длиной тела без хвоста от 2,5 до 63 см). Туловище обычно несколько сплюснуто 
с боков, а rопова нередко несёт гребень или рога. Кормятся хамелеоны насеко­

мыми средней величины, как правило, летающими, которых ловят при помощи 

длинного языка (см. с. 261). Подкрадываться к добыче помогают цепкий хвост 
и специализированные конечности: кисть и стопа преврашены в двустворчатые 

захваты (клешни). Глаза замаскированы кольцевыми веками, которые пронизаны 

мышечными волокнами и перемещают мапенькиА разрез синхронно со зрачком. 

Способны изменять окраску покровов. Большинство хамелеонов откладывают 
яйца в rнёэда, выкопанные в земле, немногие оста.пьные - яйцеживородящие. 

В семействе Игуановые (lguanidae) наибопее типичные представители это под­
семейство lguaninae (34 вида), с длиной тела без хвоста от 14 до 70 см. Среди них 
есть наземные формы (род Cyclura), скальные (Ctenosaura), древесные (lguana; 
рис. 136, 10) и даже водные, как галапагосская морская иtуана (AmЫyrhynchus). 
Наряду с животными кормами они потребляют плоды, цветы и даже листья. 

Листоидные игуаны, наземные и древесные, обычно имеют довольно крупные 

размеры. Передний участок толстой кишки у них расширен и содержит до 11 
поперечных скnадок-клапанов, предположительно замедляющих движение со­

держимого в зоне деятельности симбио1ПОв, микроорганизмов, способствующих 

расшеплению целлюлозы. 
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Линейная колючая игуана (Sce/oporus grammicus) стала модельным объектом 
для популяционно-rенетических исспtаований. Василиск (Basi/iscus) способен к 
двуногому бегу по поверхности воды - блаrоааря аrносительно крупным разме­

рам стоп и резкости толчков. При опасности может нырять и на короткое время 

затаиваться на дне. 

К семейству Гекконовые (Gekkonidae) аrносят гекконов. а также чеwуеногов 
(подсемейство P)1:opodinae). нередко помещаемых в отдельное семейство, и эуб­
лефаров (рис. 136~ 8). Типичные rекконы - ночные существа. Они вецут скальный 
или древесный образ жизни и снабжены приспособлением к лазанию по гладким 
поверхностям - это густые шётки на венrрал:ьных поверхностях пальцев, образо­

ванные микроскопическими ветвящимися к вершине ворсинками. Поверхность 

щётки, образованная вершинами ворсинок, близка к идеальной мастичности 

и настолько плотно прилегает к поверхности субсrрата, что вступает с ним в 

слабое меж.молекулярное взаимодействие, испытывая ван-дср-ваальсовы силы 

притяжения. Устанавливая конечность на субстрат, rеккон резко втыкает в него 

ворсинки, а затем с.легка протяmвает лапку моль поверхности, уравнивая натя­

жение ворсинок. Снимая палец, rеккон выворачивает его на тыльную сторону и 
отклеивает с конца. ках мы поступаем с липучкой. Эублефары, ка.к и некоторые 
собственно гекконы, перешедшие к наземному образу жизни (рис. 136. 9). нс 
имеют ворсинок на пальцах. Большинство видов откладывают яйца, но есть и 

несколько живородящих. Известны несколько партсноrснетических видов. 

Чсшуеноги, обитатели Австралии и Новой Гвинеи. - змеевидные безногие 

ящерицы с рудиментами задних конечностей в виле покрытых чешуёй кожных 

лоскутов на уровне клоаки. Живут в норах, на поверхности, прячась под поnстил­

кой, в сыпучем песке. Кормятся насекомыми и пауками, но два вида лиалисов 

(Lia/is) охотятся на сцинков, причём относительно крупных. Лерtа прог.патыва­
нием долго душат добычу, сжимая челюстями в области сердца. Размножаются 

чешуеноги яйцами, откладывая всего по несколько штук. 

Амфисбены, или двуходки (надсемейство AmphisЬaeпia, 170 видов), распростра­
нены в Америке, в основном в Южной, в южной половине Африки и в окружении 

Средиземного моря. Почти все безноги, две маленькие передние конечности 

сохранены только у одного калифорнийского рода. названного соответственно 

двуногом (Bipes). Дпина тела варьирует ar 10 до 80 см (у ибижары AmphisЬaena 
а/Ьа из Южной Америки). Хвост относительно короток. Как и у большинства 

других тонкотелых чешуйчатых, одно лёгкое редуцировано. Все амфисбены адап­

тированы к рытью, по-видимому, первично. У многих череп заметно укрсмён, 

кожные чешуи у всех расположены поперечными кольцами (как правило, по два 

на сегмекг тела); механизм продвижения амфисбсн в норах, напоминает гусенич­

ный ход змей (см. с. 283), но продольно движутся кольца, а не только брюшные 
щитки. Кормятся амфисбены почти исключительно беспозвоночными. Несколько 

видов раждают живых детёнышей, остальные откладывают яйца. 

Тейид, или американских варанов (семейство Tciidae, около 140 видов), не­
редко подразделяют на два семейства - крупных (до 1 м) и мелких (ar 1О см). 
Крупные ведут дневной образ жизни, среди них немало древесных, пояуводных, 

как каймановая ящерица (Dracaena), специализированная в питании крупными 
мо.ruпосками, раковины которых раэдамивает многоверwинными зубами. Мелкие 

тсйиды тяготеют к скрытному, роющему образу жизни. Все аrкладывают яйца, 

встречается коллективное гнездование. Для ряда видов характерен партеноге-

281 



нез. В частности, он обнаружен у трети из 45 видов хлыстохвостых ящериц рода 
Cnemidophorus, на примере которых деТально изучен. 

Семейство Настоящие ящерицы (Lacertidae) составляют дневные виnы: (всеrо 
приблизительно 215) от мелких до средних размеров, в основном насекомоядные 
(например, роды Lacerta и Eremias фауны России; рис. 136, 15), некоторые от­
части растительноядные. Большинство видов ведёт наземный образ жизни, но 

существует и нескояько древесных. Широко распространены в Африке и Евразии. 

Практически все яйцекладущие, за исключением части популяций обычного в 

среа.ней полосе России вида, который так и назван - живородящей ящерицей 

(Lacerta uiuipara). На Кавказе обитает комплекс виnов, склонных к образованию 
гибридных партеноrснетических популяций; недавно этот комплекс выделен в 

самостоятельный род, названный в честь открывателя партеноrенеза у ящериц 

И.С.Даревского - Dareuskia. 
Сцинки, составляющие обширное (1 100 видов) и космопалитически рас­

пространённое семейство Scincidae, характерны специфической кожей, гладкой, 
жёсткой (благодаря многочисленным мелким окостенениям кориума) и скояьэкой, 

что в определённой мере служит зашитой от схватывания хищниками. В основ­
ном веауr наземную жизнь, много роющих, безногих, в том числе •плавающиv 

в сыпучем песке форм. Среди сцинков встречаются разные стадии редукции ко­

нечностей (рис. 136, /4), происходившей независимо во многих линиях. Сцинки 
разнообразны по размерам тела - от 5 (без хвоста) до 32 см (у австралийского 
растительноядного синеязычноrо сцинка Ti/iqua scincoides). Особенно широко 
распространены длинноногие сцинки рода Eumeces - в Северной и Централь­

ной Америке, Северной Африке, Юго-Западной и Юrо-Восточной Азии. Многим 
видам (около 45 %) присуще живорождение, в том числе истинное. Например, 
у представителей рода МаЬиуа (рис. 136, /З) развита весьма совершенная пла­
цекrа, бразильская мабуя (Mabuja heathi) передаёт через неё эмбрионам 99 % 
питательного материала. 

Семейство Веретеницевые (Anguidae). насчитывающее чуть более соmи виnов, 
широко распространено в Новом Свете, в Западной Евразии, Северо-Западной 

Африке и Южной Азии. Дn:ина тела самых мелких видов укладываСТСJI в 70 мм, 
самый крупный, европейский желтопузик (Ophisaurus apodus), достигает 1,3 м 
в длину и охотится на мелких позвоночных. В этом семействе немало примеров 

редукции и n011нoro отсутствия конечностей. Хорошее развитие окостенений кожи 

преврашает её в подобие панциря (в частности, у жетопуэика), ра:шелённоrо ради 

свободы дыхательных движений на спинную и брюшную половинки. Обитаюшая 

в России обыкновенная веретеница (Anguisfragi/is) живородяща, желтопузик от­
кладывает яйца и охраняет кладку. 

Варановые яwерицы (семейство Varanidae, рис. 136, /6) - всего около 40 ви­
дов, в основном австралийские. Кроме тоrо, обитают в Африке, Южной Азии, 

Китае и на островах Индо-Австралийскоrо архипелаrа. Лолная длина тела у них 

от 25 см до 3 м (у комодскоrо варана Varanus komodoensls). Ведуr дневной образ 
жизни. Длинный ра:швоенный язык вьшвиrается подобно змеиному. Эrо активные 
охотники на относительно некрупную добычу, не брезгуют и IПUIМЬЮ. Комодский 

варан испWiьзует совместную ра:шелку крупной добычи. Размножаются откладкой 

яиц без попыток охранять кладку. Период инкубации - от 100 дней до rода. 
Семейство Ядозубы (Helodermatidae) заслуживает упоминания, хотя включает 

всего два ви.да, обитающих в Северной и Центральной Америке. Более популяр-
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ный из них - жилатьс (He/oderma suspectum). Это крупная ящерица, д.11иной до 
50 см (не считая хвоста), она кажется толстой и неуклюжей, с относительно корот­
ким хвостом. Ядозубы - единственные среди ящериц обладатели ядовитых жслёз, 

которые, однако, не имеют сжимающих мышц. Яд пассивно стекает к острым 

желобчатым зубам. Кормятся мелкими позвоночными. Роют норы, способны 

влезать на деревья в поисках птичьих яиц. Оrкладывают яйца, которые обычно 

зимуют; вылупление примерно через 10 месяuев. 

Подотряд Эме~ (Setpentes, s. Ophldla) 

Группа включает около З ООО видов, распределённых по 18 семействам, из 
которых :щесь будуr упомянуrы лишь основные. Змеи высокоспециализированы 
в передвижении без использования конечностей; они достигли необыкновенной 

свободы и ловкости в безногой локомоuии, совершенно недоступных безногим 

ящерицам. Особое строение позвонков сообщает осевому скелету повышенную 
гибкость, в том числе вертикальную, и дополнительную прочность. Благодаря 

этому змеи способны повторять изгибами тела крупный рельеф субстрата, тем 

самым находя на нём опору, фиксировать конфиl)'р8ЦИJО ЭП1Х изrибов и с высокой 

точностью перемещать их вдоль тела; при этом гладкая кожа скользит по опоре. 

В воде они используют ундуляционное плавание, СХОдНЫМ образом. прокладывают 

извилистый тоннель в траве. На гладкой поверхности или на песке, не дающих 

прочной опоры их телу, змеи, например эфы (род Echis, рис. 136, 21 ), используют 
.Юоковой ход•. Они ундулируют с особо широкой амплитудой, nр1111Q11Н11М8Я одни 
участки тела и прижимая к субстрату другие. В результате змея nереwещаета 

вбок. Существует ещё так называемый прямолинейный, или гусе11И11Ный, спо­
соб движения (особенно обычный для удавов) - комбинация приnоанимания 

отрезков позвоночника с волнообразным продольным перемешеиием брlОDJНых 
кожных щитков. 

Змеи кормятся главным образом позвоночными - относителыю weJllCIOOt чет­

вероногими и рыбами, заглатывая их целиком, так как ра:ше.;18ТЬ JI06wчy они не 

могут. Больwинство змей способны очень широко раскрывать рот, практически 

на 180" разводя челюсти, необычно д.11инные, поскальку чеJПОС'Пlой сустав часто 
располагается позади затылка. Половинки нижней челюсти способны выгибаться 
наружу и взаимно подвижны, так как их передние концы амшииены между собой 

минной связкой. Продольно подвижны и половинки верхней Чe.JllOC'ПI, причём 
независимо одна от другой. В результате рот может сильно растяrиваться и вы­

полнять движения, продвигающие крупные объекты в пиwеВОJJ.. Фиксированию 
добычи способствуют и многочисленные зубы, заrиугые наэаа. Змея как бы на­
тягивает себя на объект поrnоwения. 

Змеи используют контактное обоняние, внося пробы д.ЛЯ анализа тонким 

ра:швоенным языком в вомероназальный (якобсонов) орган - камеры носовых 

мешков, открывающиеся на нёбе. Глаза прикрыты снаружи прозрачным щитком 

(приросшим нижним веком) и не имеют обычного дЛJ1 рептилий механизма ак­

комодации. Среднее ухо отсутствует. Более новое приобретение некоторых групп 

(удавов и ямкоrоловых) - термолокаторы в виде уrлублений на боковых сторонах 

верхней челюсти. 

Семейство Слепозмейки, или Слепуны (Typhlopidae) включает 200 видов. На­
селяют Южную Европу (в том числе юг Дагестана - червеобразная слепозмейка 
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Typhlops vermicu/aris), Африку, тропическую Америку, Южную Азию и Индо­
Австралийский архипелаг. Неядовитые змеи, специализированные в рытье, под­

земные, ведущие чрезвычайно скрытный образ жизни. Moryr рыть собственные 
норы или обитать в постройках муравьёв и термитов. Длина тела у большинства 
20-45 см. Обнаруживаются рудименты костей таза. Глаза в различной степени 
редуцированы, вплаrьдо полного отсуrствия. Маленький рот обращён вентрально, 

кормовые объекты очень мелки. Все виды яйцекладущи. 

Семейство Удавы, или Ложноногие змеи (Boidae), широко распространено 
в тропиках и субтропиках, заходя севернее в Азии (до Казахстана) и на западе 

Северной Америки. Семейство насчитывает 72 вида, чрезвычайно разнородных 
по размерам тела от 20 см до 12 м (рекорды принадпежат южноамериканской ана­
конде Eunectes murinus и жившему в неволе сетчатому питону Python reticu/atus) 
при массе тела более 120 кг. Большинство удавов (&ю) обитает в Новом Свете, 
а питоны - в Старом. Второе русское название семейства определяется присуr­

ствием рудиментов таза и задней конечности (в виде коrтя). Среди ero представи­
телей есть роющие формы, полуводные и древесные. Многие специализированы 

в потреблении крупной добычи. Часть видов, особенно древесные, снабжены 
стермолокаторами• дпя поиска теплокровных животных - это губные ямки с 
чувствительной тонкой кож.ей в глубине. Все удавы живородящи, а все питоны 

(рис. 136, /7) яйцекладущи. Самка питона инкубирует кладку, вырабатывая тепло 
за счёт мускульной дрожи. 

Семейство Ужеобразные змеи Colubridae (рис. 136, /8) - самое большое семей­

ство змей, включающее свыше 1800 видов, или более 60 % их числа в подотряде. 
Ужеобразные наиболее разнообразны - как по размерам тела, так и по пред­

ставленным жизненным формам. Самой крупной считается азиатская крысиная 

змея Ptyas carinatus (длина до 3,5 м), самые мелкие в половозрелом состоянии 
укладываются в 10 см. Ядовитых среди ужеобразных немного, всего 45 видов, но 
среци них есть весьма опасные (например, бумсланг Dispho/idus typus; рис. 136, 
19, или бойrа Вoiga trigonata). Это так называемые ложные ужи, их ядовитые 
зубы расположены в глубине ротовой полости. Среди ужеобразных встречаются 

облацатели узкой пищевой специализации, например моллюск.оядные (азиатские 

Pareas, американские Dipsas), потребители одних лишь птичьих яиц (Dasypeltis). 
Эrи змеи глотают их целиком, но при прохожnении яиц по пишеводу пронзив­

шими его стенку нижними отростками передних позвонков взрезают скорлупу 

и затем отрыrивают её. Наземные ужеобразные преимущественно откладывают 

яйца, воцные с1С11онны к яйцеживорожцению. 

Из наиболее известных представителей семейства нужно назвать обыкновен­
ную меди и ку ( Coronella austriaca). широко распространённую, хотя и редкую в 
средней России. Эrа неопасная дпя человека змея с ядовитыми зубами в глубине 
ротовой полости питается в основном ящерицами, размножается дважаы: в rоду 

путём яйцеживорождения. 

Из рода Настоящие ужи (Natrix) на территории России обитают три вида. 
Обыкновенный уж (Natrix natrix), широко распространённый в Европе (ме­
стами - до Полярного круга), размножается путем от1С11адки яиц (крупная самка 
может отложить до 35 штук), которые перед откладкой моrут некоторое время 
инкубироваться в яйцеводах. Обитает во вяажных биотопах, хорошо и охотно 

плавает. КормИТСJI молодью различных поэвоночных и рыбами, заглатывая до­

бычу без Умерщвления. 
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Из 43 видов рода Стройные полозы (Со/иЬеr) в России встречаются 9. Эти 
охотники способны дуwить добычу, охватывая её кольцами тела или прижимая 

к внеwним твёрдым предметам. Многие из них аrрессивны, склонны наносить 

укусы, сяюиа у некоторых токсична. Самый крупный и аrрессивный среди них -
желтобрюхий, или каспийский, полоз (OJluber caspius, до 2,5 м длиной), рас­
пространённый В' Молдавии, Украине, на Северном Кавказе и в Поволжье до 
Казахстана. ИспОльэует биотопы от лесных до пустынных, кормится ящерицами, 
змеями (в том числе ядовитыми), птицами, rрызунами, разоряет птичьи rnё3ца. 

Самка откладывает до 20 крупных яиц (45 мм lUIИHOЙ). Стрела-змея (Psammophis 
lineo/atum, дnина тела до 90 см) относится к рапу песочных змей, в котором чис­
лят до 25 видов. Встре•1ается в Казахстане, Ср~ей Азии и Закавказье, главным 
образом в пустынях. Очень тонкая и быстрая, с JШОВИТЬIМИ зубами в глубине рта, 
охотится днём, добыча - почти исключительно ящерицы. Интересна обыкно­

венная королевская змея (Lamprope/tis getu/a). обладатспь красивой блестящей 
и ярко окрашенной кожи. Обитает в прибрежных обпасn1х США. Длина тела 1 -2 м. 
Питается в основном другими змеями, в том чис:пе ЯПОВИТЬIМИ, которые практи­
чески беэзащитны перед этим хищником. Откладывает яйца вьm1нутой формы 
длиной до 50 мм (некоторые из 9 BИllOB рода яйцеживоропящи). 

Семейство АспИJ1овые змеи Elapidae включает около 250 ВНIЮВ, которые рас­
пространены во всех частях света, кроме Европы. Для многих В1ШОВ Срс11ЮU1 длина 

близка к 2 м, самый крупный вид, королевская кобра (Ophiophagus hannah), до­
стигает почти 6 м. Ядовитые зубы расположены на переднем краю верхнечелюст­
ной кости. Аспиды мало агрессивны, кусают неохотно, используя в критических 

ситуациях прелупреждающее повеление или окраску. Южноафриканская плюю­

щаяся (ошейниковая) кобра (Hemachotus) выбрызгивает струйки яда наВС'l'рСЧу 
противнику. Яд разнообразен и у многих BИllOB чрезвычайно токсичен. После 
укуса тай пана ( Oxyuranw scute//atus) человек умирает через несколько мииуr из-за 
парали•1а дыхательной мускулатуры, в ядовитых железах тигровой змеи (Notechis 
scutotus) содержится 400 смертельных доз. Многие аспидовые имеют однотонную 
сероватую окраску, другие - в виде чередующихся ярких цветных поперечных 

колец, как коралловые аспиды (Micrurw), в основном это некрупные змеи. Пред­
ставители семейства способны чрезвычайно быстро перелвиrаться, на коротком 

рывке - до 32 км/ч (древесные мамбы Dendrrюspis). Основной корм наземных -
змеи, у лазающих - древесные лягушки. В большинстве своём аспидовые змеи 

откладывают яйца (2-3 десятка). Ошейниковая кобра и немногие другие яйце­
живородящи, австралийская великолепная денисония Austrelaps superbus имеет 
подобие плаценты и признана живородящей. 

Семейство Морские змеи (Hydrophiidae) включает 64 вида, которые считаются 
близкими к аспидовым. Распространены в тёплых водах Тихого и Индийского 

океанов. Их подраэде.ляют на три группы - морских крайтов, плоскохвостов и 

ластохвостов. Это быстрые и ловкие пловцы, но они совершенно беспомощны 

на суще. Хвост, как правило, резко уплошен, толстая средняя часть тела нереако 

имеет округлое сечение диаметром до 7 см, а его перелняя часть тонка, как ка­
рандаш, и увенчана маленькой головкой. Это позволяет морским змеям извлекать 

добычу из укрьгmй. Среди пе.лагических морских змей один из наиболее известных 

и широко распространённых видов - двухцветная пеламида (Pe/amis p/oturus). 
Токсичность яда морских змей выше, чем у аспидовых змей. При спаривании они 

могуг формировать оrромные скопления. У многих образуется подобие плаценты:, 
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и рождаются живые детеныши, уникально крупные (до половины мины тела 

матери), но малочисленные (менее десятка). Морские крайты откладывают яйuа 

на суше, проявляя в первые дни после вьшупления заботу о потомстве. 

Семейство Гадюковые змеи ( Viperidae). Гадюковые распространены на всех 
материках, кроме Австралии, где их замешают аспидовые змеи. Сейчас насчиты­

вают 236 випов (второе место среди ядовитых змей мира), в том числе 158 видов 
ямкоrоловых змей (в основном американских) и более 60 видов настояwих гадюк 
(исходно африканских). Длина тела взрослых варьирует в пределах 25- 365 см. 
Ядовитый аппарат этих змей считается самым совершенным. Укороченная верх­
нечелюстная кость очень подвижна; она несёт только ядовитые зубы ( 1 -2, не 
считая заместителей) и, поворачиваясь около поперечной оси на 90\ укладывает 
их в состоянии покоя горизонтально. Длина этих зубов от 0,5 см у обыкновен­
ной гадюки ( Vipera Ьerus, рис. 136, 20) до 2,5 см у некоторых гремучих змей (из 
ямкоrоловых) и даже 4 см у габонской гадюки (Bitis gаЬопiса). Представители 
семейства - почти исключительно наземные виды. Окраска бывает однотонной 
или нередко расчленяющей, с геометрическим контрастным рисунком, маски­

рующей в условиях обычной среды, но не предупреждающей ми отпуrиваюwей, 

нередкой у аспидовых змей. Ямкоrоловые змеи обладают термолокатором на 

боковой стороне головы в виде ямки межnу глазом и ноэдрёй с невероятно чув­

ствительным участком на дне. Большинству rадюковых присуше яйцеживорож­

дение, но есть среди них и живородящие (в том числе обыкновенная гадюка), 

и яйцекладущие (например, южноамериканский бушмейстер Lachesis mutus, 
охраняющий кладку). 

Наибольшую угрозу существованию современных чешуйчатых рептилий не­

сёт преобразование или уничтожение их исходных местообитаний, а также отлов 

животных или сбор их яиц ради употребления в пищу (Центральная Америка, 

Юrо-Восто11ная Азия). В отличие от других наземных позвоночных, например 

теплокровных, они не способны так быстро менять свои местообитания. В этом 

их уязвимость. 

ПОДКЛАСС АРХОЗАВРЫ (ARCHOSAURIA) 

ОrР11д КрокОДИАЫ (Crocodylla) 

В этот отряд объединены современные представители подкласса, ведущие 

полуводный образ жизни (см. рис. 136, 22). Покровы крокодилов усилены мощ­
ными окостенениями - остеодермами, подстилающими крупные чешуи. Зубы 

текодонтные (сидят в альвеолах - ячейках челюстей). Пальцы передних и задних 

лап объединены плавательной перепонкой. Хорошо развиты обоняние, зрение и 

слух, при этом крокодилы широко используют акусmческую коммуникацию. Яйuа 

они откладывают в прикрытые песком rнёЗ!lа, которые охран)lют до ВЬIJl}'ПJlения 

детёнышей, иногда помоrают им ВЪ1браться наружу и даже оtнОСJ1т к воде. Это 
поведение нужно признать высшей мя рептилий формой заботы о потомстве. 

Для крокодилов характерно циркумтропическое распространение, хотя даа вида 

аллиrаторов - миссисипский (Alligator mississippiensis) и китайский (А. sinensis) 
заходят в умеренный пояс. 
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Различают три семейства. Наиболее многочисленное из них - собственно 

Крокодиловые (Crocodylidae; 13 видов). Их отличает суженный конец рыла, в 
боковых вырезках которого при закрытой пасти располагаются нижние •КЛЫКИ•. 

Наиболее известные виды семейства. самые крупные и опасные для человека, -
это нильский ( Crocodylus niloticus) и rребнистый крокодилы (С. porosus). Дrtина 
тела последнего может превышать 7 м; кстати, это самый распроС'l'JJанённый вид 
(от Индии до АВС1'р8ЛИИ и островов в юго-запааной части Тихого океана), спо­

собный преодолеТЬ тысячекилометровую дистанuию в океане. 
У представителей семейства Аллигаторовые (Alliga(oridae; 8 видов) верхнече­

люстная кость расширена и прикрывает сверху вершины нижних зубов. К этому 

семейству относятся как весьма крупный чёрный кайман ( Caiman niger, более 
6 м), так и самые мелкие - rладколобые кайманы (Pa/eosuchus, менее 1,7 м). 
Миссисипский аллигатор в северных частях ареала, в умеренной зоне времена­

ми вынуЖПен переживать мороз, находясь при этом под поверхностью воды и 

высовывая ноопри, вмерзаюшие в ледяную корку. Обитаюший в лесах бассейна 
Амазонки при мелких потоках rладколобый кайман (Р. trigonatus) своеобразен 
большой долей в раuионе наземных позвоночных. 

Существуют ешё два вида высокоспециализированных рыбояпных крокодилов 

с длинным узким рылом. Это ганrский rавиаn ( GtJvialis gongeticur, мина тела до 
6,5 м) и rавиаловый крокодил ( Tomistoma sch/egeli), которого нереяко присоеци­
няют к первому в составе семейства Гавиаловые (Gavialidae). 

Существованию крокодилов уrрожает браконьерская охота рали мяса и шкур, 

хотя развеnение некоторых видов на фермах и строгие охранные меры да1ОТ по­

ложительный эффект и приводят к небольшому росту популяций миссисипского 

аnлиrатора в США и нильского крокодила в некоторых национаnЫIЪIХ парках 

Африки. 

Срсци множества лабиринтодонтов карбона суmествовапа группа ВQЦНЫХ рыбо­
ядных хищников, у которых парные конечности были ешё достаточно слабыми и, 
вероятно, сохранялось жаберное дыхание. Существовапа и ушная вырезка, и шсль 

межпу шёчными окостенениями и теменными покровными элементами черепа 

(см. с. 233), т.е. по целому ряду признаков эта группа лабиринтодонтов. которую 
назвапи антракозаврами (Anthracosauria), оставапась весьма примитивной. 

Но у антракозавров уже проявились признаки, которые сближают их с будущи­
ми рептилиями, за что они были названы также батрахозаврами (Вatrac::Ьosauria), 
буквально - ..лягушкояшерами». Это, прежnе всего, в корне иное устроЙС'IВО тел 
позвонков - вместо рахитомного варианта (см. рис. 115, Б), харакrерного для 
темноспо~шильных амфибий (при котором хорда не замешена телами позвонков, 

а лишь бронирована косоугольными костными пластинками), сформировался эм­
боломерный тип (см. рис. 115, Г), с цили~шрическими телами ПО3ВОНКОВ, причём 
каждое состояло из двух шайб - гипоцентра (2) и плевроuентра (З). Поопнее в 
ряду рептилиоморф наступила рсщукция передней шайбы в пользу усипения зад­

ней, к которой приросла невральная дуга ( / ). Такое востояние осевого скелета 
было характерно для нюкнепермских сеймурий (Seymouria; см. рис. 115, Д; 
рис. 138, /). У этих довольно крупных животных (мина тела 80 см) присуrствова-
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ли как явно амфибийные, так и настоящие рептилийные признаки. В частности, 

у сеймурий укрепились пояса конечностей, а фаланrовая формула приобрела 

типичный для рептилий вид: 2, 3, 4, 5, 3 (4 ). Судя по необычной для амфибий 
форме rояовы, более высокой и узкой, они не использовали ротоrлоточную по­

лость в качестве насоса при rулярном дыхании, а обладали характерным для 

амниот рёберным дыханием, позволявшим использовать лёrкие с максимаnьной 

эффективностью. Этим предполаrается их отказ от кожноrо дыхания и сильное 

ороrовение кожи (см. рис. 119), защищающее от потерь влаrи на испарение. Два 
первых шейных позвонка сеймурии преобразовались в атлант и эпистрофей, и 

череп получил более свободную подвижность относительно посткраниальноrо 

скелета, чем у типичных амфибий. Однако у сеймурий обнаружены и амфибийные 

признаки, такие как ушная вырезка, лабиринтовые зубы на сошниках и нёбных 

костях и, rлавное, странные отпечатки позади черепа (возможно, остатки наруж­

ных жабр) и каналы боковой линии на костях черепа у мелких особей. Эти данные 
заставляют полагать, что сеймурии ещё были тесно связаны с водной средой, 

проходили в ИНдИВидуальном развитии стадию водной личинки и метаморфоз, 

т. е. оставались анамниями. Да и по своему абсалютному возрасту (ранняя пермь) 

сеймурии опа:шывают к началу обособления амниот, ПОСКQllЬК)' первое ископаемое 

амниотическое яйцо было обнаружено уже в верх.нем карбоне. 

Обычно считалось, что эту задачу решили пермские котилоэавры (Cotylosauria), 
настоящие рептилии. Покровные кости черепа коти.лозавров образовывали 

сплошной панцирь, как у сеймурий, но у них исчезли такие амфибийные при­

знаки, как ушная вырезка. Барабанная перепонка заняла типичное для рептилий 

паложение - за квадратной костью, а стрем.я (stapes), соответственно, получило 
ориентацию в вентролатеральном направлении. Правда, нередко, особенно у 

карбоновых проторотиридид (см. далее), оно было довольно массивным и до­

полнительно крепило щёчные кости к мозrовой капсуле, в чём можно видеть 

следы гиостилии. 

Морфолоmчески котилоэавры достаточно чётко Р8311еJ1ЯЛИСЬ на две группы - кап­

ториноморфы (Captorhinomorpha) и диадектоморфы (Diadectomorpha), первые из 
которых были хищными формами, а вторые - растите.льноядными. В недавнее 

время обнаружены хорошо сохранившиеся остатки значительно более древних 

существ, живших в карбоне. Они обладали хорошо окостеневшим скелетом, и 
признаны рептилиями. Во-первых, это мелкие представители близкой к каптори­
номорфам rруппн проторотирицип. (Protorothyrididae) из так называемой джоrrин­
ской фауны(~ карбон) -Hy/onomus (рис. 137, /)и Pa/aeolhyris, во-вторых, 
древнейшие псяикозавры тоrо же возраста, наконец, вызвавwая сенсацию форма 

из нижнеrо карбона с непонятными родственными СВЯЭJJМИ, - We.st/othlana. 
В составе класса рептилий усматривают несКQllько параллельно развивавшихся 

ветвей (рис. 138 ), претендующие на статус самостоятельных классов. Это чере­
пахи, которых вместе с частью котилозавров выделяют в J(Jlacc парарептилий, 
тероморфы, или синапсиды, и эврептилии (т. е. настоящие Wптилии). 

Капториноморфы были генерализованной (т. е. неспециализированной) 
группой со сплошным покровом накладных окостенений rоловы (стеrальным 

черепом). Однако обитание в наземных условиях и питание наземной добычей 
требовало усиления жевательной мускулатуры, которой был необходим до­

полнительный об'ьём. В одном случае наружные челюстные мышцы приобрели 

пространственную свободу без образования разрывов в соединениях покровных 
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Рис. 138. Схема фипоrении рептилий. Эволюционные связи между различными rpynna-

1 - антракозавры, реmилиепQllОбкые амфибии, npc:actUимnь - сеймурия; 2 - проторотирИД1ШW, 

близкие к капторнноморфным КОТИJ1оэаврам ранние реmипнн, прс11С:Тавитель - хипоиомус; J - че· 
peltllXИ; 4 - сннапсидиые, зверообразные реrпипии, рсшственники и предки млекопитающих, пре,а­

ставитепь - пмикозавр; 5 - .оиапсидные pemиmrи; 6 - npellCТIВИl'eJIИ подкласса лепи.оозввров; 7 -
сфенО.Dонты, современный ПрсllС:Та&итеnь - ranepю1; 8 - чешуйчатые реrпипии, 11щсрицw и :шеи; 
9- завроmериrии - мезкозавры; 10- кхпtоmернrии - ихrиозавры; // - примитивные архозав­

ры - текодон*, пре,аставитель - эynapкeplUI; 12 - крокодилы; /З - птицетазовые динозавры, 
nрt!1СТ1внтели 7" raJIP03IBP и цератоnс; 14 - 11щероruо11ые динозавры; 15 - хищные пре.uставители 
ящеротазовых динозавров - теропо.оы; 16- раститепьжкшные динозавры - завропОJ1ы, прсnстави­

тет. -JIНltllQllOICj /7- карнозаврw, П1)С11С1'181П'е1-тнр1111НО3В1р: /8- ЦCIUOpOЗllвpbl, ПpcllCПIВИ1'Cllb­

.llCЙHOHHXj 19- яшерохвостые птицы, прМСТВвитеm. - армоnтерикс; 20 - предполагаемый предох 

настоящих (веероuостых} птиц - протоавис; 21 - современные птицw; 22 - летающие 11щеры, 

изображен nрt!1СТ1витель рамфоринхов 

костей крыши черепа, а просто за счёт их редукции. начиная от заднего края. 

Такой бездужный (анапсидный) тип покровного черепа унасясв.овали черепахи. 
Окна межцу покровными окостенениями 1U11овы. первыми приобрели сикапси­

ды (см. рис. 122, В, рис. 181) - еще в середине карбона. Эrо 6ыJ1а самая ранняя 

rруппа амниот, кстати, включавшая и предков млекоnитаJОщих:. Их эволюция 

рассматривается в ра.:щеле, посвященном этому кяассу позвоночных. 

Чуrь позже появились потомки карбоноВЬIХ КО'ПUlозавров, у 1С'ОТОрЫХ образова­

лись два височных окна - верхнее, расположенное латеральнее теменных костей 

и оrраниченное снизу верхней височной дугой из заглазиичной и чешуйчатой 

костей, и боковое височное окно, оrраниченное снизу квадратноскуловой и 

скуловой костями (нижней височной дугой). Эrо были диапсив.ы, давшие начало 

мноrим мезозойским эволюционным стволам рептилий - сфенQlЮнтам (вклю­
чая гаттерию), чешуйчатым рептилиям, текодонтам, крокодилам, динозаврам. 

летающим ящерам. 

Именно их вместе с несколькими rруппами неясного происхождения (пле­

зиозаврами и ихтиозаврами) предлагают вкяючать в самостоятельный класс 

эврептилий. Традиционная точка зрения распределяет эти rруппы по четырём 

подкяассам - Завроптеригии (Sauropterygia), Ихтиоптериrии (lchthyopterygia), 
Лепидозавры (Lepidosauria) и Архозавры (Archosauria). 

К завроптеригиям относятся плезиозавры (Plesiosauria) из юры и мела, свое­
образные водные хищники (см. рис. 137, 2) с укороченным бочкообраэным туло­
вищем, заключённым в подобие корзины из многочисленных тонких покровных 

окостенений (брюшных рёбер) и четырьмя крупными ластами. Длинная змееВИ.11-

ная шея помоrала им проворно ловить рыбу, хвост бьш более коротким. К той же 

rруппе относятся и более мощные морские хищники (плиоэавры) с О'Пlоситеяьно 

короткой шеей и черепом до трёх метров длиной. 

Ихтиоmериrии - это жившие в течение всеrо мезозоя ихтиозавры: (lchthyosauria), 
живородящие аналоги дельфинов с оrромными глазами, длинными челюстями, 

несущими мелкие зубы, и с обратно-rетероцеркальным (или rипоцеркальным) 

хвосТом, в котором позвоночник был откяонен вниз. Предполагают, что при 
работе этот плавник создавал усилие, направленное вперiiц и вниз, тем самым 
компенсируя избыточную плавучесть этих :животных. 
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Некоторые пермские диапсиды, подобно каnториноморфам, имели следы 

rиостилии в виде массивного стремени. Но в пермских же отложениях обнаруже­

ны остатки яwериц, приобретших надёжную опору квадратной кости на вырост 

мозговой капсулы; их тонкое стремя моrло служить компонентом срепнеrо уха. 

С триаса известны ринхоцефалы, предки современной гаттерии (Sphenodon), 
организация которой несильно изменилась с тех пор. Змеи появились в мелу. 

Архозавры отличались хорошим развитием локомоторной системы, имели 

предrлаэничное окно на боковой стороне черепа, зубы в ячейках (текодонтные), 

хорошо развитое среднее ухо. Появившись в п03аней перми, они в триасе уже 
претерпели первую мошную радиацию. Это бьши текодонты (Тhecodontia; см. 

рис. 137, З), активные и притом быстроноrие хищники - четвероногие, похожие 

на крокодилов, некоrорые - с те1Шенцией к двуноrости. В срепнем триасе вы­

делилась линия крокодилов (Crocodylia), которая за 200 млн лет своей истории 
испытала три последовательные радиации (представители двух первых полностью 

вымерли). 

У динозавров (Dinosauria), живших в юре и в мелу, конечности были переве­
дены в парасаrиттаnьную москость (задние - повёрнуты коленом вnерiШ) и тем 

самым подведены под корпус. Различают весьма многообразную rруппу хиwных 

и растительноядных яwеротазовых динозавров (Saurischia) и весьма монолитный 
отряа птиuетаэовых динозавров (Omithischia), искпючительно растительнояnных. 
Большинство яшеротаэовых динозавров - это двуноrие хищники из rруппы те­

ропод (Тheropoda, что значит звероноrие; см. рис. 137, 4). Среди них известны 
rигантские карнозавры, как по:шнеюрскиА аллозавр или по:шнемсловой тиран­

нозавр, и разнообразные сравнительно мелкие формы, условно объединявшиеся 

ранее под именем цслюрозавры. Растительноядными среди яшеротаэовых были 

rигантские четвероноrие диплодоки, брахиозавры и их родственники, состав­

ляюwие rруппу завропод (Sauropoda, что значит яшероноrие). Неясно, моrли 
ли они при своей оrромной массе тела передвигаться по суше. Вероятнее всего, 

они были постоянно поrружены в водоёмы, служившие им источником нежного 

эслёноrо корма. 

Птиuетаэовые динозавры получили своё обшее имя за характерную конфиrура­

uию таза, в котором лобковые кости обрашены назад, как у птиц. Предполагают, 

что такая их позиция отражает обшую компоновку корпуса двуногого сушества, 

у которою был сильно увепичен объём кишечника и брюшной полости, как это 

обычно характерно для расnrrспьноядных животных. В соответствии с требова­

ниями баланса массы тела относкrспьно точек опоры брюшная полость птицета­

эовых динозавров быnа смешена назад, что и отражено положением костей. Таким 

образом, данная версия ИCXQlDIТ из представn:ения, что ранние представители этоrо 

отряда были двуноrими. Известны живший со средней юры до конuа мезозоя 

двуноrий иrуанодон, по:шнемеловые rадроэавры (утконосые динозавры) и ряд 

вторично четвероноrих форм - ПОЗllНемеловые рогатые динозавры (цератопсы; 

см. рис. 137, 5), живший со срсв:ней юры до ПОЗllНеrо мела оrромный стеrозавр, 
имевший крупные костные rребни на спине и шипы на хвое'JС. Родственные 

связи меловоrо анкилозавра, одетоrо сплошным панцирем из костных мастин, 

остаются загадочными. 

У летаюwих ящеров, птерозавров (Pterosauria; см. рис. 137, 6), крыло было 
образовано кожной перепонкой, натянутой на мощный IV палец и, таким обра­
зом, расположенной позади кисти. Они nросушествовали 150 млн лет, начиная с 
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конца триаса. Птерозавров делят на две группы, более примитивная из которых, 
рамфоринхи, дожила до конца юры. У них был длинный хвост, но короткие шея 

и челюсти. Более продвинутые птеРQ11актиnи, просуществовавшие с по:шней юры 

до конца мела, были крупнее - до lS,S м в размахе крыльев, обладали коротким 
хвостом, но длинными челюстями (у некоторых - беззубыми) и длинной шеей. 

КЛАСС ПТИЦЫ (AVES) 

Хщюктерисrика класса 

В современной фауне насчитывают свыше 8 600 видов птиц, существенно 
различающихся между собой по общему габитусу, силуэту, форме клюва и ко­

нечностей, окраске, характеру оперения, повепению, манере полёта. Широко 

варьируют и размеры птиц: от гигантских самцов африканского страуса, высота 

которых достигает 2,S м, а масса - 90 кг, до миниатюрных kОЛибри, размеры 
которых не превышают 2-3 см при массе 2,54 r. Однако хотя птицы и демон­
стрируют весьма обширную панораму приспособлений к ра3ЛИЧИWМ условиям 

обитания, среди них нет стопь высокоспециализированных пpalCТ8Вll'l'eJeA, как, 

например, китообразные среди млекопитающих, иnи ВИдОВ, присnос:обяенных 

к подземному существованию подобно кротам или слепышам, хотя срсви птиц 

многие виды способны укрываться и выводить потомство в самостояте.n:ьио вы­

рытых норах. 

Птицы, несомненно, произоuши от рептилий rруппы зауропсид, притом диап­

сидных и по многим чертам своей общей организации сохраняют с ними mубокое 

сходство. Из современных рептилий у птиц особенно много общего с кроКQ11,ИJ1а­

ми, препставитсяями подкласса архозавров. Они могли бы даже претекцовать на 

место в системе этой IJ)уппы, если бы не выделялись столь резко своим высоким 

уровнем метаболизма, перьевым покровом и самобытной ацаптацией к пояёту. 

Подобно современным рептилиям, птицы обладают сухой кожеА, немногие 

присущие им кожные железы выделяют не водные растворы, а жироподобные 

вещества. Их череп также принадлежит к исходно диапсидному типу, дnя них 

характерны епинственный затылочный мыщелок, интеркарnальиое и интертар­

зальное сочленения в конечностях. Точно так же правая дуrа аорrы несёт у них 
артериальную кровь. Мноrо общеrо с рептилиями наблюдается у mнu в строении 

мочеполовой системы и в протекании процесса эмбрионального раэвития. 

Важное проявление высокой общей организации птиц состоит в их rомоАо­

термности, способности подцерж:ивать постоянную и при том высокую темпе­

ратуру тела. Эrа способность препставляет собой эффективную универсальную 

адаптацию, которая делает птиц менее зависимыми от температурных условий 

внешней срецы, позволяет подцерживать интенсивный метаболизм и распооаrать 

на эrой основе высокой энергией жизнецеятельности (развиватъ вwсокую механи­

ческую мощность). Наконец, подаержаиие постоянного темnературноrо rрадкекrа 

с внешней средой помогает птицам рассеивать избыточное тепло, неизбежно 

выделяемое мышцами при интенсивной физической работе. Важнейшие условия 

икrенсивноrо метаболизма - это полное ра:шсление круrов кровообращения, до-
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стиrнуюе блаrодаря чеrырёххамерному сердцу и исчезновению левой дуm аорты, а 

также совершенство дыха:rельной сисrемы, способной баnее эффективно иЭВJiекать 

КИС/lород из вщцуха. Наконец, ешё одно с~ подаержания постоянной темпе­

ратуры тела составляет теплоизолирующий покров, образованный оперением. 

Друrая сторона высокого уровня организации - это способность к сложному 

поведению и точной ориентации. Она обеспечена в том числе исключительным 
соверwенспюм орrанов зрения и слуха. В этом плане ПОКВ3аТСЛЬНО, 'ПО rпицы - это 
один из двух классов современных позвоночных (наряду с хрящевыми рыбами), 

в котором нет слепых форм. Второй источник указанных преимушеств - от­

носительно крупные размеры и высокий уровень организации rоловноrо мозга, 

особенно нескольких его отделов. Прежде всеrо, это крупный мозжечок, ответ­
ственный за качество координации движений, затем зрительные доли среднего 

мозга и, наконец, конечный мозг, в котором особого уровня дифференциации 
досТИrают гипертрофированные ядра и корковые Сrрупуры полосатых тел, рас­
положенных под боковыми желудочками. 

На очерченной выше продвинуrой морфофизиологической основе сформи­

рованы у птиц адаптации к полёту, наложившие глубочайший отпечаток на всю 

консrрукцию тела. Оrсуrствие способности к палёту у некоторых видов или rрупп 

птиц (пингвины, бескилевые) рассматривается как вторичное (сравнительно 

недавно возникшее) свойство и притом как очевидное исключение. поскольку 

основное эволюционное достижение (ключевая адаптация) птиц - это освоение 

ими воздушного просrранства в степени, не доступной больше никому из позво­

ночных в сколько-нибудь сравнимых показателях. Именно приспособленностью 

к палёту объясняется существенная структурная унификация птиц. 

И главная в этом плане черта организации - это собственно летательный ап­

парат, включая костно-мускульную часть крыла, формируюwие его поверхность 

маховые перья, специализированный плечевой пояс, крупную грудину с килем, 

мощную летательную мускулатуру, наконец, специализированные хвостовые по­

звонки и образованный рулевыми перьями веер хвоста. Важная сторона адапrа.ции 

к полёту - обтекаемость корпуса, достигаемая с помощью контурного оперения. 

Сле,цуюшее требование, которому удовлетворяет конструкция организма пти­

цы. - это лёгкость. Ради облегчения тела птицам приходИТСJI отказываться от 
многих анаrомических или физиологических особенностей. У них произоиша за­

мена зубастых челюстей клювом-пинцетом с переносом механической обработки 

пиши в мускульный жсяудок. наступила редукция задней кишки, правого яичника 

у самок, копулятивного аппарата у самцов (за исключением нескольких rрупп) 

и т. д. В этом же ряду, вероятно, находится не знаюwий исключений запрет на 
живорожпение. Облегчению способствует также особо эффективная конструкция 

скелета, обладаюшего высокой прочностью при ограниченном количестве кост­

ного материала. Она достигается, в частности, за счёт возnуХоносных полостей, 
заполняющих часть трубчатwх и ажурных губчатых костей; тело пневматизировано 

за счёт разветаленной системы лёrочных мешков. Конструктивная экономность 
некоторых отделов скеяета повышена также за счёт их жёсткости. Такой эффект 

дало устранение швов между костями черепа, прочное соединение. а порой и 

слияние туловишных позвонков, ещё более высокая жёсткость длинного крестца, 

сросшегося с подв:шоwными костями. и т. п. Не последнюю роль в облегчении 

играет и быстрое освобожв.ение орrанизма птицы от балластных материалов и 

метаболитов (с этим связано и отсутствие мочевого пузыря). 
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Узкая специализация передних конечностей компенсируется совершенной 
аааптаuией к двуноrому передвижению по твёрдым С)'бс1ратам и в воде, а также 

длинной, гибкой S-образной шеей, формирующей вместе с клювом-пинцетом 
универсальный манипулятор, используемый при кормёжке, чистке оперения, 

строительстве rне:ща и т. д. 

Внешнее строение. Внешние очертания тсяа птиuы в значительной степе­
ни формируются оперением, которое делает тепо обтекаемым. В частности, у 
большинства mиц нера:шичима по.ц перЫ1.ми конфиrурация длинной изогнуrоА 
шеи. Клюв образован двумя челюстями - верхlfеЙ (надклювьем) и нижней (под­
клювьем). По бокам верхней че.люстн О11СрЬ1118111R: ~и. чаше всеrо на заднем 
рубеже её poroвoro покрова, иноIДВ - уже в обпасrи м.rкоА кожи (восковицы). 
покрывающей основание надклюВЫI, как, например, у соколообразных птиц. 

Каждый глаз имеет верхнее и ниж:нее веки, а также ron:oe полупрозрачное третье 
веко (миrатепьную перепонку). которым птица способна бысrро задергивать ро­

rовицу спереди назад. Позади глаза распалаrается. ушное аrверстие, прикрытое 

специализированными перьями. В глубине ero натянуrа барабанная перепонка. 
Хвост сильно укорочен и у большинства птиц едва вwделен на заднем конце 

туловища, но он достаточно прочен и несет веер крупных рулевых перьев, эф­

фективно взаимодействующих с воздушным потоком в полёте. В основе крыла 

лежит трёхзвенная Z-образная передняя конечность, с.легка comyraя даже в рас­

правленном крыле. Глубокую выемку между плечом и предплечьем впереди от 

локтевого сустава заполняет треугольная складка кожи (так называемый пропата­

гиум; рис. 139, 6; см. рис. 144, 1), укреплённая проходящими в ней сухожилиями 
и мышцами. Несущую поверхность крыла образуют преимущественно прочные 
маховые перья. Задние конечности, глубоко адаптированные для передвижения 

птиц по твёрдому субстрату (реже - по воде или под водой), также трёхзвенны и 

Z-образны. Замечательны они тем, что обращены коленным сгибом вперёд, а не 

вбок, как у ящериц, расположены в вертикальной продольной (парасаrитrальной) 

плоскости, так что точка опоры подведена под туловище. При этом бедро при­

крыто кожей туловища, а коленный сустав располагается на уровне задней части 

грудной клетки, прилегая снаружи к рёбрам. Тазобедренный сустав приближен 

к поверхности спины, и туловище свисает между задними конечностями. Часть 

стопы превращена в тонкую и длинную палочковидную цевку, которая у боль­

шинства птиц не оперена, а покрыта гладкой чешуйчатой кожей, напоминающей 

кожу рептилий. Пальцев стопы всеrо четыре, из которых первый (внуrренний) 

обращён назад, остальные - вперёд (у некоторых птиц пальцы частично рецуци­

рованы или расположены иначе). 

Кmкнwе покровw. Кожа птиц покрыта перьями - с.ложными, полностью 

ороrовевшими производными чешуй, между которыми она тонка и защищена 

снаружи мягким слоем ороговевших клеток эпидермиса. У большинства птиц 

перья занимают своими основаниями на коже ограниченные участки, чаще 

всеrо в виnе полос - птерилий, между которыми остаются широкие свободные 

промежуrки, аптерии. Такое расположение способствует подаижности перьев и 

помоrает· управлять ими, для чеrо кожа снабжена мелкими гладкими мышцами. 
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Некоторые участки кожи покрыты более толстым роговым слоем, как кожа на 

цевке большинства птиц, копи на пальцах стопы и твёрды:й покров клюва -
рамфотека. Сверху на хвосте располаrается копчиковая сальная железа (рис. 139, 
11 ), единственное крупное железистое образование у птиц. Её секрет, который 
птицы: распрсдспяют по оперению клювом при чистке, выполняет две важные за­

дачи. Во-первых, это пластификатор кератина, ПQЦ,11ерживающий его эластичность 

и тем самым физические свойства оперения. Во-вторых, это исходный продукт 

для синтеза витамина D, который должен быть предваритеnьно облучен ультра­
фиолетом COJJHцa. Такой способ активации жира необходим для птиц, поскольку 

практически вся поверхность кожи у них затенена. При чистке пера кяювом они 
не ТО/IЬХО наносят на него свежие порции жира, но и собирают уже облучённый. 
Для заDJИТЫ оперения от намокания очень важна его нормальная микроструктура. 

Вдавливаясь в ячейки образованной перьями микроскопической решётки, поверх­

ностная плёнка окружающей воды даже при хорошем смачивании поверхности 

кажD.ОГО рогового элемента образует выпуклые по направлению к поверхности 
кожи мениски (а не вогнутые, как в стеклянных капиллярах), которые поэтому 

не втягивают, а выталкивают воду. 

Перьа. Детали строения пера (реппа) в общих чертах удобно рассмотреть на 

примере крупного махового (рис. 140 ). Основу пера образует ствол, к большей 
части которого до самой вершины прикремены опахала (рис. 140, 1, 7). Ма­
ховые nepu несимметричны - внуrреннее опахало шире наружного. Участок 
ствола между опахалами запО1Jнен губчатой роговой массой - это стержень (2), 

Рис. 139. Расположение птерИ11ИА на коже домашней курицы. Вид с брюха (А) и со спины 
(Б): 

/ - wеАная mерИJJки; 2 - Х8ОСТОВ1U1 nтepи.nНll; J - mерИJJКЯ 1t.11оакн; 4 - rрудная nтеркпия; S -
rоловнu птерилня; 6 - nереаняя кожная CIUl8дlt8. хрша (проnатаrнум); 7 - крылова• nтернли•; 
8- CRHHHIUI mери.пия; 9- беJlренная meptUIИJI; /О- roneHHIUI птери.пия; / / - КОПЧИКОВIUI жепеэа; 

12 - мeчelWI mериnня 
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А 

Рис. 140. Сrроение пера птицы: 
А - основание махового пера; Б - схема C'J1'0f:HИA опахала - эона nэаимиоrо НаJ1еrания и эацеплении 
бородок второго ПOPJIJlкa в промежутке АВ}'Х бородок первого nOJ)JIJUt8.; В - бородка второrо поряака, 
обращённая к вершине пера (дистапьная); Г - бородu второго ПорJШ,Ха, обращённая к основанию 
пера (проксимальная); на В и Г показаны кон'l)'ры отдспьных ороrовевшнх хпеток и охруrлых по­

лостей, оставшихся на месте ядер; 1 - виуrрснисс опахало; 2 - стержень пера; З - боJКШ,Ка перво­
го порвдка; 4 - верхний пупок; 5 - нижний пупок; 6 - очин; 7 - наружное опахало; 8- дисталь­
ная бopcwta вrорого порядка; 9 - проксимальнu бородка второrо nopAJ1кa; 10- зона :J&.цепленнй; 

11 - крючочки 

а ero свободное от опахал полое основание - очин (6; когда-то на гусином пере 
именно его •чинили• перочинным ножом для письма чернилами). Внуrри очина 
IШОЛЬ неrо тянется так называемая душка пера, тонкий и прозрачный членистый 

стебелёк, ороrовевший остаток мезодермальноrо сосочка, питавwеrо перо в пе­

риод его развития. Каждое опахало образовано длинным рядом параллельных 
роговых пластинок, напоминающих зубья расчески, но ИJIYWHX под углом к 

стержню. Эrо так называемые бородки первого порядка (рис. 140, Э); они рас­
ширены перпендикулярно плоскости опахала и тем самым укреплены против 

отгибания под нагрузкой. Каждая из них, в свою очередь, напоминает маленькое 

перо, поскольку несёт два рЯда тонких роговых пластинок - бородок второго 

порЯдка (или бородочек). Последние перекрещиваются в промежутках. между 

бородками первого порядка, формируя микрорешётку. И кuщое пересечение 

решетки укреплено, поскаяьку дистаnьные бородочки (рис. 140, 8, обращённые 
к вершине пера) снабжены крючочками (рис. 140, //),которые зацепляются за 
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гладкие проксимальные бородочки (рис. 140, 9). Если эти зацепления в каком­
то месте нарушились, они легко восстанавливаются при чистке перьев птицей, 

пропускающей их между челюстями. 

Kt1me«JJН1• nepr.eв. КDнтурные перм в большинстве своём симметричны и 

более мепки, чем маховые, - это самая массовая и заметная категория перьев. 

Правда, к ней относятся и некаrорые более редкие или даже уникальные, в том 

числе украшающие, перья, например в надхвостье обыкновенного павлина. 

Пуховые перья характерны тем, что их бородки первого порядка мягки, а бо­

родочки лишены крючочков и не способны формировать целостное опахало. 

Пух отличается от пухового пера тем, что ствол у него крайне укорочен и 

целиком представлен только очином, вершина которого несёт венчик бородок 

первого порядка. 

Нитевидные перЬ11 и щетинки представляют собой перья, уrратившие опахала. 

Нитевмные перья - эrо осязательные образования, рассеянные внутри оперения 

датчики положения друrих перьев, а также внешних прикосновений. Щетинки 
при основании клюва и перед глазом также чувствительны к прикосновениям, 

но у в~шных охотников на насекомых они в качестве экрана защишают глаза 

от удара, а у некоторых фруктоядных птиц оперение rоловы - от загрязнения 

сочной мякотью плодов. 

Наиболее типичные из перьев, формирующие поверхность тела, относятся к 

контурным. Важные для полёта и у большинства птиц наиболее крупные - это 

маховые перья, образующие большую часть поверхности крыла, и рулевые, из 

которых состоит веер хвоста. Первостепенные маховые принадлежат кистевому 

отделу крыла (см. рис. 144, 4), второстепенные маховые расположены в области 
предплечья (5). На верхней стороне основания плеча крепятся третьестепенные 
маховые, или плечевые, перья (6), прикрывающие подмышечный промеж.уток. 
На свободном первом пальце крыnа сидит несколько небольших перьев, обра­

зующих так называемое крылышко (2). Среди контурных перьев выделяют также 
верхние (3) и нижние кроющие крыла (11) -большие и малые, затем кроющие 
хвоста и т.д. 

Число контурных перьев широк.о варьирует. У мелких воробьиных их общее 

количество не превы.шает 1 100-2 800, у дитлов и горлиц - 2 000-2 500, у чаек 
составляет в срепнем 6 500, у уrок - 12 ООО, а у лебедей - до 25 ООО штук. Сум­
марная масса перьевого покрова птиц значительна: например, у американского 

белоrолового орлана оперение составляет 14 % от общей массы тела птицы, у 
синиц - 12 %, а утяжеповесных пингвинов - всего 3-4%. 

Важно, что перьевой покров сформирован •мёртвыми• покровными образо­

ваниями - перьями, которые не требуют для выполнения своих биологических 

функций дополнительноrо кровоснабжения. Они не расходуют энергии и не чув­

ствительны к травмам, легко восстанавливают свою целостно_~ при небольших 

повреждениях, в отличие, например, or летательной перепонки рукокрылых. 
Рilзв111nме 11ер11 начинается со стапий, близких к картине развития кожной 

чешуи у рептилий. На поверхности кожи формируется буrорок, образованный 

колпачком из эпидермиса, внутрь котороrо внедрiSн мезодермальный сосочек 

кориума. В дальнейшем колпачок уд..11иняется, ero основание погружается в 
кожу, и в нём начинается интенсивный процесс деления клеток (пролиферация), 

продуцирующий всю клеточную массу будушего пера. По форме это основание 

напоминает цветочный горшок с широким отверстием в дне (рис. 141, 4). В эа-
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Рис. 141. Нс~оторыс стадии развития 
пера: 

А, Б - схематическое изобра:~ксние ранних 

зачатков на всрrиХ1.111оных срезах кожи; В -
реконструкция пространственной uртины 

дифференцировки бopQ!JiOк в ЭПИJIСРмаn~.ном 

трубчатом зачатке; Г. Д~ схсмв формиро11&1-

ния сrержкя н оп8ХВJJ развивающеrося перв в 

резул1о111ТС CJUICHBBHИA ороrовсввющих клеток 

В 6opwuut Н pЦllelleHИA ИХ ЩC/IJIMИ, nробспuо­
ЩИМИ от всрwнны к основанию зачатка (про­

дол~.ноrо pocra бора~юк нс проиСХQZIИТ. к111mси 
раэмножакm:.в J11W11o в самом осно11ВНии обще­

го трубчатоrо :sачаткв). Нумерация бородок 

указывает на пос.педовательностъ их форми­

ровани11; 1 - перьевой чехлик; 2 - ЭПllJICP· 
мап:~.ный зачаток бородок; З - развернув­

WUСА часть растущего пера (кисточка); 4 -
недифференцироваиная область трубчатоrо 

зачапса; 5 - обласrь размножения К11СТОХ; 6 -
эпидермис; 7- край разруwающеrося чсхли­

ка; 8 - стержен~. пера; 9 - рвэдслённu ка 
бораnки первого ПорJШК& стенка ЭПИJ1еРМ8.JIЬ­
ной 1Р)'бки; 10- XOН'IYJI покрытой чехликом 
части растущего пера (пен~.ха) 

г д 

полняюшсм ero мезодермальном сосочке усиленно развиваются кровеносные 
сосуды для питания растушего пера. По мере удаления от ана эпидермального 

зачатка его клетки (в стенках горшка) дифференцируются, постепенно орогове­

вают и получают пигменты, синтезируемые пигментными клетками (чаще всего 

меланоцитами). Дифференциация состоит, прежде всеrо, в р;ццедении стенок 

стакана на два споя. Наружный спой формирует перьевой чехлик (рис. 141, /), 
временно эашишаюший перо до его полного ороговения - пока оно имеет вид 

пенька. Клетки более толстого внутреннего споя (рис. 141, 2) высrраиваются в 
ветвяшиеся ряды, соответствуюшие вэаимному расположению бороаок пер:воrо 

и второго порядков. Постепенно переполняясь кератином, клетки склеиВ81ОТСJ1 
между собой, затем, начиная с вершины пера, отмирают и высыхают. Чеuик на 
вершине пенька раэрушается, из него появляется свернуrое в трубку перо, которое 

постепенно разворачивается, сначала образуя кисточку (рис. 141, З). Окончание 
npouecca развития знаменуется отпадением последних остатков чехпика. Перо 
первого nоКОJiения - это пух, в котором короткий СТВО11 в форме высокоrо стакана 

несет по краю бородки первого порядка в виае перистых сrебспысов. Если зачаток 
целиком ороговеет, получится пух взрослой птицы со стволом - очином, напри-
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мер. так.ой, каким морская утка rara (Somateria mo//issima) и многие,друrие уrки 
устилают гне:що, выщипывая его из своей rруди. Но в зачат.rе пера, пухового или 

контурного, край стакана срезан очень косо, он сильно вытянуr в направлении 

вершины пера, как и ободок его края, усаженный бородками. В окончательном 

виде вытяиуrый край стакана сворачивается в желобок, его края склеиваются, за­

мыкая вход во внутреннюю полость, и он превращается в стержень. Нижний конец 

wва склейки остается в виде верхнего пупка пера (см. рис. 140, 4), а на нижнем 
конце очина заJСЯеенное отверстие в донышке стакана заметно как нижний пупок 

(см. рис. 140, 5). Край исходного зачатка может быть вьrrянуr в двух местах, и тоща 
образуются два стержня, одинаковых, как у эму (Dromaius notIOeho//andiae), или 
неравных - основной и побочный, - как у птиц отряда Курообразные. 

Oqacu nepw!tl. Как и у многих других позвоночных, всю палитру цветов от 
чёрного до жёлтого производным эпидермиса придаёт пигмент меланин, rлыбки 

которого проникают в закладки развивающегося пера с отростками амёбо1ШНых 

клеток - меланоцитов. Располагаясь между кератииовыми клетками в бородках 
первого и второго порuка, они и придают оперению в целом черно-бурую окраску 

всех возможных оттенков. 

В формировании окраски оперения участвуют также жирорастворимые каро­

тиноиды, как зооксантин, обусловливающий лимонно-желтую окраску канареек, 

оранжевую окраску клюва и лап у кряковых уток, или красный астаксантин, при­

дающий яркую окраску брачному наряду самцов фазанов. 

Для африканских турако характерны уникальные пигменты каротиноидного 

ряда - красный содержащий медь пигмент порфирин и железосодержащий зе­

лёный пигмент тураковердин. 

Поскопьку накопление в перьях жирорастворимых пиrментов-каротиноидов 

обычно приводит к упрощению микроС'Jl))'КТУры пера и потере им исключитель­

ных тсрмоиэопирующих свойств. оно бывает распространено лишь у тропических 

птиц. У обитателей же менее комфортных зон окраска чаще созпаётся физиче­

скими средствами, основанными на дифракции и интерференции света в слож­

но структурированном матриксе из слоёв кератиновых призм, микропузырьков 

и микротрубочек. В глазках павлиньих перьев использованы дифракционные 

реwётки в виде более толстых бесцвеmых слоев кератина, в которых с высок.ой 

точностью рассеяны зёрна меланина. 

Лuныt11. Перо нуждается в регулярной смене. Это обусловлено и неизбеж­

ностью его износа, и его ролью маркёра видовой, возрастной, половой принад­

лежности каждой птицы, её конкретного социального статуса. не говоря уже о 

сезонной смене климатических и метеорологических условий. Процесс замены 

оперения, называемый линькой, у многих птиц происходит дважды в год - до и 

после периода размножения. Старые перья теряют прочную связь с кожей и вы­

падают, после чего начинается развитие новых. Смена пер.ьев осуществляется в 
строго опрецеленном поридке, регулируется гормонами гипофиза и щитовидной 

жмезы. Приобретение брачного наряда накануне сезона размножения обычно 

захватывает лишь контурное перо и не касается маховых и рулевых перьев, таким 

образом оно не снижает способности птиц к попёту. Однако после сезона размно­

жения начинается полная линька, которая захватывает также маховые и рулевые 

перья; она происходит по опрмелённой схеме, как правило, с поочередной за­

меной отдельных перьев от проксимальных (бяижних к туловищу) к дистальным 

без заметного уmерба способности линяющих птиц держаться в вщц,ухе. При этом 
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у мелких птиц, например воробьиных и куликов, линька происходит достаточ­

но быстро. У других, таких как альбатросы, буревестники, олуwи, пеликаны и 
дневные хищники, линька осуществляется медленно и постепенно, продолжаясь, 

например, у орлов на протяжении всеrо года. 

У водоплавающих (семейства Утиные, Anatidae, отряда Гусеобразные, 
Anseriformes), закончивwих сезон размножения, линька происходит бурно, за­
хватывая одновременно и контурное оперение, и маховые перья, что временно 

делает этих птиц Соверwенно неспособными летать. Спасительным убежищем в 
это время становятся мя них заросли надводных растений. Там они укрываются 

вместе с молодняком до восстановления своих лётных качеств, которое обычно 

заверwается как раэ перед началом сезонных миграций. 

Скелет. Скелету птиц присуща высокая прочность в сочетании с относитель­

ной лёгкостью, позволяющей ему выполнять свою роль весьма эффективно. Он 

облеrчён за счёт существования в некоторых костях воздухоноснЬlх полостей 
(пневматизирован), однако в силу высоких требований прочности составляет не 

меньшую долю в массе тела, чем у других наземных позвоночных. 

Позвоночник устроен у птиц очень своеобразно (рис. 142), позвонки сгруп­
пированы в морфофункциональные отделы иначе, чем у других наземных по­

звоночных. 

Шейный отдел (рис. 142, 33) длиннее любого из остальных и наиболее под­
вижен. Он содержит у разных видов от 9 до 25 позвонков. Атлант и эпистрофей 
близко напоминают соответствующие позвонки рептилий. Этим позвонкам 

присуща повышенная сrибательно-разгибательная подвижность, вращение же 

головы, как и у рептилий, без помех осуществляется около единственноrо заты­

лочного мыщелка, т. е. меж:цу черепом и атлантом. Типичный wейный позвонок 

имеет сравнительно небольшое тело rетероцельноrо типа (см. далее) и крупную 

невральную дугу с невысоким остистым отростком. Спереди и сзади она не­

сёт по паре сочленовных отростков, а в стороны от неё выступают поперечные 

отростки. Шейные рёбра чрезвычайно укорочены и почти на всех позвонках 

неподвижно прирастают к телам, причём в двух местах (к телу и к отходящему 

от невральной дуги поперечному отростку), и образуют мостики, под которы­

ми проходит позвоночные артерии. Гетероцельность позвонков сопряжена с 

приобретённой птицами свободной гибкостью шеи в сагиттальной плоскости. 

Суставные поверхности тел седловидны, т. е. процельны (вогнуrы спереди) при 

взгляде снизу и опистоцельны (воrнуrы сзади), если смотреть сбоку. Эта описто­

цельность представляет собой результат согласования важной для птиц гибкости 

шеи в сагиттальной плоскости с обычной для тетрапод ориентацией суставов 

между сочленовными отростками соседних позвонков. Благодаря ей суставные 

щели проходят по касательным к дуrовым траекториям позвонков и не мешают 

их взаимной подвижности. На нескольких задних шейных позвонках (обычно 

на двух) рёбра укорочены (рис. 142, 29), но причленены к позвонкам подвижно 
(в тех же двух точках). 

Грудной отдел (рис. 142, 8) образован позвонками, с которыми связаны 
грудные рёбра, достигающие грудины и участвующие в формировании грудной 

Юiетки. Обсуждаемый отдел позвоночника практически негибок, за редкими 

исключениями (например, у пингвинов и слабее у буревестников). У некоторых 

голубеобразных и курообразных птиц несколько грудных позвонков поnностью 
сливаются в спинную кость. 
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Рис. 142. Скелет вороны. Вид сбоку: 
/ - верхняи челюсть; 2 - мqэrоваи капсула; З - фаланги пальuев; 4 - пряжка; 5 - область интер­
карпальноrо сочленения; 6 - лучевая: коста.; 7 - локтевая косn.; 8 - rру.11ные по390нки; 9- крюч­
ковиднwе О1'JЮСТХ11 рi!бср; 10- область сложноrо крестuа; / / - хвостовые позвонки; 12- пнrостиль; 
13 - пОJJ.в:щошная кость; 14 - ссщалнщная кость; 15 - лобковая кость; 16 - бt11реиная кость; 
17 - малаи берuоваи кость; 18 - тибиотарзус; 19 - интертарзальное сочленение; 20 - первая 
плюсне!WI кость; 21 - кость uевки; 22- тело rру.11Инw; 23- rрудинные ОТJtеЛЫ двуч.пеннwх ребёр; 
24 - киль rрудины; 25 - вилочка (хлючиuы); 26 - треххостныll канал; 27 - позвоночные ашелы 
.IUl)'ЧJleнныx р/!бер; 28- коракоид; 29- wеllноспинное ребро; 30- плече!WI кость; 31 - лопатка; 
32- нижняя челюсть; 33- шейные позвонки; /-IV- номера пальuев 

Грудные рёбра подвижно сочленены с позвонками и с телом rрудины. Как и у 

других амниот, эти рёбра двучленны, состоят из подвижно соминенных отде­

лов - позвоночного (рис. 142, 27) и rрудинноrо (рис. 142, 2З). Позвоночный отдел 
крупнее и снабжен крючков1Шным отростком (рис. 142, 9), который выступает 
назад и налегает снаружи на последующее ребро. Грудина (stemum) у птиц - одна 

из крупнейших костей скелета. Её тело (рис. 142, 22) обширное, но тонкое и не­
редко прорезанное крупными затянутыми перепонкой окнами (особенно у rony-
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беобразных и курообразных птиц). фактически выходит за рамки rрудной клетки 

и образует значительный участок стенки брюшной полости. Нижнюю сторону 

тела грудины у птиц с развитыми крьшьями (способных к полету, воздушному 

или подводному, как пингвины) занимает высокий продольный киль (рис. 142, 24; 
cariпa st~i). на котором начинаются две пары главных летательных мышц. Во­
преки распрОСiраненному мнению, главную роль киля трудно видеть в увеличении 

мощади поверхности для крепления мышц (вспомним об икроножной мышце 

человека, которая крепится сухожилием на ограниченной поверхности пяточной 

кости). Скорее он выгораживает для этих мышц необходимое пространство, тем 

самым обеспечивая их размещение без угрозы сдавливания напряжением слишком 

выпуклых наружных слоёв (и облегчая их кровоснабжение). Эмбриональные ис­

точники тела грудины, как и рёбер, это зачатки миосепт, киль грудины возникает 

из самостоятельного зачатка. 

Движение грудной клетки при JШОхе выражается в разгибании двучленных рё­

бер, при котором позвоночный отдел поворачивается вперёц, а грудина удаляется 

от позвоночника (см. рис. 149). У ящериц это движение легко выполняется наруж­
ными межрёберными мышцами благодаря их опосредованной опоре на шею. Но 

у птиц такая опора, видимо, несовместима с отмеченной выше ролью шеи. Крюч­

ковидные отростки рёбер (см. рис. 149, 9) позволяют без неё обойтись, открывая 
пугь к иному использованию наружных межрёберных мышц (см. с. 308). 

Крестцовый отдел (рис. 142, 10), позвонки которого соединены с под­
вздошными костями таза, у птиц невероятно усилен, поскольку вторично 

(т. е. в поридке новоприобретения) включает более десятка позвонков. Это так 
называемый сложный крестец (syпsacrum), в составе которого традиционно 

видели один грудной позвонок, все поясничные (примерно 6). два истинных 
(первичных) крестцовых и несколько хвостовых. В качестве маркёров истинных 

крестцовых позвонков принимали их боковые отростки, перекинутые мости­

ками от их тел к концам поперечных отростков; их считали остатками крест­

цовых рёбер. Но недавно было показано с опорой на дополнительные маркёры 

(место отхождения у эмбриона аллантоидных артерий, пояснично-крестцового 

нервного сплетения, клоаки, лимфатических сердец, а также специфические 

молекулярно-генетические показатели), что истинному крестцу соответствуют 

задние две трети сложного крестца (не менее 1О позвонков). Сложный крестец 

даёт протяжённую срединную опору половинкам таза, укрепляя его как еди­

ное целое. Эта опора особо ответственна, поскольку половинки лишены иных 

связей. Длинные подвздошные кости, приросшие с боков к длинному участку 

позвоночника, подобно лубкам, дополнительно гарантируют его абсолютную 

жёсткость. 
Хвостовой отдел позвоночника подра::щелён на два отрезка. Передний - это 

примерно шесть подвижных позвонков (рис. 142, 11), а позвонки заднего отрезка 
(также примерно шесть) слиты в пигостиль (рис. 142, 12; pygostylus). 

Череп птиц (рис:. 143) сходен некоторыми чертами с черепом пресмыкающихся, 
например принадлежностью к диапсидному типу и присутствием единственного 

затылочного мыщелка. С черепом ящериц он сходен также своей ажурностью и 

кинетичносп.ю (подвижностью верхней челюсти относительно мозговой капсулы). 

Но птицы резко отличаются несопоставимо более крупным головным мозгом. По 

этой причине у птиц мозrовая капсула резко вьшеляется, а остатки панциря либо 

вошли в её стенки, либо р~ированы. Глазницы у птиц относительно крупнее, 
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Рис. 143. Строение черепа птиц - на примере птенцов: 

А, Б - серая ворона (Сопlш comix); В- снэый roJiyбь (Columlю /ivia); А - вид вполоборота сбоку, 

сверху и спереди; Б - ви.д впалоборота сбоку, сни:JУ и сзади; В - вид сбоку; 

1 - предчелкм:тная кость; 2 - носовая костъ; З - верхнечелюстная кость; 4 - слёзная костъ; 5 -
крыnоВИJ1Ная кость; 6 - квадратноскуловая кость; 7 - квадратная кость; 8 - боковая кпиновидна11 

косп.; 9- чешуйч1П&А косп.; 10- основная клиновидная кость; // - росrрум парасфеноида; 12 -
теменн1U1 кость; /J- лобная кость; 14- верхне:Jатылочнан кость; 15 - боковая затылочнан кость; 

16 - основнu. затылочная кость; /7 - основная височная кость (часть парасфеноида); 18- нёбная 

JIOCJЪ; 19- дополнительная частъ нi!бной кости (имеющая хрJ1щевой пред1uесmенник); 20- сошник; 

21- с~нная обонительная кость; 22- скуловаи кость; 23- затыло<1ный мыщелок; 24- переа­

неушная кос:п. 

чем у большинства рептилий, а тяжелые челюсти с зубами заменены тонким 

клювом-пинцетом. У взрослых птиц кости черепной коробки сливаются без со· 

хранения rраниц, что повышает прочносп. соеп.инений, а потому снижает потреб­

ность в материале. При обсуждении характерного для птиц набора окостенений 

имеется в виду череп птенца. В затылочном отделе развиваЮJСЯ четыре типичные 

затылочные кости, окружающие затылочное отверстие, - верхняя затылочная 

(14), пара боковых затылочных (15) и основная затылочная (16), формирующая 
непарный затылочный мыщелок. В слуховой капсуле развита практически лишь 

крупная переднеушная кость (рис. 143, В, 24). В передней стенке мозговой капсу· 
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лы развивается внизу непарная основная клиновидная кость (10), иногда (напри­
мер, у rолубей) несущая сбоку и спереди пару так называемых птериrоидных (или 

базиптериrоидных) отростков (как у ящериц, см. рис. 121, Б, 26 ), вступающих в 
скользящее сочленение с крьuювидными костями. Выwе расположена пара боко­

вых клиновидных костей (8). В отличие от современных рептилий у птиц хорошо 
выражена срединная обонятельная кость (2 /; mesethmoideum), которая формирует 
тонкую и поРой неполную меж:глазничную перегородку, а впереди утолщена и 
вместе с крышей черепа предоставляет надёжное основание для длинном верх­

ней челюсти. Нависающих над мозговой капсулой остатков кожноrо панциря у 
птиц нет. Крышу черепа образуют парные теменные (/2), лобные кости (/3) и 
отчасти - носовые (2). Из 0КОJ1оmазничных костей сохранипись только слёзная 
кость (4) перед глазом и палочковидная скуловая (22) - под ним. Присутствуют 

также две щёчные кости - чешуйчатая (9), принимающая полноценное участие 
в формировании стенки черепа (у больwинства птиц выходит на его внуrреннюю 

поверхность), и палочковидная квадратноскуловая (6), прирастающая сзади к 
скуловой кости. У птиц уникальным для амниот образом развиты крупные части 

парасфенокца. Его обширный задний отдел, названный основной височной ко­

стью (17; basitemporale), прикрывает снизу основную клиновидную кость, а его 
передним отделом, рострумом (/ /; rostrum paraspheпoidale), окантована снизу 
меж:глазничная перегородка. Сошник, у некоторых рудиментарный (у rолубя), 

считается у птиц вторично непарным (рис. 143, Б, 20); он подстилает снизу но­
совые капсулы, а позади прирастает к нёбным костям. 

Из частей висцерального черепа первичная верхняя челюсть (наследие нёб­

ноквадратного хряща, кости, возникающие в нём и на нём) включает на каждой 

стороне всего три кости. Это крупная покровная нёбная кость ( /8), сзади к 
ней присоединена (почти всегда подвижно) небольшая крыловидная кость (5), 
своим задним концом сочленённая суставом с замещающей квадратной костью 

( 7). Последняя, в свою очередь, подвижно сочленена с костями мозrовой капсу­
лы - чеwуйчатой и переднеуwной; она может выполнять качательные движения 

вперёд и назад. Вторичная верхняя челюсть уникальна у птиц доминирующими 

размерами вторично непарной предчелюстной кости (/)против верхнечелюст­

ной (3). В конструкцию верхней челюсти (надклювья), помимо двух упомянутых 
костей, входит ещё носовая, которая своими двумя отростками (рис. 143, В, 2) 
охватывает сверху и сзади окно костной ноздри. 

В основе кинетичности черепа - способности надклювья двигаться вверх и 

вниз относительно черепной коробки - лежит ограниченность зоны его подвески 

к черепу. Это только гибкая пластинка в области переносицы, образованная те­

лом носовой кости. Нижняя часть основания надклювья соепинена с квадратной 

костью костным нёбом и скуловой дугой, которые перемещаются продольно, 

синхронизируя повороты надклювья вверх и вниз с качательными движениями 

квадраmой кости 

Куликам, ибисам и журавлям присуща друrая форма кинетичности черепа, 

при которой основание верхней челюсти прорезано длинной продольной щелью 

ноздри и надклювье носит стебельчатый характер. Благодаря этому оно изгибается 

вверх и вниз на уровне костной ноздри. 

Предполагаемая роль кинетичности двояка. Прежпе всего, она делает безопас­

ной деформацию черепа под действием рабочих усипий, обеспечивает аморти­

зацию при случайных ошибках. В силу своей ажурности верхняя челюсть не 
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может пассивно сопротивляться необходимым для сжимания добычи усилиям, 

не уступая, и достигает повышенной жёсткости за счёт напряжения челюстных 

мышц. Но координация мышечных сокращений всегда чревата ошибками, вы­

зывающими кратковременные неуравновешенные нагрузки черепа. Друrой аспект 

биолоrnческой роли кинетичности проявляется при более значительных ампли­

тудах движений надклювья, дающих возможность манипуляции объектом, будь 

то собственные перья (при чистке), гнездовой материал или добыча. 

Разнообразие конфигурации черепа птиц ещё в середине XIX в. дало исследо­
вателям повод для разработки классификации типов нёба, в которых надеялись 

найти ключевые критерии для систематики класса. Эти ожидания в целом не 

паа.твердились, но сделанное позже уrочнение позволило нащупать действительно 

важное различие. У сравнительно немногих птиц (древненёбных - бескилевых и 

тинаму), которых считают более архаичными, кости нёба (нёбная и крыповидная) 

прочно срашены. В связи с этим рамка, образованная первичной верхней челю­

стью вместе со скуловой дугой, оказывается жёсткой и нс допускает деформации, 

сопутствующей широкому размаху кинетичности, достаточному для манипуляции 

объектами. Тем самым она ограничивает роль подвижности надклювья лишь 

амортизацией толчков. Древненёбных птиц (палеоrнат) противопоставпяют балее 

продвинуrому эволюционно большинству таксонов - новонёбным (неоmатам), у 

которых нёбная и крыловидная кости всегда соединены между собой подвижно. 

Нижняя челюсть птиц состоит из тех же костей, что и у рептилий, нет только 

венечной кости. У многих кажnая половинка нижней челюсти чётко поделена 

на две части rnбким участком и способна выгибаться наружу, расширяя вход в 

глотку. Задний отдел подклювья образован замещающей сочленовной к.остью, по­

кровными угловой, надугловой и предсочленовной, а передний отрезок, обычно 

более длинный, - покровными костями, крупной зубной и меньшей пластин­

чатой. У обладателей гибких половинок челюсти её симфиз тоже бывает rnбким. 
Расширение глотки у многих рыбоядных птиц (как чайки, цапли и т. п.) обле1'18.ет 

проглатывание относительно крупной добычи, активное же распяливание (с уси­

лием) нижней челюсти в воде позволяет подсасывать воду, что необходимо при 

ловле мелкой добычи. 

В среднем ухе у птиц, как и у рептилий, звукопередаюшая косточка - стремя, 

производное от гиомандибуляре предков. Лара остатков гиоидов образует скелет 

стреловидного языка, а остатки копулы трёх висцеральных дуг и первая жаберная 

дуга в качестве пары рожков обеспечивают для него подвижную основу, подве­

шенную на мышцах. 

Плечевой пояс (см. рис. 142) образован двумя замещающими костями - ло­

паткой и коракоидом - и покровной костью ключицей. Прочный и длинный 

коракоид (28) подвижно сочленён с rрудиной, как и у яшер"иц, но расположен не 
сбоку, а впереди от неё, тем самым формируя длинную и прОчиую основу для раз­
мещения главных летательных мышц. Из-за большой длины коракоида плечевой 
сустав вьшвинуr далеко вперёд, располагаясь сбоку от основания шеи. Лопатка 
(31), поскольку для её размешения нет места над коракоидом, приобрела сабле­
видную форму и тянется над рёбрами параллельно позвоночнику. У летающих 

птиц она соединена с коракоидом подвижно при помощи З.1Jастичной хрящевой 

прослойки. Обе кости совместно участвуют в образовании плечевого сустава, но 
размах движений крыла настолько широк, что они формируют не ямку, а седло­

видную вырезку, по поверхности которой перекатывается головка плечевой кости, 
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подвешенной на мошной связке впереди от сустава. Особый отросток коракоида 

соприкасается с ключицей, вместе с ней и лопаткой ан замыкает так называемый 

трёхкостный канал (26). По нему сухожилие надкоракоидиой мышцы переходит 
на спинную сторону сустава, где оканчивается сверху на головке плечевой кости. 

Упомянутый отросток коракоида выполняет роль блока мя сухожилия этой мыш­
цы и позволяет ей,~отя она идет от rрудииы, т. е. снизу, выполнять взмах крыла 

вверх. Тонкие выniугые ключицы (25) служат местом крепления передней части 
rрудной мышцы, кОторая могла бы повернуть каждую около продольной оси, но 
ключицы эффективно укреплены за счет взаимного срашения с образованием 

вилочки (furcula). 
Крупный и прочный плечевой пояс, который вместе с rрудиной охватывает 

rрудную клетку снизу и сверху, мог бы сковывать её дыхательные движения, к 

чему птицы должны быть особенно чувствительны в силу высокой интенсив­

ности их метаболизма. Но плечевой пояс одновременно и прочен, и податлив, 

что предотврашает такую опасность. Так, коракоиды соединены подвижно и с 

rрудиной, и с лопаткой, а ключицы почти у всех птиц (кроме журавлей) отделены 

от киля грудины. 

Передняя конечность в целом согласно общей для тетрапод схеме подразделя­

ется на плечо, предплечье и кисть. У летающих птиц толстая плечевая кость (рис. 

142, 30) образует трубку, чаще всего заполненную ВО3l1УХОМ. В предплечье локтевая 
кость ( 7) немного толще лучевой (6) и несёт по наружному краю бугорки в точках 
крепления второстепенных маховых перьев. Кисть отчасти редуцирована. Запястье 

подразделено иитеркарпальиым суставом (5). две его проксимальные косточки 
малоподвижны относительно предплечья. Дистальные кости запястья срослись 

с тремя костями пясти в единый крупный элемент - запястно-пястную кость, 

или пряжку (4; carpometacarpus). Имеются всего три пальца (3). вероятнее всего 
/, 1/ и /1/. В/, подвижном пальце, несущем rруппу небольших жёстких перьев 
(«крылышко•). обычно имеется лишь одна фаланга, во 1/ - две, в /1/ - одна. 

У [J'Сей и некоторых других птиц на /и 1/ пальцах имеются ещё коrтевые фаланги. 
В этом случае общее количество фаланг в них таково же, как у ящериц, - соот­

ветственно две и три. 

Суставы крыла - как локтевой, так и интеркарпальный - допускают сrибатель­

но-раэrибательные движения только в плоскости развернугого крыла. Высокие 

наrрузки, соизмеримые с весом тела птицы, падают на связочный аппарат этих 

суставов, мускулатура же в пределах крыла невелика, она контролирует движения, 

связанные с его расправлением и складыванием. 

Тазовый пояс образован у птиц тремя типичными костями - Под8311ошной, 

лобковой и седалищной. Они совместно формируют вертлужную впадину, сквоз­

ную, как и у большинства архозавров (динозавров, крокодилов и т. п.). Главной 

особенностью своего таза птицы обязаны аnаптаuии к размножению пуrем аrклад­

ки яиц. Брюшная полость птиц уменьшена, а яйца, наоборот, увеличены - как 

за счёт количества желтка (повышающего выживаемость птенцов), так и за счёт 

добавления белка (запаса воды). В результате совместного влияния этих факторов 

таз птиц стал открытым, взаимная связь его половинок в области симфиза разо­

рвалась. Лосле этого устойчивость каждой половинки таза, особенно актуальная 
для двуногих существ, зависит только от прочности крестцового сочленения. Она 

повышена у птиц благодаря дnине как Под8311ошных костей (см. рис. 142, 13). так 
и зоны позвоночника (сложного крестца), с которой это сочленение установлено. 
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Сtаалишная кость ( /4). где крепятся сильные мышцы задней конечности, у боль­
шинства птиц прочно сращена с подв:ш.ошной. Лобковая же кость ( / 5) тянется 
тонким стебельком назад вдоль нижнего края седалищной кости и сращена с ней 

только на коротком участке. На ней практически не начинаются мышцы задней 

конечности, но от неё идут тонкие листовидные мышцы брюшного пресса - му­

скульная стенка тела. По-видимому, именно с этой стенкой связано характерное 

для птичьего таза отклонение лобковой кости назад: оно обеспечивало необходи­

мое смещение назад брюшного пресса, теснимого спереди разраставшимся телом 

грудины. При взгляде сбоку на скелет птицы (см. рис. 141) становится ясно, что 
обычная мя рептилий позиция лобковой кости (направленной вниз и вперед) 

несовместима с существующим положением и размерами rрудины. 

Задняя конечность, как и у нижестоящих тетрапод (амфибий и рептилий). по­

строена из трёх отделов - бедра, голени и стопы. Но у птиц она расположена в 

другой, парасаrиттальной плоскости, параллельной по отношению к срединной, 

опирающиеся на грунт пальцы подведены под тело. К тому же часть стопы пре­

образована в палочковидный элемент (кость цевки), отчего конечность приобрела 

Z-образную конфигурацию. Верхний (проксимальный) конец бедренной кости 

(16) в связи с парасаrиттальным положением конечности имеет Г-образную 
форму; ее головка, входящая в вертлужную впадину таза, обращена внутрь и 

располагается на короткой шейке. К нижнему концу большой берцовой кости 

приросли проксимальные косточки предплюсны, Р83ПСЛённой интертарзальным 

сочленением (19). В результате образовалась комплексная кость - тибиотарзус 

(18; tiblotarsus). Малая берцовая кость (/7), поп.вешенная на связках сбоку к тиби­
отарзусу, сильно редуцирована и внизу оканчивается тонким шильцем, не достиrая 

интертарзальноrо сустава. Но её проксимальный конец участвует в формировании 

коленного сустава, скользя по специальному желобку на конце бедренной кости. 

Кости плюсны частично РtllУUИРОВались, но три из них (//-/У) срослись между 

собой и с дистальными косточками предплюсны в палочковидную кость цевки 

(21; tarsometatarsus). Пальцев в стопе у большинства птиц четыре, и все с разным 
числом фаланг (2-5), как J-/Vпальцы в стопе ящериц, что позволяет судить о 
нумерации пальцев. / палец, образованный двумя фалангами, обычно обращен 
назад и таким образом противопоставлен остальным трём (//-/V) пальцам. 
Несушая его первая кость плюсны (20) очень коротка и прикреплена подвижно 
к задней стороне её дистального конца, отражая способ поворота пальца, осуще­

ствившегося у предка. 

Мышечная система. Осевая мускулатура - наследие миомеров - сохраняет 

первичную сегментацию только в области грудной клетки в виде межрёберных 

мышц. Особенно сильно преобразована примитивная основа мышц шеи в связи с 

её сложными и весьма ответственными движениями. По этой причине дыхатель­

ная мускулатура, а именно наружная межрёберная мышца, осуществляющая вдох, 

не может получить опоры на шее и поворачивает рёбра вперёл. путём смешения 

кажцого из них вверх по отношению к ПРtаЬШУШему. Такую в6зможность со:ша­

ют крючковидные отростки, благодаря которым сегменты упомянутой мышцы 

ориентированы точно ~шаль рёбер. В остальном ыускулатура туловища ослаблена -
как обслуживаюшая позвоночник, который практически неподвижен, так и трёх­

спойная мускулатура брюшной стенки. В мускулатуре конечностей чётко выражена 

тенденция размещения главных мышечных масс на поясах и относительного об­

легчения дистальных отделов. В частности, две наиболее крупные мышцы крыла, 
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контролирующие его движения в плечевом суставе, размещены на грудине и 

коракоиде. Это опускающая крыло грудная мышца (musculus pectoralis) и под­
нимающая его надкоракоидная мышца (m. supracoracoideus), чьё сухожилие, как 
уже указано ранее (см. с. 308), тянется к верхней стороне головки плечевой кости, 
перекидываясь через отросток коракоида и проходЯ по трёхкостному каналу. 

Попёт птиц. Доминирующая часть площади крыла образована маховыми 

перьями, асимметрия опахал которых способствует объединению перьев во время 

взмаха вниз в сплошную пластинку переменной площади. Более широкое и по­

датливое внутреннее опахало (обращенное к туловищу) опирается снизу на стер­

жень соседнего пера. При взмахе вверх щели между перьями могут раскрываться 

(практи•1ески только в области кисти) за счёт отгибания внутренних опахал. Крыло 

птицы имеет классический аэродинамический профиль (форму поперечного се­

чения, рис. 144, Б ). Верхняя сторона крыла выпукла, а нижняя - слегка вогнута. 

Передняя, утолщенная часть содержит мясистый отдел передней конечности, 

её кромка закруглена; задняя часть образована маховыми и кроющими пе­

рьями, её кромка очень тонка. В полёте при положительном угле атаки (это 

Рис. 144. УстроАство птичьего крыла: 
А - ра3вёрнутое крыло сокола-сапсана. вид сверху; Б - разре3 крыла поперёк дли11110А оси в области 

предплечы~ со схематическим показом набеrающеrо в полёте воэдущиоrо потока, плюсами н 111иlf)'­

с1111и показан 11ере11ад давпения о потоке, со:ш.ающнА подьёмную силу; / - передняя кожная складка 

крыла (пропатаrиум); 2 - крылышко; З - верхние кроющие перья; 4 - первостепенные маховые 

перья; 5 - второстепе1111ые маховые перы~; 6 - плечевые перы~ (третьестепенные маховые); 7 - лу­

чевая кость; 8 - локтевая кость; 9 - угол атаки: 10 - хорда крыла: 11 - нижние кроющие перы~; 

12 - струн набегающего потока 
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угол - 9 на рис. 144, Б - между хордой крыла - 10- и направлением полёта) 

скорость потока (поrраничноrо слоя), обдуваюшеrо верхнюю сторону крыла, ока­

зывается выше скорости потока под крылом. Благодаря этому, в соответствии с 

законом Бернулли, различается и давление во;шуха на поверхности крыла: сверху 

оно ниже, что и порожаает подъёмную силу. 

С увеличением уrла атаки подъёмная сила возрастает, но увеличивается и ло­

бовое сопротивление. При критическом уrле атаки (обычно это 4") в обтекаюшем 
крыло потоке во:шуха возможна некая катастрофа - аrрыв ero поrраничноrо слоя 
от верхней поверхности крыла. В область разрежения над крылом втягивается 

воздух сзади, нейтрализуя подъёмную силу и порож.цая гирлянду тормозяших 

полёт крупных вихрей. 

Дпя наиболее простой формы полёта - планирования с потерей высоты -
используется некоторый компромиссный режим, позволяющий расходовать этот 

запас потенциальной энергии максимально эффективно. 

Как показали расчёты и эксперименты, экономный режим планирования 

достигается в двух вариантах: во-первых, при медленном скольжении на относи­

тельно очень обширных крыльях, при их малоА: удельной весовой нагрузке (0,5 r 
массы на 1 см2 поверхности крыльев), во-вторых, при быстром, в условиях вчет­
веро более высокой удельной нагрузки. Первый вариант характерен для многих 

крупных птиц, используюших подцержку термиков - тепловых конвекционных 

потоков воздушных масс над нагретыми участками суши. Это статическое паре­
ние грифов, орлов, аистов, пеликанов и др" требуюшее от птицы способности 

описывать круги малоrо радиуса, чтобы удержаться в nредспах узкого термика. 

Второй вариант - это динамическое парение, которое реализуют буревестники и 

альбатросы. Они используют неравномерность скорости ветра над поверхностью 

океана, возникающую из-за торможения о волны нижних слоёв 803Ц)'Ха, отдаю­

ших им свою энергию. Когда птица скользит с подъёмом против ветра, её полёт, 

конечно, замедляется относительно воды, но не относительно воздуха, поскольку 

она попадает в его более высокие и скоростные слои. Так она поднимается при­

мерно до высоты 1О м (пока достаточен прирост скорости ветра с высотой). Затем, 

используя полученный запас высоты, птица nпанирует в любом нужном направ­

лении, в том числе и против ветра, но только если достаточно высока скорость 

скольжения. Поэтому обладателям динамического парения присуши минные, но 
узкие крылья и соответственно их высокая удсльная наrру:\ка. 

Крылья относительно малой nпошади и обусловленная ими высокая скорость 

полета характерны также для ныряющих птиц (например, чистиковых, многих 

уток) в связи с использованием крыльев для •Подводного полёта», а у nпаваюших 

со сложенными крыльями (например, поганок) - с необходимостью снижения 

nпавучести (запаса воздуха под крыльями). Узкие длинные крылья выгодны так­

же потому, что уменьшают энерrетические потери, связанные с формированием 

вихрей на концах. Эти вихри возникают вследствие перетек~ния воздух.а около 
боковой кромки крыла снизу вверх (под влиянием rрадиеНта давления). Но у 
статических парителей, испольэуюших режим полёта с малой удельной нагрузкой, 

крылья широки. То же относится к лесным птицам, летаюшим среди препятствий, 
в том числе и с высокой удельной нагрузкой (яркие примеры - представители 

отряда Курообразные). У них перетеканию воздух.а мешает разрезная вершина 

крыла, образованная несколькими относительно узкими и растопыренными 

первостепенными маховыми перьями. 
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При машущем полёте птица активно соэдаёт пропульсивную силу (направ­
ленную вперёд тягу) при помощи кистевого отдела крыла, используя его в роли 

пропемера. Важно, что при взмахе вниз кисть немного перекручивается передней 
кромкой вниз, уступая подъёмной силе, приложенной позади кистевого сгиба 

(интеркарпального сустава). Or этого вектор подъёмной силы наклоняется вперёд, 
приобретая, помимо вертикапьной составляюшей, нейтрализующей вес, также 

горизонтальную - силу тяги. 

Благодаря вертиiальному движению опускаемого крыла обтекающий поток 
набегает на него кооО снизу, особенно в области вершины, тем более при малой 
горизонтальной скорости птицы. В связи с этим угол атаки в этой зоне оказы­

вается слишком большим, и требуются некие дополнительные средства, чтобы 

избежать отрыва пограничного слоя. Таких средств два. Во-первых, помогает 

жёсткое крылышко на п0д0ижном первом пальце кисти, действующее аналоги'lно 

предкрылку самолета. Из-под него вырывается быстрая струя воздуха, которая 
обдувает верхнюю сторону кисти, сообщая устойчивость пограничному слою. Во­

вторых, помогает разрезная вершина крыла, поскольку формирующие её узкие 

первостепенные маховые к высоким углам атаки не 'lувствительны. 

При машущем полёте дистальные концы крыльев создают ощутимые инер­
ционные нагрузки, компенсируемые либо за счёт укорочения крыла в целом, 

либо за счёт сужения его дистальных отделов. Относительный вес крыльев 
достаточно велик (22 96 общего веса тела у чёрноrо грифа, 16 96 у галки и до 
12,5 96 у колибри). Поскольку при увеличении размера крыльев их вес растёт в 
кубической зависимости, а площадь - в ква.nратной, возникают определенные 

ограничения достижению максимального размаха крыльев дпя всех крупных птиц. 

Считается, что максимально возможен размах крыльев в 3,5 м, встречающийся 
у кондоров, альбатросов и пеликанов. Наибольшая масса тела летающих птиц 

близка к 15 кг. 
При вэлёте с горизонтальной поверхности дпиннокрылые птицы испытывают за­

труднения по той причине, что дпя создания необходимой подьёмной силы крыльев 

требуется достаточно высокая скорость, а первостепенные маховые - основной 

пропульсивный инструмент крыла - не могут работать в полную силу, так как 

амплитуда взмахов кисти ограничена близостью субстрата. Поэтому птицам 
приходится набирать необходимую скорость за счёт длительного разбега (гри­

фы, лебеди), встречного ветра (альбатросы) или па.nения с приезды (кайры из 

чистиков). 

Крайне специализированную разновидность машущего полёта составляет 

трепещущий nолёт. В этом случае используется лишь способность к пропеллиро­

ванию, при котором сила тяги направляется вверх. Трепещущий полёт позволяет 

птицам зависать в воздухе на одном месте и медленно перемещаться в различных 

направлениях. Эта способность особенно развита у колибри, узкие и длинные 
крылья которых с очень короткой плечевой костью могут перекручиваться в пле­

чевом суставе на 180°, создавая подъёмную силу при движении крыла как вперёд, 
так и назад (исподом крыла вверх). При частоте взмахов крыльев до 78 циклов в 
секунду колибри может зависать в воздухе и совершать различные манёвры при­

мерно так же, как это делают современные вертолёты. 

Наконец, стремление многих крупных птиц (гусеобразных, журавлей) к упо­

рядоченному построению во время rрупповых перелётов с образованием клиньев 

или косых цепочек, как показывают расчёты и эксперименты, позволяет им сокра-
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щать энергетические затраты на полёт до 70 % за счёт использования каждым по­
следующим членом стаи вихревых потоков, порождаемых предыдущей птицей. 

Нервная система. Головной мозг птиц (рис. 145) обнаруживает яркие черты 
прогрессивной эволюции. Ero относительный объём значительно больше, чем 
у репrилий. Так, например, у ящерицы с массой тела около 1О г масса мозга не 

превышает 0,05 г, тогда как у птиц сходного размера мозг не бывает легче 0,5 г. 

Своей величиной особенно вьшеляются три отдела мозга. 

Во-первых, это мозжечок (5), в котором можно различить выступающие по 
бокам небольшие выросты, так называемые клочки (6; Пocculi) и сплошное, 
лишённое желудочка тело с одинаковыми поперечными сЮiадками коры, так на-

s 6 
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Рис. 145. Головной мозг птицы (домашнего гуся): 
А - вид сбоку; Б - вид сверху; В - вид сни3у: / - обонителЬliая луковица; 2 - 3рительная доли 

среднего мооrа; З - полушарие конечного мо3rа; 4 - эпифи3; 5 - мопсечок; 6 - •клочок• мозжеч­

ка; 7 - продолговатый мо3г; 8 - rипофи3; 9 - перекрёст 3рительного нерва; 1-Xll - номера го­
ловных нервов 
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зываемый червь (vennis). Мозжечок суммирует все поступаюшис в мозг сигналы 
от вестибулярного аппарата и различных мсханорецепторов (кожного осязания, 

мышечного чувства и т.п.), сопоставляет их с посылаемыми к мышцам двига­

тельными командами и направляет в соотвстствуюшие центры слабые тормозные 

сиmалы, слегка умеряя используемые мускульные усилия. Мозжечок непрерывно 

под11ерживает согласование новых двигательных команд с достигаемым эффектом. 

Во-вторых, значительных размеров достигают зрительные доли среднего мозга 

(2), оттеснённые крупным мозжечком в стороны от средней линии. У птиu, как 
и у нижестояших позвоночных, это первая инстанция, куда прихоцят сигналы от 

сетчатки глаз. Помимо участия в nерtпаче и обработке сигналов, поступаюших от 

глаз, зрительные доли выполняют некоторые более обшие функции по обработке 
информации, приходяшей от других анализаторов. 

В-третьих, ешё одна часть мозга, которая выделяется своей величиной, это 

полушария конечного мозга (3), в гипертрофированных и усложненных донных 
Ядрах которых - полосатых телах (corpus striatum) - расположены высшие цен­

тры, получаюшис всю информацию от рецепторов. Они ответственны главным 

образом за инстинктивное поведение (особенно при размножении, локомоции, 

nишедобывании и т.д.), а также являются основным координатором деятельности 

всех отделов головного мозга. Кора полушарий развита у пrиц сравнительно сла­

бо. Ешё в большей степени то же относится у большинства птиц к обонятельным 

луковицам конечного мозга(/). Полушария конечного мозга и мозжечок смыка­

ются нап. промежуточным мозгом, прикрывая его сверху, так что остаётся виден 

лишь возвышаюшийся нап. его крышей маленький эпифиз (4). Гипофиз (8) на 
дне промежуточного мозга развит значительно лучше. 

Соотношение разных отделов головного мозrа у высших представите.лей класса 

существенно отличается от такового у более архаичных видов. Оrносительный 

объём полушарий конечноrо мозга оказывается наименьшим у представителей 

отряда Куриные, чуrь выше этот покаэате.ль у куликов и голубей, а самый высокий 

обнаружен у врановых, дятлов, сов и попугаев. У попугая ара, например, обьем 

полушарий конечного мозга превосходит аналогичный показатель домашней ку­

рицы в 8 раз, хотя размеры тела у этих птиц практически одинаковы. 
Птицы имеют 11 пар головных нервов; в этот набор ВХQ!1.ИТ Xll нерв (п. hypoglossus), 

покидающий череп через отверстия в затылочном отделе, но прототип XI нерва 
(п. accessorius) выглядит у них лишь как веточка Х нерва (п. vagus). 

Спинной мозг, как и у других наземных позвоночных, заметно утолщен на 

участках, посылающих нервы к конечностям (в составе мечевого и пояснично­

крестцового сметений). Но в крестцовой области нервная трубка развернуrа, 

приблизительно как это характерно для продолговатого мозга. Здесь сформирован 

так называемый ромбовидный синус, прикрытый сверху лишь тонкой перепонкой 

и заполненный жировой тканью со скомениями гликогена. 

Орrаны чувств. Из органов чувств у птиц лучше всего развиты зрение и слух. 

Птицы наделены высокоразвитой способностью к цветовому восприятию, что по­

зволяет им широко использовать особенности окраски оперения и rолых участков 

кожи в качестве сигнальных маркёров в разнообразных поведенческих актах. 

Слух тоже развит у птиц достаточно хорошо, что вполне соответствует ши­

рокому распространению у них звуковой коммуникации. Эти два анализатора 

иqJают основную роль в пространственной ориентации птиц, особенно во время 

полёта. 
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Орюны зpeнUJI у большинства птиц можно считать доминирующим органом 
чувств. У большинства видов, за исключением киви (Aptely.X'), глаза необычайно 
велики и, например у обыкновенного скворца (Stumus), занимают 15 96 объема 
головы (у человека - 1 %). А глазные яблоки сов и некоторых орлов превосходят 
таковые человека даже по абсолютным размерам. 

Из-за своих крупных размеров rлаза птиц обычно малоподвижны. Моно­

кулярное поле зрения у многих птиц достигает 120" (у воробьиных) и даже 145" 
(у голубя), что в совокупности составляет почти круговую панораму, оставляя 

у голубя, например, расположенную сзади •мёртвую зону. лишь в 60". Сектор 
бинокулярного зрения у таких птиц, напротив, очень невелик и редко превы­

шает 30". В противовес этому у птиц, активно преследующих свою добычу или 
ловящих её на лету, сектор монокулярного зрения неширок (90"), поскольку их 
глаза сдвинуты вперёд рааи увеличения поля бинокулярного восприятия (до 60" 
у сов и дневных хишников). 

Практически у всех птиц rлаэные яблоки имеют rрушевидную форму (рис. 

146). В них роговица(/) и задняя сторона глаза, подстилаемая сетчаткой (8), 
образованы сферическими поверхностями, а переход между ними имеет кони­

ческую форму, определяемую костным каркасом - склеральным кольцом - иэ 

отдельных взаимно налегающих пластинок ( 11 ). Возможно, некоторая взаимная 
подвижность мастинок, изменяя форму глаза, участвует в наводке на фокус, 

возможно, мышцы радужины уплощают роговицу при своём сокращении, но 

главный эффект аккомодации со:шаётся за счёт увеличения выпуклости хруста­

лика ( IЗ) расположенным по ero экватору ресничным мускулом. При этом у 
видов, обладающих невысокой остротой зрения (куриные, многие воробьиные, 

голуби), ширина глаза обычно существенно превосходит ero продольный размер, 
тогда как, например, у орлов и воронов глазные яблоки сильнее вытянуты ааоль 

оптической оси. Аппарат аккомодации хорошо развит у дневных хищников, но 

особенно сильно - у ныряющих птиц, позволяя некоторым из них (например, 

бакланам Pha/acrocorax) изменять преломляющую способность rлаза в пределах 
40- 50 диоптрий (против 13,5 в молодости у человека). Это важный резерв для 
компенсации выключения преломляющих свойств полусферической роговицы, 

которая под водой не работает как граница воздушной и жидкой сред. 
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Рис. 146. Горизонтаnьный средин­
ный разрез через правый глаз днев­

ной хишной птицы (сарыча). Вид 

сверху: 

1 - роговица; 2 - 11ередняя камера 
глаза; 3 - радужина; 4 - ресничное 

тело; 5 - задняя зоиа крепления хруста­

лика (циннова связка); 6 - височная 

ямка и оnтическая ось би11окулярноrо 

зрения; 7 - центральная ямка и соот­

ветствующая опmческu ось монокуляр­

ного зрения; 8- ретина; 9- сосуднс:rая 

оболочка; 10 - склера; 11 - склераль­

ная костная пластинка; 12 - пе~яя 
зоиа крепления хрусталика; 13 - хру-



Сетчатка дневных птиц состоит преимущественно из JСОЛбочек, у ночных - в 

основном из папочек. Высокая разрешающая способность зрения зависит от плот­

ности распрмепения рецепrорных клеток в сетчатке и может составлять у дневных 

пnщ до 120 ООО JСОЛбочекfмм2 по всему полю сетчатки и до 1 ООО ООО колбочек/мм2 

в области центральной ямки (fouea centralis), это соответственно в 12 и 5 раз 
больше, чем у человека. Кроме того, у птиц, пользующихся в равной мере как 

монокулярным, так и бинокулярным зрением, помимо центральной ямки (7) 
развивается ещё и височная ямка (б; fovea temporalis), расположенная ближе к 
заднему кpalQ сетчатки. Её устройство сходно с таковым центральной ямки, но 

размеры и п:nотность упаковки рецепторных кпеток обычно уступают аналогич­

ным показаtелям. Правда, у некоторых птиц, например у стрижей, височная 

ямка развита очень сильно, тогда как центральная существенно редуцирована. 

У пrиц, обитающих над открытыми пространствами (в степных ландшафтах, над 

обширными акваториями), центральная ямка часто превращается в растянуrую 

горизонтальную полоску (у серебристой чайки Larus argentatus), а то и вовсе в 
желобок, пересекающий всю сетчатку по горизонтали (у африканского страуса 

Struthio came/us). Такое образование называют area. 
Острота зрения большинства птиц вполне сравнима с таковой человека, не­

смотря на более высокую плотность расположения светочувствительных кяеток. 

Так, у мелких воробьиных разрешающая способность зрения в 3 раза ниже, чем у 
человека, хотя, конечно, у крупных дневных хищников и падальщиков, способных 

обнаруживать свою добычу на большом расстоянии, острота зрения превосходит 

таковую человека в 2-3 раза. Однако основное преимущество птичьего зрения 
состоит в том, что они обладают значительно более широким, чем человек, по­

лем чёткого изображения зрительных образов на сетчатке. У человека эта область 

резкого изображения локализуется только вокруг цеJiЧ)альной ямки и захватывает 

уrол зрения всеrо около 2,5". Поэтому человеку приходится постоянно сканировать 
пространство подвижными глазами, чтобы получить полное изображение. У пrиц 

же с их малоподвижными глазными яблоками и преимущественно монокулярным 

зрением чёткое изображение одновременно всех объектов, расположенных в 

пределах очень широкого уrла зрения, создаётся уже на сетчатке. Широкий угол 

обозреваемого пространства позволяет птицам легко оценивать и запоминать 

взаимные координаты некоторого набора объектов, будь то карта звёзцного неба 

или местности, рассматриваемой «С высоты птичьего полета". Первое играет важ­

ную роль при дальних миграциях птиц, помогает им в навигации, а второе - при 

поисках под снегом сделанных осенью «кяадовок•, например желудей сойками 

(Garru/us), семян кедровой сосны кедровками (Nutifraga) и т.д. 
И:шавна принято считать, 'ПО птицы обладаюг цветовым зрением, о чем можно 

судить хотя бы по широкому распространению у них яркой окраски оперения и 

специальных цветовых маркёров, играюших важную сигнальную роль при вну­

тривидовом общении. Восприятие цвета осуществляется на полихроматической 

основе, более богатой, чем у человека, имеющего три зрительных колбочковых 

пигмента (с наибольшей чувствительностью к световым волнам длиной 424, 530 
и 560 нм). Птицы имеют четыре отдельных типа колбочек, зоны поглощения 
которых более равномерно распределены в видимой части спектра и захваты­

вают ближнюю ультрафиолетовую область; максимальная чувствительность их 

зрительных пигментов находится в области длин волны в 379, 445, 508 и 565 нм. 
Цветовому анализу очевидно помогают и светофильтры в виде жировых капель с 
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растворенными каротиноидными пигментами красного, жёлтого или оранжевого 

цвета, содержащимися в части колбочек у дневных птиц. Глаза сов отличаются 

рядом особенностей, рассчитанных главным образом на зрительное восприятие в 

условиях крайне низкой освещенности. Эrому способствует крупный размер глаз, 

широкий зрачок, а также присутствие в сетчатке сов исключительно палочек, за­

полненных зрительным пурпуром - родопсином. Считается, что глаза сов в 100 
раз более чувствительны в условиях низкой освещенности, чем глаза человека. 

Слуховая система птиц, построенная по обычному для наземных позвоночных 

плану, обнаруживает особенно близкое сходство со слуховой системой рептилий, 

отличаясь, однако, от неё рядом морфологических и функциональных особен­

ностей. В органе слуха у птиц, помимо внутреннего и среднего уха, выражены 

специализированные структуры, фактически представляющие собой наружное 

ухо. Эrо зачаточный наружный слуховой проход (meatu.s acu.sticus) - более или 

менее глубокая ниша, дно которой формирует барабанная перепонка, а вход 

прикрывает тонкая сеть из видоизмененных перьев. У сов по бокам наружного 

слухового отверстия располагаются две широкие кожные складки, покрытые 

плотными перьями и отчасти аналогичные слуховым раковинам млекопитающих, 

поскольку они способны выполнять звукоорганизующие функции. 

Звуковые колебания, воспринимаемые барабанной перепонкой и передаваемые 

стременем на овальное окно внуrреннего уха, вызывают компрессионную волну, 

распространяющуюся по перилимфе улитки. Воспринимаемый птицами частопtый 

диапазон, как правило, существенно уступает таковому большинства млекопитаю­

щих и не превышает9-11 октав (0,3-21 кГц). При этом наиболее низкие пороги 
слуховой чувствительности редко вых.о.аят за пределы 1,5-4,0 кГц. Частоту звука 
птицы различают примерно с той же точностью, что и человек, т. е. 0,3-0, 7 %. 

Большинство птиц способны определять направление на источник звука с 

меньшей точностью, чем человек: ошибка составляет у них 20-25• против 15• 
у человека. Лишь у сов, способных ловить ночью мелких грызунов вслепую, по 

шороху и обладающих широкими и асимметрично расположенными наружными 

ушными складками, точность пассивной локации повышается до 1 •. Способность 
к активной эхолокации описана, по крайней мере, у rнезаящихся в пещерах козо­

доев гуахаро (Steatornis) и стрижей-саланган (Colloca/ia). Первые ориентируются 
в темноте, и:шавая относительно низкочастотные (6-10 кГц) щелчки, которые 
учащаются при приближении к препятствию. У стрижей щелчки с частотой за­

полнения 4-5 кГц излучаются сериями по 20 щелчков в секунду. В целом, точ­
ность ориентации в темноте у эхолоцирующих птиц примерно на порядок хуже, 

чем у летучих мышей. 

Звуковая коммуникация играет ключевую роль во внутривиJiовом и межвидо­

вом общении у птиц. Гортань у птиц, в отличие от других наземных позвоночных, 

играет скромную роль в производстве звуков, главным инструментом звукоиз­

влечения у птиц служит аппарат нижней, или певчей, гортани - syrinx (рис. 147, 
34), мышцы которой иннервируются веточками подъязычного нерва. Диапазон 
излучаемых птицами частот, как правило, располагается в пределах 1 - 12 кГц, 
однако его нижняя граница практически совпадает с верхней частотной границей 

человеческого голоса (сопрано, 1500 Гц). Но, пожалуй, основная особенность 
пения птиц - это их способность модулировать частоту в звуковых посылках со 

скоростью от 15-17 нот/с (американская овсянка Melospiza melodia) до 200 раз 
в секуtШу (американский лесной дрозд Hylocichla mustelina). 
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Рис. 147. Внутренние органы самца птицы на примере яnонскоrо перепела (Co/umix 
japonica). Вид снизу: 
/ - трахея; 2 - общам сонная артерия; З - щитовидная железа; 4 - ярi!мнu вена; 5 - леrочнu 
арrернм; 6 - rрудные артерю1 и вена; 7 - левая nередн1U1 полая вена; 8 - серцuе; 9 - левое лёrкое; 
/0-спинньаорта; //-общая nодв:шоwная вена; 12- селез/!нка; 13- семенник; 14-nplШllТOx 
семенника; 15 - седа11ищная вена; 16 - семяпровод; /7- почка; 18- клоака; 19- коnчнково­
брыжеечная вена; 20- задн11я кишка; 2/ - двенадцатиперстная кишка; 22 - парная слепu кишка; 

2З - пQQЖеЛудочнu. железа; 24 - rонкая кишка; 25 - спиннu аорта; 26 - вороуная вена печени; 

27- мускульный желудок; 28- жёлчный пу;sырь; 29- желе3истый жмудок; 30- печень; J/ - за­

дняя полая вена; 32 - правая дуrа аорты; 33 - левая безымянная арrерия; 34 - нижняя (певчu) 

rортань; 35 - nнщевОJ1; 36 - :юб 
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Принято различать короткие звуковые сигналы - позывки - разного на­

значения (тревожные, территориальные, крики бедствия и т.д.) и пение, пред­

ставляющее собой видоспецифические последовательности звуковых посылок, 

служащие обычно для привлечения и стимуляции полового партнера, маркировки 

гнездовой территории и т.д. Акустическая характеристика сигнала определённого 

назначения может меняться в зависимости от конкретной ситуации. 

Ритм повторения песни во многом зависит от фазы репродуктивного сезона, 

присутствия брачного партнёра или соперника, продолжительности самой песни. 

Обычно пение является привилегией самца, но у некоторых птиц (например, 

нашего клеста-еловика Loxia curvirostra) самка тоже умеет петь, хотя и не так 
разнообразно, как самец. У некоторых видов самка участвует в брачных демон­

страциях (круглоносый плавунчик Pha/aropus /ohatw, тинаму Tiпamiforrnes и др.) 
и облааает несложной песней, тогда как насиживающий кладку самец практически 

не подаёт голоса. 

Широко известна способность птиц к имитации чужих песен - пересмешни­

честву. Так, некоторые камышёвки, скворцы, сорокопуrы, сойки, кукши, пере­

смешки и др. обычно включают в свою песню десятки отдельных элементов песен 

других видов и даже имитируют случайные звуки антропогенного происхождения 

(стуки, скрипы и т. п.). Часть видов птиц способны искусно имитировать челове­

ческую речь (попугаи, скворцы, врановые). 

Органы обоняния. Обонятельная чувствительность у большинства птиц развита 

плохо. Только у тех птиц, что собирают корм на субстрате (например, зарянки, 

дрозды, синицы), экспериментально подтвержnена способность находить корм 

по запаху. Лучше других способен использовать запахи киви (Apteryx), который 
отыскивает свою добычу в 11JУНте, зондируя его клювом с расположенными на 

его конце но:шрями. Существенной обонятельной чувствительностью облацают 

также многие голуби и трубконосые, использующие её Д/JЯ навигации в полёте 

(мелкие трубконосые, качурки, находят rnездовую колонию и свою нору по за­

паху, поскольку, опасаясь чаек, прилетают туда только по ночам). Наконец, как 

показали опыты с замаскированными ра3Лагающимися трупами млекопитающих, 

некоторые виды грифов Нового Света ( Cathartes aura и Sarcoramphw рара) легко 
отыскивают приманку, руководствуясь исключительно её запахом. 

Органы осязания представлены у птиц либо свободными нервными оконча­

ниями, либо специализированными тельцами, в части которых клубки концевых 

разветвлений нервов окружены с двух сторон особыми клетками, а в остальных 

заключены в соединительно-тканную капсулу (см. рис. 32, В). Особенно много­
численны такие тельца на конце клюва, языка, могуг образовывать плотные ско­

пления на лапах. Эrи механорецепторы помогают, например,.куликам разыскивать 

в грунте (в частности, на литорали) кормовые объекты, в6спринимая произво­

димые ими колебания. 

Вкусовые почки, подобные таковым всех других позвоночных, рассеяны у птиц 

по задней части языка и стенке ротовой полости. Экспериментально показана 

(на синицах, голубях, перепелах) способность воспринимать обычные вкусовые 

качества пищи (сладкое, кислое, горькое и солёное) и даже отдавать предпочтение 

некоторым из них. 

Орrаиы пищеварения. Пищеварительная система птиц существенно отли­

чается от таковой большинства типичных наземных позвоночных под влиянием 

связанных с полётом требований сокращения массы. Мощные челюсти, вооружён-

318 



ные зубами, у типичных mиu заменены клювом с роговым чехлом (рамфотекой), 

иrраюшим основную роль, прежде всего, в ловком схватывании, ловле добычи, в 

манипулировании с ней и реже - в её сушественной обработке. 

Поскольку разрез клюва у птиц, как правило, сильно вытянут назад, их 

замкнутая ротовая полость обычно невелика. В центре нёба располагается 

продольная шель, в которую открываются парные хоаны, а в самый задний её 

участок - слуховые (евстахиевы) трубы. Со дна ротовой полости поднимается 

стреловидный язык, чаще всего тонкий и жёсткий. Позади него расположена 

продольная гортанная wель. Роговые кромки клюва моrут формировать зуб­

цы - крупные, помогаюшие удерживать или расчленять добычу (крохали Mergus, 
сорокопуты L"anius), или тонкие, формируюшие цсшильный аппарат (большин­
ство гусеобразных Anserifonnes, фламинго Phoenicopteriformes). У некоторых 
зерноядных птиu утолшенные кромки клюва или центральные бугорки нёбной 

поверхности позволяют ра:шавливать даже весьма прочные семена растений. Так, 

дубонос Coccothraustes способен раскалывать клювом косточки вишен, соэдавая 
при этом силу давления до 340 ньютонов. 

У многих птиц хорошо развиты слюнные железы. Их слизевые (гликопро­

теиновые) выделения облегчают проглатывание пиши, но нередко выделяют 

клейкий и вязкий секрет, помогающий сзахватывать• при помощи языка мелких 

насекомых и семена. Птицы могут использовать слюну для формирования на 

тонких ветвях мелких пишевых комков, запасаемых впрок (американская кукша 

Perisoreus canadensis), склеивания гнездового материала (многие воробьиные 
птицы Passerifonnes) или даже из одной слюны изготавливать гнездовой лоток 
(стриж-сапанrана Collocalla). 

У многих птиц формируется запасаюшее расширение пишевода - зоб (рис. 

147, Зб), накапливающий пишу перед поступлением её в желудок. У курообраз­
ных птиц, потребляющих много низкокалорийных, но легко доступных расти­

тельных кормов, это позволяет интенсифицировать кормёжку. Голубям такой 
резервуар позволяет кормиться вцали от мест гнезлования, используя для этого 

благоприятные территории. Зоб голубей особенно интересен тем, что к.летки 

эпителия его стенок в период выкармливания птенцов усиленно размножаются, 

переполняются питательными вешествами (белками и жирами) и отделяются в 

просвет зоба в виде густой жидкости, которую птица затем отрыгивает в клюв 

маленьким птенцам. Это и есть «птичье молоко•, редчайший для птиц случай 

секреции искусственного корма. У гоацина ( Opisthocomus) из Центральной Аме­
рики и севера Южной Америки огромный и подразделенный резкими изгибами 
на три камеры зоб служит бродильной камерой (ферментатором). Здесь масса 
измельчённых листьев подвергается обработке микроорганизмами, близкими 

к сбраживаюшим растительную массу симбионтам жвачных млекопитающих. 

Эти микроорганизмы расшепляют клетчатку и сами составляют корм, богатый 
источник белков и витаминов. 

Желудок у птиц чётко подразделён на два отдела. Стенки первоrо из них, про­

стого по форме, пронизаны плотно размещёнными пишеварительными железами. 

Это железистый желудок (29; proventliculus), соответствующий его кардиальному 
отделу в У-образном желудке акул. В пилорическом отделе характерный кольцевой 

мускул - сфинктер - у птиц гипертрофирован, отдел превращён в обширную 

камеру с толстыми стенками из гладкой мускулатуры. Это мускульный желудок 

(27; ventriculus), покрытый изнутри толстой роrовой (коилиновой) выстилкой, 
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продуктом выделения эпителия. При помощи мелких камешков, заглатываемых 

птицей (гастролитов), мускульный желудок, сокращаясь 2-3 раза в минуrу, осу­
ществляет механическую обработку пищи. 

Усвоению собранноrо пищевоrо материала предшествует ero химическое 
обеззараживание в железистом желудке при кислотности в 2-3 рН, а затем и 
переваривание ero в той же кислой среде наряду с механической обработкой в 
мускульном желудке. Плотоядным птицам присущ обширный и относительно 

тонкостенный мускульный желудок. Он не осуществnяет механической обработки 

корма, но пропускает в кишечник только жидкий пищевой материал, а потому 

служит барьером для непереваримых объектов, таких как кости, перья, волосы, 

чешуи и т.д. В нем формируются так называемые поrацки, которые отрыгиваются 

птицами (особенно, соколообразными и совами) через несколько часов после 

кормёжки. 

Оrходящая от мускульноrо желудка двенадцатиперстная кишка (21) характер­
ной петлей охватывает удлиненную подЖелудочную железу (23). Тонкая кишка 
(24). сильно вытянутая и уложенная петлями, в конце переходит в короткую за­
днюю кишку (20). нередко называемую толстой, или прямой. В месте перехода в 
заднюю кишку отходит пара симметричных слепых кишок (22). которые доволь­
но длинны у курообразных и гусеобразных птиц, но отсутствуют у трубконосых 

(Procellariifoпnes), соколообразных (Falconifoпnes) и едва заметны, например, у 

голубей. Задняя кишка открывается в присущую всем зауропсидам клоаку (18). 
Её спинная стенка образует у птиц небольшое выпячивание, фабрициеву сумку 

(bursa Fabricii), часть лимфатической системы, которая характерна для молодых 
птиц и редуцируется у взрослых. В целом кишечник птиц относительно короток, 

хотя у зерноядных видов он обычно бывает практически вцвое длиннее, чем у 

JUIОТОЯДНЫХ. 

Об'Ьёмистая печень птиц (30) выполняет традиционные для позвоночных 
функции, секретируя жёлчь, синтезируя азотистые метаболиты (у птиц - мочевую 

кислоту) и участвуя практически во всех процессах обмена веществ в организме. 

В отличие от жёлчи млекопитающих, по невыясненным пока причинам, жёлчь 

птиц имеет кислую, а не щелочную реакцию. От печени у птиц, как и у других 

тетрапод, к двенадцатиперстной кишке тянется жёлчный проток, обычно имеется 

жёлчный пузырь (28; отсуrствующий у голубя). 
Активность пищеварительной системы птиц исключительно эффективна. Как 

показали эксперименты, даже твёрдые зёрна овса и пшеницы проходят, например, 

через кишечник курицы за 2,5-12 ч; славки (Sylvia) переваривают яrоды: всего за 
12 мин, свиристель (Bomblcilla) - за 16-40 мин, адрщцы (Tunfus) - за 30 мин. 
Сходные показатели характерны для хищных видов. Так, сорокопут (Lanius) 
полностью переваривает мышь всего за 3 ч. В среднем, большинсТво воробьиных 
птиц тратит на переваривание пищи до 1,5 ч независимо от характера диеты. 
При этом норма суточного потребления пищи составляет до 30 % от массы тела у 
мелких видов (королёк Regulus; масса 6 г) и около 12 % у более крупных (скворец 
Sturnus; масса 75 г). 

Орrаны дыхании. В дыхательной системе птиц (рис. 148) целиком исполь­
зуется лишь один из двух принципов вентиляции лёгких, отмеченных ранее для 

рептилий, - овевание губчатых тканей транзитной воздушной струёй. 

Гортань птиц (laryпx) имеет хрящевой каркас из трёх хрящей, как и у реп­
тилий, - одного перстневидного хряща и пары черпаловидных. Но голосовой 
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Рис. 148. Особенности дыхательной сисrемы птиц: 
А - основные орrаны дыхательной системы, вид с брюха; Б, В - упрощеннан схема дыхаrельноА 

системы птиц и проuесса оентиляции леrких: Б - во время JШоха; В - во время выдоха; короткими 

стрелками показаны изменения объёма лёr0<1ных мешков, длинными стрелками - во:J.п;уШные по­

токи: / - шейныii лёrочный 111еwок (не участвуюшиА в акп~вной вентиляции лёrких); 2 - лi.!rхне; 

З - брюшной лi!гочный мешок; 4 - заь.ниА rрудной лёrочныА мешок; 5 - передний rрудной пёrоч­

ный мешок; 6 - 11J1ечеван кость; 7- межкл!О'lичный лёrочный ме1uок; В- трахея; 9 - парабронхн, 

состаw~яющие объём лёгкоrо; 10 - дорсальные вторичные бронх.и; / / - задняя llJ)'Пna лёrочных 

мешков; 12 - главный бронх; 13 - 11ентральные IJJОричные бронхи; 14 - передняя группа лi!гочных 

мешков 

аппарат расположен не в этой гортани, а на уровне переднего края сердца, в 

так называемой нижней, или певчей, гортани (syrinx) - там, rде армированная 

сплошными кольцами трахея разветвляется на два rлавных бронха. Когда специ­

альные мышцы укорачивают начальные отрезки бронхов, перепонки в проме­

жуrках между кольцами провисают, вnаваясь в просвет бронха. Они вибрируют 

под влиянием во:шушноrо потока и придают ему пульсирующий характер, что и 

порождает звуки. 

Лёгкие птиц (см. рис. 147, 9; рис. 148, А, 2) представляют собой компактные 
губчатые тела, относительно небольшие и практически нерастяжимые. Они про­

низаны насквозь большим количеством парабронхов (рис. 148, Б, 9) - каналов 

(от 0,5 до 1 мм в диаметре), параллельных продольной оси тела. В их губчатых 
стенках, rде кровеносные капилляры перемежаются с во:шушными, и происходит 

газообмен. Воздушные капилляры очень узки, 3-10 мкм в диаметре, мельче аль­
веол в лёrких млекопитающих ( !0-35 мкм в диаметре, см далее). Эrо эффективно 
увеличивает поверхность контакта ткани лёrкого с ваздухом, но и поверхностное на­

тяжение влажной плёнки, коrорое препятствует растяжению лёrких. Для rrrиц такое 

условие приемлемо, поскольку их лёrкие закремены на костной рамке. В связи с 

этим они не способны набирать воздух, а представляют собой сквозную систему, 
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обдуваемую за счёт внешних образований - не имеющих дыхательного эпителия 

тонкостенных лёrочных мешков переменного объёма, расположенных в полости 

тела. Таких мешков семь, и в функuионапьном плане они распадаются на две 

IlJУППЫ - три передних (рис. 148, Б, 14) и четыре задних (рис. 148, А, 11). Каж­
дый из двух главных бронхов ( 12) пронизывает лёпсое и открывается в брюшной 
лёгочный мешок (J). По пути от него отходят три веера более мелких ветвей -
вторичных бронхов, которые стелятся по поверхности лёrкоrо. Бронхи нижнего 

веера (JJ) соединены с передними лёгочными мешками, и в них открываются 
своими передними концами все парабронхи. В бронхи верхнего (10) и бокового 
вееров, связанных с задними мешками, анапоrичным образом открываются за­

дние концы парабронхов. 

Акт дьошния. Располагаясь в пространствах между внутренностями, лёrочные 

мешки растягиваются при увеличении объёма грудной клетки (рис. 149) - когда 

полусогнутые двухзвенные рёбра слегка разгибаются, отодвигая грудину вниз, 

дальше от позвоночника, и ра3!1Виrая в стороны. Движения крыльев при взмахе 

не оказывают на перечисленные лёrочные мешки прямоrо действия, которое мог­

ло бы обусловить жёсткое согласование взмаха со IШОХОМ. Частота дыхательных 

движений, как правило, бывает кратной частоте взмахов крыльями. 

При вцохе вщцух идёт по главному бронху в задние мешки, но не во вторич­

ные бронхи, ведущие к передним мешкам, поскольку в передней части rлавноrо 

бронха, где они отходят, давление воздуха из-за высокой скорости потока по­

нижено (в соответствии с законом Бернулли). В передние мешки воопух попадает 

из задней части главного бронха - через задние вторичные бронхи, затем все 

парабронхи (т. е. сквозь лёгкое) и, наконец, веер передних вторичных бронхов. 

На вьшохе BOOIJYX переходит в главный бронх именно по передним бронхам - как 

из передних мешков, так и из задних, но предварительно пройnя по парабронхам. 

Таким образом, на протяжении цикла дыхательных движений свежая порция 

воздуха поступает в лёrкие дважды - как при вцохе, так и при вьшохе, причём в 

обоих случаях проходит по парабронхам по направлению вперёд. 

Поскольку воздух движется в лёrких не возвратно-поступательно, как в на­

бирающих лёгких, например, у человека, а по петлеобразной траектории, свежий 

вомух меньше смешивается с отработанным, и степень извлечения кислорода 

здесь выше, чем та, что доступна млекопитаюшим или рептилиям. Возможно 

поэтому птицы леrче адаптируются к условиям больших высот нап уровнем моря. 

Летящих птиц наблюдали на высотах до 9 600 м, тогда как для человека даже по-
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Рис. 149. Экскурсии грудной клетки и 
плечевоrо пояса птицы при вентиляции 

лёrких: 

1 - позвоночник; 2 - поэвоиочиыс отдс11ы 

рёбер; J - rрудииа; 4 - rрудиниыс отделы 

рёбер; 5 - коракоид; nО11ожсиие при вдохе 

показано пуиКIИром 



еле необходимой высотной акклиматизации на высоте более 6 ООО м выполнение 
серьёзной физической работы затруднено, а выше 8 600 м - невозможно. Друrое 

подтверЖдение уникально высокой эффективности дыхательной системы птиц 

можно видеть в том, что они обходятся существенно меньшим объёмом лёrоч­

ной ткани, чем млекопитающие. Лёгкие занимают у птиц примерно 2 % общеrо 
объёма тела, тогда как, например, у человека эта величина составляет 5 %. В то 
же время при заполненных воздушных мешках доля вентиляционной системы 

птиц превышает 20 % от общеrо объёма тела. 
При ст6Ль сложной системе каналов в лёrких птицам недоступно их быС"lрОе 

включение при вылуплении. Например, куриный эмбрион постепенно освобож­
дает бронхи и парабронхи от жидкости, пытаясь дышать сначала из воздушной 

камеры яйца, а затем наружным воздухом через проделанное им отверстие в 

скорлупе, и тратит на это до трёх дней. 

Кровеносная система. По СЧJОенню кровеносной системы птицы сохраняют 
значительное сходства с рептилиями. В то же время её отличает явный СЧJУктур­
ный и функциональный прогресс, вполне отвечающий характерному для них 

высокому уровню метаболизма. Венозное и артериальное кровообращение птиц 

полностью разобщено, а их сердце ра:щелено на правую и левую половины, одна 

из которых обслуживает лёrочный (малый). а другая - системный (большой) 

круr кровообращения. 

Левый желудочек, который нагнетает артериальную кровь из лёгких в арте­

рии больwоrо круга, имеет более толстые стенки, а более тонкостенный правый 

:желудочек подаёт венозную кровь в лёгкие. На входе из левого предсердия в 

желудочек (в левом атриовентрикулярном отверстии) обратный ток крови при 

систоле предотвращается двустворчатым перепончатым клапаном, в правом же 

атриовентрикулярном отверстии стоит одна толстая створка - так называемый 

мускульный клапан. 

В целом относительная масса сердца связана обратной зависимостью с массой 

тела птиц, поскольку у мелких видов обмен веществ обычно значительно интен­

сивнее, чем у крупных видов. Однако в конкретных случаях эта универсальная 

зависимость подвержена влиянию и многих других факторов. В частности, суще­

ственные поправки вносят особенности полёта, связанные, например, с частотой 

взмахов крыльями. Так, у видов, регулярно использующих парение (падальщики, 

канюки, коршуны), относительная масса сердца, как правило, не превышает О, 7 % 
массы тела, тогда как у активных охотников - соколов и ястребов - эта вели­

чина не бывает ниже 1,2 %. У птиц, обитаюших в условиях холодно1"0 климата, 
сердце относительно крупнее, чем у жителей тропиков. Такое же соотношение 
характерно и для высокоrорных видов проmв обитателей равнин, что отражает 

компенсаторное увеличение сердечной мускулатуры у птиц, испытывающих воз­

действие кислородноrо голодания. 

Ритм сердечных сокращений в покое у птиц обычно выше, чем, например, у 

млекопитающих сходноrо размера, и составляет у относительно крупных видов 

в среднем 200-240 сокращений в минуту (голубь), а у более мелких (воробей) 
возрастает до 460- 800/мин. 

Как и у рептилий, эритроциты птиц овальной формы, имеют ядро и вполне 

сопоставимы с рептилийными по размерам, по крайней мере у крупных видов 

птиц. Период полноrо обращения крови по лёrочным и системным сосудам со­

ставляет у мелких видов от 15 с в покое до всеrо 4 с при интенсивных нагрузках. 
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Белые кровяные клетки, или лейкоциты, представлены теми же типами, что и у 

млекопитаюших, однако их обшее число примерно в 10 раз выше, чем, напри­
мер, у человека. 

Артериальна.я система. Полное разделение круrов кровообращения (рис. 

150) достигнуто у птиц не только в результате распадения сердца на артери­
альную и венозную половины, но и блаrодаря исчезновению левой дуги аорты. 

Большой круг кровообращения начинается правой дуrой аорты (2; arcus aortae 
dexter), отходящей от левоrо желудочка. Основания отходящих от неё сонных и 
подключичных артерий каждой стороны объединены в безымянные артерии (4; 
а. iппomiпata), более толстые, чем продолжение дуrи аорты. Они ответвляются от 

самоrо основания дуги, практически между предсердиями, и кажnая распадается 

на общую сонную (5; а. carotis communis; у мноrих птиц она асимметрична или 
даже единична) и подключичную артерии (6; а. subclavia). Общая сонная артерия 
делится на внутреннюю и наружную сонные артерии только в области затылка. 

Подключичная артерия отделяет меченую артерию ( 7; а. brachialis) и входит в виде 
грудной артерии (8; а. pectoralis) в толщу летательных мышц, тут же ра:шваиваясь 
в них. Дуrа аорты огибает правый бронх, поворачивает назад и переходит в спин­

ную аорту (/6), которая на уровне желудка последовательно отдаёт две непарные 
артерии к частям пишеварительной системы (12), затем парные артерии к rона­
дам, почкам и задним конечностям - пару бедренных ( /7; а. femoralis) впереди 
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и пару седалищных ( /8", а. ischiadica) позади. В конпе спинная аорта переходит в 
хвостовую артерию (20). Малый круг кровообращения получает венозную кровь 
из правого желудочка сердца по лёгочной артерии (З; а. pulmonalis). которая у 
многих птиц (например, у сизого голубя) «зажата• между предсердиями и скрыта 

ими, а впереди распадается на два одноимённых сосуда. 

Венозная система отличается от известной мя рептилий неполнотой ворот­

ной системы почек и отсутствием типичной брюшной вены. Or хвоста и задних 
участков:tтенки тела кровь оттекает по дВУМ парам вен, слиянием которых форми­

руются три сосуда. Это пара воротных вен почек ( /9", v. ponae renalis) и непарная 
копчиково-брыжеечная вена (2/; v. coccygeomesenterica), которая направляется по 
брыжейке зап.ней кишки и конечного отрезка тонкой в воротную систему печени. 

Ясно, что она неrомологична брюшной вене амфибий и рептилий, проходящей 

по брюшной стенке тела, ниже кишечника. Воротные вены почек лишь частично 

распадаются в них на капилляры. Приняв седалищную вену (18; v. ischiadica) от 
зап.ней коне•шости, воротная вена переходит в общую подвздошную вену (23; v. 
Шаса communis), которая принимает ещё бtD.J)енную вену ( / 7; v. femoralis), вену от 
гонады (24) и сливается с одноименной веной другой стороны в запнюю полую 
вену (28; v. cava posterioг). Последняя пронизывает печень на пути к правому прt!J.­
сердию. Вены от пищеваритеnьной системы - желудочные и брыжеечные - впадают в 

конечный отрезок копчиково-брыжеечной вены, образуя вместе с ней воротную 

вену печени (27; v. portae hepatis). Из печени кровь по скрытым в её толще печё­
ночным венам (v. hepatica) вливается в заднюю полую вену. За остаток настоящей 
брюшной вены у птиu пытаются выдавать надчревную вену (14; v. epigastгica). 
которая впадает в одну из печёночных вен. От передней части тела кровь обыч­

ным образом оттекает через передние полые вены (З /; v. cava anterioг). каждая из 
которых сливается из единственной крупной яремной вены (/; v. jugularis) и под­
ключичной вены (6; v. subclavia). продукта слияния плечевой вены (v. brachialis) и 
rрудной (8; v. pectoralis). В левое предсердие артериальная кровь из малого круга 
приходит по нескольким коротким лёгочным венам (10; v. pulmonalis). 

Органы вьшелення. Присущий птиuам высокий уровень метаболизма с не­

обходимостью требует оперативного удаления метаболитов из организма. Этому 

вполне соответствует высокая эффективность почек птиц, относительный объём 

которых ( 1-2,6 96 массы тела) превышает аналогичные показатели для рептилий 
и млекопитающих. Как и мя других амниот, для птиц характерны тазовые, или 

вторичные, метанефрические почки (рис. 151 ). По своему строению они скорее 
напоминают почку рептилий, поскольку в их ткани отсутствует ра:шеление на 

корковый и мозговой слои и частично сохраняется воротная система. Гломерулы 

(клубочки артериол) птичьих почек, как правило, мельче по размерам и более 

многочисленны, чем у млекопитающих. Их общее число варьирует от 30 ООО у 
мелких воробьиных птиц до 274000-353000 у голубя и до 1989000 у домаwнеА 
утки, что в 4-15 раз превосходит аналогичные показатели для почек млекопи­
тающих сходного размера. 

Как и у рептилий, продуктом азотистого обмена у птиц служит мочевая кис­

лота, что позволяет им сохранять при формировании мочи почти в 10 раз больwе 
влаги, чем это доступно млекопитающим. Избыток электролитов удаляется у птиц 

исключительно экстраренальным (т. е. внепочечным) путем - с гипертоническими 

секретами слезных и носовых желез, которые особенно сильно развиты у морских 

птиц, неизбежно поглощающих морскую воду. 
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Рис. 151. Органы мочепоповоА системы сизого rолубя. Вид с брюха: 

А - самец; Б - самка; / - наапочечник; 2- семенник; З - ПРК118ТОК семенника; 4 - сеМ11провод; 
5 - клоака; 6 - задняя киwка (обрезок); 7 - мочеточник; 8 - ДQJJH почки; 9- яичник; 10 - во­
ронка яйце80Jl8; // - яйuевод; 12- РУАИМент правоrо яйцевода 

Почки в виде плотных ярко-красных тел занимают обширные впадины под­

вздошных костей. У rолубя и многих других птиц каждая почка подразделена на 

образующие продольный ряд три округлые доли (рис. 151, 8). Мочевая кислота 
отличается чрезвычайно низкой растворимостью и при малейшем повышении 

концентрации выпадает в осадок, формируя белую кашицеобразную пасту. Она 

не может создать сколько-нибудь заметного осмотическоrо давления и не может 

сопротивляться реабсорбции воды. В то же время последняя осуществляется :шесь 

не только за счет исходного, более высокого осмотического давления тканевой 

жидкости и крови, как у рептилий. Присутствующие в части нефронов петли 

Генле дополнительно повышают осмотическое давление в интерстициальной 

ткани почки (между канальцами) за счёт накопления СО11И. Пара минных моче­

точников ( 7) тянется по нижней поверхности почек к среднему отделу клоаки 
(5). Мочевого пузыря у птиц нет. 

Орrаны размножении. У самцов семенники бобовидной формы (рис. 151, А, 
2), в брачный период они нередко становятся очень крупными. Роль семяпровода 
(4) выполняет тонкий извитой вольфов канал, в который половые продукты по­
падают через посредство рудимента туловищной почки - придатка семенника 

(3; epididymis). Семяпроводы впадают в клоаку совместно с мочеточниками. 
Копулятивные органы большинством птиц УJ1)ачены. вероятно, ради облегчения 

тела. Сперма передается при спаривании только благодаря непосредственному 

контакту клоакальных областей самца и самки. Надёжность такого оrшодотворе-
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ния не стопроцентна: в кладках встречаются неоплодотворённые яйца. Непарный 

копулятивный орган, отходящий от нижней стенки клоаки, характерен дпя не­

скольких групп птиц, прежде всего гусеобразных и бескилевых. 

У самок органы размножения развиты только на левой стороне тела (рис. 151, 
Б), правые же атрофируются ещё у молодых птиц. Дело в том, что в сравнении с 

размерами тесной брюшной ПWIОСТИ яйца слишком крупны, а потому два яичника 

не могли бы функционировать одновременно, что и обусловило исчезновение 

одного из них. Левый яйцевод развит очень сильно, что вполне понятно, так 

как он отк.щщывает поверх яйцеклетки объёмные и многослойные третичные 

оболочки. Тонкая и обширная воронка яйцевода растянуrа вокруг яичника, она 

надежно захitатывает яйцеклетку после овуляции. 

Яйцо. Яйцо относится к телолецитальному типу, поскольку яйцеклетка, об­

разующая желток, переf1)ужена запасными веществами. У домашней курицы при­

близительно половину массы желтка составляет вода; остальная часть примерно на 

40 % представлена белками, около 60 % в ней занимают жироподобные вещества. 
Активная протоплазма с ядром располагается на поверхности яйцеклетки в обла­

сти анимального полюса в виде небольшого пятнышка - бластодиска диаметром 

около З мм. Оплодотворение наступает в самом начале яйцевода, до формиро­

вания третичных оболочек. Наиболее глубокая из них образована белком более 

плотной консистенции - как в закрученных канатиках-халазах, соединяющих 

поверхность желтка с полюсами яйца. Типичный белок - это главным образом 

запас Воды, но он содержит также 10-15 % протеинов. Из двух подскорлуnовых 
оболочек одна плотно прилегает к белку, другая - к скорлупе. Межцу ними на 

тупом конце яйца остается воздушная камера (пуга, рис. 152, Д, 14), которая, 
увеличиваясь в размерах, компенсирует сокращение объёма белка из-за испаре­

ния воды в ходе насиживания, а перед вылуплением используется зародышем дпя 

первоначальных дыхательных движений. Скорлупа состоит в основном из кристал­

лов углекислого кальция с небольшим добавлением карбоната магния, фосфатов 

кальция и магния, а также органических материалов. Через её микроскопические 

поры осуществляется диффузия дыхательных газов. К концу периода насиживания 

скорлупа становится несколько тоньше, поскольку эмбрион заимствует из неё 

минеральные вещества при формировании скелета (не менее 80 % массы). 
Развитие. Пока оплодотворенное яйцо движется по яйцеводу, начинается 

неполное дробление зиготы, которое захватывает только бластодиск. К моменту 

откладки яйца он превращается в бластодерму (рис. 152) - фактически готовую к 

гаструляции бластулу. Её круглый центральный участок - так называемая светлая 

область ( 4; area pellucida) - слегка приподнята над желтком, прикрывая полость 

бластулы, бластоцель. Окружающая её периферическая тёмная область ( /; area 
ораса) постепенно обрастает желток, формируя желточный мешок, в стенках ко­

торого рано образуются кровеносные сосуды. Клетки мешка захватывают желток 

и доставляют к этим сосудам способные диффундировать вещества. 

В начале гаструляuии клетки поверхностного слоя светлой области движутся из 

заднего сгушения вперёд и образуют первичную полоску с продольной первичной 

бороздкой ( 7) посередине, эквивалентом бластопора. Окружённый более резким 
кольцевым валиком передний конец бороздки называется гензеновским узелком 

(6). Клетки первичной полоски уходят через бороздку в глубину, под эктодерму, 
где расползаются вперёд и в стороны, образуя мезодерму, - так проходит процесс 

инвагинации. Впереди от гензеновского узелка клетки формируют головноА от-
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Рис. 152. Стадии развития куриного эмбриона: 
А - схема ранней бластодермы, Б - схема дои:~кення клеток в ранней бластодерме; В, Г - схема из­

менений бластодермы в ходе ПIС!р)'ляции; на обоих рисунках пунктированы те же клеточные попу­

ляции, справа нанесён стабильный ориентир в аи.де rоризонтапьноrо штриха (В - картина перед 

откладкой яйца; Г - ПОС/IС развитии первичной борОО11Кн); Д - схематический разрез яАца с :~.аро­

дышем в момент замыкания амниотической полости; / - тёмная область бластодермы; 2 - :юна 
обрастания желтка; З - поrраничная зона; 4 - светлu облает~. блвстоnермы; 5 - область сrущения 

бластомеров; 6 - rенжновский узС11ок; 7- первичная боро:шка; 8- ЗBpoJlblW (поперечный разрез); 
9 - амантоис; 10 - скорnула; 11 - желток; 12 - белок; /З - внезарааышеоый целом; 14 - воз­
душная камера; 15 - амнион; 16 - сероза; 17- амниотическая полость 

росток, зачаток хорды. Благодаря упомянуrой направленности движения клеток 
тело зародыша формируется впереди от первичной боро:шки. Уже в первые дни 

насиживания начинают формироваться мезодермальные сегменты (сомиты), сво­

рачивается нервная трубка, формируется и начинает сокрашаться сердце, голова, 

а позже и хвост приподнимаются над окружаюшей (внезародышевой) эктодермой. 

В середине вторых суrок (у домашней курицы) в передней части нервной трубки 

в виде пузырей представлены три отдела мозrа (см. с. 70, см. рис. 41, А). К концу 
вторых суrок их уже пять (см. рис. 41, Б). К концу второго дня хорошо выражена 
подковообразная головная складка, образованная внезародышевОй эктодермой 
вместе с подстилаюшим её париетальным листком мезодермы (по!же появляется 
аналогичная хвостовая складка), - идёт формирование двухслойной оболочки 

вокруг зародыша - серозы (рис. 152,Д, 16; наружный слой) и амниона (15; вну­
тренний слой). На третьи сутки начинает развиваться аллантоис, зародышевый 

мочевой пузырь (9). внедряюшийся в промежуток между слоями. В это время у 
зародыша появляются почки конечностей - зачатки в виде небольших сосочков. 

Временно формируются 5 пар висцеральных шелей, из которых передняя (брыз­
rальце) сохраняется в качестве барабанной полости. 
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Первого вдоха при вылуплении птичий эмбрион сделать не может из-за слож­

ности сети дыхательных путей (бронхов и парабронхов), которая освобождается 

постепенно, у цыпленка - в течение 2-3 дней, когда амниотическая жидкость 
поглощается из неё кровью. Эмбрион пытается дышать воздухом сначала из воз­
душной камеры яйца, а в течение последних суrок - атмосферным всдцухом через 

отверстие в скорлупе (проклёв), сделанное при помощи острого известкового «Яй­

цевого зуба• на вершине верхней челюсти. Параллельно благодаря дыхательным 

движени.ям остаточный желток втягивается в брюшную полость. Непосреnственно 

пере.о; вьiлуплением птенец поворачивается около длинной оси яйца и прорезает 

скорлупу по кругу множественными проколами при помощи яйцевого зуба, затем, 
упершись ногами, выдавливает круглую крышечку. 

Кровеносная система зародыша претерпевает в ходе развития глубокие преоб­
разования. На ранних стадиях развития сердце, имеюшее вид изогнутой трубки, 

получает кровь по парным кювьеровым протокам (рис. 153, 1) (из кардинальных 
вен) и непарной желточной вене (1 /). Вперёд оно посылает парную поначалу 
брюшную аорту (30), даюшую к парным корням спинной аорты: артериальные 
дуrи - челюстную, подъязычнуй и четыре жаберные. Or спинной аорты отходят 
желrочные артерии (12) и пупочные (15) к органу дыхания - аллантоису (14). 

13 12 11 10 

А 

29 
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Рис. 153. Особенности кровообращения куриноrо зародыша: 

Б 

А - схема кровенос110А системы на ранней стали и развития; Б - схема J1УГ аорты на по:шних СТIJIИ­

ях. ви.о снизу, пунктиром показаны рано исчезающие сосуды, наследие рыбообразных пре.оков, 

римскими uифрами пронумерованы следы жаберных артериальных дуг: / - кювьеров проток; 2 -
скла.ока амниона: 3 - спи11ная аорта; 4 - персцняя кардинальная вена; 5 - дуп1 аорты; 6 - общая 

сонная артерия; 7 - энто.оерма; 8- желючныА мешок; 9- желудочек; 10- предсердие; / / - жел­

ючная вена; 12- желто<1иая артерия; 13- пупочная вена; 14- аллантоис; 15 - пупочная артерия; 
16 - задняя кардинальная вена: /7- обшая сонная артерия: 18 - челюстнм артериальная .oyra: 
19 - под'ЬЯзычная артериальная дуга; 20 - корень спинной aoprw; 21 - левый ботамов проток; 
22 - левая лi!rочная артерия; 23 - обший стоол лёrочных артерий; 24 - 01реюк левой дуги аорты: 
25 - правая дуга аорты; 26- правая лёrо•1ная артерия; 27- правый ботамов проток; 28- беэы.мян­
ная артерия; 29 - подключичная артерия; 30 - раздвоенная брюшная аорта 
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Or аллантоиса в конечный участок желточной вены приходит пупочная вена ( /З). 
Печень формируется позже вокруг этоrо участка, который шунтирует её воротную 

систему, формируя обходной пуrь, «венозныА проток-. К исходу 7-ro дня сердце 
становится четырехкамерным: ero ра:шеляет продольная переrородка, прободённая 
между предсердиями овальным отверстием. 

Артериальная кровь от аллантоиса сквозь упомянуrый шунт печени попадает в 

печёночную вену, далее в заднюю полую, но туr встречается с венозной кровью и 

к сердцу приходит смешанной. Через правое предсердие и правый желудочек она 

попадает в лёrочную артерию, из котороА почти полностью перебрасывается двумя 

боталловыми протоками (2/, 27; ductus Вotalli, или d. arteriosus; см. с. 209) в пра­
вую дугу аорты и в спинную аорту (лёгкое не функционирует). Но в безымянные 

артерии, которые ответвляются от правой дуги аорты перед впадением боталловых 

протоков, упомянутая смешанная кровь попадает иным путем. Из правоrо пред­

сердия через упомянуrое овальное отверстие она переходит в левое предсердие, 

давление в котором мало из-за слабости притока крови от лёгких. Оrсюда кровь 

через левый желудочек поступает в большой круг. В конце инкубации по мере 

включения лёrочноrо дыхания и атрофии аллантоидноrо круга боталловы про­

токи всё сильнее зажимаются mадкоА мускулатурой, малый круг кровообрашения 

наполняется всё лучше, давление в обоих предсердиях выравнивается, ток крови 

через овальное отверстие прекращается и оно постепенно зарастает. Устанавли­

вается характерное для взрослых птиц несмешанное кровообращение, «венозный 

проток• также постепенно зарастает. 

Постэмбриональное развитие. Птицы разнообразны по продолжитель­

ности индивидуального развития и по уровню, которого оно успевает достичь 

к моменту вылупления. У выводковых, или зрелорождающих (матуронатных), 

птиц, например курообразных и гусеобразных, птенцы покрыты густым пухом 

и через несколько часов после вылупления уже могут следовать за матерью и 

самостоятельно собирать корм. Это состояние принято считать относительно 

примитивным, поскольку эмбриогенез ero носителей, используюший большое 
количество желтка, расточителен, а самостоятельный сбор корма сравнительно 

мало эффективен. Противоположную крайность составляют незрелорождаю­

щие (имматуронатные) птицы, называемые птенцовыми, которые вылупля­

ются с не прорезавшимися глазами, многие - голыми. Это, прежде всего, 

певчие птицы (представители отряда Воробьинообразные). Они получают в 

яйце от матери меньшее количество желтка и восполняют свою относитель­

ную недоразвитость уже в птенцовыА период, находясь в комфортабельном, 

относительно безопасном гнезде и потребляя обильный корм, приносимый 

родителями. Птицы некоторых отрядов, например аистообразные, дневные 
хищники (соколообразные), занимают промежуточное полож91ие и получили 

название полувыводковых. 

Особенности обмена веществ. Птицы характерны высоким уровнем ба­
зального метаболизма (когда они находятся в состоянии покоя, не переваривают 

пищу, не испытывают стресса, не линяют и т.д.). Особенно это касается мелких 

птиц, у которых на единицу объёма приходится относительно большая площадь 

поверхности тела. Установлено, что уровень метаболизма у родственных животных 
разного размера пропорционален их массе, возведённой в степень О, 73. 

Полёт сопровождается особенно большими энерrозатратами. Подсчитано, 
что у голубя, например, возрастание расхода энергии в полёте может достигать 
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20-кратной величины, а у колибри, у которых и основной обмен значительно 
выше, чем у друrих птиц, экспериментально измеренное удельное потребление 

кислорода увеличивается почти в 6 раз. 
Высокий уровень обмена вешеств в сочетании с эффективным средством 

физической терморегуляции - перьевым покровом - обеспечивает постоянство 

температуры тела птиц - их rомойотсрмность. Однако, как и у мноrих млекопита­

ющих, эта J'О'1Ойотермность относитепьна и зависит от характера активности птиц 

(сон, бодрствование, полёт) или неблагоприятноrо сочетания внешних условий 

(отсутствие пиши, низкие температуры окружающей среды). Для особенно мелких 

птиц с оrраниченными резервами характерно впадение в настояшую летарrnю с 

понижением температуры тела и мноrократным снижением уровня метаболизма. 

Так, у некоторых видов колибри в пустынях США во время ночёвки температура 

тела понижается с 41до19", аобший уровень обмена веществ снижается в 28 раз. 
Чёрный стриж (Арщ apus) может rолодать в течение 5 дней, прекращая на время 
плохой поrоды всякую активность. При этом температура тела снижается на 20 °С, 
а уровень обмена - на 80 %. Сходные проявления, получившие название rетеро­
термности, обнаружены и у обыкновенноrо козодоя ( Capгimulgus europaeus). 

Механизмы противостояния переох.лажnению или переrреву (опасному уже 

при превышении нормы на 2 "С) у птиц достаточно просты и естественны: за­
щищаясь от переохлаждения, они взъерошивают перья и накрывают ими лапы, 

что снижает потери тепла на 12 % (у домашней курицы). В холодные сезоны у 
птиц заметно увеличивается плотность перьевого покрова (например, у синицы­

лазоревки летом 1 140 перьев, а зимой - 1 704 ), а также густота пуховых участков 
контурноrо пера. 

Основной механизм охлаждения при переrреве - учащённое поверхностное 
дыхание (теплоотдача за счёт испарения влаги с поверхности ротоглоточной по­

лости). Способствует подцержанию интенсивной теплоотдачи и сопутствующий 
rомойотермности высокий температурный rрадиент между телом птицы и внеш­

ней средой. Рассеяние тепла облеrчают также мелкие абсолютные размеры тела, 

при которых поверхность тела велика в сравнении с его объёмом. Неслучайно в 

соответствующий размерный кпасс попадает большинство певчих птиц (принад­

лежащих к отряду Воробьинообразные Passerifonnes), обладающих более высоким 
(приблизительно цвое) уровнем метаболизма. 

Для снижения теплопотерь птицы могут образовывать скопления, в кото­
рых создаётся более благоприятный температурный режим. Так, европеnские 

короткопалые пищухи (Certhia brachydacty/a) забираются в трещины деревьев 
на ночлег rруппами по 20 птиц. Известны rрупповые ночёвки скворцов и черно­
грудых воробьёв на зимовках, а также специфические плотные группировки 

(•черепахи•) rне:щяшихся на припайном Л"-дУ Антарктиды императорских пинг­

винов (Aptenodytesforsten) в период эимних низких температур (ниже -30 "С) при 
скорости ветра до 200 км/ч. 

ЭкОАО/'МI/ м-nnщ 

Способность покрывать оrромные пространства в поисках подходящих усло­

вий для гнеэдования и выведения птенцов, мест с достаточными запасами корма, 

совершать длительные сезонные кочёвки и перелёты или, напротив, приспоса-
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бливаться к самым разнообразным условиям существования при оседлом образе 

жизни - всё это делает птиц одной из самых пластичных и жизнеспособных 

rрупп позвоночных животных. Птиц можно встретить за Полярным кругом и в 

густых лесах влажного тропического пояса, в щебнистых или песчаных пустынях 

и на центрапьных улицах современных мегаполисов. Их адаптивные возможно­

сти кажутся почти безграничными, в то же время у большинства видов есть свои 

видоспецифические предпочтения - своя экологическая ниша. Встречаются 
случаи узкой пищевой специализации, т.е. предпочтительного питания неболь­

шим набором кормов или даже всего одной разновидностью корма - семенами 

ели (у клсста-еловика Loxia curvirostra), плодами масличной пальмы (козодой 
гуахаро Steatornis caripensis), жалящими насекомыми (щурки Мегорs), нектаром 
(колибри) и т.д. Однако для большинства птиц скорее характерно использование 

разнообразных кормов, спектр и способы освоения которых зависят от кон­

струкции ротового аппарата, врожденных пищедобывательных стереотипов и 

нажитого ИtШИвидуапьного опыта. Многие чайки, например, в течение короткого 

времени могут сменять места кормодобывания с водоёмов и прибрежной полосы 

до окрестных лугов, пашен и даже городских свапок. Синицы, как известно, в 

зимнее время легко переключаются с естественных способов добывания корма 

на питание вывешенными за окно продуктами, быстро обучаясь расклёвывать их 

упаковку. Именно способность к обучению позволяет многим птицам справляться 

с нетрадиционной добычей. Например, орел-стервятник Neophron раскалыва­
ет яйца африканского страуса, бросая на них клювом камни, многие дневные 

хищники и rрифы сбрасывают для этого черепах с большой высоты на скалы, 

фрегаты Fregata, поморники Stercoгarius и некоторые другие виды прибегают к 
клептопаразитизму, т. е воровству добычи у более приспособленных охотников. 

Нередко птицы образуют достаточно крупные многовидовые кормовые со­

общества, как rрифы на трупе крупного животного, синицы, поползни и пищухи 

в смешанных стаях, врановые птицы, чайки и т.д. Согласованная коллективная 

охота особенно характерна для рыбоядных птиц - пеликанов и бакланов. 

Высокий уровень метаболизма птиц и ограниченная возможность накапливать 

жировые резервы заставляют их постоянно заниматься поисками корма и по­

глощать его в значительных количествах. При недостатке или отсуrствии пищи 

птицы быстро погибают. Так, домовый воробей погибает уже через 67 ч голодовки 
при внешней температуре +29 °С. При более низкой и более высокой темпера­
туре птица гибнет ещё быстрее. Более крупные птицы несколько устойчивее к 

голоданию. Домашняя курица, например, выдерживает 12 дней без пиши, голубь 
несколько меньше, а домашняя утка - 21 день. Крупные дневные хищники спо­
собны обходиться без пищи более месяца, а альбатросы - до 28 дней. Особенно 
устойчивы к голоданию пингвины, так как нелетающие птицы ~oryr накапливать 

большие запасы жира. Так, самец императорского пингвина. вынашивающий 
единственное яйцо на своих лапах (в июне и июле, в разгар анnфктической зимы), 
вынужден поститься, склёвывая только снег как источник воды, и за весь период 

такого поста теряет до 50 % первоначальной массы. За это время он преодолевает 
расстояние до 50 км от кромки льnа к колонии, где остаётся для ухаживания, и 
только после откладки самкой яйца, 62-64 дней инкубации, вылупления птенца 
и возвращения самки направляется пешком к океану. 

Для переживания неблагоприятных условий некоторые птицы устраивают в 
потаённых местах на участках своего оседлого обитания запасы капорийного и 
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устойчивоrо к хранению корма (орехов, желудей, семян хвойных пород). Запаса­

ются и остатки живой добычи (например, мохноногий и домовый сычи часто с 

осени запасают в дуплах тушки мышей и полёвок). 

Как и у других позвоночных животных, использование ресурсов среды со­

провождается у птиц установлением определённой территориальной структуры, 

характерной' для каждоrо вида. Наиболее распространено у птиц образование 

и охрана гнСздовой территории в сезон размножения. Чаще всеrо вначале этим 
занят только самец, после образования брачной пары и при постройке гнезда -
оба родите.ля. Песня самца маркирует занятый участок и существенно смягчает 

конкуренцию за территорию, хотя из-за постепенного уплотнения гнездовой 

популяции она, как правило, со временем заметно сужается. 

Часто охраняемая гнездовая территория одновременно является и защищаемым 

кормовым участком, что, в частности, характерно для мелких воробьиных птиц. 

У птиц, гнездящихся и собирающих корм в разных биотопах, обычно энергично 

защищается лишь гнездовая территория, а места сбора корма эксплуатируются 

многими особями того же вида без эаметноrо антаrонизма. Таковы отношения, 

например, у скворцов, дроздов-рябинников, врановых птиц, цапель и т.д. У коло­

ниально Гне3!1Ящихся птиц часто в качестве rне:шового участка охраняются только 

непосредственные окрестности гнезда (у чистиковых, веслоногих, чаек). 

Обретение собственной mездовой территории, обычно осуществляемое самца­

ми у большинства видов птиц, сопровождается, помимо акустических сиmалов, 

разноrо рода демонстрациями, назначение которых двояко. С одной стороны, 

самец-хозяин ревниво охраняет свой гне:шовой участок от пришельцев, обозначая 

своё присутствие, а то и агрессивно нападая на чужака. С друrой стороны, в ero 
задачу входит и привлечение самки на занятый участок. Выбору помоrает половой 

диморфизм в окраске или контурах оперения, не rоворя уже о специальных зву­

ковых сигналах у самца, играющих роль брачноrо зова (токовое пение). Обычно 

призывное пение сопровожцается и характерными демонстрациями. У полиrамных 

видов такие демонстрации самцов часто бывают групповыми и сопровождаются 

стычками соперников в присутствии самок, с которыми они время от времени спа­

риваются (многие куриные птицы, кулики). У видов со слабо развитым половым 

диморфизмом брачный танец обычно выполняют оба партнера, синхронизируя 

свои движения (альбатросы, опуши, пингвины), обмениваясь различными пред­

метами (цапли, поrанки), имитируя кормление или сбор rнездовоrо материала. 

После брачных демонстраций образовавшаяся пара или оплодотворённая сам­

ка (у полигамных видов) приступают к постройке rнQlla. Назначение птичьеrо 

Пfе3118 мноrообразно: это и укрытие для кладки и будущего выводка (у птенцовых 

птиц); это и инкубатор, в котором .-нагревательным элементом» служит тело на­

сиживающей птицы, а утеплённые стенки гнезда являются термостатом. 

Сложность самой гнездовой постройки во многом определяется типом и 

продолжительностью развития птенцов. Так, у выводковых птиц, обычно очень 

плотно насиживающих кладку и тем самым защишаюших её в период инкуба­

ции, вылупившиеся птенцы быстро покидают гнездо и следуют за самкой. В этих 

случаях гнездовая постройка может совершенно отсутствовать, и яйца отклады­

ваются прямо на грунт, иногда лишь в слегка подготовленную ямку. У видов с 

птенцовым типом развития mездовой период растягивается не только на период 

инкубации, но и на продолжительное время роста и развития потомства - до вы­

лета. В этих случаях (у большинства птиц) rне311.овая постройка может достигать 
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большой сложности, сочетая в себе черты и хорошо замаскированного убежища, 

и совершенного термостата-инкубатора. 

По окончании гне:шовоrо сезона территориальная структура популяции обычно 

размывается, и объединившиеся выводки могуr сообща кормиться на оrромных 

территориях в период послегнездовых кочёвок. Однако некоторые виды (серый 

сорокопуr Lanius excubltor, пустельга Fa/co tinnuncu/us) даЖе во время сезонных 
перелётов и на зимовках продолжают охранять вокруг себя небольшую территорию 

в качестве охотничьих угодий - источника пищевых ресурсов. Американский 

красноголовый дятел (Me/anerpes erythrocepha/w), зимуя в штате МэрилеНд, на­
капливает открытые запасы желудей, которые охраняет с такой же аrрессивностью, 

как и гнездовые участки на севере США. 

Размеры гнездовых территорий, охраняемых от других особей своего вида 

(за исключением партнёра), могуr варьировать в широких пределах - от З м2 у 
серебристой чайки до 93 км2 у беркута (Aquila chrysaetos). 

Привязанность к одной и той же гнездовой территории, известная под на­

званием •инстинкта дома• (homing). может сохраняться у некоторых видов на 
протяжении нескольких лет. Особенно характерна она для дневных хищников, 

аистов, других rоленастых птиц, многих воробьиных. Как показывают данные 

кольцевания, особенно тесно привязанными к прежним гнездовым участкам 

оказываются самцы. Менее привязаны к местам своего рождения молодые пти­

цы; например, у деревенских ласточек лишь 5 % молодых птиц возвращаются на 
прежние места. 

Некоторые виды столь же привязаны и к зимовочным территориям. Показано, 

например, что до 22 % серебристых чаек ежегодно возвращаются на места своих 
привычных зимовок в Швеции или Дании. Одна окольцованная горная трясо­

гузка (Motacil/a сiпепю) пять лет подряд встречалась на зимовке в одном и том 
же городском саду в Бомбее. 

Сезонные изменения условий существования побуждают птиц к смене мест 
обитания. Более 2/3 видов, гне:шящихся в Северном полушарии, улетает зимо­
вать на юг и примерно половина этих птиц возвращается обратно. Для Европы 

суммарное •1исло перелётных птиц составляет не менее 4·109 особей. 
Перелёты запускаются изменением длины светового дня и нарастающим ухуд­

шением погодных условий. Дистанции перелётов составляют от нескольких сотен 
километров (многие воробьиные птицы, дневные хищники) до 6-7 тысяч км 
(буревестники, ласточки) и даже 17 тысяч км (полярная крачка Sterna paгadisea; 
рис. 154 ). При этом птицы могуr руководствоваться топоrрафическими назем­
ными ориентирами, оценивать положение солнца и скорость ero смещения по 
небосводу (15"/ч), а в ночное время использовать карту звё:щноrо неба. У многих 

видов перелётных птиц, по-видимому, существует врождённая программа пере­

лёта, поскольку часто старые и молодые птицы отправляются на.Зимовку в разное 
время и достигают одной и той же цели независимо. -

Несмотря на замечательную способность птиц к выбору дпя себя подходящих 
местообитаний, большинство из них недолговечны. Основные причины гибели 
птиц - пресс хищников, разорение гнёзд, голодание, болезни. У куриных в 

среднем только 44% птенцов выклёвывается из яиц, и из них 20-50 % гибнет 
в первые же месяцы самостоятельной жизни. Уровень общей ежегодной смерт­

ности взрослых птиц и птенцов сильно варьирует у разных видов и составляет, 

например, у мелких воробьиных и многих гусеобразных до 40-60 % или даже 
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Рис. 154. Маршруrы осеннеrо переnёта полярной крачки Stema paradisea. Серым закра­
шена обпасть rне:шования 

75 %. В то же время у стрижей эта величина не превышает 1О %, а у некоторых 
пингвинов и трубконосых может снижаться до 3-7 %. Высокая смертность обыч­
но компенсируется увеличением числа яиц в кладке и повторным rне.ю.ованием 

в течение сезона. Так, некоторые виды синиц, уровень ежегодной смертности у 

которых достигает 72 %, имеют две кладки в сезон по 1О яиц в каждой, а половая 
зрелость наступает у годовалых птиц. Эrи показатели неодинаковы для разных 

популяций. Например, в Великобритании лишь 7 % гнездящихся пар больших 
синиц дают по два выводка в rод, тогда как в Нмдерланцах - 35 %. На Британских 
островах уровень смертности голубой лазоревки составляет 73 % при средней 
величине кладки 16 яиц, тогда как в Испании - 41 % и шесть яиц соответственно. 
В целом у большинства видов птиц rоды депрессии численности и максимальной 

величины (пики) чередуются с периодичностью 4- IO лет. 

Известных в настоящее время птиц, современных и вымерших, группируют 

в два подкласса. Подкласс Ящерохвостые (Sauгuгae) включает древних птиц 
(Archaeoгnithes), к которым относится археоптерикс, затем энанциорнисовых 

(Enantiomithes) и, наконец, конфуциусорнисов (Confuciusomis; см. с. 365) с неяс­
ными родственными связями. Все современные представители класса объединяют­

ся в rруппу Современные птицы (Neomithes) подкласса Веерохвостые (Omithurae), 
включающего 29 отрядов и насчитывающего 8 600 видов. К веерохвостым птицам 
относят и ряд rрупп вымерших птиц (см. с. 367) мелового (Odontognathae) и более 
позднего времени (Aepyomithifonnes, Dinomithifonnes). 
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Надотрgд Древненiiбные птицы, 

ИАИ ПО11еогнаты (Paleognalhae) 
В эту rруппу традиционно включаются относительно примитивные (архаичные) 

нелетающие птицы - Бескилевые (рис. 155 ), или Беrающие (Ratitae: африканский 
страус, нанду, эму, казуары и киви), а также один отряд летающих птиц - Тина­

муобраэные. Одно из проявлений их архаичности - матуронатность (см. с. 330). 
Все они собирают относительно мелкую добычу как животноrо происхождения, 

так и растительного (в меньшей степени - киви и тинаму). 

Рис. 155. Скелет африканского страуса 
(Struthio came/us): 
1 - первыА грудной позвонок; 2 - скелет ру­

диментарного крыла; 3 - ПодВ3!1.ОШН8JI кость; 

4-лобковая кость; 5- сс:о.апищнм косrъ; 6-
срос:wиеся верwнны лобковых косrей - вторич­

ный лобковый симфиз (единственный случай 

среди птиu); 7 - малая берцовая кость, при­

росшая концом к mбиотарзусу; 8 - интертар­

зальный сустав; 9- rруднна, 11е имеюU11111 киля; 

10 - корахоид; // - приросwиИ к хоракоКдУ 

остаток ключицы; 12- лопатка; 111- JV- но­

мера паnьцев стопы 
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Отрод Страус:ообраэные (Struthianifarmes) 

Елинственный представитель rруппы - африканский страус (Struthio came/us; 
рис. 156, /) - наиболее известный вид из числа бескилевых. Это самая крупная 

из ныне живущих птиц: самцы африканскоrо страуса достигают в природе 2,5 м 
в высоту и массы 90 кг. Самцы имеют чёрно-бе.лую контрастную окраску, самки 
однотонны. Крылья }'С11)оены в принципе так же, как у летающих птиц, но не­

велики по размерам (см. рис. 155, 2), а перья, включая маховые, не образуют 
прочных.·nпахал, поскольку их бородки не сцеплены. Грудина плоская, щито­

видная (~м. рис. 155, 9). На задних конечностях - по два пальца (111 и IV). На­
селяют африканские степи и саванны к юго-востоку от Сахары. Моноrамы или 

полиrамы. Оrкладывают 6-8 крупных яиц (по 1400 r), которые насиживают и 
самцы, и самки в течение 6 недель. 

Отрод Нандуобраэные (Rheilonnes) 

Различают два вида, населяющих равнины (пампы) Южной Америки. Or аф­
риканского страуса отличаются трехпалыми задними конечностями, строением 

таза и нёба, имеют более мелкие размеры (высота не более 1,3 м, масса до 40 кг). 
Окраска оперения однотонная, буровато-серая. Несколько самок откладывают 

10-30 яиц в одно гнездо. Насиживает кладку (35-40 дней) и водит птенцов 
только самец. 

Отрод Каэуараабраэные (Casuariifarmes) 

Включает два семейства - Эму (Dromaiidae) и Казуаровые (Casuariidae). От­
личаются трехпалыми задними конечностями, рудиментарными крьи1ьями, от­

сутствием рулевых перьев и сдвоенными контурными перьями. Бородки лишены 

крючочков, и перья образуют рыхлые опахала. 

Австралийские эму достигают 1,5-1,8 мв высоту и массы до 60 кг. Населяют 
травянистые равнины и осветлённые леса, питаясь фруктами, корешками, травой. 

В брачный сезон самец издаёт громкие крики. Моногамы. Самка откладывает 

7- 12 яиц (по 650 r), которые самец высиживает 56 дней. Полосатых птенцов 
водят и охраняют оба родителя. 

Для трёх видов казуаров характерно оперение чёрного цвета с ярко окрашен­

ными серёжками и голыми участками кожи на шее. На голове - высокий кост­
ный шлем. Рудиментарное крыло несёт 3-5 минных голых стержней - остатки 

первостепенных маховых перьев. Обитают в лесах Новой Гвинеи, севера Австра­

лии и на некоторых соседних островах. Самки откладывают 3-8 тёмно-зелёных 
яиц, которые насиживаются 49-52 дня. 

Отрод Кивиабраэные (Aplerygifarmes) 

Киви (три вида) населяют кустарниковые заросли на обоих о-вах Новой Зе­

ландии и о-ве Стьюарт. Длина тела самого крупного - 70 см. Ноrи трехпалые. 
Рудиментарные крылья обозначены на теле небольшими пучками перьев. Ноздри 
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Рис. 156. Представители разных отрядов современных птиц: 
1 - африканский страус (Stl'Uthio соте/и.f), отряд Страусообраэные (S1ru1hioniformes): 2 - ruнаму 
(Crypturellus ooriegtJtus). отрил Тинамуобразные (Тinamiformes): З- поnярнан rarapa (Gavia lmmer), 
oтpAJI Гаrарообразные (Gaviiformes): 4 - средиэемноморскиА буревестник (Pчlfinus diomedea), отряд 
Бурсва.-тникообраз11ые (ProcellariiГormes): S - императоре кн А 11инrвин (Aptenodytes .foпteтi), ОТJ)ЯJ1 
Пинr11инообраэные (Sphenisciformes); 6 - африканская эмеешеАка (Anchingo rufa), отрJШ Пелика­
нообраэные (Pelccaniformes): 7 - аф11канский аист-разиня (AnaslDmus lamelligems). отрил Листо­
образные (Ciconiiformes): 8- обыкновенная выпь (ВotoиFUs stellorU). отрJШ Листообразные (Ciconi­
iГormes): 9- скола (Pondion halioeetos), О'!рJ1д Сокапообраэ11ые (FalooniГormes); /О- обыкновенный 

рябчик ( 7ёtrastes Ьona.fia), отрJ1д Курообраз11ые (Gallirormes): / / - лебедь шипун (C)>gnus o/arJ, оrрнд 
Гусеобразные (Aлserirormes); 12- венценос11ый журавль (&/ear/{:(l pt11I011/na), О1рJШ Жураалеобраз­
ные (Gruiformes): /J - обыкнове11ныА бекас (Gollinago gallinago). отрид Ржанкообразные (Char­
adriiformes), подотряд Кулики (Limicolae): 14 - серебристая •1айка (Larus argentatus), оrряд Ржан­
кообразные, ПОJlотряд Чайковые (Lari): 15- обыкновенный тупик (Fraten:ula an:t/{:(l), отряд Ржан­
кообразные. ПОJlотряд Чистиковые (Alcae); 16 - белобрюхий рябок (Ptemcles alchata), отряд Голу­
беобразные (Colun1Ьiformes); /7- попугай жако (Psittacus erithur:u.1), OТPAJI Попуrаеобразные 
(Psi11aciformes); 18- калифор11ийска11 кукушка-11одорож.1шк (Geor:ocr:yxмlifomianи.f), отряд Кукуш­
кообразные (Cuculirormes): 19- полярная сова (Nyctea scandloca), oтpAJI Совообраэные (S1rigiformes): 
20 - обыкновенныli ко:юдоli (Caprlmulgus europt1eus), аrряд Козодоеобразные (Caprimulвirormes): 
21 - обык11овенныli стрик (Apus apus), OiplШ С."трижеобразные (Apodirormes); 22- удод (Upupt1 
epops), отрJ1д Ракшеобразные (Coraciiformcs): 2J - больu1ой пёстрый дятел (Dendrocopos major), от­
ряд Дятлообраэные (Picifnrmcs): 24 - кещю11ка (Nutifroga r:uryor:atactes). отряд Воробьинообразные 
(Passerifonnes): 25 - с1111щен11ый ибис (Тhreskiomi.r aethloplca), аrряд Листообразные (Clconlifonnes) 

тянуrся внутри рамфотеки в узких каналах (глубоких замкнуrых желобках) до 

конца длинного, слегка изогнуrого клюва, окружённого в основании длинными 

.-щетинками•. Образ жизни ночной. Питаются преимущественно червями и ли­

чинками насекомых, которых отыскивают, по-видимому, с помощью обоняния. 

Самка откладывает в норе два рекордно крупных яйца (по 11 % массы тела матери), 
которые насиживает 75-80 дней. 

Отр!IД Тинамуобраэные (Тinamilormes) 

Огряд включает 42 вида, эндемичных для Южной и Центральной Америки, 
пример - красногрудый скрытохвост (Crypturel/us uariegatus, рис. 156, 2). Ле­
тают плохо и неохотно. По строению нёба напоминают нандуобразных, но кон­

турные перья устроены иначе. По питанию и типу гне:шования в целом сходны 

с куриными, но потребляют меньше растительных (особенно листовых) кормов. 

Насиживает кладку ( 19- 20 дней) и водит птенцов самец. 
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Надотряд Типичные, или Новонi!бные, птицы 
(Neognathae) 

Отряд Гагарообразные (Gaviilormes) 

Ра:~личают пять видов. Достаточно крупные птицы с длиной тела до 60-85 см 
и массой до 4 кг. как полярная гагара (Gavia immer, рис. 156, 3). По cywe фак­
тически ползают на брюхе, выбираются на берег только для гнездования, но зато 

прекрасно плавают и ныряют, обычно оставаясь под водой до 30-40 с, а иногда и 
до 3-5 мин. При этом используют только задние конечности с тремя пальцами, 
соединенными перепонкой. Встречаются по всей умеренной и арктической зоне 
Северного полушария, преимущественно на пресных водоёмах. Питаются рыбой, 

беспозвоночными и земноводными. Моноrамы. Неглубокую лунку rне:ша (у самой 

воды) слегка выстилают травой или водорослями. В кладке два продолговатых 

яйца пятнистой окраски. Насиживают оба родителя 25-29 дней. Вылупившиеся 
птенцы начинают плавать в тот же день, а через 2-4 дня уже ныряют. Гагары 
считаются одной из наиболее древних rрупп среди современных птиц, известны 

с мелового периода. 

Отр1д Поганкообразные (Podicipedilormes) 

Различают 21 вид в пределах одного семейства. Птицы среднего размера с 
сильно сдвинутыми назад лапами, что практически лишает их способности пере­

двигаться по земле. Зато хорошо плавают и ныряют. На лапах перепонок нет, но 

каждый из четырех пальцев снабжен отдельной упругой оторочкой, формируя 

удлиненную лопасть, хвостовые перья укорочены и практически не выделяются 

среди соседних контурных. Оперение мягкое, плотное, в брачный сеюн принимает 

нарядную окраску. Обитатели умеренного пояса - перелётные птицы, тропиче­

ские виды оседлы. Многие распространены всесветно, но в Южной Америке на 

высокогорных озёрах существуют эндемичные виды. 

Гнёзда строят на воде в виде плавучего плотика, яиц в кладке от 3 до 10. Птен­
цы вылупляются через 3-4 недели зрячими и покрытыми пуховым пером. Сразу 
же способны плавать самостоятельно, но нередко в течение 1-3 недель держатся 
на спине родителей. Крупные питаются преимушественно рыбой, мелкие - на­

секомыми, моллюсками и ракообразными. 

Отряд Буревестникообразные (ProcellarlUormes), 
или Трубконосые (Тublnares) 

Раэ.личают 92 вида, объединяемых в четыре семейства; ценwМьное из них -
Буревестниковые (Procellariidae). Пример - средиземноморский буревестник 

(Puffinus diomedea, рис. 156, 4). Морские птицы с длиной тела от 18 (тайфунник­
бульверия Bulweria) до 90 см (странствуюший альбатрос Diomedea exulans) и 
размахом крыльев соответственно от 30 см до 3,4 м. Рамфотека сложна по форме, 
подразделена на несколько пластинок и заканчивается мощным крючком. Оrвер­

стия ноздрей оформлены в виде трубок. В узких и длинных крыльях велика доля 
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предплечья, в нём до 40 коротких второстепенных маховых перьев. Трубконосые 
встречаются по всем океанам, включая приполярные области. Более крупные 

представители - альбатросы - пользуются исключительно планирующим полетом 

(динамическим парением; см. ранее с. 310), поэтому придерживаются районов, 
me постоянно дуют сильные ветры. На суше проводят только гне:щовой пери0д. 
Гнездятся н_а скалистых берегах и небольших островах, мелкие виды - в норах. 

Моногамы. Оrклаа.ывают лишь одно яйцо (альбатросы - один раз в 2 rода), на­
сиживание·у некоторых - более 2 месяцев. Кормятся мелкой рыбой, кальмарами 
и планктонными рачками. 

Отр1д Пинrвинообразные (Spheniscilormes) 

Включает одно семейство Пинrвиновые (Spheniscidae) с 17 ВИ.118МИ. Распростра­
нены в Южном полушарии по побережьям Антарктиды, Патаrонии, Австралии, 

Тасмании, Новой Зеландии, Южной Африки и некоторым океаническим остро­

вам. Лишь один вид (галапагосский пинrвин Spheniscus mendiculus) встречается· к 
северу от экватора - на Галапагосских островах. Для всех пингвинов характерно 

сохранение подвижности между туловищными позвонками, отсутствие пневма­

тизации скелета, преобразование крЬUiьев в ласты. Три передних пальца задней 

конечности соединены плавательной перепонкой, а 1 палец рудиментарен. Кон­
фигурация сильно укороченной кости цевки вьшаёт присутствие в её составе трёх 

плюсневых костей. Ноздри в рамфотеке почти или полностью закрыты. Кормятся 

исключительно в воде - зоопланктоном (крилем), моллюсками (кальмарами) 

и рыбой. Гнездятся на песчаных, галечных или скальных берегах, иногда - в 

неглубоких норах, устраивая примитивные гнёзда из травы и камней или ин­

кубируя единственное яйцо на лапах (как, например, императорский пингвин 

Aptenodytes forsteri; при этом птицы стоят на ЛЫlУ, рис. 156, 5). Насиживание 
мится 33-64 дня. По окончании сезона размножения мноrие виды совершают 
мительные миrрации в океане к местам наrула. 

Отрод Пеликанообразные (Pelecanllormes), или Веслоноrие 
(steganopodes) 

Водные птицы, у которых плавательная перепонка объединяет все четыре 

пальца. Они кормятся исключительно рыбой, которую ловят как в пресной, так и 

в морской воде. Различают шесть семейств с 57 видами, весьма разнообразными 
по внешнему облику, способам охоты, rнездовому режиму. Развитие потомства 

осуществляется в основном по птенцовому типу с долrим периодом (до 10 недель 
у пеликанов) выкармливания выводка. 

Выделяемые в особое семейство Phaetoпtidae и даже в подотряд Фаэтоны -
средних размеров светло окрашенные птицы с небольшим и простым по форме 

клювом и длинным хвостом внешне напоминают чаек. Пикируют в море за 

кормом на глубину до метра, гнезлятся в укрытиях одиночно или небольшими 

rруппами, птенцы оЬUiуnляются зрячими и в пуху. 

Из представителей остальных семейств этоrо отряда наиболее архаичны Фре­
гаты (Fregatidae), чёрные птицы с длинными широкими крыльями, вильчатым 
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хвостом и несоразмерно длинным прямым клювом, имеющим на конце резко 

отогнуrый вниз крючок. У самцов спереди на шее красный пузырь, раздуваемый 

при брачных демонстрациях. Прекрасные летуны, но плохо плавают (задние ко­

нечности очень малы), не ныряют, добывают корм в полёте, в том числе схватывая 

ero с воды, с земли на побережьях, отнимают у других птиц (кпептопаразитизм). 
Гне:шятся рассеянными колониями на крупных кустах и скапах, вырашивают за 

сезон только одноrо птенца. 

Баклановые (Phalacrocoracidae) - высокоспециализированные подводные 

охотники, как правило, чёрные. Сильный клюв с крючком на конце позволяет 

им ловить относительно крупную рыбу. Гребут задними конечНостями, используя 
жёсткий хвост в качестве руля глубины. 

Олушевые (Sulidae) - несколько более крупные рыболовы с прямым клювом и 

особо обтекаемым телом. Пикируют с большой высоты и входят в воду на большой 

скорости, позволяющей им ешё преследовать добычу под водой с манёврами по 

сложной ЧJаек.тории до 10 м длиной. 
Змеешейковые (Anhiпgidae, например, африканская змеешейка Anhinga rц{а, 

рис. 156, 6), обладающие тонким клювом и охотничьей повадкой, ближе к бакла­
нам. Преследуют рыбу под водой в неглубоких пресноводных водоёмах и наносят 

колющий удар, нанизывая добычу на клюв. Перед проглатыванием рыбки ловко 

подбрасывает её вверх и ловит в воздухе. Птенец долrо тренируется в гнезде, 

жонглируя короткой палочкой. 

Пеликановые (Pelecanidae) - очень крупные птицы с огромными крыльями, 

широко использующие статическое парение (см. с. 310), которые, как правило, 
не ныряют, а лишь вытягивают вниз длинную шею, кувыркаясь на воде вверх 

хвостом. Пикирует за добычей только наименьший по размерам бурый пеликан 

(Pelecanus occidentalis). Особое орудие лова пеликанов - просторный горловой 

мешок. Такой клюв-сачок хватает добычу вместе с несколькими ЛИ'J1)ами воды, 

что понижает ero чувствительность к промаху. 

Отряд Аистообразные (Clconlllormes) 

В большинстве - крупные птицы, 110 видов которых объединяют в четыре 
семейства. Отличаются длинными ногами с рудиментарной плавательной пере­

понкой межnу основаниями пальцев. Клюв длинный, у большинства - прямой. 

Шея длинная, в полёте вытянута или S-образно сложена (у цапель). Моноrамы, 
половой диморфизм не выражен. Птенцы развиваются по полувыводковому типу. 
Многие виды склонны к колониальному гнездованию на деревьях или на скалах, 

крупные представители широко используют статическое парение .. Распространены 
всесветно, за исключением приполярных областей. 

Ибисовые (семейство Threskiomithidae) - пгицы средней веnичИНы (с массой тела 
от 0,5 до 2 кг), облада:rе.ли длинного, дугообразно изоmутого клюва. В основном 
потребители мелких беспозвоночных, главным образом в околоводных биотопах. 

В поисках добычи прощупывают клювом р8.1Личные субстраты - рыхлые, вязкие 

и даже свободную воду (характерно для колпиц с челюстями в виде лопаток). 

Представители семейства Аистовые (Ciconiidae) крупнее ибисовых, масса тела 
1 -9 кг. Соответственно они добывают более крупные кормовые объекты, среди 
которых доминируют позвоночные - рыба, амфибии, ящерицы, змеи и мелкие 
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зверьки, хотя важный компонент составляют и насекомые, особенно саранчёвые. 

Длинный и чаще всеrо прямой конический клюв превращён в манипулятор и 

rарпун для ловли рыбы или друrих проворных животных. Африканский аист­

раэиня (Anastomus /amel/igerus, рис. 156, 7) сходящимися под уrлом вершинами 
изогнутых челюстей ловко извлекает тела крупных пресноводных брюхоногих 

моллюсков, практически не повреж.аая: раковину. Марабу (Leptoptilos), одни из 
наиболее крупных представителей 01Ря.да, частично уклонились от прямой конку­

ренuии с другими охотниками на околоводную добычу, расширив свою кормовую 
нишу за счёТ клептопаразитизма, а также потребления отбросов в населённых 
пунктах и падали. 

У цапель (семейство Ardeidae) копьевидная обтекаемая rолова и резко выбра­
сывающая её вперёд сI01адная шея специализированы в нанесении rарпунных 

ударов. Это «Оружие• достаточно эффективно для охоты на рыбу (реже - лягу­

шек, насекомых) уже при малых размерах птицы, начиная от массы тела в 100 r 
(у малой выпи, или волчка, /xobrychus). Ночной охотник, обыкновенная выпь 
(Botaurus stel/aris, рис. 156, 8), блаrодаря своей окраске и специфическим позам 
прекрасно маскируется днём в тростниковой крепи. 

Прежде к аистообразным причисляли также китоrлава (Ba/aeniceps пох), но 
недавно по результатам молекулярноrо анализа его сблизили с пеликанами. Своим 

оrромным клювом в форме ботинка он ловит на мелководных африканских боло­

тах мноrопёров и протоптеров, причём, как и пеликаны, схватывает их вместе с 

материалом окружающей среды, в данном случае - с охапкой зелени, в которой 

прячутся эти рыбы. 

Отр11Д ФАОминrообраэные 
(Phoenlcopleriformes) 

Крупные высокие mицы (четыре вида, масса тела до 4 кr), внешне напоми­
нающие аистообразных. Однако у фламинrо пальцы соединены полной плава­

тельной перепонкой. Челюсти образуют весьма эффективный цедильный аппарат 

для сбора мелких водных животных и даже одноI01еточных водорослей. Такой 

рацион способствует накоплению в орrанизме каротиноидов, избытком которых 

обусловлена красноватая окраска оперения. Клюв резко заrнут вниз на середине 

длины, что позволяет высоконоrой птице rоризонтально подносить ero к воде 
(верхней челюстью вниз) и формирует неповторимый профиль rоловы. Большую 

часть поверхности I01юва образует толстая нижняя 'lелюсть, вмещаюшая обшир­

ную камеру насоса с рекордно крупным мя птиц языком в роли поршня. Узкая 

верхняя челюсть rлубоко входит в расщеп нижней, в широкой зоне взаимного 

контакта поверхности обеих покрыты мелкими плоскими роговыми шипиками, 

образующими фильтр. 

Эти птицы населяют пресные и солёные водоёмы Европы (Камарr), Средней 

Азии, мелководья Каспия, озёра Африки и Мапаrаскара, высокогорные (4000 м 
над уровнем моря) водоёмы в боливийских Андах. Гнёзпа строят из ила в виде 

высокой конической тумбы ( 40 см), на вершине которой в небольшом уrлублении 
откладывают единственное яйцо. Инкубация длится около месяца. Покрытые 

серым пухом птенцы через несколько дней собираются в •ЯСЛИ•, охраняемые 

взрослыми птицами. 
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Отряд Соколообраэные (Falconlformes) 

Одна из наиболее обширных (274 вида) и известных rpynn птиu - орлы, сокола, 

ястреба и т. п. Другое название группы - дневные хишники - они получили за 

свои адаптации к охоте, хотя многие из них специапизированы в качестве падаль­

щиков. Различают от 3 до 5 семейств, специфические черты которых наводят на 
мысль о возможном сборном характере отряда. 

Эти охотники ловят и умерщвляют своих жертв при помощи крупных и чрез­

вычайно сильных лап с длинными острыми когтями, как, например, у скопы 

(Pandion haliaetus, рис. 156, 9), выхватывающей ими из воды рыбу. При помощи 
острого крючковидноrо клюва они разл.епывают добычу, прижимая её лапами и 

отрывая небольшие фрагменты. Лесные охотники, как ястреба, обладают стре­

мительным и маневренным полётом благодаря коротким широким крыльям и 

длинному хвосту. Но хищники открытых пространств, особенно более крупные, 

в том числе падальщики, отличаются более длинными широкими крыльями и 

коротким округлым хвостом; они способны подолгу парить в восходящих конвек­

ционных потоках воздуха, высматривая добычу. Лапы у па.nальщиков слабые, но 

клюв с крючком и острыми лезвиями на его краях эффективно разрезает прочные 

ткани крупной добычи. 

Чаще всего самки крупнее самцов. Гнёэда располаrаются обычно в труднодо­
сrупных местах в виде плоских платформ из веток. Насиживание кладки начинает­

ся с первого яйца, и возраст последовательных птенцов различается на двое сугок. 

Поэтому в случае недостатка корма старшие птенцы не встречают конкуренции 

со стороны младших, а просто съедают их. Выкармливание птенцов до вылета 

может занимать период до 4 месяцев. Тип развития - полувыводковый. 

Главные семейства в составе отря.да это Ястребиные (Accipitridae), Соколиные 
(Falconidae) и Американские rрифы (Cathartidae), которых иноrда выделяют в 
особый отряд. Представителя этого семейства андского кондора (Vultur gгyphus) 
можно считать самой крупной современной летающей птицей - до 15 кг массой 
тела и до 320 см в размахе крыльев. 

0тр11Д Курообраэные (Galllformes) 

Объединяет большое число видов (251 ), среди которых есть родоначальники 
одомашненных форм, популярные обитатели зоопарков и т. п. Куриные - в боль­

шинстве наземные виды, хотя многие из них и ночуют на деревьях. Питаются 

преимущественно растительным кормом - плодами и листьями. Не брезrают они 

также беспозвоночными, пресмыкающимися. Особенно важен животный корм 

для птенцов. Клюв короткий, лапы сильные, четырехпалые. Больµ.~инство ведёт 

оседлый образ жизни; исключение составляет обыкновенный пер~ел (Coturnix 
cotumix) - перелётная птица (преодолевает Чёрное море) и к тому же насекомояд­

ная. Остальные курообразные летают хотя и быстро, но нeoxorno. Самцы обычно 

бывают крупнее самок, у многих полигамных видов они исключительно эффектно 

оперены и ярко окрашены (фазаны, павлин). Многие виды весьма плодовиты (до 

12-15 яиц в кладке). Птенцы развиваются по выводковому типу. 
Среди трех семейств особенно любопытны большеногие К)'Ifы (Megapodiidae), 

у которых кладкой яиц занимается только самец, который согревает яйца при 
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помощи внешних источников тепла (песок на пляжах, вулканический пепел, 

но чаще всего - гниющая листва). Хотя данный способ размножения может 

показаться чрезвычайно примитивным, с предельно ограниченным уровнем 

заботы о потомстве (примерно, как у крокодилов), в иём есть основания видеть 

результат далеко зашедшей специализации. Этот способ позволяет достичь ре­

кордной первичной плодовитости - до 50 яиц на одну курицу за сезон, праJЩЗ., 
выживаем.ость птенцов, пользующихся абсолютной самостоятельностью, веро­

ятно, относительно низка. 

Предста"виrели другого относиrельно архаичного семейства Краксовые (Cracidae) 
обитают в тропической Америке, на север до Мексики. Это древесные птицы, 

они ловко лазают в кронах, по которым ловко прыгают и в которых чаще всего 

строят rнёзда. 

Перечисленным относительно примиmвным семействам противопоставляется 

семейство Фазановые (Phasianidae), которые гнездятся на земле и по большей 
части там же собирают корм. Семейство подразделяют на пять подсемейств. Это 

собственно Фазановые, затем Тетеревиные (Tetraoninae, например, обыкновенный 
рябчик Tetrastes Ьonasia, рис. 156, 10), обитатели умеренной зоны Северного 
полушария, где глубокий снежный покров снова загнал лесные виды на дере­

вья. Самостоятельные подсемейства образуют также африканские Цесарковые 

{Numidinae), обитающие в Америке Индейковые (Meleagrinae) и американские же 
Зубчатоклювые куропатки {Odontophorinae). В России тетеревиные (рябчик, тете­
рев Lyrurus tetri'x, глухарь Tetrao urogallus) - традиционные объекты охоты. 

Отр•д Гус:еобраэные (Anseriform8$) 

Обширная группа птиц крупных и средних размеров, масса тела которых 

варьирует от 200 г {мелкие угки) до 13 кг (лебедь-шипун Cygnus olor, рис. 156, 
/ /). Оперение плотное, без аптерий. На задних конечностях четыре пальца, из 
которых три соединены плавательной перепонкой {за исключением паламедей). 

Шея длинная. По суше многие ходят неуклюже, но хорошо плавают и ныряют. 

Полёт быстрый, прямолинейный. Населяют самые разнообразные водоёмы, как 

пресные, так и морские мелководья, солёные оэёра, эстуарии. Откладывают от 

2 до 15 яиц. Тип развития выводковый. Во время линьки маховых перьев теряют 
способность к полёту. По данным внуrренней морфологии и молекулярного ана­

лиза, гусеобразные близки к курообразным и их даже объединяют в надотрядный 

таксон Galloanseres. В их рационе, как и у курообразных, важное место занимают 
растительные корма (зелень), что, видимо, послужило причиной выбора именно 

этих птиц в качестве объектов одомашнивания. Кроме того, они потребляют 

разнообразные животные корма. Распространены всесветно, за исключением 

Антарктиды. 

Различают два семейства: Папамедеи (Anhimidae; три вида) и Утиные (Anatidae; 
147 видов). Паламедеи - эндемики Южной Америки, населяющие влажные ме­

стообитания. Это довольно крупные птицы, масса которых может превышать 4 кг. 
Кормятся сочной околоводной растительностью, собирают и беспозвоночных. 

Не плавают, не ныряют, заходят в воду вброд. Широко используют стаmческое 

парение, которое совершенно не встречается у представителей семейства Ути­

ные. У всех угиных клюв снабжён цедильным аппаратом из тонких поперечно 
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ориентированных пластинок по краям; он вполне развит уже у австралийского 

полулапчатого гуся (Anseranas semipa/mata), который считается наиболее прими­
тивным представителем семейства. При отфильтровывании из воды взвешенных 
пишевых частиц через полость клюва прогоняются значительные объёмы воды -
за счёт продольного перемещения крупного мясистого языка-поршня и встречных 

движений челюстей с высокой частотой, например у обыкновенной кряквы (Anas 
platyrhyпchos) - до 18 Гц. У рыбоядных УJ'ИНЫХ крохалей (рада Mergus) пластинки 
заменены тонкими роговыми зубчиками, а у эеленоядных форм - ~усей и казарок 

(родов Апsег, Вranta и др.) - близ yrna рта приобретают вид лезвий. 

Отряд ЖураВАеобраэные (Grulformes) 

Одна из наиболее древних rрупп современных птиц, ископаемые остатки которой 

известны с эоцена (см. рис. 37 ). Объединяет примерно 190 видов, принадпежащих 
11 семействам. При несомненном таксономическом единстве большая вариабель­
ность в размерах тела, образе жизни, способности к полёту, выборе биотопов де­
лают эту rруппу исключительно полиморфной. Этот полиморфизм свидетельствует 

о её реликтовом характере как остатке былого разнообразия. Действительно, из 

11 семейств mряда немало монаntпических, представленных одним-единственным 
видом, таковы пастушковые журавли (Aramidae), солнечные цапли (Eul)'pygidae), 
кагу (Rhinochetidae). Лишь одно семейство ныне богато видами - Пастуwковые 

( 133 вида). Мелкие ВИ!l.Ы часто плохо летают, а на островах обитают вообще уrратив­
шие способность к полёту, что с.nелало их крайне уязвимыми со стороны человека 

или интродуцированных зверей. Оrряд распространён всесветно, вплоть до припо­

лярных областей. Среци представителей осчювных фаун много эндемиков. Развитие 

птенцов за редкими исключениями осуществляется по выводковому типу. Помимо 

жураминых (Gruidae), к этому отряду принадлежат такие известные rруппы, как 
Пастушковые (Rallidae) и Дрофиные (Otididae). 

Собственно журавли - самые крупные представители отряда, массой от 2 до 
12 кr при высоте стояшей птицы до 180 см. Среди них есть обитатели открытых 
пространств и лесные виды. Длинные ноrи и шея позволяют им эффективно осма­

тривать и обламивать приземный спой растительности, собирая беспозвоночных 

и мелких позвоночных вплоть до рыбы. Важную роль в их рационе, особенно 

зимой, иq:~ают и растительные корма, в основном извлекаемые из почвы клювом 

луковицы и клубни. Почти все виды приурочены к алажным биотопам, кроме 

венценосного журавля (Ва/еагiса paoonina, рис. 156, 12) из африканской саванны. 
Журавли моноrамны, rнездятся обособленными парами, в заботе о птенцах уча­

ствуют оба родителя. Спариванию предшествует пышная церемония с танцами и 

соrласованным (антифонапьным) пением обоих партнёров. У журавлеА совпадают 

rнездовоА и кормовой биотопы, поэтому в период выращивания. птенцов от них 

не требуется никаких перемещений. В первые дни родители коi>Мят птенцов из 
клюва, затем те собирают корм: сами. Из двух птенцов до самостоятельности, как 

правило, доживает лишь один. 

Пастушковые (Rallidae) - самое мноrочиспенное семейство в отряде, в нём 133 
вида. Масса тела колеблется у них от 40 r до 3,2 кr (у большинства 100-500 r). 
Ведут скрытный образ жизни в плотной приземной растительности; обладатели 

сжатоrо с боков туловища, хорошо беrаюшие на четырехпалых папах. Мноrие 
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кормятся в основном беспозвоночными, как коростель ( Crex crex), води ной па­
стушок (Ral/us aquaticus) щиплет и падаль, но существенная доля рациона может 
принадлежать растениям. В потреблении сочной водной растительности специа­

лизирована лысуха (Fu/ica atra), прекрасно плавающий и ныряющий обитатель 
заросших водоёмов. Длинные пальцы на лапах снабжены широкими кожными 

оторочками - симметрично, по паре на каждой фаланге. Белая рамфотека за­

ходит на лоб, образуя роговой щиток, присущий мноrим пастуwковым, включая 

широко [18.сnространённую по России камышницу (Gallinula ch/oropus). Крупное 
rнездо м~ располаrаться на сыром rрунте, в кладке - от 3 до 15 яиц. Птенцы 
развиваются по выводковому типу, но первые 5- 7 дней родители их кормят. 

В семействе Дрофиные (Otididae) до 25 видов, тем не менее оно считается 
реликтовым, мноrие виды крайне малочисленны. Дрофиные населяют открытые 

сухие биотопы, всеядны со склонностью к растительноядности, к увеличению 

размеров тела и оrраниченному использованию полёта. У дроф крупные и силь­

ные трёхпалые ноrи. У многих - резкий половой диморфизм по окраске и по 

величине, иногда самец превосходит самку по массе в 7 -8 раз, сообщают об 
эюемIШЯрах с рекордной для птиц массой тела - до 20 кr. Характерны сложные 
брачные демонС'J1)аuии. Гне:ш.о - это ямка со скудной выстилкой, кладка от 1 до 
6 яиц, развитие по выводковому типу. 

Отр11Д Ржанкообраэные (Charadriiformes) 

Крупное и сложно структурированное объединение птиц, включающее около 

350 видов, три подотряда и до 18 семейств. 

Подотрод Кулики (Charad~I. или Umlcolae) 

Обширная и всесветно распроС'J1)анённая ll)УППа ( 13 семейств, около 205 видов), 
об'ьединяемая на основе общности С'J1)оения черепа, мускулатуры задних конеч­

ностей, характера расположения первостепенных маховых перьев и т.д. Типичные 

обитатели литорали, прибрежных мелководий и отмелей, заболоченных участков, 

сырых лугов, обладатели быстрого и высокоманевренноrо полёта. Большинство 

в той или иной мере приспособлено к собиранию мелких беспозвоночных под 

поверхностью rрунта пуrём его зондирования длинным чувствительным клювом. 

Обычно откладывают по 4 яйuа конической формы. Птенцы развиваются по вы­
водковому или полувывооковому типу. 

Наиболее примитивными куликами считаются якановые (семейство Jacanidae; 
восемь видов). Эти некрупные и короткоклювые обитатели тропических заросших 

пресноводных водоёмов ловко беrают по плавающим листьям кувшинок благо­

даря своим неправдоподобно длинным пальцам и коrтям. Собирают животный 

корм вплоть до мелких рыбок и лягушек, а также семена. 

Цветных бекасов (семейство Rostratulidae, всеrо два вида) считают реликтовым. 
Широко распространённый в тропиках Старого Света, хотя и малочисленный 

вид Rostratula benga/ensis особенно интересен инверсией половых ролей при 
размножении. Более крупная (почти вдвое) в сравнении с самцом и ярко окра­

шенная самка охраняет индивидуа.n:ьный участок с несколькими самцами (по­

лиандрия), которые потом насиживают её кладки (2-4, по 4-6 яиц в кажп.ой) 
и водят птенцов. 
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Авllотковые (семейство Burhiпidae, девять видов) - большеrоловые и боль­

шеrлазые птицы, собирающие в сумерках животные корма с поверхности rрунта. 

Обитатели песчаных дюн, пляжей, связь с водой необязательна. Верхняя челюсть 

не rнётся, как у типичных куликов, а поворачивается вверх и вниз как целое. 

Эrой чертой, как и трёхпалыми сильными ноrами (утрачен 1 палец), авцотки на­
поминают дроф. 

Одно из двух центральных семейств подотряда это Ржанковые (Charadriidae, 
приблизительно 67 видов), птицы от мелких до средних размеров (масса -
25-440 r), чрезвычайно широко распространённые. Широко известны чибисы 
(Vanel/us), rалстучники, зуйки (Charadrius). Собирают с поверхности субстрата 
относительно крупные объекты, которые обнаруживают визуально. Чаще всеrо 

это беспозвоночные, но встречаются в рационе и яrоды. Ржанковые большеrлазы, 

короткок.лювы, хорошо ходят и беrают по твёрдому rрунту. Для выявления добычи 

постукивают лапкой, переворачивают камешки; новозеландский кривок.лювый 

зуёк (Anarhynchusfrontalis) легко вводит под камни свой плавно загнутый на­
право клюв. 

К ржанковым близки крупные яркие кулики-сороки (семейсrво Haematopodidae), 
сильным прямым клювом вскрываюшие раковины двустворчатых моллюсков, 

зндемики rop Центральной Азии серпоклювы (семейство lbldorhyпchidae), из­
влекающие изогнутым клювом беспозвоночных из-под камней на перекатах и 

пляжах rорных потоков, и изящные длинноногие шилок.лювковые (семейство 

Recurvirostridae), собирающие мелких беспозвоночных, иногда - семена. 

Внешне наиболее типичные кулики принамежат к семейству Бекасовые 

(Scolopacidae; 90 видов). Эrо птицы от мелких до средних размеров (масса от 20 г 
до 1,3 кг), чаще всеrо с минными ногами, шеей и клювом (у самок некоторых 
кроншнепов, Numenius - до 21 см). Ишут корм на ощупь, в том числе ночью, 
зондируя мягкий rрунт. Гибкость верхней челюсти позволяет схватывать наmупан­

ную добычу концом клюва в глубине субстрата. Половой диморфизм редок. Резкая 

вариабельность самцового наряда у турухтана (Phi/omachus pugnax) обеспечивает 
индивидуальную опознаваемость участников присущего виду кОJUiективноrо тока. 

Основной корм - беспозвоночные, но встречаются в рационе и мелкие рыбки, 

и ягоды, и даже семена. Птенцы развиваются по выводковому типу, кормятся 

самостоятельно, только валы:r.шнеп (Scolopax rusticola), извлекающий дождевых 
червей из лесной почвы, кормит птенцов из клюва. Известные представители 

семейства-бекасы (Ga//inago, рис. 156, 13), веретенники (Limosa), кроншнепы 
(Numenius), улиты ( Tringa), песочники ( Ca/idris). Бекасовые в большинстве моно­
гамны, но некоторым мелким прсшставителям семейства (например, плавунчикам 

Phalaropus) присущи полиандрия и инверсия половых ролей. 

ПодотрRД Чойки (Lar» 

Хорошо известная группа надводных обитателей (около !06 вИдов из четырех 
семейств). Прекрасные летуны, собираюшие добычу с поверхности воды или 

ныряющие за ней с воздуха на небольшую глубину (крачки). Хорошо плавают, 

пальцы снабжены плавательной перепонкой. Питаются разнообразным кормом 

как собиратели беспозвоночных, активные хищники (прежде всего, рыболовы), 

падальшики и потребители пищевых отбросов. Гнезшrrся на песчаных отмелях, 
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сплавине, на скалах. Многие склонны к колониальному гнездованию. Птенцы 

развиваются по полувыводковому типу. 

Поморники (Stercorariidae, семь видов, массой 0,4-2,1 кг) - относительно 

примитивное семейство в подотряде. Проигрывая в конкуренции с более продви­

нуrыми чайками в качестве охотников, специализируются в потреблении .лёгкой» 

добычи - разорении чужих rнеэд, нападении на птенцов или клептопаразитизме. 

Способность к размножению приобретают на 6-8-й год жизни. 

НаиQолее типичные представители подотряда относятся к семейству Чайковые 
(Laridae, более 50 видов, массой 0,1-2,0 кг), пример - серебристая чайка (Larus 
argentatus, рис. 156, 14). Основной пищевой ресурс чайковых - это рыба, но они 
потребляют также беспозвоночных, некрупных наземных позвоночных, а также 

растительные корма, как ягоды и семена. Многие виды осваивают пищевые ообро­

сы и другие корма антропогенного происхождения. В крепком и сильном клюве 

верхняя челюсть сохраняет лишь следы предковой стебельчатой конструкции. 

Нижняя челюсть специфична способностью с силой выгибать половинки наружу, 

увеличивая ширину зева практически ацвое. Почти все виды моногамны, гнез­

дятся поодиночке или группами различной плотности, вплоть до формирования 

настоящих колоний. Птенцы развиваются по выводковому типу, но родители их 

долго кормят обычно не менее месяца. Половое созревание растянуто на 3 года, 
у крупных видов - на 5 лет. 

Подотряд Чистики (Alcae) 

Компактная группа (23 вида) обитателей северных морских побережий, лишь 
на западе Северной Америки проднинуrых на юг до Калифорнии. Длина тела ко­

леблется в пределах 16,5-48 см. Оперение плотное, обычно чёрно-белое. Полёт 
быстрый, прямолинейный. Перепончатые лапы сильно сдвинуты назад, отчего 

на суше часть этих птиц держится вертикально. Прекрасно плавают и ныряют 

при помощи крыльев (т. е. используют ПQllводный •полёт.) до глубины 30-40 м, 
оставаясь под водой до 40 с. Форма клюва варьирует от узкой конической до 
уплощенной с боков и высокой (как у обыкновенного тупика Fratercula arctica, 
рис. 156, 15). Гне311ЯТСЯ на скальных карнизах, в полостях под камнями или в 
норах (в том числе вырытых самостоятельно). Питаются рыбой, ракообразными, 

мОJUiюсками. Единственное яйцо насиживают 25-35 дней, птенцов выкармли­
вают 20-45 дней. Зимуют на незамерзаюшей воде в открытом море, совершая 
небольшие миграции к югу. 

Отряд Голубеобразные (ColumЫformes) 

В современной фауне представлен двумя подотрядами - Голуби (ColumЬae) и 

Рябки (Pterocletes; это кандидаты на выделение в отряд Pteroclifonnes). 
В подотряде голубей более 310 видов. Масса тела от 30 r у воробьиной зем­

ляной горлицы (Co/umblna passerina) до 2,5 кг у новогвинейского венценосного 
голубя (Goura cristata). Ещё более крупные нелетающие голуби - дронты (три 
вида семейства Raphidae) - обитали на трёх Маскаренских островах, где они в 

XVll- XVlll вв. были истреблены человеком. Не осталось даже чучел. Самый 
крупный экземпляр имел массу 28 кr. Голубиные (семейство Columbldae) рас-
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пространены почти всесвеmо, за исключением приполярных областей. Населяют 

леса, скалистые ущелья, иногда высокогорья. ГнездЯтся в кронах и дуплах дере­

вьев, расшелинах скал и даже на земле. В силу сезонного характера используемых 

кормовых ресурсов (плодов растений) кормовые биотопы нередко удалены от 

гнеюовых, что требовало от голубей высоких лётных качеств. Известны также 

их способности к навигации, включая относительно хорошее обоняние. Хорошо 

развит зоб, в котором птицы переносят запас корма (у большинства это семена 

и мелкие плоды). Кладка состоит из одного или двух яиц, птенцы вылупляются 

практически голыми и первое время выкармливаются •молочком• - выделения­

ми зоба родителей. •Искусственный• корм накладывает серьёзный отпечаток на 

биологию размножения голубей. Ограниченность этого ресурса требует участия 

обоих родителей в выкармливании птенцов, чем обусловлены моногамия и от­

суrствие полового диморфизма окраски. Способ вскармливания не позволяет 

увеличить кладку, но существенно ослабляет зависимость mиц от смены сезонов, 

благодаря чему синантропные и тропические виды делают в году по 4-6 кладок 
(в умеренных широтах - 2-3). 

Подотряд включает примерно 120 видов плодоядных голубей, обитаюших в 
тропиках и субтропиках Старого Света. Они срывают и заглатывают плоды це­

ликом, усваивают сочную мякоть (нередко тонкий слой) и отрыгивают крупные 

косточки, тем самым рассеивая семе11а. У зубчатоклювого голубя (Diduncu/us 
strigirostris), эндемика островов архипелага Западное Самоа, челюстной аппарат 
чрезвычайно усилен. Верхняя челюсть, в принципе сохраняющая исходно стебель­

чатую конструкцию, резко утолщена, а челюстные мышцы гиперl'])офированы и 

перекомпонованы, что позволяет этому голубю вскрывать оболочки семян, даёт 

доступ к эндосперму. 

Рябки - птицы среднего размера с массой тела 150-550 г (16 видов). Лапы, 
шея и клюв короткие, хвост - с дпинными средними рулевыми, например у 

белобрюхого рябка (Pterocles a/chata, рис. 156, 16). Стопы оперённые, с тремя 
или четырьмя пальцами. Длинные крылья имеют уникальный перехват в области 

кистевого сгиба. Обитают в засушливых степях, полупустынях и пустынях Европы, 

Азии и Африки. Держатся группами. Основной корм - семена и вегетативные 

части растений. Регулярно летают на водопой на расстояние до 100 км, а иногда 
совершают более отдалённые миграции, но в пределах гне:шового ареала. Носят 

запас воды дпя птенцов не только в зобу, но и в характерном намокающем опере­

нии rруди и живота. Моногамны. Откладывают 2-4 яйца, которые насиживают 
около месяца. Птенцы рябков, в отличие от голубят, развиваются по выводковому 

типу, но в течение нескольких недель получают корм от родителей. Рябки - тра­

диционная охотничья дичь, в наше время их численность неустойчива. 

Отряд Попуrаеобраэные (Psmaclformes) 

Объединяет свыше 350 видов птиц массой от 10 г (дятловые попугайчики 
Micropsitta) до 3 кr (какапо Strigops habroptilus) с характерными признаками, чёт­
ко отrраничивающими попугаев от представителей других отрядов. Их массивное 

нааклювье круто наклонено вниз и более ПодВИЖНО относительно черепной короб­

ки, чем у других птиц. Благодаря гиперl'])офии и необычно выrодному располо­

жению челюстных мышц сила клюва достигает рекордных показателей. В этом 
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видят результат развития предпосылок, намеченных у зубчатоклювого голубя, что 

свидетельствует о сушествовании родственных связеА попугаев с голубями. Язык 

короткиА, мясистый, с усложнённой внуrреннеА мускулатуроА. Питаются попугаи 

растительным кормом - орехами, нектаром, мякотью и соками фруктов. У них 

развита недоступная большинству птиц способность к эффективной обработке 

корма в ротовоА полости - легко вскрывают орехи и измельчают ядро. Крупные и 

относительно короткие лапы, на которых назап обрашены 1 и IV пальцы, надёжно 
удержиQliют попугаев на ветви, что позволяет этим короткоклювым и короткошеим 
птиuам :tянуться вперёд при срывании плодов, свешиваясь с насеста без потери 

равновесия. Эти лапы попугаи исnолЬ3}'ЮТ для манипулирования с кормом, при 

лаэании помогают им клювом. Возможно, манипулятивные способности попугаев 

стимулировапи развитие их высшей нервноА деятельности - сложного ситуаци­

онного поведения, хорошей памяти. Способны к воспроизведению человеческой 

печи, накапливая ..лексикон~t до 800 слов и фраз. В основном это обитатели 
тропических лесов, но в Австралии могут встречаться и в степных районах, а на 

Новой Зеландии - в высокогорьях. Моногамны, практически лишены полового 

диморфизма. Гне311ЯТСЯ преимущественно в дуплах, отклапывая 1-8 яиц. По­
томство развивается по птенцовому типу. 

Попугаев группируют в семеАства Лориевые (Loгiidae), Какаду (Cacatuidae) 
и собственно Попуrаевые (Psittacidae), к последнему относится африканский 
попутай жако (Psittacus erithacus, рис. 156, /7). Сильно уклоняются несколько 
эндемиков НовоА ЗелаНдии - это 3 вида несторов (Nestor), а также какапо (или 
совиный попугай), который ведёт сумеречный и ночной образ жизни, провОllЯ 

день в норе, и охраняет обширный индивидуальный участок, маркируя его гром­

ким низким уханьем (действительно, как сова). 

Отряд Кукушкообразные (Cucullformes) 

Одна из архаичных групп птиц, преимушественно лазаюших древесных. Около 
160 видов, массой тела от 20 до 1 ООО r. Обычен длинный хвост (у немногих на­
земных видов - также длинные ноrи). Кукушкообразным доступна некоторая 

обработка корма в клюве. Развитие идёт по птенцовому типу. Различают 22 вида 
турако (семейство Musophagidae), эндемиков Африки и 136 видов кукушек (се­
меАство Cuculidae), распространённых всесветно, за исключением приполярных 
областей. 

Масса тела большого голубого турако (Corythaeola cristata) превышает 1 кr, 
масса остальных - 200-300 r. Растительноядные птицы, кормятся плодами, 
цветками, побегами и почками; расчленяя rшоды зубчатыми кромками короткого 

клюва. В стопе IV палец может поворачиваться назап. Почти все ярко окрашены, 
для турако характерны специфические пигменты зелёного и красного цветов. По­
ловой диморфизм не выражен. Держатся и rне:шятся на деревьях. Развитие - по 

птенцовому типу. 

Масса тела кукушковых варьирует от 17 r у малой бронзовой кукушки 
( Chrysococcyx minutillus) до 550 r у большой шпорцевой кукушки ( Centropus 
тепЬеk1). Кукушки хорошо летают, даже совершают сезонные пере.лёты. Их IV палец 
постоянно обрашён назад, даже у бегаюших по земле. Окраска покровитель­
ственная, за исключением некоторых тропических видов. В большинстве это не 
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имеющие узкой специализации собиратели равномерно распределённых мало­

подвижных об1.ектов (насекомых и других беспозвоночных); реже - охотники на 

мелких позвоночных. Представители рода коэли (Eudynamis) чисто растительно­
ядны. Известна способность кукушек обрабатывать корм (в частности, мохнатых 

гусениц) в клюве, тщательно разминая его плоскими основаниями челюстей. 

Знаменитая благодаря своему стремительному беrу относительно крупная дпин­

нохвостая кукушка-подорожник ( Geococcyx ca/i[omianus, рис. 156, 18) охотится на 
мелких позвоночных вмоть до гремучих змей. К rне:ш.овому паразитизму склонны 

около 80 полигамных видов кукушек; моноrамы выводят птенцов самостоятель­
но. Мноrие американские кукушки демонстрируют различные стадии, как бы 

моделирующие переход к зтоА системе размножения. Они включают полиrамию, 

выкармливание птенцов при участии помощников, затем кооперативное rне:ш.о­

вание, отказ от обязательного строительства собственного rне:ша и использование 

rне:ша другой особи своего вида, наконец, подбрасывание яиц в несколько rнё:ш.. 

После угасания собственных инстинктов строительства rне:ша и заботы о кладке, 

установления настоящего гнездового паразитизма на других видах птиц понадо­

бились такие адаптации к требованиям вида-хозяина, как уменьшение размеров 

и имитация окраски яйца, укорочение периода инкубации. Понадобилась и вы­

работка некоторых новых поведенческих актов (выбрасывание кукушонком из 

rне311.8 яиц и птенцов хозяина). 

Отряд Гоацинообраэные (Opisthocomlformea) 

Включает единственный вид гоацина (Opisthocomus hoatzin) из Центральной 
Америки и севера Южной Америки, которого прежде включали в отряд Куро­

образные под впечатлением его внешнего вида (в частности, маленькой головы) 

и чисто вегетарианской диеты - потребления листьев определённых растений 

(всего до 50 видов). Теперь же установлено, что он ближе к кукушкам. Его двух­
рядные зазубренные кромки клюва, толстый язык и высокий свод нёба позволяют 

измельчать листья. Гоацин при помощи симбиотических микроорганизмов пере­

варивает листовой корм в ферментаторе - огромном, фактически трёхкамерном 

зобу (с. 319), сильно потеснившим киль грудины и летательную мускулатуру. Со­
ответственно летает он неохотно. Птенцы способны при опасности выпрыгивать 

из построенного на высоких кустах гнезда и влезать обратно, используя два пальца 

крыла, подвижных и снабжённых копями. 

Отряд Совообраэные (Strlgllormes) 

В отряnе два семейства и свыше 200 видов птиц с массой тела от 42 г до 4,2 кг. 
Распространены всесветно, за исключением Антарктиды и нескольких окрестных 

островов. В основном, лесные птицы, но есть и обитатели степей. (кроличья сова 
Athene cunicu/aria в Америке) и тундры (полярная сова Nyctea scandiaca, рис. 156, 
19). Тело компактное, крупные глаза со склеральными кольuами в виде удлинён­
ных цилиндров обращены вперёд, что обеспечивает совам широки А (до 60°) сектор 
бинокулярного зрения, важного не только для поисков добычи, но и дпя полётов 

в лесу при дефиците света. Глаза закреплены в черепе жёстко и движугся вместе 
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с rоловой за счёт длинной шеи. способной изгибаться спиралью с поворотом в 

rоризонтальной плоек.ости на 210•. Характерен образованный жесткими перья­
ми лицевой диск, возможно, участвующий в восприятии звуков и помогающий 

при схватывании добычи вслепую в качестве органа осязания. Распаложенные в 

ero пределах широкие наружные слуховые отверстия окружены выпалняющими 
рупорные функции оперёнными кожными складками, у некоторых сов они рас­

паложены асимметрично. Вместе со значительной шириной rоловы это усиливает 
возникающее из-за значительной ширины rоловы несовпадение палучаемых каж­

дым ухом сигналов (бинауральный эффект) и способствует пассивной локации 

добычи по и:щаваемому ею шороху с точностью до 1 •. Клюв крепкий. крючко­
ватый. IV палец стопы может поворачиваться вбок и .паже назад, по-видимому, 
для балее надёжноrо схватывания мелкой проворной добычи вслепую. Опере­

ние специфически мягкое. позволяющее совам летать практически бесшумно. 

У большинства окраска пёстрая, серо-бурая, маскировочная. Активность. за 

редкими исключениями, ночная. Питаются живой добычей - насекомыми или 

разнообразными позвоночными животными. Некрупную добычу глотают цели­

к.ом благодаря повышенной пропускной способности глотки, наступивщей как 

побочный эффект особой ширины черепа сов. Воробьиный сычи к ( Glaucidium 
passerinum) и другие сычи осенью запасают трупы мышей и полёвок в дуплах. 
Совы - моноrамы. Самки крупнее самцов, но в окраске палового диморфизма 

нет. Оrкладывают чаще всеrо 3-5 яиц, но в случаях избытка корма (вследствие 
массовоrо размножения грызунов) - до 18. Развитие идёт по птенцовому типу с 
некоторыми признаками полувыводкового. 

Семейство Сипуховые (Tytonidae; 15 видов) считают балее древней ветвью от­
ряда. Эrо обладатели относительно более длинноrо, но слабого клюва, в основном 

охотники на мелких грызунов, в частности, в антропоrенном ландшафrе. Особен­
ности IV пальца стопы почти не выражены, лицевой диск из перьев своеобразно 
вытянут. Настоящие совы (семейство Strigidae) - более специализированные 
охотники. У них шире череп, относительно короче и крепче клюв. Сплюшка 
(Otus scops) и другие совки, мелкие и .миннокрылые - воЗдУШные охотники на 

крупных насекомых и летучих мышей. Длиннохвостые и относительно коротк.о­

крылые сычи (домовый Athene noctua, мохноногий Aegoliusfunereus), ЯС'll'ебиная 
сова (Surnia ulula) преследуют добычу, в том числе из засады, часто - в светлое 

время (полярным днём). Самые крупные - обыкновенный филин (ВиЬо ЬиЬо) 
и рыбный филин (Ketupa Ыakistom"). Первый, весьма пластичный и универсаль­
ный охотник, добывает и зайцев, и глухарей, наконец, ежей. Второй потребляет 
дальневосточных проходных лососёвых рыб, но в воду не погружается. 

Отряд Коюдоеобраэные (Caprimulgilormes) 

Известно 120 ВИ!lОВ в пяти семействах. Преимущественно лесные тропические 
птицы мелких и средних размеров (массой от 50 до 700 г), относительно длин­
нокрылые и длиннохвостые, с мягким оперением. Крупная голова, короткий 

клюв, у многих фактически представленный узкой окантовкой широкого рта, 

часто окружённого .минными щетинками. Лапы короткие, у относительно при­

митивных видов - с отводящимся IV пальцем. Окраска тёмная, чрезвычайно 
пёстрая, покровительственная. Моногамны, паловой диморфизм репок. Активны 
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в сумерках и ночью, большинство - охотники на насекомых, преимущественно 

на лету. Только обитающий на севере Южной Америки крупный козодой ryaxapo 
(Stea/omis caripensis), выделенный в семейство жиряков, специализирован в пи­
тании плодами нескольких растений, в основном масличной пальмы. Гнездится 

массовыми колониями в пещерах, где эти птицы находят дорогу пуrём эхолока­

ции, и выкармливают до четырех птенцов в гнёздах в виде карнизов, слепленных 

из погадок (отрыгнутых семян) и помёта. Остальные козодои откладывают яйца 

без ГНе3!18 - на землю, в ямки на поверхности пней, ветвей деревьев. Совиные 

козодои (семейство Aegothelidae, пять видов) используют для этого дупла и норы. 
У всех полувыводковый тип развития. Лягушкороты (семейство Podargidae) и 
исполинские козодои (семейство Nyctiblidae) днём неподвижно замирают на 
деревьях в вытянутой позе. 

В семействе Caprimulgidae (всего 90 видов, например, обыкновенный козодой 
Caprimulgus europoeus, рис. 156, 20) лапы птиц слабы, они кормятся только в 
полёте, на деревьях ложатся Вдоль ветвей. В ненастье способны к гетеротермии. 

У американского перелётного белогорлого козодоя (Pha/aenoptilus nuttallil) часть 
популяции зимует на месте, впадаи в сспячку. на срок до 85 дней, температура 
тела понижается при этом с 41 до 18 "С. 

Отрод СТрижеобраэные (ApodUarmes) 

Стрижам и колибри, которых объединяют в этот отряд, присуще сходное 

устройство крыла. В нём необычно велика доля площади, образованная перво­

степенными маховыми перьями, что эффективно облегчает крыло. Ещё одна 

общая особенность - способность птенцов и взрослых птиu к rетеротермии (на 

период до 12 дней). 
Стрижи (подотряд Apodi, два семейства) - прекрасные летуны, обладатели 

длинных сероповидных крыльев, проводящие в воздухе большую часть жизни, 

включая спаривание. Пример - обыкновенный стриж (Apus apus, рис. 156, 21). 
Задние конечности относительно очень малы, что существенно облегчает корпус. 

Лапы у большинства стрижей имеют четыре напрааленных вперёд очень коротких, 

но крепких пальца, позволяющих птицам подвешиваться к вертикальным опорам 

(например, к внуrренним стенкам дупла) и подниматься по ним. Клюв чрезвы­

чайно короток, но широк, приспособлен для захвата насекомых в полёте, включая 

массовый сбор мелочи (как мошки, тля) путём траления воздуха обширным рас­

крытым ртом. Обильная слюна помогает формировать пищевые комки, к тому 

же она твердеет на воздухе и используется птицами для склеивания гнездового 

материала. Гнёзда могуг прикрепляться к ветвям деревьев, к пальмовым листьям; 

нередко они очень малы, и самка приклеивает яйца к лотку, а сама вцепляется 

в него при насиживании когтями, чтобы не упасть. Гнездо может быть изготов­

лено из одной лишь слюны («Ласточкины rнё31lа• стрижей-сащ1.нган Collocalia, 
известный в Юго-Восточной Аэии деликатес). Многие виды mездЯТСя в укры­

тиях - в щелях, под крышами, в дуnлах и пещерах. Пешерны~ виды способны 

к эхолокации. Откладывают 1-4 яйца, которые насиживают около 3 недель. 
Птенцы вылупляются голыми и слепыми, их развитие может растягиваться почти 

на 2 месяца, особенно при неблагоприятных температурных условиях и перебоях 
в добыче корма родителями. Стрижи моногамны, скромно окрашены, не имеют 
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полового диморфизма. Все 95 видов приурочены к умеренным и тропическим 
областям всех материков, за искпючением Антарктиды. 

Колибри (подотряд Trochili, 328 видов) распространены в Западном полушарии 
от севера Канады (60• с. ш.) до Патагонии, вкпючая высокогорья (до 5 ООО м). Наи­
более многочисленны они в амазонской сельве. Питаются мелкими насекомыми, 

нектаром и цветочной пыльцой, зависая в во:щухе в трепещущем полёте с частотой 

до 78 взмахов в секунду. Подъёмная сила крыльев используется в вертолётном 
режиме - :Со.шаёт вертикальную тягу пуrём пропеллирования при движении кры­
льев в обоМх направлениях. Оно :шесь достигается поворотом около продольной 
оси не только кисти, а всего крыла в целом. Трепещущий полёт колибри очень 

быстр - до 100 км/ч. Естественно, он невероятно энергоёмок. Неслучайно у 
этих птиц оmосительно очень велико сердце, занимающее буквально половину 

полости тела, и высок пульс - до 1 200/с. При такой мощности необходимая во 
избежание переf1Jева теплоотдача ускорена благодаря предельно малым размерам 

особей. Масса тела варьирует от 1,6 г у кубинской колибри-пчёлки (Mel/isuga 
he/enae) до 20 г у исполинского колибри Patagona gigas. Но ночью этим птицам 
уf1)ожает нехватка ресурсов, в связи с чем метаболизм замедляется, температура 

тела понижается с 40-43° до 35- 3g•. Но существует и экономный режим по­
лёта. В частности, у рубиновогорлого колибри (Archi/ochus colubris) массой 3 г, 
хватает ресурсов пересечь на пролёте МексиканскиА залив (не менее 900 км со 
скоростью 40-45 км/ч). Окраска самцов яркая, сверкающая, часто с эффектным 
орнаментом. Самка строит гне:шо, высиживает и выкармливает птенцов. В кладке 

1-2 яйца, развитие идёт по птенцовому типу. 

Отрод Птицы-мыши (ColiИormes) 

Отряд включает лишь шесть видов, эндемичных для африканских саванн. 

Мелкие птицы (масса тела до 65 г) с длинным узким хвостом (до 25 см при длине 
тела около 10 см). Окраска тусклая серо-бурая, за искпючением светлых пятен на 
голове у некоторых видов. Лапы короткие, все четыре пальца эти птицы мoryr об­

ратить вперёд и подвешиваются на этих лапах - вертикально или вниз спиной, -
держа голову на уровне пальцев и обрабатывая корм коротким сильным кпювом. 

Питаются в основном растительными кормами (фруктами, молодыми побегами) 
и насекомыми. Откладывают 2-4 яйца, которые насиживают оба родителя. 

Отряд Троrонооброэные (Тrogonlformes) 

Это 39 видов птиц среднего размера (массой 60-200 г), населяющих тропи­
ческие леса Цеtff1Jальной и Южной Америки, Африки и Азии. Оседлы, держатся 

поодиночке. Ноги у этих птиц слабые, в стопе два пальца обращены назад, но не 

1 и IV пальцы, как у дятлов и попугаев, а 1 и 11. Короткий и широкий, слегка за­
гнутый клюв имеет зазубренные кромки. В джунглях Южной Америки питаются 

исключительно плодами, срывая их с подлёта, соответствие ротового аппарата 

такому способу кормодобывания позволяет считать его исходным для трогонов. 

У азиатских видов при таких же повадках растительный корм частично эаменён 

насекомыми, по-вилимому, из-за дефицита подходящих плодов в изменённых 

тропических лесах. У африканских трогонов этот процесс завершился, они 
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полностью плотоядны. Трогоны моногамны, гне:шятся в дуплах деревьев, иногда 

в термитниках. Развитие - по птенцовому типу. Насиживает только самка, но 

кормят птенцов оба родителя, отрыгивая им в клюв корм из желудка. В первую 

неделю даже фруктоядные виды выкармливают птенцов насекомыми. 

Отрод Ракwеобраэные (CoraciilormeS) 

Оrряд подразделён на восемь семейств и включает около 270 видов. Масса 
тела варьирует от 5 г (у тоди) до 4,5 кг (у крупных птиц-носорогов, например 
двурогого калао Buceros blcoгnis) и даже 6 кг (африканский рогатый ворон 
Висогииs /eadbeateгi). В основном это древесные тропические птицы, лишь 

немногие перешли к жизни в открытых пространствах. Исходная кормовая по­

ВадКа - охота на крупных летающих насекомых пуrём вылетов с присады, как 

у восточного широкорота (Euгys/omus orientalis). Строение черепа обеспечивает 
быстрое захлопывание клюва и сопротивление удару при встрече с добычей, обе­

спечена также защита глаза. Основным приёмом мя большинства членов отряда 

стало схватывание с лёта различных неподвижных и прикреплённых объектов. 

Но строение задних конечностей упрощено, поскольку лазание в кроне не ис­

пользуется; у многих основания двух передних пальцев сращены. Окраска весьма 
разнообразна. Гнездятся в дуплах и.ли норках, вырытых самостоятельно в почве. 

Птенцовый тип развития. Ракшеобразных считают самой древней и не специали­

зированной ветвью лесных неогнатных птиц. Обнаружены их родственные связи 

с кукушкообразными, совообразными, козодоеобразными, стрижеобразными, 

птицами-мышами, трогонообразными, дятлообразными. Or воробьинообразных 
они удалены сильнее. 

Самое крупное семейство отряда - Зимородковые (Alcedinidae, около 90 ви­
дов, массой от 5 до 400 г), обладатели коротких ног и крупной головы с длинным 
мощным клювом. В большинстве это рыболовы, бросающиеся за добычей в воду. 

Для выведения птенцов роют норы в береговых обрывах. Самый крупный зимо­

родок, не связанный с водой и относительно примитивный, кукабарра (Dace/o 
novaeguineae) живёт в Австралии. 

IЦурковые (семейство Meropidae, 22 вида, масса тела 13-90 г) - прекрасно 

летающие mицы открытых пространств с длинным хвостом и вытянуrым тонким 

клювом, преследующие пчёл и других крупных насекомых. В России широко 

распространена золотистая щурка (Merops apiaster), гнездящаяся массовыми 
колониями и способная наносить вред пасекам. Упомянуrый выше широкорот, 

а также сизоворонки (в том числе обыкновенная сизоворонка Coracias gа"и/ш) 
объединены в семейство Ракшевые (Coraciidae, 12 видов, массой 90-200 г). 

Птицы-носороги (семейство Bucerotidae) - это примерно 54 вида с массой 
тела от 100 г у африканских токо (Tockus) до 6 кг у некоторых. самцов кафр­
ского рогатого ворона. Наиболее типичные птицы-носороги в Юго-Восточной 

Азии срывают и проглатывают целиком крупные косточковые плоды, а после 

переваривания сочной мякоти отрыгивают косточку, тем самым распространяя 

семена кормового дерева. Судьба проростка прямо зависит от величины запаса 

эндосперма в семени. Оrсюда - тенденция увеличения размеров как плодов, так 

и их потребителей, прежде всего, клюва этих птиц. Наросты на надклювье - это 

только украшение, притом подверженное половому диморфизму. Только у шле-
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моклювого каnао (Rhinop/ax uigif) монолитный и тяжёлый нарост может влиять 
на функциональные свойства клюва. Гнездятся птицы-носороги в дуплах дере­

вьев. С самого начала откладки яиц и до вылета птенцов самец замуровывает 

самку в дупле засыхающей J1)Язевой смесью и кормит через маленькое отверстие. 

Аридиэация климата, затронувшая Азию, но ещё сильнее Африку, обусловила де­

J1)адацию богатых плодами лесов - материнской ниши птиц-носорогов. Многие 

виды вернулись к плотоядности, особенно полно - упомянутый выше рогатый 

ворон. Конечное звено этой цепи преобразований, видимо, представлено мелким 

насекомоядным удодом (Upupa epops, рис. 156, 22). 

OrpllД Дllтлообразные (Piciforrnes) 

В отряде окало 358 видов из четырех семейств массой тела от 6 г у мелких дя­
rелков (Picumnus) до 320 г у некоторых туканов (Ramphastos) и крупных дятлов. 
Представители разных семейств совершенно не похожи друг на друга - это Соб­
ственно дятлы (Picidae), Тукановые (Ramphastidae), Медоуказчики (lndicatoridae) 
и Бородатковые (Capitonidae). Пуховок (Bucconidae, 34 вида) и якамар (Galbulidae, 
17 видов), прежде числившихся в этом отряде, ныне предпочитают относить к 
ракшеобразным. Общие морфологические особенности дятлообразных - обра­

щённый назад IV палец стопы и отсутствие пухового оперения в любом возрасте. 
Населяют леса и лесостепи, но в полностью безлесных ландшафтах встречаются 
единичные виды. Большинство плотоядны, потребляют даже мелких позвоночных, 

используя калорийные корма в качестве дополнения, но есть фруктоядные rруппы; 

медоуказчики способны потреблять воск пчелиных сот. Распространены очень 

широко, но полностью отсуrствуют в Австралийском регионе. В лесах умеренных 

и высоких широт присуrствуют только виды семейства Дятловые. Моногамны. 

Гне.шятся в дуплах или норах, откладывая без подстилки 2- IO яиц. Птенцы вы­
клёвываются голыми и слепыми. 

Исходными для отряда считают бородатковых (семейство Capitonidae; 83 вида, 
массой до 100 г), обитателей тропической зоны Южной Америки, Африки и Азии. 
Это птицы плотного сложения с очень крупной головой и сильным прямым, 

слегка в:шуrым клювом, с помощью которого они расчленяют плоды. Но:щри за­

щищены щетинками, которые нередко дпиннее клюва (образуют подобие бороды). 

Кормятся фруктами и беспозвоночными, которых ищут на земле и на мёртвых 

стволах под отставшей корой. В полусгнившей древесине выщипывают для себя 

rне:щовые укрытия. 

Семейство Тукановые (Ramphasti.dae) включает 40 видов rпиц массой 100-320 г, 
обитатели Центральной Америки и тропической зоны Южной Америки; они 

близкородственны американским бородатковым (особенно тукановым бородаткам 

Semnornis). Высокоспециализированы в потреблении сочных плодов с крупным 
семенем и в этом аналогичны птицам-носорогам. Но потребляют и животных, 

даже мелких позвоночных. Крупный и разнообразно окрашенный клюв служит 

визуальным маркёром. ГнС311.Ятся в дуплах дятлов. 

Семейство Дятловые (Picidae) включает до 220 видов с массой тела от 6 до 
320 r (у чёрноrо дятла, желны Dryocopos martius). Дятлы превосходят других птиц 
по уровню адаптации к потреблению насекомых, скрытно живущих в тканях де­

ревьев. Они достигли высокой эффективности долбления этих тканей, которая 
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обеспечена прочностью напраменного точно вперёа. клюва, его прямой формой, 

толстой рамфотекой с коротким и острым вертикальным лезвием на вершине, а 

также способом прикрепления клюва к черепу, обеспечивающим дозированную 

амортизацию ударов (одновременно эффективных и безопасных). Терпимость 

мозга к толчкам не состамяет большой тайны: благодаря его небольшой массе и 

малому диаметру в направлении оси клюва давление близ перецней поверхности 

мозга в момент удара не может достичь опасной величины. Кстати, мозr дЯТлов 

несколько расплющен в поперечном направлении, по-видимому, неслучайно, 

так как благодаря этому укорочен его продольный диаметр. Исходным кормовым 

объектом, а для мноrих и основным считаются муравьи, которых эти птицы соби­

рают при помощи длинного, тонкого и rибкого языка. Необычно длинные рожки 

подъязычного аппарата оrибают мозговую капсулу под кожей. Освоены дятлами 

и некоторые растительные корма. Большой пёстрый дятел (Dendrocopos mqjor, 
рис. 156, 23) добывает из шишек осенью и зимой семена хвойных. Североамери­
канский желудёвый дятел (Melanerpesfoпnicivorus) запасает на зиму жёлуди (до 
50000 шт.), закрепляя их на стволе в специально выдолбленных ячейках. Харак­
терен способ передвижения дятлов по стволам деревьев. Они подвешиваются, 

цепляясь острыми ком-ями, к вертикальной поверхности, а третьей точкой опоры 

им служит хвост, перья которого остры и прочны. Дятлы в основном моноrамы, 

живут одиночно, сrрого охраняя кормовой участок, rне:щятся в дуплах собствен­

ного изготовления. 

Из 17 видов медоуказчиковых (семейство lndicatoridae) большинство населяет 
тропическую Африку. Небольшие тускло окрашенные пrицы с коротким крепким 

клювом. Ловят на лету и собирают насекомых, кормятся пладами. Специализиро­

ваны в поисках rнёзд ос и пчёл, поедают личинок и даже соты из воска, который 

переваривают с помощью симбионтов. 

Отрод Вороб•инообраэные (Passerllormes) 

Самый крупны А отряд птиц, объединяющий свыше 5 700 видов, т. е. 66 % обще­
го числа видов mиц. В большинстве это птицы древесных крон, хотя жаворон­

ковые (Alaudidae) - обитатели открытых ла1Шшафтов, ласточковые Hirundinidae) 
используют исключительно воздушное пространство, оляпка ( Cinclus cinc/us) 
ныряет в ручьях. Существенно, что воробьинообразные - в основном мелкие 

птицы, начиная от 4,5 r (корольки Regu/us) и до 1,6 кr (у лирохвоста Menura, у 
ворона Co1Vus corax). Очевидно, миниатюризация способствовала достиrнутому 
отрядом эволюционному успеху. Она облеrчила тонкое разделение эколоrических 

ниш, поиски укрытий и пищевых ресурсов, умерила потребность каждой особи в 

корме, позволив выкармливать многочисленное потомство, ускорила индивиду­

альный рост и смену поколений. Наконец, малые размеры этих птиц способствуют 

эффективной теплоотдаче, поскольку, как известно, у мелких тел В.ыше величина 
поверхности относительно объёма (и массы). Скорость теплоотдачИ актуальна для 
воробьинообразных, поскольку им присущ более высокий базальный метаболизм 

(примерно мвое), а следовательно, и располагаемая мощность, чем остальным 

птицам. Повышенная мощность позволяет воробьинообраэным птицам исполь­

зовать для перемещения в кронах трепещущий полёт, т. е. энергоёмкий режим 

вертолёта. При КПД мускулатуры около 25 % три четверти затраченной энерrии 
неизбежно обращаются в теплоту, создавая угрозу переrрева. 

358 



Друrая: особенность локомоторной системы, связанная с перемещением в кроне, 

касается задних конечностей. При прыжках с ветки на ветку воробьинообразные 

mицы всегда фиксируют тело на опоре обеими лапами. Такими же прыжками они 

чаще всего перемещаются по земле, например воробьи (Passer). Семенящий бег 
белой трясогузки (Motacilla alba) есть вторичное и весьма редкое явление. Лапка 
выглядит, как у примитивных древесных птиц: 1 палец расположен на одном уров­
не с передними. Нижняя гортань у большинсrва хорошо развита (певчие mицы). 

В большинс:fве - моноrамы, дающие 1-3 выводка в rод. Индивидуальное развитие 
по птенцовому типу. Некоторые открьпо rнеэдяшиеся виды сооружают чрезвы­

чайно сложные постройки. Питание разнообразно. Распространены всесветно, за 

исключением АIПарктиды и некоторых океанических островов. 

Различают два подотряда воробьинообразных - Кричащие (Clamatores) и 
Певчие (Oscines). Кричащие кажутся более разнородными и примитивными, 
чем певчие, отличаясь от них по количеству мышц нижней гортани ( 1-2 пары 
против 5-7 пар), ряду особенностей строения внутреннего уха и т. п. Почти все 
они (IO семейств, 1130 видов) сосредоточены в Америке, остальные же (3 семей­
ства, около 50 видов) обитают почти исключительно в Восточном полушарии. 
Кричащие обнаруживают разнообразные морфофункциональные адаптации, 

параллельные таковым певчих. Представители американского семейства Дре­

волазовые (Deпdгocolaptidae, 55 видов), подобно некоторым певчим птицам, 
адаптированы к осмотру коры и даже к долблению. Печниковые (Fumariidae, 220 
видов), заселяющие в Южной Америке, - помимо лесов, открытые пространства 

(вплоть до пустынь) и высокогорья; экологически замещают мелких дрозцовых, 

славковых, трясогуэковых, синиц, жаворонков и т. п. Получили своё название за 

сооружаемые частью представителей несоразмерно крупные глиняные rнёЗда. 

Морфоэкологические аналогии певчим есть также среди муравьеловковых птиц 

(Forrnicariidae, 242 вида); несколько родов тесно связаны с колоннами бродЯЧих 
муравьёв, правда, кормятся не муравьями, а вспуrнуrыми ими насекомыми и мел­

кими позвоночными, образуя над такой колонной иерархически организованное 

сообщество из нескольких видов. Тиранны, или тиранновые мухоловки (обширное 

семейство Tyrannidae), выглядят менее разнообразными, чем муравьеловковые, но 
не менее разнородны экологически. В Старом Свете заслуживают упоминания 

близко родственные семейства Роrоклювы (Eurylaimidae, 18 видов) и Пиnовые 
(Pittidae, 29 видов). Первые - коренастые большеголовые и большеглазые пти­

цы из Юго-Восточной Азии, тропической Африки и с Мадагаскара, обладатели 

короткого сrшющенноrо сверху вниз клюва и чрезвычайно широкого разреза рта. 

Питаются находимыми в кронах беспозвоночными, некоторые - rшодами. Пиnы, 

большеголовые ярко.окрашенные птицы с крепким прямым клювом и довольно 

длинными сильными ногами, кажутся кургузыми. Собирают мелкую животную 

добычу на захламлённом грунте тропических лесов. Обитают в Восточной Азии, 

от Кореи и Японии до Австралии, а также в Африке. 

Певчих воробьиных (примерно 4 570 видов) rруппируют по-разному, различая 
среди них от 30 до 70 семейств. Жаворонковые (семейство Alaudidae, 87 видов) 
считаются архаичными, широко распространены в открытых ландшафтах от 

полярных тундр до горных пустынь. Отличные летуны, по земле передвигаются 

семенящим беrом. В рационе беспозвоночные и растительные корма в различных 

соотношениях; у более зерноядных клюв сильнее, позволяет им раздавливать 
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Ласточковые (семейство Hirundinidae, 83 вида) распространены всесветно, 
подобно жаворонковым, несколько обособлены. Их адаптации к ловле летающих 

насекомых параллельны таковым стрижей, но выражены слабее (ласточки Спо­

собны ВЗJiетать с земли, насекомых ловят по одному, поскольку их полёт более 

маневрен). 

Трясогузковые (семейство Motacillidae, 68 видов) - коньки и трясогузки -
всесветно распространённые жители открытых местообитаний, а в лесах - полян 

и опушек. По земле передвигаются семенящим бегом. Корм (пауков, насекомых) 

собирают с земли и ловят в во~ухс. 

К семейству Сорокопутовые (Laniidac, 83 вида) относятся птицы до величины 
дрозда, эффективные хищники - большеголовые, с сильным и прочным клювом, 

надкяювье - с парой зубцов по бокам от вершины. Насаживают добычу (крупных 

насекомых и мелких позвоночных) про запас на шипы растений. 

Почти все Крапивниковые (семейство Troglodytidae, 78 видов) - чрезвычайно 

мелкие птицы, обитатели нижнего яруса в сырых захламлённых лесах, а также 

скальных и пустынных ландшафтов. На материке Евразии распространён обык­

новенный крапивник (Т. troglodytes), вес остальные- в Новом Свете. Среди них 
домовый крапивник (Т. аеdоп) признан рекордсменом экологической пластич­

ности. Корм крапивников - мелкие беспозвоночные, изредка - ягоды и семена. 

Выделяют пять более крупных видов - оляпки (Cinc/us), подобно типичным 
крапивникам, они строят крупные шаровидные гнёзца с боковым входом, а кор­

мятся беспозвоночными, собираемыми на дне небольших потоков. Удерживаясь 
когтями за дно, птицы пригибаются головой против течения, которое прижимает 

их ко дну. Плавают под водой, взмахивая полусложенными крыльями. 

Дроздовые (Turdidae) - одно из самых процветающих семейств подотряда (330 
видов). В Евразии к ним относятся многие фоновые виды, в том числе синан­

тропные. Кормятся в основном на земле, но некоторые также хватают добычу с 

nодлёта. В рационе - широкий круг беспозвоночных и ягоды. 

Среди представителей семейства настоящие дрозды ( Turdus). соловьи 
(Luscinia), зарянки (Erithacus), горихвостки (Phoenicurus), кормящиеся на ма­
нер мухоловок - обитатели открытых, в том числе скальных, биотопов (чеканы 

Saxicola, каменки Oenanthe). 
Тимелиевые (Timaliidae, 256 видов) - в большинстве древесно-кустарниковые 

птицы, они прекрасно лазают в нижнем и с~нем ярусе густой растительности. 

Держатся скрытно, весьма голосисты. Всеядны, потребляют беспозвоночных, 

семена и ягоды. Птицы могут эффективно разминать добычу, перекатывая ее 

концами крепких челюстей с небольшим крючком на конце надклювья. Распро­

странены почти исключительно в Старом Свете. 

Славковые (Sylviidae, 380 ВIШОВ), подобно тимелиевым, обитают лишь в Вос­
точном полушарии, где распространены чрезвычайно широко. Это лёгкие, очень 

подвижные птицы с тонким клювом и цепкими ногами, qтлично лазающие по 

тонким стеблям, в гуше которых успешно прячутся. Экологические rруппы слав­

ковых - это древесно-кустарниковые птицы (собственно· славки, в частности, 

рода Sy/uia), обитатели тростниковых зарослей (камышёвки Acrocephalus) и тра­
вянистой растительности (сверчки Locustel/a). Они собирают мелких насекомых и 
пауков, осматривая различные субстраты, от ветвей деревьев и кустов и до стеблей 

трав, наконец, ловят насекомых в во:щухе. Дополнительным кормом мoryr служить 

ягоды. Гнёэда разнообразной формы располагают в развилках ветвей, на земле, 
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подвешивают к вертикальным стеблям. У славок-портних (Orthotomus, Cisticola) 
самец сшивает волокнами карман для ГНе3118 из живых листьев, прокалывает их 

по краю клювом. 

Представители семейства Мухоловковые (Muscicapidae, 110 видов) живуrтолько 
в Евразии .11 Африке. У них широкий, смюшенный по вертикали клюв, основание 
котороrо обрамлено шетинками, крупные глаза. Большие крылья, довольно слабые 

ноги. Преследуют летающих насекомых в коротких бросках с наблюдательного 

пункта среди деревьев. Склонны к защищённому гнездованию - от маскировки 

гнезда, пристроенного к стволу дерева, вплоть до использования полноценных 

дупел, как делает это мухоловка-пеструшка (Ficedula hypo/euca). 
Представители семейства Монарховые (Monarchidae, 135 видов) сходны с на­

стоящими мухоловками, но охотятся в более плотном лесу; клюв и лапы у них 

сильнее, обычен половой диморфизм с украшаюшими перьями. Им доступны 

сравнительно крупные насекомые, часть добычи собирают с субстратов. Гнё3аятся 

открыто. Наиболее разнообразны в Австрало-Тихоокеанском регионе, распро­

странены в тропиках Азии и Африки. 

Семейство Синиuевые (Paridae, 60 видов) объединяет некрупных птиц харак­
терноrо облика с коротким и тонким, но сильным клювом, сильными ноrами. Хо­

рошая способность к накоплению индивидуального опыта способствует высокой 

экологической пластичности, помогает им эффективно разыскивать корм (в том 

числе зимой). Широко распространены в Евразии, Африке и Северной Амери­

ке. Половой диморфизм очень слаб. Оседлые и кочующие, гнездятся в хороших 

укрытиях, зимнюю смертность компенсируют высокой плодовитостью. 

Поползневые (семейство Sittidae, 26 видов) распространёны на всех континен­
тах, кроме Южной Америки. Собственно поползни (Sitta) - мелкие компактно 

сложенные птицы с крупной головой, довольно длинным прямым клювом, по­

зволяющим эффективно долбить, очень коротким хвостом. Ловко передвигаются 

в поисках корма по вертикальным поверхностям, удерживаясь на них сильными 

цепкими лапами (без опоры на хвост). Помимо насекомых, потребляют мелкие 

плоды, успешно раздалбливают орехи. Скальные виды лепят гнездовое укрытие 

из глины или дополняют ею готовые ниши, лесные используют готовые дупла, 

но контролируют его диаметр, облицовывая глиной леток. Оседлы; половой ди­

морфизм очень слаб. 

Овсянковые (семейство Emberizidae, 165 видов) относятся к зерноядным, ко­
нусоклювым певчим птицам, ротовой аппарат которых ускоряет усвоение семян, 

поскольку специализирован в лущении и измельчении эндосперма. Овсянки 
потребляют в основном семена травянистых растений. Распространены на всех 

континентах, кроме Австралии. ГНС311ЯТСЯ на земле или низко нац землёй. 

В Америке обитают также близкие к овсянкам Кардиналовые (Cardinalidae, 
40 видов). Представители семейства Труnиаловые (lcteridae, 98 видов), так на­
зываемые каемки, широко распространены в Новом Свете. Это птицы мелких и 

средних размеров (до величины вороны), многие из них - фоновые виды. Насе­
ляют древесно-кустарниковые местообитания, болота и высокотравные луrа. По 
земле ходят, а не прыrают. Широко всеядны. Для обработки различных субстратов, 

вплоть до подгнившей древесины, вонзают в него свой острый, клиновидный и 

почти прямой клюв и затем с силой раэдвиrают челюсти. Распространён половой 

диморфизм в окраске и размерах. Помимо моногамных и одиночно rне:шящихся 

видов, много колониальных с самыми разными системами отношения полов. Не-
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скольким видам присущ гнездовой паразитизм (например, бурой воловьей птице 

Molothrus ater), причём настолько интенсивный, что может быть фатальным дnя 
вида-хозяина. 

Вьюрковые птицы (семейство Fringillidae, 134 вида) широко представлены на 
Евразийском континенте, слабее - в Африке и Новом Свете, отсутствуют в Ав­

стралии. Взрезают оболочку и шелушат семена на одной стороне клюва. Птенцов 

выкармливают преимущественно насекомыми, но некоторые, как обыкновенная 

зеленушка Chloris chloris и дубонос Coccothraustes coccothгaustes, - целиком 
эндоспермом семян. То же касается клестов (Lox;a), ГНС3Пование которых при­
урочено к созреванию семян хвойных деревьев и происходит в феврале, пока 

шишки не высохли и не опустели в сезон созревания семян хвойных. Их узкая 

специализация в потреблении этого богатого пищевого ресурса включает длинные 

тонкие перекрещенные вершины асимметричных челюстей, которыми птицы 

срезают шишку, короткие сильные ноги, одной из которых клёст манипулирует 

шишкой, длинный клейкий язык, которым он извлекает за летучку семя после 

того, как чешуйка шишки отодвинута боковым движением подклювья. Упомя­
нутый выше дубонос способен раскалывать твёрдые оболочки, прилагая клювом 

усилие свыше 300 Н. 
Среди конусоклювых различают ещё три семейства африканского происхожnе­

ния. Это тропические древесно-кустарниковые птицы Ткачиковые (Ploceidae, 130 
видов), более мелкие АстрилЬ11овые (Estrildidae, 133 вида) и, наконец, Воробьиные 
(Passeridae, 38 видов), адаптированные к жизни в суровых каменистых и аридных 
ландшафтах. У ткачиковых клюв, как правило, слабее, чем у вьюрковых, а спо­

соб обработки семян примитивнее - они просто раскалывают оболочки. Резко 

выражен половой диморфизм; у самцов вдовушек (Vidua) и бархатных ткачиков 
(Eup/ectes) 2-4 пары центральных рулевых перьев вытянуты до 40 см. Помимо 
семян, потребляют иные расn1тельные корма, вплоть до нектара, а также беспо­

звоночных. Общественные птицы. Красноклювый ткачик квелия (Que/ea que/ea) 
образует вместе с молодыми стаи до 40 млн особей и уничтожает до 50 96 урожая 
зерновых культур. Квелия успешно сопротивляется попыткам контролировать чис­

ленность (выживаемость птенцов до 80 %). Некоторые ткачиковые плетут сложные 
rнё3D.а (чем обусловлено название группы), другие строят оrромные КОJUiективные 

гнёзда, своей тяжестью ломаюwие деревья. У некоторых ткачиковых проявляется 

тенденuия отказа от строительства ГНС311а с подбрасыванием яиц в чужие гнёзда, 

вплоть до ГНС3ПОВОГО паразитизма (например, у мовушек). 

Семейство Скворцовые (Stumidae, 113 видов), происходищее из Африки и рас­
пространённое в Старом Свете, включает некрупные виды (до размеров галки), 

населяющие преимУШественно мозаичные лакашафты - редколесья, лесостепи, 

саванны. Потребляют широкий набор животных, включая мелких позвоночных, а 

также растительные корма - от сочных ягод до нектара. Обыкновенный скворец 

(Sturnus uulgaris) высокоспециапизирован в использовании сИЛ:ового Р8311.Виrания 
челюстей - для преследования добычи в рыхлой подстилке if даже для разде­
лывания крупных насекомых. По рациону и повадкам скворцовые аналогичны 

американскому семейству Трупиалы. Далеко зашла специализация вопоклюев 

(Buphagus), извлекающих кровососуwих эктопаразитов из кожи млекопитающих 
(от слонов до бородавочников) и находящихся с ними в тесном симбиозе. Половой 

диморфизм развит у скворцовых слабо. Некоторые ГНQllЯТСЯ плотными колония­

ми, в пределах которых практикуют внутривидовой гнездовой паразитизм. 
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Райские птицы (семейство Paradisaeidae, 43 вида) из тропических лесов Новой 
Гвинеи обнаруживают сходство с врановыми. Большинство видов полиrамны, 

одни практикуют спожные танцы самцов, другие - массовые тока. Резко выражен 

половой диморфизм, самцы оперены чрезвычайно пышно и ярко. Около 10 видов 
моногамны и полового диморфизма не имеют. Практически всеядны. Врановые 

(семейство Corvidae, 118 видов) - мелкие и средних размеров птицы плотного 
сложени~ ·с крупной rоловой и сильными ногами. Самцы крупнее, но в окраске 
половой диморфизм отсутствует. В основном - обитатели лесов. Экологически 
весьма пластичны, населяют разные природные зоны - от арктических побере­

жий до жарких пустынь. Много синантропных видов. Всеядны, есть падальщики 
и клептопаразиты, есть потребители семян, делающие запасы на зиму (кедровка 

Nutifraga caryocatactes, рис. 156, 24). Многие виды образуют оrромные стаи и 
гнездовые колонии. Превосходят большинство других птиц по уровню высшей 
нервной деятельности, способны вырабатывать новые повадки, реализовывать 

сложные поведенческие акты, вплоть до использования инструментов, что про­

является и в процессе синантропизации. 

Птицам долrое время приписывали специфический диапюстический признак -
перьевой покров. Поэтому, когда в 1860 г. в Золенгофене (Южная Германия) в 

карьере по добыче литоrрафского камня был обнаружен отпечаток птичьего пера, 

а годом позже найден целый скелет оперённого существа, его сразу же приняли за 

первоптицу. Эго был знаменитый Archaeopteryx (рис. 157; буквально - сдревнее 

перо•). считавшийся связующим звеном межцу юрскими динозаврами и совре­

менными mицами. Всего в Золенrофене найдено 1О экземпляров археоптерикса, 

в том числе шесть скелетов хорошей сохранности. 

По сqюению скелета археопrерикс - типичный тероподный динозавр (см. с. 292). 
Более того, в его скелете нет чисто птичьих признаков. В передней конечности 

археоптерикса нет обычной для птиц пряжки (carpometacarpus), и сохранялись три 
свободных пальца с копями. Грудина не несла киля, места прикрепления птичьих 

летательных мышц и тело её было невелико, а позади неё имелась серия брюш­

ных рёбер (9) - типичных покровных окостенений (как у современных rаттерии 

и крокодилов). Таз был закрытым, подвздошные кости (6) соединялись лишь с 
шестью крестцовыми позвонками. Рёбра не несли крючковидных отростков (см. 

рис. 142, 9). По строению черепа археоптерикс ближе к динозаврам, чем к пти­
цам. У него были типичные для динозавров текодонтные зубы, но почему-то не 

было чешуйчатой кости (хорошо развитой как у динозавров, так и у птиц). Хвост 
образован большим числом позвонков (как у ящериц) и несёт рЯды супротивно 

расположенных перьев. Только задние конечности подобны птичьим; судя по 

строению тазобедренного сустава, конечности двигались в парасагиттальной 

плоскости (вертикальной продольной, сдвинутой вбок от центра). Пальцы рас­

полагались как у большинства птиц - три вперёд и один назад. Но если убрать 

перья, то археоптерикс превращается в динозавра, близкого к роду Compsognathus 
из группы Coeluгosauria. Но хотя эти динозавры сравнимы с археоптериксом по 

размеру, это были его ровесники и к тому же слишком специализированные, 

которых никак нельзя считать его предками. В недавнее время в раннем мелу 
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Рис. 157. Юрская первоптица (An:haeopleryx): 
А - общиА вид скелета с отпечатками перьев (по шестому 3кземrt11яру, наАдеиному в 1951 r. близ 
немецкою rораца. Aйxwтerra); Б - реконсrрукция скелета: / - склеральное кольцо; 2 - оперение 

ГQ/lени; З - маховые перья; 4 - костная HO'ШPJI; 5 - предглазиичное окно; 6 - Под11эдош11ая кость; 
7 - седалищная косrь; 8- лобкован косrь {образует симфиз); 9 - брюшные pi;:iipa; /О - че.пtОСПt, 
снабженные зубами; 1- IV - номера пальцев 

Монголии и Китая обнаружено более 10 родов оперённых динозавров, каrорые были 
значительно моложе археоmерикса. Их предполагаемая масса тела (30-80 кг) не 
позволяет ожидать от них способности к полёту. 

Итак, главным общим с птицами признаком в организации археоптерикса 

остаётся перьевой покров. Как и у современных птиц, опахала первостепенных 
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маховых перьев (прикреплённых на кисти) у археоптерикса были асимметрич-

ными. 

Многие полагают, что птицы оделись пером раньше, чем полетели. Ясно, что 

перья могли служить эффективным средством физической терморегуляции, что 

позволяло этим архозаврам стать гомойотермными животными. Аналогичные 

процессы могли протекать и у непосредственных предков пrиц. Со:шание физиче­

ского термоизолятора в покровных тканях свидетельствует о доминирующей роли 

внуrренних источников тепла, определяемых высокой физической активностью 

(лазаниеМ и прыжками в древесной кроне, в пределе - машущим полётом), при 
котороА многократно возрастали энергетические затраты. 

Некоторые авторы предполагают, будто предки птиц перешли к полёту от 

стремительного бега по поверхности rрунта за летающими насекомыми, преrраж­

дая им путь к бегству оперёнными передними конечностями. При этом взмахи 

дистальными частями «Крыльев" помогали полдерживать равновесие при резких 

манёврах. В подобных случаях эффективность стабилизаторов резко возрастала, 

если они со:щавали некоторую подъёмную силу. А это уже прямая предпосылка к 

машущему полё'Jу. Правца, ее.ли принять такую версию, остаётся неясным, почему 
у первоптицы сохраняется хватательныА тип стопы с противопоставленным 1 паль­
цем и почему на крыльях остаются три хорошо развитых пальца с достаточно длин­

ными изогнутыми когтями. В итоге представляется более обоснованной гипо­

теза о древесном происхоЖдении археоптерикса. Преследуя насекомых в кроне 

деревьев, они быстро передвигались вдоль ветвей (как это делают современные 

тропические кукушки), придерживаясь длинными передними конечностями (их 

называют длиннорукими динозаврами). Приобретя перья, эти ящеры могли уже 

балансировать крыльями, постепенно удлиняли прыжки, используя крылья для 

коррекции траектории (как это делают шерстокрыл Cynocephalus и белка-летяга 
Pteromys), и перешли сначала к планирующему, а затем уже и к машущему полету, 
подготовку к которому можно видеть в балансирных движениях крыльями. 

Асимметричные опахала минных первостепенных маховых (см. с. 309) на 
крыльях археоптерикса, а также сравнительно крупные размеры его головного 

мозга, если судить по одному естественному слепку, делают версию способности 

археоптерикса к машушему полёту правдоподобной. Существенное сходство с 

птицами обнаружено также во внешней форме конечного, среднего мозга, моз­

жечка. Однако сохранившаяся у археоптерикса подвижность между туловищными 

позвонками, отсутствие воздухоносных полостей в костях и достаточно внуши­

тельной грудной мускулатуры показывают, что его возможности по этой части 

ограничены. 

В недавнее время открыто множество остатков некрупных юрских и меловых 

летающих птиц (величиной от скворца до голубя), существенно отличавшихся от 

современных. Они были названы энанциорнисами (рис. 158, А; Enantiomithes), что 
значит - иные, противоположные птицы. Энанциорнисы обнаруживали широкий 

набор признаков сходства с археоптериксом, что дало основания объеnинить их 

в подкласс ящерохвостых птиц (Saururae). Другое загадочное существо, близкое 
к современным птицам, - это конфуциусорнис (Confuciusornis; рис. 158, Б). 
жившиА на территории современного Китая не менее 120 млн лет назад; наАде­
ны тысячи эюемпляров. В отличие от большинства найденных энанuиорнисов, 

конфуuиусорнис имел беззубые челюсти, верхнюю скуловую дугу, почти строго 

опистоuельные позвонки, крупный длинный пиrостиль. 
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Рис. 158. Некоторые вымершие птицы: 
А - энанuиорнис (Eflontiomis), прмставитель пол.класса яшерохJЮстых птнu ($aururae); 6 - конфу­
uиусорнис (Qщfuciusomis). также отиосяшийся к яшерохвосrым; В - позnнtr.,иасовwй протоавис 
(Prolotwis), предполагаемый nре.а.ок современных, веерохвосrых, mиu (Omithurae); Г - rесперорнис 

(Hespe1ТJmis), нелетаюшая меловая эубатая птиuа, спеuиализмрованный ихтиофаr; д - меловой 

ихmорнис (lchthyomis), также обл8J18ВWИй эубатым КllIOJIOм; Е - фороракос (PhOl"Ol'OCOS), живwая 
в палеоген-неогене rиrантская нелетаюшая птнuа, эанимавшая ниwу круnноrо хищника в Южной 
Америке; Ж - .11Натрнма (Diotrymo) иэ палеогена, внешне CXQllllaя с фороракосом, но скорее - рас­

тнтt.n~.нОJШная; З - палеогеновый пресбнорнис (PrefЬyom.is), высоконоrий прототип утох и гусей 
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На смену энанциорнисам и конфуциусорнису, вымершим в конце мела, приш­

ли веерохвостые современные птицы (Omithurae, Neomithes). Их родоначальником 
было предложено считать найденную в 1987 r. мелкую (величиной с сороку) псемо­
зухию (рис. 158, В) из позцнеrо триаса, жившую 225 млн лет назад, за 75 млн лет до 
археоптерикса. Это протоавис (Protoauis), в буквальном переводе - первоптица, 
скорее всего, древесная форма, длиннохвостая и едва ли способная к nолёту, но 

обладавш3Я сравнительно крупным головным мозгом и набором общих с птицами 
скелетныж; ·признаков (пневматизированный череп с крупной глазницей, зубы 

только на концах челюстей, гетероцельные шейные позвонки). 

Таким образом, по данным палеонтологии, формирование морфофизио­

логического облика птиц продвиrалось в мезозое широким фронтом - в не­

скольких ветвях рептилий подкласса Архозавров, из которых все, кроме одной 

(ящерохвостые птицы, конфуциусорнисы и оперенные динозавры), вымерли ещё 

в меловом периоде. 

На протяжении мела разнообразие веерохвостых птиц постепенно нарасrало, 
и к концу этого периода область их распространения простиралась от Австралии 

до Северной Америки. Уже в раннем мелу обнаружены возможные представители 
двух основных подразделений Современные птицы (Neorпithes) - палеоrнат и 
неоmат. У палеоrнат (Paleognathae; сдревненёбныnо птиц) из-за принципиальных 
конструктивных особенностей слабее выражена подвижность верх.ней челюсти 

(кинетичность черепа); вместе с некоторыми друrnми чертами это свидетельствует 

об их примитивности, архаичности в сравнении с неогнатами (Neognathae; •ново­
нёбными•). Поэтому они в конце концов проиrра.n:и в конкуренции с неоrнатами 

и почти пОJJностью исчезли. В современной фауне палеоrнаты пред.ставлены слабо 

(окало пOJJycornи ВJШ.ОВ) и сравнительно узко распространены. Неоmа1Ъ1 же пред­

ставляют собой совокупность нескольких прогрессивных ветвей, самостоятельно 

произошедших от палеоrнат. Тогда это не обособяенный таксон, а более высокий 

уровень организации. 

В позднемеловых отложениях давно известны представители двух rрупп зу­

батых птиц (Odoпtogпathae). Эrо rесперорнисы (Hesperoгnithes) и ихтиорнисы 

(lchthyomithes). 
Первые (рис. 158, Г) были водными ныряющими птицами, тяжеловесными, 

внешне напоминавшими гагар, с плохо развитыми крыльями, но достаточно 

сильными сдвинутыми назад.лапами. В основании их верхней челюсти (maxillare) 
сидели мелкие острые текодонтные зубы. Вторые (рис. 158,Д), сравнительно не­

бОJJьшие птицы, имели развитый киль грудины и, по-видимому, хорошо летали. 

Челюсти также были с текодонтными зубами. Зубатых птиц считают тупиковыми 

ветвями. 

Что касается неоrнат, то в позднем мелу представлены четыре современных 

отря.аа (Гагарообразные, Трубконосые, Веслоногие и Ржанкообразные). Toma же 
были широко распространены пресбиорнисы (PresЬyomis), длинноногие птицы 

с утиной головой (рис. 158, 3), возможно, предки современных гусеобразных. Из 
палеоген-неогена кайнозойской эры известны rигакrские не способные к полёту, 

но прекрасно бегавшие птицы - фороракос (Phororacos) из Южной Америки и 
диатрима (Diatrima) из Северной Америки, Азии и Европы. Их считают высоко­
специализированными хишниками, занимавшими эту экологическую нишу за 

отсутствием подходяших для этого зверей. Фороракос (рис. 158, Е) - предполо­

жительно родственник современных кармам (отряд Журавлеобразные), для дна-
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тримы (рис. 158, Ж) обсуждается возможное родство с Курообразными птицами 
и растительноядность (листоядность). 

Полагают, что все современные группы птиц берут начало от какого-то 
общего источника в конце мела; уже к миоцену в палеонтологических мате­

риалах присутствуют многие представители современных отрядов, семейств и 

даже родов. 

Хоuйсmнное ....,._и охрана птиц 

Птицы всегда играли важную роль в жизни человека, поначалу в качестве 

объектов охотничьего промысла, затем они внесли многочисленное пополнение 

в набор одомашненных животных. По:шнее, по мере накопления экологических 

знаний, выяснилась исключительно важная роль птиц в поддержании равновесия 

в природных сообществах, как в отношении насекомых-вредителей сельскохо­

зяйственных культур, так и в расселении многих видов растений, истреблении 

сорняков и т.д. 

Лишь представители двух отрядов, наиболее глубоко адаптированных к рас­

тительноядности, - Курообраэные и Гусеобразные - используются человеком в 

качестве одомашненных животных, не только способных размножаться в неволе, 

но и давших в результате мительной селекционной работы продуктивные породы. 

К этим же отридам, наряду с некоторыми куликами и пастушковыми (лысуха), 

принадпежат основные промысловые виды и объекты спортивноА охоты. Не­

большое число видов соколообразных используется в качестве дрессированных 

ловчих птиц. 

Наконец, множество певчих и декоративных птиц содержится в клетках (по­

пугаи и некоторые другие, главным образом воробьинообразные) или разводится 

в неволе (павлины, некоторые виды фазанов и т.п.). 

Однако ущерб, который наносит птицам прямое истребление или, что осо­

бенно сушественно, разрушение их естественных местообитаниА, совершенно 

несоизмеримы с некоторыми щадяшими или даже поддерживающими усилиями 

в отношении птиц со стороны человека. 

К концу ХХ в. в ряде регионов мира достигло критического уровня количество 
уязвимых видов среди птиц. По данным Международного союза охраны природы 

(МСОП), в последней четверти прошлого столетия на грани полного вымирания 
находились по меньшей мере 350 видов птиц. При этом 22 вида, находищихся 
под угрозой исчезновения, распространены в Европе и Северной Азии, 39 - в 

Северной Америке, 16 видов - в Африке и 38 - в Юго-Восточной Азии. Осо­
бенно пристального внимания и природоохранных усилий требуют 69 южноаме­
риканских видов и 41 австралийский вид, а также 117 эндемичных представителей 
авифаун океанических островов, где уничтожение" естественнЬl-х местообитаний 
или вселение некоторых чужеродных видов совершенно катастРофически сказы­
ваются на местных обитателях. 

К сожалению, даже расширение сети заповедных территорий далеко не всег­
да помогает решению возникающих проблем - во многих случаях приходится 

прибегать к методам искусственного разведения угрожаемых видов. Именно так 

была увеличена численность, например, канадской казарки и некоторых редких 

видов журавлей. 
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КЛАСС МЛЕКОПИТАЮЩИЕ, ИЛИ ЗВЕРИ (MAMMALIA) 

Характеристика класса 

Млекопитающие уРаДиционно считаются одним из двух высших классов по­

звоночных животных. Главные свойства, оЧJажающие высокий достигнутый ими 

уровень ор~::анизации, это, прежде всего, сложная дифференциация головного 

мозга с обширной корой полушарий конечного мозrа, состоящей из серого ве­

щества, а также высокоразвитые органы обоняния и слуха. Соответственно им 

доступны сложное поведение и эффективная ориеmация. Далее, это rомойотерм­

ность (постоянная и высокая температура тела) и соответственно высокий уровень 

жиэнеаеятельности, это уникальная конструкция ротового аппарата, позволяющая 

зверям эффективно обрабатывать корм в ротовой полости. Наконец, это особый 

путь передачи детёныwам питательных веществ - через плаценту (присущую 

большинству, но не всем) и через молоко. 

Эволюционное развитие млекопитающих nи10 абсолютно независимыми пу­

тями от филогении птиц. Поэтому высокий уровень их организации достигнут 

иными срtаствами, в некоторых отношениях он ниже, чем у птиц. Хотя звери, 

подобно птицам, гомойотермны, метаболизм у них менее интенсивен, а темпе­

ратура тела ниже. Соответственно ниже и механическая мощность. Хуже, чем у 

птиц, развито у зверей зрение. 

ПроАденный млекопитающими независимый эволюционный путь ярко отра­

зился в особой судьбе висцеральных компонентов их черепа и ротового аппарата в 

целом, глубоко адаптированного к обработке корма в ротовой полости. Присущая 

зверям rетеродонтная зубная система включает резцы, клыки, предкоренные и 

коренные зубы. 

Манипуляцию с кормом осуществляют мясистый язык, а также мягкие rубы и 

щёки, ПQП.вижные бпаrоцаря новоприобретению млекопитающих. - лицевой муску­

латуре, возникшей из мышц подъязычной висцераnьной дуги. Благодаря губам 

и щёкам снаружи от зубов возникла дополнительная полость - предцверие рта. 

Вторичное твёрдое и мягкое нёбо отделяют ротовую полость от носовой, снимая 

помехи дыханию при мительной обработке пищи во рту. Эrо же разделение по­

зволяет детёнышу сосать материнское молоко. Хорошо развиты слюнные железы, 

которые смачивают пищу и, JЩОбавок, содержат фермент, ра:шаrающий крахмаn, -
амилазу. Силовой обработке пищи эффективно способствует мощное развитие 
и особое расположение челюстных мышц. Нижняя челюсть представnяет собой 

не составную конструкцию, как у рептилий (где состоит из 7 костей), она моно­
литна, образована одной лишь зубной костью. К черепу она причленена в новом 

месте, к чешуйчатой кости, и образует с ней так называемый вторичный, или 

маммаnьный, челюстной сустав. Вторичное костное нёбо существенно укрепило 

верхнюю челюсть, превратив её в сплошную костную оболочку носовой полости 

(трубку). 

Важные элементы челюстной дуги сформироваnи в среднем ухе части звуко­

передающеrо аппарата - молоточек (из сочленовной кости) и наковаnьню (из 

квадратной кости), а также рамку мя барабанной перепонки - барабанную кость 

(из угловой кости). 

Уникальный путь эволюционного развития млекопитающих запечатлён ещё в 

нескольких особенностях их скелета - это синапсИ11Ный череп, постоянное число 
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шейных позвонков и существование в конечностях rоленостопноrо и предплсчно­

запястноrо сочленений. 

Высокий и постоянный уровень метабО11изма позволяет зверям развивать 

высокую механическую мощность и преодолевать неблагоприятные температур­

ные условия внешней срСD.Ы. Необходимая д11Я икrенсивной теплопродукции мощ­

ность достигнута млекопитающими благодаря несмешанному кровообращению и 

эффективной дыхательной системе. Полное ра:шеление круrов кровообращения 

обеспечено присутствием четырёхкамерного сердца; от левого желудочка отходит 

лишь одна дуrа аорты, но не правая, как у птиц, а левая. Такое состояние возниЮJо 

в результате независимого процесса расщепления артериального конуса на отдель­

ные артериальные стволы. Высокая эффективность лёrких, облапающих тонкой 

губчатой структурой («альвеолярной•), обеспечена сложными внуrрилёгочными 

дыхательными путями - многократно разветвлённым древом армированных хря­

щевыми кольцами бронхов. В вентиляции лёrких участвует диафрагма, выпуклое 

мускульное дно грудной клетки. 

Термоизоляuия эффективно обеспечивается волосяным покровом, который 

благодаря своей структуре удерживает нагретый телом пограничный слой ВО311}'Х8. 

Гладкие кожные мышцы, поднимающие волосы, мoryr уменьшать его теплопро­

водность. Широко распространены «радиаторы& в носовой полости, которые 

охлаждаются вдыхаемым ВОЗдухом. 

Способность к эффективной ориеJП'8ЦИИ и слmкному nо1ЩЦеИИю обусловпе­

на прогрессивными свойствами головного мозга и органов чувств. Среди отделов 

rоловного мозга резко доминирует конечный мозг и, прежnе всего, образованная 

серым веществом кора его полущарий, которая у многих зверей относительно 

велика по площади и уложена глубокими складками - боро:шами с извилинами 

в промежутках. 

Орган слуха дополнен слуховой раковиной и образованным барабанной ко­

стью наружным слуховым проходом - наружным ухом, возникшим вдобавок 

к внуrреннему и среднему. Параллельно слуху развита и система акустической 

сигнализаuии. 

Орган обоняния развит у млекопитающих сильнее, чем у друmх амниот. Звери 

отличаются значительным объёмом носовой полости и обширной поверхностью 

чувствительного эпителия, размещённого на многочисленных раковинах, обра­

зованных срединной обонятельной костью. Соответственно у большинства мле­

копитающих в составе конечного мозга велики обонятельные луковиuы. Каждая 

особь продуцирует уникальный запах как основу для индивидуального опознания 

и производит пахучие секреты для мечения территории - формирует сигнальные 

поля. Пахучие вещества продуцируются обильными и разнообразными кожными 

железами. Это, прежде всего, апокриновые потовые железы, формирующие ин­

дивидуальный запах, но также специфические железы, помогающие привлекать 

полового партнёра, предупрежпать соперника, оставпять информацию членам 

сообщества и многое другое. 

Самая характерная особенность размножения всех млекопИпющих - это 
вскармливание детенышей молоком, которое продуцируется с:Пециальными 

железами кожи, производными апокриновых потовых. Другая важнейшая черта 

репродуктивной биологии зверей (исключая З рода яйцекладущих) - это живо­

рождение; яйuеклетка практически лишена желтка. У большинства (у плацентар­

ных) в период внуrриуrробного развития зародыш получает от матери питательные 
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вещества и кислород через плаценту. Здесь кровь матери и зародыша контактируюr 

на большой поверхности через тонкие мембраны, в условиях хорошей диффузии 

веществ. У сумчатых встречается лишь слабое подобие плаценты (способное обе­

спечить только ранние стадии развития, после чего зародыш рож.цается и пере­

ходит на молочное вскармливание). 

Последующее изложение касается наиболее типичных вариантов из харак­

терного .пля млекопитающих спектра, а при описании некоторых систем органов 

центральное место занимают определённые модельные объекты. Для рассмОЧJе­

ния внутренних органов таким объектом служит серая крыса (Rattus noruegicus, 
ОЧJяд Грызуны - Rodeпtia), .пля скелета - обыкновенная лисица ( Vulpes vulpes, 
ОЧJяд Хищные - Camivora). 

Внешнее строение. Голова отделена от туловища хорошо заметной шеей. 

Хвост развит в различной степени. Глаза, как правило, сильно смещены вбок, чем 

сокращена степень перекрывания их полей зрения. Глаз защищён двумя веками, 

помимо которых встречается небольшое третье веко, способное прикрыть лишь 

переднюю треть глаза. По глазницам принято делить голову на мозговой отдел 

и лицевой. Ротовая шель ограничена губами, верхняя из которых у грызунов и 

зайцеобразных рассечена впереди срединной вертикальной щелью. На переднем 

конце морды, нередко на безволосой мочке носа расположена пара НО3D.рей. Верх­

няя губа несёт минные и упругие осязательные волосы - вибриссы (vibrissae), 
небольшие группы которых могут располагаться ешё в нескольких точках на 

поверхности тела. Слуховые отверстия - наружные слуховые проходы, скры­

вающие в глубине барабанную перепонку, - обрамлены ушными раковинами, 

подвижными за счёт лицевой мускулатуры. У самца имеется общее мочеполовое 

отверстие, открывающееся на конце полового члена (penis). Позади от его осно­
вания располагаются мошонки (scrotum), парное выпячивание брюшной полости, 
вмещающее семенники. Самки также нередко обладают общим мочеполовым 

отверстием, например крольчиха, но у крысы самка имеет независимые мочевое 

и половое отверстия. По бокам брюха различимы несколько пар сосков, которые 

особенно заметны у кормящей самки. Число пальцев может быть различным. 

Лапони, nмошвы и вентральные поверхности пальцев могут быть покрыты голой 

кожей и снабжены набором резких буrорков, «мозолей•. 

Кожные покровы. Кожа млекопитающих (рис. 159) отличается от таковой 
других амниот обилием и разнообразием кожных жел:ёз, богатством роговых об­

разований эпидермиса. В области контакта с эпидермисом кориумом образует 
внедряющиеся в него сосочки (6). Кожу обычно подстилает жировая клетчатка 
(12) - дополнительный темоизолирующий слой и запас питательных веществ. 

В собственно коже, или кориуме ( 7), коллаrеновые волокна переплетаются 
хаотически. 

Характерный .пля млекопитающих многослойный эпидермис ( 1) непрерывно 
пополняется новыми клетками и также непрерывно теряет их с поверхности. 

Клетки появляются при митозах В·самом глубоком, ростковом слое, затем посте­

пенно наполняются белком кератином и, наконец, отмирают. Эпидермис мягок и 
эластичен, так как клетки достаточно свободно соепинены между собой. Местами 
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Рис. 159. Схема rистолоrическоrо строения кожи млекопитающеrо: 
1 - эпидермис; 2- гладкая мышца, поднимающая аолос; J - стержень валоса: 4 - корень волоса; 

5- вапосяная сумка; 6- вдающиеа~ в эпидермис сосочки кориума: 7- кориум; 8- замена старо­

го ваnоса новым 11рн линьке; 9- вены кожи; 10- нер11ы кожи; 11 - артерии кожи; 12- ПQ/lКОЖ· 

ная жировая клетчатка; /J- апокриновая потовая J1re11eзa; 14- волосJшоn фО/lликуд; 15 - лукови­

ца волоса; 16 - сальная желеэа; 17- инкапсулированнос тельце (механореuсптор) 

эпидермис образует узкие впячивания, глубоко внtп.ряющиеся в кориум, и вы­

стланные лишь живыми клетками; таковы волосяные сумки (5) и кожные железы 
( 13, /6). На некоторых участках тела слой заполненных кератином клеток утолщен 
и твёрд; эдесь они образуют сплошные роговые пластинки, мелкие чешуи, копи 

нескольких разновидностей, роговые чехлы рогов, наконец, крупные роговые че­

шуи и щитки, как у панголина (Manis) и броненосцев (семейство Dasypodidac). 
Мелкие чешуи известны на хвосте у грызунов - крыс, бобров и т. п. Непро­

стое устройство копей как концевых чехликов пальцев обеспечивает быстрое 

восстановление роrовой защиты вершины, эффективно компенсируя её износ. 

Твёрдая копевая пластинка (рис. 160, /), одевающая сверху копевой шип по­
следней фаланги (2), нарастает у основания, непрерывно сползая к вершине, и 
там выступает за край покрывающей фалан[)' снизу подошве1:1ной пластинки (5), 
нарастающей из глубины, как типичный эпидермис. Концевая фаланга образует 
также мягкую подушечку (4). 

Копи полностью отсуrствуют у китообразных, на большинстве пальцев перед­
ней конечности уrрачены рукокрылыми, недоразвиты на передних конечностях 

сирен и тюленей. Подушечки пальцев, хорошо развитые у многих приматов, 
особо чувствительны и цепки (липки); коготь превращёи в ноготь (6), подошвен­
ная пластинка едва различима. Копыто образует для концевой фаланги футляр, 
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особо важный при беrе и прыжках по твёрдому грунту. Он состоит из когтевой и 

подошвенной пластинок, а у лошадей включает также ороговевшую подушечку 

(стрелку копыта; 7). 
По характеру участия кожи в формировании рогов обладающие ими жвачные 

парнокопытные делятся на две категории. У полорогих (быков, коопов, баранов, 

антилоп)' костный шип (приросшая к лобной кости остеодерма) покрыт кожей, 

которая формирует толстостенный и острый роговой футляр; оба компонента по­

жизненно нарастают у всех, кроме североамериканскоrо вилорога (Anti/ocapra), 
имеющеrо сменный роговой футляр. У плотнорогих (оленей) их ветвистые рога 

целиком состоят из сменяемой остеодермы. Они ежегодно отрастают под защитой 

покрытой укороченным мехом кожи с добавлением новых отростков. Их быстрый 

рост проходит пол влиянием эффективных биостимуляторов. В частности, ра­

стущие рога пятнистоrо оленя - панты - известны в медицине как источник 

лекарства пантокрина. По завершении роста оленьих рогов покрывающая их кожа 

отмирает и опадает клочьями. В конце зимы или весной в основаниях этих рогов 

образуется ослабленная прослойка за счёт специальных клеток-остеокластов, рас­

творяющих кость. Рога сбрасываются и к осени развиваются заново. 

Сплошное ороговение покрывает у некоторых зверей большую часть поверх­

ности кожи. Существенно выступающие из кожи роговые пластинки ящера пан­

голина налегают друг на друга, как чешуи еловой шишки. Броненосцы, имеющие 

окостенения в кориуме пол щитками, способны сворачиваться в твёрдый шар. 

Но наибаnее распространённые роговые образования кожи млекопитающих -
еолосы (рис. 161 ). отсутствующие только у белухи и нарвала из китообразных. Хотя 
t1олосяные фолликулы глубоко внедряются в кориум (см. рис. 159, 14). волосы 
также относятся к производным эпидермиса. Волос состоит из стержня и корня, 

глубоко поrружённого в выстланную эпидермисом волосяную сумку (см. рис. 

2 з 

в 7 

Б 

Рис. 160. Коготь млекопитающего и его произ­
водные. Продапьные вертикальные разрезы: 

А - типичный коrоть; Б - ноrотъ человека; В - ко­
пыто лow1UU1; 1 - коnевая мастинка; 2 - костный 

шиn коnевоА фаланrи пальца; З - кориум; 4 - nо­

.ауwечка пальца; S - подошвенная пластинка; 6 -
ноnеаая пластинка; 7 - «CТl)eJ!Jta• копыта (результат 

ороrовения подушечки пальuа) 
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Рис. 161. Схема строения волоса и волосяной сумки: 
/ - кора волоса; 2 - куrикула вмоса: З - наружное вмосянос влаrа­

лище; 4- виуУреииее ВJ1аГ111иwе волоса, сuепляющееся с ero куrикулой; 
5 - сердцевина волоса; 6 - питающий волос меэолермапьный сосочек; 

з 7 - ростковая юна вмоса 

159, 5). У основания корень утолщен в виде волосяной 

2 луковицы (см. рис. 159, 15), в которой идёт интенсивное 
деление клеток ростковоrо слоя и затем их ороrовение. 

Клетки прочно склеиваются между собой, переполняют-
5 ся белком кератином, получают вкрапления пигмента, 

отмирают и высыхают. Снизу в луковицу маётся очень 

маленький питающий её мезодермапьный сосочек (рис. 

161, 6), богатый кровеносными капиллярами. 
Стержень волоса образован тремя слоями. Это более 

или менее рыхлая сердцевина (5), нередко включающая 
6 воздух (например, у оленей), плотный корковый слой 

( 1) из прочно склеенных продольно вытянугых клеток и 
7 куrикула (2) из одноrо слоя клеток, формирующая на по­

верхности волоса обращенные к ero вершине заосrрённые 
ступеньки. 

Нежная ткань луковицы не может удерживать растущий стержень. Для этоrо 
в волосяном фолликуле выше луковицы существуют волосяные влагалища - две 

вставленные друг в друга тонкостенные трубки. Наружное влагалище (З) обра­

зовано живыми клетками эпидермиса, выстилающего стенки волосяной сумки. 

Оно медленно вьшвигает из сумки внуrреннее влагалище (4), которое нао.ето на 
волос и плотно сцеплено с ним благодаря рельефу кутикулы. Это наружные слои 

клеток луковицы; ближе к выходу из волосяной сумки внуrреннее влагалище, со­

стоящее из особого кератина, переваривается симбиотическими бактериями. 

К глубоким областям волосяных сумок снаружи крепятся тонкие гладкие мышцы 

(см. рис. 159, 2), способные •Поднимать шерсть дыбом•. Ближе к выходу сумка 
образует свободное щелевидное пространство (см. рис. 159, 5), куда открываются 
кожные железы. 

Мех обычно состоит из волос двух катеrорий. Более толстые, длинные и прямые 
остевые волосы своими несколько уплощенными вершинами формируют гладкую 

поверхность, способную мешать проникновению воды и служить механической за­

щитой. Вопреки распространённому мнению, водоопалкивающие свойства меху 

при.даёт не столько гидрофобная жировая смазка, сколько правильная структура 

сформированной волосами срешётки•, как и у птиц (см. с. 296). Гладкий сплошной 
слой толстых волос, как щетина дикоrо кабана Sus scrofa, - прекрасная броня, по 

которой соскальзывают шипы растений. Развитие этой адаптациU в некоторых 

случаях привело к превращению волос в толстые и прочные острые иглы - у 

ежей (семейство Erinaceidae), дикобразов (семейство Histricidae) и т.п. Особый 
вариант длинных остевых волос - вибриссы (см. с. 371), осязательные волосы, 
корни которых окружены кровеносными лакунами и нервными окончаниями. 

Волосы второй категории составляют подшёрсток. Они гуще. тоньше и нередко 

извиты, благодаря чему образуют эффективный теплоизоляционный слой. Во­

лосы подшёрстка собраны в более или менее плотные группы вокруг оснований 
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остевых волос. Как правило, волосы закреплены в коже с наклоном в опреде­
лённую сторону, лишь у немногих роюших видов (крота Та/ра, слепыша Spa/ax) 
они расположены вертикально, лишены наклона ( t<BOpca»), который мешал бы 
движению по узким ходам хвостом вперёд. 

Происхожцение волоса остаётся загадкой, его, в отличие от птичьего пера, не 
удаётся .вывести из чешуи. Перо проходит в своём развитии стадию выпячивания 
эшшерМиса в виде сравнительно тонкостенного колпачка, заполненного боrатой 

капиллЯрами мякотыо кориума. В зачатке волоса клетки эпидермиса перемещают­
ся противоположным образом - они впячиваются в глубь кориума и оставляют на 

поверхности узкую, но глубокую впадину, на дне которой начинаются усиленно 

размножаться. Принадлежаший кориуму компонент зачатка исчерпывается упо­

мянугым выше микроскопическим мезодермальным сосочком. Позже вершина 
формирующегося волоса вьшвиrается из впадины - волосяной сумки. 

Кожа млекопитаюwих чрезвычайно боrата железами нескольких категорий. 
Поскольку потовые железы выделяют водные растворы и эмульсии, они считаются 

результатом преобразования одноклеточных желёз кожи далёких рыбообразных 

предков. Наиболее распространены открывающиеся в волосяные сумки апокри­

новые потовые железы. Их выделения содержат белок и лежат в основе форми­

рования млекопитающими икцивидуальноrо запаха - при участии обитающих в 

сумках бактерий-симбионтов. 

Из таких потовых же.лёэ возникли и млечные железы, которые у однопроход­

ных и сумчатых еwё сохраняют связь с волосами, по крайней мере, эмбрионально. 

Питаясь, детёныш плацентарного млекопитающего не просто сосёт, но ритмично 

сжимает сосок челюстями, выжимая молоко из находящихся в нём полостей, будь 

то расширения выводных протоков железы или же захваченное внешнее простран­

ство, как в ложном соске коровы. У плацентарных соски располаrаются даумя 

продольными боковыми рядами и у примитивных бывают многочисленными, 

например у тенреков - до 11 пар. 
Обычные потовые железы человека (так называемые эккриновые) не связаны с 

волосами; они выделяют ..дешёвый» пот, состоящий из воды с солью и мочевиной, 

отчего наиболее подходят мя терморегуляции. 

Сальные железы, как правило, связаны с волосяными сумками. Их вьшеления 

содержат жироподобные вещества и кератин, но не воду, такая секреция считается 

видоизменением процесса ороговения клеток эпидермиса. Их секрет подцержива­

ет эластичность волос, копыт и т.д., а также служит фиксатором запаха, замеаляя 

испарение пахучих веществ. 

Скелет. Позвоночник, часть осевого скелета (включающего также рёбра и 

rрудину; рис. 162). у млекопитающих, как и у других амниот, состоит из пяти 
отделов - шейного (34), rрудного (7), поясничного (8), крестцового (22) и хво­
стового (10). Позвонки относятся к типу платицельных: их тела имеют плоские 
торцевые поверхности и не сочленяются между собой суставами. Они соединены 

эластичными проклалками - межпозвоночными дисками из волокнистого хряща, 

которые сминаются при взаимных поворотах позвонков. 

Как у всех тетрапод, верхние (невральные) дуги смежных позвонков соединены 

скопьэяwими суставами сочленовных отростков. 

Для шейного отдела характерна поразительная стабильность состава - за ред­

чайшими исключениями, он образован семью позвонками. Как и у других амниот, 

два передних шейных позвонка специализированы. Это кольцевканый атлант (3) 
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Рис. 162. Скелет лисицы (Vulpes uulpes): 

1 - скуловая дуrа; 2 - череn; 3 - атлант; 4 - эпистрофей; 5 - лопатка; 6 - остистый отросток; 7 - грудные лоооонки; 8 - nОJ1сничные поооонки; 
9- та:1; 10- хвосювые позвонки;//- селаяищная кость; 12- вертлужная вла.аина; /З- малая берцовая кость(прнросшая); 14- пяточная кость; 
15 - предплюсна; 16 - плюсна; 17- фаланrн паnьцев; 18 - стопа; 19 - большая берцовая кост~.; 20 - коленная чашка; 21 - беаренная кость; 
22 - крестец; 23- лодв;шошная кость; 24- поэвоночные uтдмы ребер; 25 - l]J)'дина; 26 - rрудинные отделы рi!бер (хрящевые); 27- локтевая кость; 

28- ]аnястье; 29 - писть; .JO - кисть; J/ - лучевая кость; 32- 1~лечевая костъ; ЗЗ - лоnаТО'1НаJ1 остъ; 34 - шейные ло:Jвонкн; 35 - нижнJf.11 •1е-



и более крупный эпистрофей (4) с гладким коническим зубовидным отростком -
приросшим телом атланта, на котором поворачивается последний. Здесь особенно 

важна вращательная подвижность около продольной оси, поскольку причленение 

черепа к атланту двумя мышелками такой степени свободы не имеет. 

К грудному отделу ( 7) у зверей и человека относят все позвонки (как правило, 
12 или 13 )"-·несущие свободные рёбра и, таким образом, формирующие грудную 
клетку. 

В большинстве своём грудные рёбра двучленны, они включают спинной 

костный отдел и брюшной, или rрудинный, - рёберный хрящ. Грудина (25) 
обычно сильно вытянута, узка и подразделена на три главных отдела - рукоятку 

(manubrium steгni), с которой связано первое рёбро, а у обладателей ключицы -
также и она, затем тело (corpus stemi), подраэделённое на несколько сегментов, и, 
наконец, мечевидный отросток (proc. xiphoideus). Рёбра крепятся к телам rрудных 
позвонков головка.ми своих проксимальных концов, а к вершинам поперечных 

отростков - бугорка.ми, расположенными несколько отступя от концов. Рёбра 

имеются и о шее, где они рудиментарны и прирастают к позвонкам в тех же двух 

точках. 

Позвонки поясничн020 отдела (8; как правило, пять) лишены рёбер. В этом 
отделе, как и в грудном, хорошо развиты остистые отростки позвонков, кото­

рые у большинства грудных позвонков наклонены назад (6), а на поясничных 
позвонках - вперёд. Но все они оказываются вертикальными и максимально 

эффективными в качестве рычагов в начале толчка обеими задними конечно­

стями, когда позвоночник выгнут вверх и энергично распрямляется (усилием 

специальной мышцы; см. с. 382). 
Крестцовый отдел (22), предоставляющий жесткую опору тазовому поясу, 

обычно образован срастанием З-4 позвонков, из которых лишь два передних 
срастаются с подвздошными костями и считаются истинными крестцовыми. 

Вхflост060М отделе (10), особенно изменчивом по числу позвонков, типич­
ное строение имеют лишь передние позвонки, а лежащие позади образованы 

лишь палочковилными телами. 

Череп. По строению скелета головы (рис. 163) млекопитающие резко отлича­
ются от современных рептилий и птиц. У них развиты два затылочных мыщелка 

(12). В ходе процесса упрощения крыши черепа на каждой стороне возникло 
лишь одно височное окно, и образовалась единственная скуловая дуга, в связи с 
чем череп млекопитающих относят к синапсидному типу. Гипертрофированный 

орган обоняния непосредственно сомкнулся с мозгом и раздвинул глазницы, 

сделав череп вторично платибазальным (череп с широким основанием). 

Млекопитающие подобны птицам высоким относительным объёмом и проч­

ностью моэrовой капсулы, ставшей надёжной конструктивной основой черепа в 

условиях значительных механических нагрузок, сопровожnающих силовую обра­

ботку пищи челюстями. В результате череп зверей относительно велик и тяжёл, 

как и голова в целом. Как и у птиц, по завершении роста многие кости черепа 

сливаются между собой в комплексы, что также способствует прочности. Кон­

струкция висцеральных компонентов черепа глубоко своеобразна, уникальна сре­

ди позвоночных, в чём проявилось смешанное влияние адаптации к восприятию 

звуков из воздуха (эволюция среднего уха) и к механической обработке корма. 

У млекопитающих различают крупную затылочную кость (occipitale), ком­
плекс четырёх обычных мя этого отдела замещающих окостенений; затылочные 
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Рис. 163. Череп млекопитающих на примере песца (А/орех /agopus) - представителя 

отр1Jда Хищные: 

А - череп трехмес11•шоrо щенка, BИJl сбоку; Б - саrитrалы1ый распил черепа боnее старшей особи; 
1 - носовая кость; 2 - верхнечелюстная кость; З - слезная кость; 4 - скуловая кость; 5 - лобная 
косп.; 6 - хрылоклиновИJ1Ная кость; 7 - теменная хость; 8 - чешуйчатая кость; 9 - межrеwснная 
кость; 10 - верхнезатьалочная кость; 11 - боковая эаТЫ11очная кост~.; 12 - эатЫJ1очный мы щелок; 
JЗ - околоушная кость (ососцевИJ1ный• отдС11); 14 - барабанная косТh: 15 - место вторичного че­
люстного сустава; /6 - крЫllОВКдиая кость; 17 - ГЛВ30КПИНОВКдН8Я кость; 18 - нёбная кость; 19 -
переJ1.неклинов1ШНая кость; 20- предчеnюстная коста.; 21 - верхнечелюстная раковина; 22 - но­
совая раковина; 2З - обонятельные раковины; 24 - 11родырявленнu пластинка среnинной обоия­
тсльной (решё'rчатой) кости - передняя стенка моэrовой капсулы; 25 - окалоушная кость (•каме­
нистый• отдел); 26 - основная клиновидная кость; 27 - носоrлоточныn ход (вторичная хоанв); 

28 - сошник; 29 - вторичное твёрдое нёбо 

мы щелки сформированы за счет боковЬIХ заmЬ1ЛочнЬ1Х костей ( / / ). Слуховая 
капсула образована замещающими костями, rомолоrия которых ушным костям 

других позвоночных отрицается; образованный ими блок называют околоушной 

костью (13; perioticum). В клиновидном отделе к широко распространенной у 
позвоночных основной клиновидной кости (basisphenoideum) спереди примыкает 
крупная передНЯR клиновидная кость ( 19:, presphenoideum), также формирующая 
нижний край мозговой капсулы. Впереди от неё у мноrих зверей располаrается 

срединная обонятельная кость (рис. 163, Б, 24; mesethmoideum), пронизанная 
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многочисленными отверстиями для ветвей обонятельного (1) нерва, чем обуслов­
лено ее латинское название - решётчатая. 

Крыша черепа у зверей (см. рис. l IO, Е) составлена обычными компонента­
ми - это небольшие носовые кости (рис. 163, А, 1), а также крупные лобные (5) 
и теменные ( 7), формируюшие не только крышу, но и боковые стенки мозговой 
капсулы. 

Позади :1еменных костей сохранились остатки дополнительного поперечного 

ряда покроlmых костей черепа стегоцефалов - заднетеменных и таблитчатых 

(см. рис. 110, Е, соответственно 20 и 19) - в виде межтеменной кости (рис. 

163, А, 9; interparietale), которая прирастает к затылочной кости (например, у 
хишных, приматов) или сохраняет самостоятельность (например, у крысы). Из 

околоrлазничных костей у млекопитаюших имеются две кости: слёзная кость (J) 
лежит на переднем краю орбиты и пронизана отверстием для слёзно-носовоrо 

протока, скуловая кость (4) обрамляет rлазницу снизу, вместе со скуловым от­
ростком чешуйчатой кости (8) участвуя в формировании скуловой дуги особого 
состава, характерной для синапсидного черепа. В диапсидном черепе эти кости 
принадлежат разным дуrам, соответственно нижней и верхней. Чешуйчатая 

кость - единственная у млекопитаюших из набора шёчных костей. В связи с по­

требностью в надёжном вместилише мя относительно крупного rоловного мозrа 

она принимает полноценное участие в формировании стенки черепа, занимая 

заметный участок на её внутренней поверхности (рис. 163, Б, 8). У взрослых 
зверей вместе с околоушной и барабанной (см. ниже) костями чешуйчатая кость 

формирует комплексную •височную" кость. 

Из покровных костей основания черепа парасфеноид у млекопитаюших исчез, 

а вторично непарный сошник (рис. 163, Б, 28) формирует носовую перегородку 
и прикрыт снизу вторичным костным нёбом (29). 

Относяшаяся к висцеральным компонентам черепа первичная верхНJIЯ че­
люсть в составе четырех окостенений устранена от прямого участия в схватывании 

и механической обработке добычи. Это покровные нёбная ( /8) и крылоsидная 
(/6) кости, замещающие крылоклиноt1идная кость (6; alisphenoideum), и на­
ковальня (incus; см. рис. 168, J), одна из трёх слуховых косточек. Вторичная 
вeJ»UUl.ll челюсть, сформированная двумя покровными костями, в своих ячей­

ках (альвеолах) несёт зубы (текодонтная зубная система). Большая часть зубов 

расположена в верхнечелюстной кости (рис. 163, А, 2). в предчелюстной кости 
(20) - только резцы. Эта кость, но в основном верхнечелюстная и нёбная несут 
широкие направленные внутрь карнизы, которые срастаются на средней линии 

черепа. Они формируют вторичное твiiрдое нёбо (29), которое отделяет носовую 
полость от ротовой и придает рылу трубчатую конструкцию, а вместе с ней -
высокую прочность. Позади вторичного нёба в жёлоб между нёбными костями 

открываются вторичные хоаны (27). Задние концы бортов жёлоба образованы 
небольшими крыловидными костями (/6). Замещающая крылоклиновидная кость 
(6), гомолоr верхнекрылоsидной кости ящериц, встроена в виде узкой вертикаль­
ной пластинки в боковую стенку мозговой капсулы непосредственно впереди от 

чешуйчатой кости. Таким образом, к защите rоловного мозrа у млекопитаюших 

привлечён и висцеральный элемент, окостенение нёбноквааратного хряща. Дру­

гой его компонент, квадратная кость, чрезвычайно сильно сокращен в размерах 

и образует наковальню (см. рис. 168, З; incus), одну из трёх звукопередающих 
косточек в срспнем ухе. 

379 



Нижняя челюсть образована у млекопитающих одной лишь зубной костью, 

причленённой к черепу характерным образом - без участия квапратной кости. 

Зубная кость :шесь подвижно соединена с чешуйчатой костью (при основании 
скуловой дуги) вторичным челюстным сустаеом (рис. 163, А, 15). Остальные 
кости, исходно принаалежавшие нижней челюсти, :шесь утрачены или же резко 

изменились. Замещающая сочленовная кость (окостенение меккепева хряща) 

образует молоточек (malleus; см. рис. 168, /2) - непосредственно связанную с 
барабанной перепонкой слуховую косточку; её сочленение с наковальней соот­

ветствует первичному челюстному суставу. Угловая кость преобразовалась в 
барабанную кость (tympanicum; рис. 163, 14), которая формирует кольцевую рамку 
для барабанной перепонки, трубку наружного слухового прохода (см. рис. 168, 15) 
и примыкающую к нему часть костного барабана (bulla tympaпi), окружающего 
барабанную полость у млекопитающих многих групп. 

Основные этапы глубоких преобразований, постигших висuерапьные коr.шо­

ненты черепа в истории млекопитающих, и3Ложены в подра:шеле •Происхожпс:ние 

млекопитающих•. По-видимому, исходные предпосылки к этим преобразованиям 

были связаны с адаптацией к восприятию звуков в вО311.Ушной среде, которая уже 

у ранних синапсидных рептилий (пеликозавров) пошла иным путём, чем у других 

древних четвероногих. 

Подмзычный ск.елет у млекопитающих расположен в основании языка. Он 
сформирован поперечно вытянутой, обычно дуговидной к.опулой (см. рис. 172, 
7; её телом) и двумя парами короткихрожк,ов, частей подъязычной(/) и первой 
жаберной дуг (3). 

Плечевой пояс образован у сумчатых и плацентарных млекопитающих в основ­

ном лопаткой, тогда как ключица нередко рудиментарна (например, у зайце­

образных, хищных, копытных). Корак.оид, как и покровная кость надгрудинник, 
сохранился только у однопроходных, у остальных редуцирован, его рудимент 

прирастает к лопатке в виде корак.оидного отростка (proc. coracoideus). Таким 
образом, скелетная связь лопатки с осевым скелетом (через грудину) у большин­

ства млекопитающих ослаблена или даже вовсе утрачена. Лопатка (см. рис. 162, 
5) имеет уникально сложную конфигурацию. Её основа предстаёт в виде плоскою 
треугольника, на вентральной вершине которого расположена zленоидная ямка 
для плечевого сустава. Внешнюю сторону лопатки пересекает высокий гребень -
лопаточная ость (33), судя по её связи с ключицей, соответствующая переднему 
краю лопатки рептилий. Впереди от ости расположена часть лопатки, приоб­

ретённая млекопитающими заново. Другим концом ключица также подвижно 

сочленена с передним члеником грудины - её рукояткой. 

Таз (см. рис. 162, 9) образован у млекопитающих тремя типичными костями, 
совместно образующими вертлужную впадину (/2) для причленения бедренной 
кости (21). ЛобковаR и седалищнаR (//)кости обрамляют широкое окно -
запиратепьное отверстие - и почти у всех сочленены краем с косtями противо­

положной стороны, формируя симфиз, обязательныА атрибуr закрытого таза. 

Обращенная вперёд вытянутая подвздошная кость (23) связана синдесмозом 
(прослойкой соединительной ткани) с двумя передними крестцовыми позвон­

ками. После завершения роста все три элемента таза сливаются меж;ду собой в 

6езЬ1МJ1нную кость. 

Скелет парных конечностей (см. рис. 162) построен в цепом типично для 
четвероноrих, но отражает последствия особой характерной для млекопитающих 
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позы. Их конечности не расставлены широко, как у рептилий, а подведены под 
туловище, располаrаясь в вертикальной продольной (парасагиттальной) плоско­

сти. Эrой же плоскостью оrраничены их изгибы и перемещения при шагающих 
движениях. Характерна и общая конфигурация конечностей, особая схема 

которая за пределами этого класса присуща только задним конечностям птиц и 

части динозавров. Эrо плоская трехзвенная Z-образная конечность, верхний сгиб 

которбй обращён вперёд, а нижний - назад. В этом видится причина фаланговой 

форму.Лы зверей - 2-3-3-3-3. В кистевом сгибе доминирует малоподвижное 
у других амниот предплечно-запястное сочленение, а в пяточном - голеностоп­
ное. В последнем со стороны стопы участвует лишь средняя из трёх базальных 

костей предплюсны, а наружная, пяточная кость (14), формирует характерный 
крупный одноимённый бугор. 

В задней конечности верхний сгиб образован коленным суставом, но в перед­

ней конечности гомологичное сочленение, т. е. локтевой сустав, по независимым 

причинам обращён назад и действует в качестве нижнего сгиба. Роль верхнего 

сгиба, аналогичного колену, досталась плечевому суставу, что потребовало вы­

полнения некоторых морфофункциональных условий. Свобода этого сустава (по­

добно коленному) по отношению к осевому скелету достиrнуrа паяной редукцией 

коракоидо (а у хороших бегунов - и ключицы), а на роль верхнего звена в схему 

передней конечности включена лопатка. В задней конечности, где голень (/З, 

19), гомаяогичная предплечью, образует среднее звено, нижнего звена исходно 
не хватало; оно сформировано за счёт стопы с пяточным бугром и вытянутыми 

плюсневыми костями (см. рис. 162, 18). 
Кости пясти (29) также вытянуты, но кисть не образует самостоятельного 

рычага, а примыкает к предплечью в составе нижнего звена (27, 31). Она не 
распластана по субстрату, как, например, у яшериц (см. рис. 120, 19-21), а 
приподнята над ним, опираясь только на концы пястных костей и фаланги паль­

цев. Жёсткие конечности с малой опорной nлоШадКой более экономно передают 

энергию при резком толчке и потому сопутствуют адаптации к быстрому бегу. 

Правда, мягкий субстрат создаёт при беге на таких конечностях проблемы, но 

плотная почва степей, где формировались копытные млекопитаюшие, давала 

преимущества еще баяее концентрированной опоре - лишь на когтевые фаланги 

и только двух пальцев или даже одного, как у лошади. Морфаяоги традиционно 

различают три ситуации - стопохождение (как у ящериц), пальuехожп.ение (умно­

гих зверей, преЖде всего собак, кошек и их родственников) и фалангохождение 

(у копытных). Поскольку один из способов фиксации на дереве - охватывание 

ветвей кистью и стопой, которые распластываются по их поверхности, адаптация 

к лазанию у зверей подаерживает стопохожп.ение, что проявилось в эваяюции 

приматов, медведей. 

Мышечная система млекопитающих своеобразна в нескольких отношениях. 
Одна из челюстных мышц, а именно большая :жевательная мышца (m. masseter), 
начинается на скуловой, а во многих случаях - и на верхнечелюстной кocmRX, 

благодаря чему сдвинута вперёд до уровня шёчных зубов и необычайно эффек­

тивно прилагает к ним силу сокращения. Обычный для тетрапод механизм актив­

ного раскрывания рта распался из-за утраты нижней челюстью заднего отдела. 

Ему наnшась замена в виде комплексного двубрюшного мускула (m. digastricus), 
составленного из мышц двух висцеральных сегментов. Далее практически вся 

поверхность головы покрыта под кожей сложной системой мимических мышц, 
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развившихся из мускулатуры подъязычной дуrи, именно поэтому её собственный 

нерв (Vll) назван лицевым. Велика и подразделена на 5 порций имеющая висце­
ральное происхожnение трапециевидная мышца. 

К осевому скелету плечевой пояс, как и у амфибий, подвешен исключительно 

на мышцах (трапециевидная мышца - одна из них), расположенных в парасаrит­

тальной плоскости. Значение этого феномена в системе локомоторных адаmаций 

млекопитаюших понятно. Функционирование конечностей млекопитаюwих 
сопряжено с вертикальными движениями и усилиями (взаимодействие с силой 

тяжести), а также с продольными (разгон и торможение), совместно определяю­

шими сагиттальную плоскость. Использование поперечной оси амфибиями и 

рептилиями можно рассма'J1)ивать как наследие рыбообразных предков с их ун­

дуляционным плаванием. В условиях отказа от использования поперечных сил 

чисто мышRная подвеска плечевого пояса оказалась вполне удачной. ГлавныА 

элемент этой подвески - вентральная зубчатая мышца (m. seпatus veпtralis), 
которая широким веером отдельных пучков (•зубцов.) тянется от шейных (при­

росших) и от передних rрудных рёбер к вершине лопатки. Здесь она крепится 

очень компактно и допускает свободные повороты лопатки вперёд и назад от­

носительно центра зоны крепления, кон'J1)олируемые другими мышцами. 

Разrибание плечевого сустава, функционируюшеrо аналоrично коленному, 

взяла на себя новая крупная (предостная) мышца, для размешения которой на 

лопатке сформирована дополнительная передняя костная полка. 

В дыхательной мускулатуре чётко выделена лестничная мышца (m. scalenus), 
которая несколькими лентами спускается от мошной шеи к рёбрам и при ваохе 

поворачивает их вперёд, эффективно расширяя rрудную клетку. Друrая важная 

дыхательная мышца - это rрудо-брюшная преrрапа, выпуклая вперёд диафраг­

ма (diaphragma; см. рис. 170, 26), которая ограничивает полость rрудной клетки 
сзади. Становясь более плоской при сокрашении, диафраrма оттесняет органы 

брюшной полости назад, тем самым растяrивая расположенную в rрудной клетке 

плевральную полость, а вместе с ней и лёгкие. Совершается мох. 

В связи с особенностями беrа млекопитающих, освоивших прыжковые аnлюры 

типа rалопа (см. ниже), у мноmх позвоночник в области поясницы приспособлен 

к вертикальному сrибанию и разrибанию. При прыжках его разгибает располо­

женный в пояснице мускул распрямитель туловища (т. eпector trunci). В нём 
слиты воедино 'J1)И системы мышечных пучков, которые в rрудной области чётко 

разделены. 

Особенности наземной локомоции млекопитающих. Лрсаставляет интерес 
техника передвижения млекопитаюших по твёрдому субстрату, более сложная и 

разнообразная, чем у других четвероногих. Главные черты этой техники - по­

следовательность постановки конечностей на rрунт и относительная продолжи­

тельность контакта, в совокупности составляющие походку, или izллюр. Наибопее 
распространённые походки названы симметричными. КонечноС:ТИ кажд,ой пары 

при таких аллюрах всеrда находЯтся в противофазе, выполняя циклические дви­

жения с одинаковым периодом. Такую походку легко изобразят два человека с 

бревном на nпечах. Они могут изобразmь иноходь (рис. 164, А), если идуr в ногу, 
рысь (рис. 164, Б), двиrая ногами в противофазе, и шаг (рис. 164, В), если задние 
конечности наступают в середине промежутка между наступаниями передних. Как 

видно на рисунках, цикл симме'J1)и~1ной локомоции (промежуток времени между 

одинаковыми позами) ра:шелён на две половины, одна из которых зеркально ото-
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Рис. 164. Симметри•1ные а.'lлюры млекопитающих на nрю.1ере лошади. Показ<шы стадии 
на протяжении од11шu uик..1а .'юко~юции: 

А - иноходь: Б - рыс1.: В - 11орма.1ьнь~fi 1щ11· (из Гамбаря1ш) 

бражает другую. при•1ём вторая повторяет перnую n зеркальном изображении - в 

этом и выражается симметрия. Далее, при такой локомоции строго •1ередуются 

моменты наступания то передней, то задней ноги. Реально тетраподы используют 

не всё мыслимое разнообразие походок. поскольку избегают неустойчивых поз. 

Например, при иноходи возникают стадии о-боковой опоры» (животное стоит на 

двух ногах одной стороны), которые могут использо1шть только звери. При по­

ходке «war-. после левой передней ноги должна наступать только праnая задняя 
(это диагонально-симметри•1ная последовател1.ность), иначе крайне неустойчивая 

поза неизбежна. 
При наращивании скорости период опоры каждой конечности неуклонно 

укорачиnастся, поскольку точка опоры на грунте быстрее уходит •1азад; период 

переноса конечности более стабилен (по законам маятника). В результате коли­

чество опорных конечностей в каждой стадии цикла сокращается и nоз11икают 

стадии полёта (безопорные). 
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Асимметричные, или прыжковые, аллюры вклю•1ают различные вариации 

галопа. В этом случае передние конечности наступают непосредственно друг за 

другом, а потом в работу вступают обе задние конечности (рис. 165, А). Никако­
го деления цикла на эквивалентные половины нет. Различают передний толчок 

(передними конечностями) и задний толчок (задними конечностями), адаптация 

к выполнению второго распространена шире. Его эффективность может полдер­

живаться разгибанием позвоночника (благодаря увеличению амплитуды тол•1ка) 

у хищных, зайцеобразных, у которых усиленно развита осевая мускулатура. Но 

у копытных, хотя они, как правило, прекрасные бегуны, этого нет, позвоно•1ник 

не гибок, вероятно, под влиянием большой массы пищеварительного тракта этих 

растительноядных животных, что трудно совместимо с деформациями тулови­

ща. Способность к выполнению переднего толчка не характерна мя сумчатых, 

Рис. 165. Асимметричные аллюры млекопитающих. Показаны стадии на протяжении 
одного цикла локомоции: 

А - галоп 1-епарда: Б - ПШ(Q)lКа туu1канчика Се11ерцш1а - ри~ю111етирующиii прыжок: В - походка 
cepoii крысы - 11римити11ныii рикошетирующиil 11рыжок (из Га!о!барJша) 
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насекомоядных и большинства грызунов. Без него скоростная асимметричная 

похадка принимает вид двуногого рикошетирующего прыжка (рис. 165, Б). Он 
независимо сформировался у кенгуру (семейство Macropodidae), у прыгунчи­
ков (Macroscelidea), у тушканчиков (семейство Dipodidae) и капского долгонога 
(Pedetl!!J cqfer). Четырёхноrий аллюр большинства rрызунов, при котором персцние 
конечНОС!)I слабы и не могут на бегу обеспечить ни надёжного приземления, ни 

нового ПРJ~IЖКЗ, предложено называть примитиt1нЬIМ рикошетирующим прыж­

ком (т. е. ~го эволюционным предшественником) (рис. 165, В). 
Адаптивные преимущества трехзвенной Z-образной конструкции параса­

гиттальных ходи.Льных конечностей связаны с энергетическими проблемами, 
сопутствующими использованию рычажных систем для перемещения тела жи­

вотного над грунтом. При этом мышцы конечностей ритмически сокращаются, 

преодолевая силу тяжести, и неизбежно производят работу, однако при этом не 

изменяются ни потенциальная, ни кинетическая энергия животного (высота цен­

тра масс над субстратом и скорость движения постоянны). Из этого следует, что 

производимая мышцами работа поглощается другими мышцами; таким образом, 

передвижение животного на рычажных конечностях неизбежно сопровожцается 

противоборством мышц, чревато непроизводительными тратами энергии. Между 

прочим от подобных проблем полностью свободно колесо: как известно, езда на 

велосипеде вчетверо экономичнее пешей ходьбы или бега. 

В цикле движения ноги человека, как показывают расчёты, первая половина 

фазы опоры, пока нога остаётся впереди от вертикали тазобедренного сустава, 

значительно экономичнее второй, когда колено было бы выгоднее обратить на­

зад. В первой половине нагруженной фазы обладатели Z-образной конечности 

также используют её как обращённую коленом вперёд, а подвижность в пяточном 

сгибе блокируют при помощи мышц. Но во второй половине они блокируют 

коленный сустав, используя в качестве действующего сгиба обращённый назад 

сустав - голеностопный, трехзвенная конечность, имеющая больше степеней 

свободы, чем двухзвенная, допускает более пластичный алгоритм движения, 

позволяя своим обладателям получить некоторую экономию энергии за счёт по­

веденческих реакций. 

Нервная система. Млекопитающих отличает большая масса головного мозга 

(рис. 166). в котором наибольшего развития достигает конечный (передний) мозг, 
его кора. Если у современных реmилий и птиц процентная доля головного мозга 

в массе тела (•имдекс цефализаuии•) составляет 0,05-0,5 %, то у млекопитаю­
щих она редко бывает ниже 1 %, а у землероек вследствие малых абсолютных 
размеров тела достигает даже 4,5 %. Аналогичным образом у новорожв,енного 
человека головной мозг составляет около 12 96 общей массы тела, а у взросло­
rо обычно не выше 2 %. Ещё важнее уникальные изменения в структуре коры, 
приобретающей у высших представителей класса складчатую форму и сложную 

организацию нервных клеток, формирующих в толше коры слои и колонки. Ко­
нечный мозг млекопитающих СО3!l8ёт основу для дополнительных связей межпу 

всеми анализаторными системами и отделами головного мозга. Иными словами, 

головной мозг млекопитающих и особенно кора конечного мозга принимают на 

себя ассоциативные функции, которые существенно расширяют способности этих 

животных к исследовательскому поведению, обучению и накоплению имдивиду­

альноrо опыта. Этому способствует также и необычайное увеличение ресурсов 

оперативной, краткосрочной и долгосрочной памяти. 
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Рис. 166. Головной мозг песца (А/орех lagopus): 

7 21 

А - ВИд сбоку; Б - вил снизу; В - саrи'П8.Jlьный разрез; 1 - обон11тепыtая .пуковица; 2 - древняя 
кора (rрушевилная лоля): З - срел.ний мозг: 4 - мост; 5 - клочок мозжечка; 6 - пирамила; 7 -
продолrоватый мозг: 8 - гипофиз; 9 - перекрест зрительных нервов; 10 - полуwарие конечного 
мозrа: 11 - полушарие мо:юкечка; 12 - черВJ1к мозжечка; /J - сипьвиева боро:ша; 14 - промежу­
точный моз1·: 15 - мозолисюе тело; 16 - cВOJI; 17- эпифиз; 18 - ofillacть четверохолмия; 19 -
мозrо1Юй водопровод; 20 - мо3Жечок; 21 - ромбовнлная ямка; 22 - воронка; 21 - зрител~.ный 
бугор: 1-Xll - головные нервы 

Высокая эффективность работы всех анализаторных систем млекопитающих, 

действующих в совокупности при ознакомлении с незнакомым предметом, по­

зволяет животному создать и запомнить ассоциативный образ предмета, вклю­

чающий его хеморецепrорные (вкусовые. обонятельные), тактильные, зрительные 

и акустические особенности. 

Головной мозг млекопитающих образован пятью типичными отделами, в каж­

дом из которых обнаруживаются специфические для этого класса особенности. 

Конечный, или передний. мозг очень велик по щносительному объёму и 

наиболее сложен. Серое вещество (т. е. скопления тел.нейронов) расположено 

в коре каждого полушария (рис. 166, 10), т. е. снаружй, над полостью бокового 
желудочка, а не под ней, в полосатом теле (corpus striatum), как главные скопле­
ния нейронов у птиц. Здесь также лежат многочисленные ядра серого вещества. 

Помимо двух унаследованных от предков категорий коры, у зверей важнейшую 

роль играет третья, новая к,ора - neopallium, или neocortex (рис. 167, 5). Уже у 
однопроходных она вклинивается между исходно чисто обонятельными областя-
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ми - древней корой ( 4; paleopallium) снаружи и старой корой ( 1; archipallium) 
изнутри. У сумчатых она занимает значительное место на поверхности полушарий, 

оттесtu1я древнюю кору на нижнюю поверхность полушария, а старую - на ero 
медиальную сторону. У плацентарных образованные новой корой большие полу­

шария переднего мозга далеко ·расползаются назад и в бока, прикрывая проме­
жуточный и средний мозг. У представителей большинства rрупп млекопитающих 

она обширна и уложена на поверхности полушарий складками, формирующими 

систему глубоких борозд и остающихся меж.цу ними извилин. Самая глубокая 

сильвиева борозда (см. рис. 166, 13) отделяет лежа.шую ниже височную долю с 
расположенным в ней высшим центром слуха. Принято различать также раз­

делённые вертикальными борщаами лобную, теменную доли и затылочную с 

высшим центром зрения. У относительно примитивных млекопитающих, таких 

как однопроходные, сумчатые, а также плацентарные нескольких отрядов (насе­

комоядные, рукокрылые, rрызуны, зайцеобразные). кора развита более скромно 

и полушария гладки. Большинству млекопитающих, кроме приматов, ластоногих, 

китообразных и сирен, присущи необычно крупные обоНJ1тельные луковицы (1 ), 
примыкающие к полушариям спереди. Грушевидная доля (2) на нижней стороне 
полушария есть остаток чисто обонятельной древней коры, старая же кора, вы­

тесненная новой корой, свёрнута в глубине височной доли полушария в рулон 

под названием гиппокампа (hippocampus). 
Вместе с корой гипертрофирована и ее комиссура - белый поперечный пу­

чок волокон, соединяющий соответствующие области обоих полушарий. Она 

растянута по направлению назад (согласно курсу разрастания полушарий) и 

р8311.елена на две пластинки, слитые по заднему краю. Верхняя, более толстая из 

них, горизонтальная принадлежит новой коре - это мозолистое тело (15; corpus 
callosum), а нижняя, более тонкая и отклоненная передним краем вниз, - свод 

( 16; fomix), комиссура старой коры (т. е. гиппокампа). Боковой желудочек (полость 
каждого большоrо полушария) обычно усложнен по форме и образует несколько 

А Б 

Рис. 167. Развитие частей коры (IUJaщa, мантии) конечною мозrа у млекопитающих: 
А - поперечнwА разрез полушария конечноrо мозrа у змеи (питона); Б - то же у сумчатоrо м.пеко­

пктающеrо (кенгуру); / - ctaPIUI кора и сформированный ею пшпокамп; 2 - боковой жс:лудочек; 3 -
поперечные пучки нервных воnохон (хомнссуры); 4 - .аревняя кора н сформированная ею груше­

ви.аная JlO.llЯ; 5 - новая хора 
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добавочных дивертикулов ( •отнорков• ), называемых рогами, - передний, задний 

и нижний (последний расположен в височной доле). 

Промежуточный мозг (14), помимо обычных компонентов, таких как пере­
крёст зрительных нервов (9) и воронка (22) с гипофизом (8) на нижней стороне, 
а также эпифиз (17) на верхней, содержит множество новых скомений нейронов 
в уrолщенных боковых стенках. Важное место в этих стенках принадлежит ядрам, 

через которые импульсы от органов чувств (кроме обонятельных) восходят к со­

ответствующим областям больших полушарий. Среди этих ядер располагаются 

и зрительный, и слуховой центры. Неслучайно эти части промежуточноrо мозга 

названы зрительными буграми (23; thalamus opticus). 
Зато в среднем мозге (3) зрительные центры развиты сравнительно слабо, в 

связи с чем полушария - известные у других позвоночных зрительные доли -
занимают лишь часть крыши этоrо отдела под именем передних .холмое. Позади 

них у млекопитающих располагаются слуховые центры, формирующие задние 
холмы; соответственно крыша среднеrо мозга представляет собой четверохолмие 

(18-, corpora quadrigemina). Желудочек среднеrо мозга зажат ero толстыми стенками 
в узкий канал, названный мозговым водопроводом (19). 

Мозжечок (20) розвит очень хорошо и монолитен, т. е. лишён, как и у птиц, 
внутренней полости. Его поверхность всегда образует многочисленные мелкие 

складки. Центральный продольный ряд поперечных складок назван червяком 

( 12), по бокам к нему примыкают полушария мозжечка, а в стороны выступают 
небольшие булавовидные припатки - так называемые клочки (5; nocculi). На 
поверхности продолговатого мозга, к которому мозжечок примыкает сверху, 

различимы три пары идуших от неrо толстых пучков волокон - это ножки моз­

жечка. Волокна средних ножек охватывают продолговатый мозг снизу широким 

обручем - мостом ( 4). который заметен только у млекопитающих и традиционно 
объециняется с мозжечком под именем заднего мозzа (meteпcephaloп). 

Мозжечок иrрает важную роль в координации движений, автоматически об­

рабатывая обширную информацию, приходящую от органов внешнего (кожноrо) 

и внутреннего осязания (например, от мускульных веретён как основа мышечного 

чувства), а также от рецепторов внутреннего уха (воспринимающих ускорения). 

Оценивая по этим сигналам результаты предыдущих двигательных команд, он 

вырабатывает слабые тормозные импульсы, умеряющие интенсивность после­

дующих команд. 

Продолговатый мозг (7) представляет собой не просто сильно изменённый, 
развернутый участок нервной трубки, включающий четвёртый желудочек, или 

ромбоеидную ямку (21). Он утолщен благодаря наслоению снизу новых пуч­
ков продольных волокон (так называемых пирамид; 6) и скоплений нейронов 
(олив). 

Головные нервы. У млекопитающих чётко представлены все 12 пар головных 
нервов (первоначально описанных на материале анатомии ·':lеловека). Как и дру­
гие амниоты, звери имеют подъязычный головной нерв (Xli), который у анамний 
в норме выходит позади черепа и не имеет статуса головного нерва. В связи с 

мощным развитием трапециевидноrо мускула оказапась гипертрофирована и при­

обрела самостоятельность иннервирующая его прядь нервных волокон, бывшая 

ветвь блуждающего (Х) нерва - добавочный не/)8 (XI), отходящий от спинноrо 
мозrа в области шеи, но наружу выходящий через отверстие в черепе вместе с IX 
и Х нервами. Наконец, только у млекопитающихлицевой нерв (Vll), собственный 
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нерв подъязычной дуги, посылает несколько крупных поверхностных ветвей к 

принадлежащим этой дуге мимическим мышцам. 

Органы чувств. Орzан обоняния. Обоняние иrрает в ориекrации и в коммуни­

кации большинства млекопитающих чрезвычайно важную роль. У них обнаружены 

специфические адаптации и к формированию индивидуального запQХQ, и к его 

фиксацик-11уrем растворения соответствующих летучих веществ в липидах, вы­

деляемых ~альными железами, и к запаховому мечению территории. У хищников 
некоторые повадки направлены на маскировку собственного запаха, способного 

предупредить потенциальную жертву о приближении охотника. Орган обоняния 

расположен в задней верхней части носовой полости (см. рис. 163, Б), в стороне 
от её респираторного отдела. Главную предпосылку высокой чувствительности 

зверей к запахам составляет значительная величина поверхности обонятельного 

эпителия, в толще которого меЖдУ крупными опорными клетками скрыты мелкие 

рецепторные клетки. Эrи первично-чувствующие клетlШ уникальны, поскольку 

самостоятельно передают импульс по своему отростку в обонятельную луковицу 

головного мозга. Последняя одета спереди и с боков ажурной костной оболоч­

кой - продырявленной пластинкой (lamiпa cribrosa) срединной обонятельной 
кости (24; mesethmoideum). Вперед от этой пластинки выступают обонятельные 
раковины (23), тонкие костные лепестки, покрытые обонятельным эпителием. 
Обоняние высоко развито у подавляющего большинства зверей, которые по этому 

признаку О111осятся к макросматам. Но среди млекопитающих известны и микро­

сматы, отличающиеся сравнительно слабым развитием обоняния, - ластоногие, 

сирены, китообразные и большинство приматов. 

По своей разрешающей способности обонятельный анализатор млекопитаю­

щих, т. е. периферический рецепторный отдел вместе с проводящими пуrями и 

цен'Il)альным аппаратом мозга, обычно уступает таковому рыб, способных вос­

принимать обонятельные стимулы в меньших концентрациях, чем млекопитающие 

(на четыре порядка). Но считается, что собака способна запомнить индивидуаль­

ный запах любого из 6 · !011 человек, живущих сейчас на Земле, и отличить его в 
условиях чрезвычайного зашумления среды. 

Орган вкуса. Вкусовые рецепторы у большинства млекопитающих (во вкусо­

вых сосочках языка) способны воспринимать все четыре основных качества 

пищи - горькое, солёное, кислое и сладкое, однако число рецепторов у боль­

шинства млекопитающих невелико (десятки или сотни; у человека - тысячи), а 

вкусовые предпочтения обычно неясны. 

Острота и частотный диапазон чувствительности слуха млекопитающих чрезвы­

чайно высоки (до 17 октав) и тесно сопряжены с голосом этих животных. Важно, 
что их слуховой анализатор обладает исключительно ровной чувствительностью 

слуха в пределах всей воспринимаемой звуковой полосы. Высокие 'Il)ебования к 

слуху заданы собственными звуковыми сигналамии животного, и:шаваемыми при 

коммуникации и особенно эхолокации. У рукокрылых генератором локационных 

сигналов (частотой до 40-80 кГц) служат ротовой аппарат и нос, у зубатых 
китов (частота до 200 кГц) - система воздушных мешков надчерепного носогого 

прохода. Орган слуха млекопитающих (рис. 168) организован по-другому, чем у 
рептилий и птиц, построен на существенно иной морфологической основе. Для 

внутреннего уха характерна более длинная, чем у птиц, образующая несколько 

полных витков улитка ( /б) с расположенным по всей её длине кортиевым ор­
ганом. Последний размещён на базилярной мембране, локальные резонансные 
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Рис. 168. Части левого среднего и внутреннего уха млекопитающего (собаки), улитка и 
вестибулярный аппарат показаны как бы на просвет сквозь кость, от барабанной кости 

сохранена лишь часть ободка наружного слухового прохода. Вид вполоборота сбоку и 

сверху: 

1- слуховоА нерв (VllI); 2- вестибулярная ветвьслуховоrо нерва (Vlll); J- наковальня; 4- пред­

дверие; 5 - стремя; 6 - переаниА палукружныА канал; 7 - ось поворотов малоточка и наковальни 
при вибрации (С'Jl'елками покаэано их направnение); 8 - задний палукружныА канал; 9 - общu 

ножка двух палукружных канаяов; 10- латераяьиыА палукружныА канал; // - ампулы палукружиых 

каналов; 12 - малоточек; /J - рукоятка малоточка; 14 - барабанная перепонка; 15 - фраrмект 
наружноrо слуховоrо npoxo.!18: /6- улитка (условно вскрыта); 17- кохлеарная ветвь слуховоrо нерва 

(Vlll) к улитке 

свойства которой плавно меняются по его длине, как и частотная настройка от­

дельных реuепторных ( сволосковых•) клеток; на этом основан частотный анализ 
звуков. В среднем ухе звукопередающий аппарат образован цепочкой из трёх 

слуховых косточек - это молоточек ( 12), чей длинный 01РQСТОК под названи­
ем рукоятки ( 13) распластан по барабанной перепонке ( /4),_.затем наковальня 
(J) и, наконец, стремя (5). Эта тройственность слуховых косточек, вероятно, 
представляет собой не средство повышения функциональной эффективности, а, 

как указано далее (с. 440). случайный по отношению к этим свойствам результат 
проАденноrо млекопитаюшими неповторимоrо эволюuионноrо пути. Ешё одна 

специфическая особенность среднего уха - вмешаюший ero костный слуховой 
барабан (bulla tympani). У млекопитаюших развито сложное и крупное наружное 
ухо - это зашишаюший барабанную перепонку глубокий наружный слуховой 

проход (15), образованный барабанной костью, и армированная хряшомушная 
раковина, подвижная и нередко довольно крупная. Последняя выполняет роль 
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рефлектора, направленно повышающего чувствительность уха, и частотного 

фильтра. Кроме того, подвижные ущные раковины способствуют сравнительно 

высокой точности (до 6-8•) локализации источников звука в пространстве. 
Орган зренUR. Зрению у млекопитающих принадлежит в целом более скромная 

роль, нежели обонянию и слуху. Для многих rрупп сохраняют силу первичные 

адаптации к сумеречному или ночному образу жизни, существуют и роющие 

слепые форм_Ьl (кроты, слепыши, но особенно сумчатый крот Notoryctes). В то 
же время у некоторых ночных зверей, например хищников, таких как кошачьи, 

для которых важен визуальный контроль за добычей, эти адаптации выразились 

в относительном увеличении глазного яблока, зрачка, хрусталика, наконец, в 

формировании зеркальца (из мастинок гуанина, как в рыбьей чешуе) позади 

сетчатки. Благодаря зеркальцу зрачки .светятся•, когда зверь смотрит на свет, 

при этом лучи проходят сквозь сетчатку дважды. Как и у других амниот, акко­

модация (наводка глаза на фокус) у млекопитающих обеспечивается за счет де­

формации хрусталика, которую контролирует возникающий из глазного бокала 

гладкий ресничный мускул. 

По уровню развития зрительного анализатора звери заметно отстают от птиц, 
что, несомненно, связано с сумеречным образом жизни древних млекопитаюших, 

с обитанием в лесной подстилке. Размеры глаз у млекопитающих, как правило, 

относительно невелики и составляют, в частности, у человека всего 1 % от общей 
массы головы, тогда как у скворца, например, этот показатель достигает 15 %. 
Колбочки сетчатки не имеют светофильтров (цветных жировых капель), какие 

присущи пресмыкающимся и птицам. Поэтому способность к цветовому зрению 

основана только на избирательной спектральной чувствительности используемых 

зрительных пигментов. Но, имея только два таких пигмента, большинство мле­
копитающих способны исключительно к двухцветному зрению, не воспринимают 

красного. Праца, у крысы зона поглощения 0дного из двух пигментов зах0дит 

в ближнюю ультрафиолетовую область (с длиной волны 359 нм, как и у птиц). 
Лишь обезьянам Старого Света и человеку (а также части самок обезьян Нового 
Света), обладателям трёх зрительными пигментами в колбочках (зоны поглощения 

430, 530 и 560 нм), присуще трёхцветное зрение. 
Аккомодационная способность хрусталика глаза млекопитающих существен­

но уступает таковой птиц, и у человека, например, в детстве не превышает 13,5 
диоптрий, заметно снижаясь с возрастом. У птиц же, особенно ныряющих, 
аккомодация глаз может достигать 40-50 диоптрий. Наконец, млекопитающие 
обычно значительно уступают большинству птиц и по плотности расположения 

рецепторных клеток в сетчатке глаз. Так, у птиц в области центральной ямки 

(fovea) она превышает IО6/мм2 , тогда как у человека эта величина едва достигает 
125 ООО/мм2 , а к периферии сетчатки снижается почти в 1О раз. 

Орrаны пищеварения. Пищеварительный тракт у сумчатых и плацентарных 

открывается самостоятельным анальным отверстием; в отличие от однопро­

ходных (Monotremata) обладателей клоаки. На переднем конце тракта благодаря 
существованию мягких губ и щёк ротовой полости предшествует преддверие. 

Преддверие рта - особая полость, присущая большинству млекопитающих 

(кроме однопроходных и китообразных) и расположенная за мясистыми губами. 

Она очень важна для жевания корма, поскольку позволяет контролировать по­

ложение обрабатываемой порции с наружной стороны зубного ряда. У некоторых 

обезьян и многих rрызунов полость предцверия рта продолжается назад в виде 
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зашёчных мешков, особенно крупные у хомяков. Эти полости используются д.111: 
накопления и транспортировки семян или друrих кормовых объектов. 

Зубная система млекопитающих (рис. 169) текодонтна: зубы погружены свои­
ми корнями в глубокие ячейки на костных челюстях - Ш1ьsеолы и укреплены 

там соединительно-тканными волокнами (как у крокодилов). Затем эта система 

гетеродонтна - зубы дифференцированы по форме и величине, приспособле­

ны мя выполнения раэличных операций. Образованные ими поверхности мя 
Р83118ВЛИвания пишевых объектов, rребни мя разрезания, нередко собранные в 

серии - своеrо рода .,-ёрки•, и конические вершины для прокалывания плотно 

смыкаются (устанавливают окклюзию), благодаря чему и достигается особо эф­

фективная обработка корма. 

Важная особенность мпекопитаюших - ограничение генераций зубных рядов. 

После перехода с молочноrо вскармливания на самостоятельное питание у детёны­
шей большинства млекопитающих функционируют молочные зубы, которые позже 

по достижении челюстями определенных размеров сменяются на постоянныА 

(дефинитивный, т. е. окончательный) набор зубов. Ещё позже к ним добавляются 

коренные щёчиые зубы, не имеющие предшествуюшей молочной генерации. 

А 

Б 

Рис. 169. Зубная система млекопитающих: 
А - лисица (Vulpes uu/pes); Б- кралик (01')1Ctolagш cuniculus); 1, i - рещы; С, с - кnыки; Pm. 
pm - прмкореиные эубы; М, m - коренные зубы; / - ямка чепюстиоrо сустава на черепе; 2 - ве­
нечный O'IJIOCТOX нижней челюсти; З - сочленовный отросток: 4 - угловой отросток. Прописными 
латинскими буквами обозначены эубы верхней челюсти, СТJ)О'IНЫМН - эубы нижней челюсти 
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Таким образом, полифиодонти.я (система регулярного замещения зубов), 

характерная для рыб, амфибий и большинства рептилий, заменена у млекопи­

тающих на дифиодонтию, при которой существуют лишь две смены зубов с 

однократным замещением молочных зубов постоянными. Подобные ограниче­

ния сложились, по-видимому, ещё у триасовых примитивных млекопитающих 

(примером может служить Morganucodon; см. рис. 180, 6), у более ранних зве­
роподобных рептилий существовало до шести сменяемых зубных генераций. 

Отказ от· полифиодонтии, ограничение числа зубных генераций, обеспечивал 

постоянство тс~юзии зубных коронок, что косвенно свидетельствует о её значе­

нии для эффективной обработки пищи. Вероятно, с формированием специали­

зированного дефинитивного зубного аппарата, открывающего млекопитающим 

широкие возможности для пищевых адаптаций, связано и прекращение роста у 

этих животных по достижении половой зрелости, чего не наблюдается, напри­

мер, у рыб, амфибий и рептилий. 

В гетеродонтной зубной системе млекопитающих (рис. 169) различают четыре 
категории зубов. Расположенные ипереди резцы (incisivi; 1, i), сравнительно про­
стые по форме долотообразные зубы, у грызунов и зайцеобразных обладающие 

неограниченным ростом и поэтому состоящие из одной лишь коронки; корня они 

лишены. Резцы позволяют откусывать фрагменты от пооатливых объектов (в спе­

циализированном варианте у зайцеобразных и rрызунов - эффективно скоблить и 

резать более твёрдые материалы). За ними в полном наборе (например, у хищных) 

следует одна пара клык.оfJ (canini; рис. 169, А, С, с), которые приспособлены для 
удержания добычи и для умерщвления жертв, поскольку позволяют наносить им 

наиболее серьезные повреЖдения. Далее назад расположены щёчные зубы, более 

сложные, многовершинные - предкоренные (premolares; Pm, pm) и коренные 
(molares; М, m), используемые для измельчения корма. Коренные отличаются 
более крупными размерами, более сложной коронкой, нередко увеличенным 

количеством корней и отсутствием молочной смены. 

Набор зубов строго специфичен для видов и rрупп и высококонсервативен. Его 

состав передаёт зубная формула, важный компонент характеристики для видов 

и таксонов. В частности, для видов, изображённых на рис. 169, зубная формула 
лисицы имеет следующий вид: 1 3/ 3, С 1/ 1, Pm 4/ 4 , М 3/ 2 х 2 = 42. На рис. 169, А 
видно, что у неё два щёчных зуба резко увеличены - четвёртый верхний пред­

коренной (PJП.i) и первый нижний коренной (m 1). Это так называемые хищные, 

или хищнические, зубы, их острые гребни представляют собой режущую пару, 

действуя по принципу ножниц. У кролика на месте отсутствующих клыков в 

зубном ряду остаются широкие промежутки - диастемы, зубная формула - 1 2/ 1, 

СО/о, Pm 3/2, М 3/з х 2 = 24. Диастема встречается у МНОГИХ раСТИТСЛЬНОЯДНЫХ 
зверей - грызунов, копытных и т. п. 

При специализации в питании грубыми растительными кормами (у rрызунов, 

зайцеобразных, копытных, слонов и пр.) увеличивается высота зубных коронок, 

чем компенсируется их неизбежный ускоренный износ. Материал, образующий 

необычно высокую коронку, неодинаков по твёрдости, включает верmкальные слои 

особо твёрдой эмали, ра:щелёиные промежутками из более мягких материалов -
дентина, а у многих и цемента. Износ коронки, который фактически формирует 

рабочие поверхности зубов, оказывается неравномерным, и в результате эта по­

верхность получается ребристой, как тёрка. У некоторых зубов коронка может 

нарастать пожизненно, имеет неограниченную высоту, до формирования корней 
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дело не доходит; таковы, прежде всего, резцы rрызунов и зайцеобразных (но не­

редко и шечные зубы, как у кролика - рис. 169, Б, Pm, pm, М, m). 
У слонов, помимо бивней, образованных резцами, в челюстях имеется на 

каждой стороне по одному шёчному зубу сверху и снизу. Они имеют высокую 

коронку с набором стоящих поперечно дентиновых rребней, облицованных эма­

лью. После стирания коронки зуб выпадает и заменяется новым, приползающим 

сзади (горизонтальная смена зубов). Всего имеется шесть смен. Для трубк.оэубов 
(Tubulidentata), а также броненосцев и ленивцев из неполнозубых (Edentata) 
характерна ускоренная компенсация износа щёчных зубов, поскольку эти зубы 

однослойны (эмаль утрачена) и процесс прироста ограничен лишь откладкой 

дентина. 

Слюнные железы чётко выражены и достигают значительных размеров; слюна 

содержит слизистый и белковый компоненты, в частности фермент амилазу, раз­

лагающий крахмал. Кроме того, она имеет слабую щелочную реакцию и важна 

для обработки пищи в ротовой полости, а у жвачных животных - и в желудке. 

Известны четыре категории слюнных желёз; протоки нижнечелюстной и пою.­

язычной (подра:шеленной на две) открываются в дне ротовой полости, а секрет 

околоушной и более мелких щёчных желёз поступает сверху в предцверие рта. 

Нижнечелюстная железа (glaпdula maпdibularis) лежит под кожей снизу между 

половинками нижней челюсти и немного позади неё, ра:швоенная подuзычная 
железа (gl. suЫingualis) занимает желобок между нижней челюстью и языком, 
околоушная железа (gl. paюtis) располагается впереди и ниже наружного слухо­
воrо прохода у основания ушной рак.овины, частично выползая на щеку, щёчные 

железы (glgl. buccales) рассеяны снаружи при основаниях щёчных зубов. 
Язык млекопитающих - чисто мышечный орган; благодаря пересечению му­

скульных волок.он в ero толще во всех трёх направлениях он обладает свободной и 
сложной подвижностью. На своей поверхности он несёт чувствительные вкусовые 

сосочки, перемещает в ротовой полости обрабатываемый корм и выполняет не­

мало иных маиипуляторных операций. Это и вылизывание шерсти при rруминrе 

или уходе за детёныwами, и лакание воды. У некоторых зверей язык достигает 

большой длины: ехидне и муравьедам тонкий покрытый липкой слюной язык 

помогает собирать мелких насекомых, а жирафам - захватывать при кормёжхе 

листья в кронах деревьев. 

Глотка представляет собой короткий отдел, следующий :\а ротовой полостью. 

Сюда открываются вторичные хоаны, возникшие в результате развития длин­

ноrо твёрдого и мяrкоrо нёба, а также парные слуховые трубы, фактически рас­

положенные впереди от края вторичною нёба, в области носоглотки. Позади на 

вентральной стороне глотки открывается поперечно вытянутый вход в гортань, 

за которым глотка переходит в пищевод. 

Пищевод (oesophagus)y млекопитающих удлинён, поскоJiьку желудок, к кото­
рому он направляется, заметно смещён назад диафрагмой .. : 

Желудок (gaster; рис. 170, 6; рис. 171 ) чрезвычайно разнообразен по своей орга­
низации. У хищных и других потребителей сравнительно высокопитательных кор­

мов он довольно прост, как и у человека. Ero расширенная основная часть - это 

кардиум (cardium), стенки которого выстланы мноrочисленными секреторными 
клетками. Здесь происходит переваривание пищи в присутствии соляной кисло­

ты с помощью ряда фермекrов, таких как пепсин и химозин. Однако продукты: 

желудочною расщепления питательных соединений имеют слишком крупные мо-
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Рис. 170. Внутренние орrаны самца серой крысы (Rattus norvegicus): 
J - лимфатические железы; 2 - трахея; Э - :юбнu желе:tа; 4 - серл.uе; 5 - левое легкое; 6 - же­
лудок; 7 - спинная аорта; 8 - поджелудо•1иая желеэа; 9 - сепеэёнка; 10 - зuняя попая вена; 
11 - семенной пузырек; 12 - наружные nОJ1в:шошные артерия и вена; 13 - бедренные артерия н 
вена; 14- мочевоА пузырь; 15- прмстатепьиая железа; 16- семяпровОJ1; 17- припток семенни­
ка; 18- семенник; 19- l'Q/IOBкa пооовоrо члена; 20- препуuиальная ЖеJ1еза; 21- слепu кишка; 
22 - топстая хиwха; 2Э - тонкий хиwечних; 24 - двен1J1U&.типерстнu кишка; 25 - печень; 26 -
диафрагма; 27 - правая пере.11ия11 попая вена; 28 - ПОJIКllЮЧИЧНЫе артерия и вена; 29 - наруJКНаА 
ярi!мнаявена 
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Б 

Рис. 171. Варианты строения желудка у растительноядных млекопитающих. Вш со сторо­
ны брюха, вентральная стенка срезана: 

А - серая крыса; Б - лесная полевка (Clelhrionomys); В- жвачное парнокопытное (крупный рога­
тый скот); / - двенаzшатиперстная кишка; 2- конечный отрезок пишеоо.ца; З - пищеоодкая часть 
желудка с ороговевшим эпителием; 4 - желеэистый эпителий; 5 - пиnори 11ескиlt отдел желудка; 

6 - поrранична11 скпш~ка; 7 - рубсu; 8 - сетка; 9 - сычуг; 10 - книжка 

лекулы дЛЯ прямого усвоения, и поэтому в желудке большинства млекопитающих, 

в том числе и человека, мoryr всасываться только вода и алкоголь. Более узкий 

конечный пилорический отдел желудка (рис. 171, 5; pylorus) охвачен сильной 
кольцевой мышцей. Это так называемый привратник, пилорическ.ий сфинктер, 

временно изолирующий полость желудка от двенадцатиперстной кишки. 

Итак, переваривание белков в кислой среде желудка (при рН 2-4), которая 
активирует пепсин, прив0дит к разрушению лишь некоторых пептонных связей 

между небольшим числом определённых аминокислот. Дальнейшее разрушение 

аминокислотных цепочек осуществляется в щелочной среде (рН 7-9) тонкого 
кишечника под действием секретируемых поджелудочной железой трипсина 

и карбоксипептидазы, а завершающие стадии разделения пептидных связей 

происходят с участием аминопептидазы и дипептидазы, выделяемых стенкой 

тонкого кишечника. Переваривание жиров происхонит в тонком кишечнике пон 

действием липазы, которую секретирует поджелудочная железа. Однако для этого 

они должны быть переведены в эмульсию при участии )l_(ё.лчных кислот, секре­

тируемых печенью. Продукты гидролиза жиров (глице~:~ин и жирные кислоты) 

всасываются в тонком кишечнике. Здесь же происходй·т и усвоение простых 
сахаров или предварительная гидролизация дисахаридов и полимерных углево­

дов (например, крахмала) с помошью амилазы, поставляемой поджелудочной 

железой. В толстом кишечнике происходит главным образом реабсорбция воды, 

а в прямой кишке накапливаются конечные продукты пищеварения, помежащие 

удалению из организма. 

Питательные материалы, образовавшиеся в кишечнике в результате пищеваре­
ния, имеют двоякую судьбу. Глюкоза и аминокислоты всасываются через мембра-
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ны клеток и поступают в кровь, а жиры ресинтезируются клетками и передаются 

в лимфу, образуя в ней эмульсию. 

У растительноядных зверей в переваривании грубых, в том числе клетчатко­

вых, кормов важную роль играют симбиотические микроорганизмы, которые, 

во-первых, выделяют недоступные многоклеточным животным ферменты, а во­

вторых, сами составляют пищевой ресурс, служат продуцентами белков и витами­

нов. В связи с этим у хомяков и многих других грызунов увеличена передняя часть 

желудка (рис. 171, З). возникаюшая как расширение конечной части пишевода и 
выстланная ОрбгОдевшим эпителием. У жвачных парнокопыrnых (быков, козлов, 

баранов, антЩоп, оленей), помимо огромной ёмкости ферментатора (рубца -
rumen; 7), настояшему желудку (это сычуг - abomasus; 9) предшествуют еще два 
отдела. Один из них (сетка - reticulum; 8) вьшеляет из сброженной в рубце массы 
небольшую порцию (жвачку) и отправляет её в ротовую полость для пережёвыва­

ния, а другой (книжка - omasum; /О) принимает её снова в виде жидкой кашиuы 
и, пропуская между своими листочками, извлекает из неё наиболее uенные веще­

ства. Подаерживать адекватную среду для деятельности симбиотических микро­

организмов в рубце жвачных помогает слюна, которая содержит слабый раствор 

соды, снижающей кислоrnость сбраживаемой растительной массы. Количество 

слюны, выделяемой у жвачных в течение суток, составляет до трети от массы тела 

или до половины общего количества влаги, содержащейся в организме. 

Симбиотические микроорганизмы, поставляющие ферменты-целпюлазы для 
расщепления клетчатки в сложном желудке жвачных, - это анаэробные бактерии 

и простейшие, среди которых преобладают инфузории. Количество микроорга­

низмов в содержимом рубuа может превышать несколько сотен тысяч на 1 мл. Их 
ферментативная деятельность даёт продукты гидролиза клетчатки, доступные для 

усвоения животному-хозяину. Однако не менее важной является способность сим­

биотических орrанизмов синтезировать белки на основе неорганических азотистых 

соединений, например мочевины, которая в более типичных случаях удаляется из 

организма в качестве конечного продукта белкового распада. Экспериментально 

показано, что добавление мочевины в ПИШУ коров позволяет животным допол­

нительно получить за счёт деятельности желудочных микроорганизмов до 100 r 
белка в день. Особенно важную роль играет синтез белка за счёт симбиотических 

микроорганизмов у животных, существующих на обеднённой белковой диете, 

например у верблЮдов и овец. Было замечено, что в моче верблЮда мочевина 

практически отсутствует. Выяснилось, что у этих животных традиционнЬlй азо­
тистый метаболит не удаляется из организма, а заново поступает в желудок либо 
через его стенку, либо через слюну. Здесь мочевина гидролизуется до углекислоты 

и аммиака, который затем используется в синтезе белка, что и позволяет верблю­

л:у сушествовать на диете из растений с низким содержанием белков. Наконец, 
практически все витамины группы В (особенно витамин 8 12) жвачные получают 
благодаря синтезу этих соединений симбиотическими микроорганизмами. 

Сложный желудок встречается и у некоторых нежвачных и неродственных 

друг другу животных, таких, например, как ленивцы, обезьяны-тонкотелы и 

разнообразные растительноядные сумчатые. У части растительноядных не.жвач­

ных форм, например у зайцеобразных, а также многих грызунов ферментатором 

служит слепая кишка. 

Тонкая кишка (см. рис. 170, 23; intestinum), которая следует за желудком, как 
и у других позвоночных, принимает в самое начало жёлчный проток и пан-
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креатический проток (от подЖелудочной железы). Этот начальный отрезок -
двенадцатиперстная кишка (24; duodeпum), переходящая без чёткой rраницы 
далее в тощую кишку Gejunum) и затем в подвздошную кишку (ileum). Как уже 
сказано, в тонкой кишке пищеварение проходит в шелочной среде под влияни­

ем жёлчи, панкреатического сока и кишечного сока, сскретируемоrо мелкими 

железами. Все эти выделения очень обильны, тонкая кишка заполнена весьма 

жидким содержимым, так называемым химусом. Здесь происходит фермента­

тивное расщемение компонентов пищи, а также всасывание cro продуктов и 
электролитов. 

Тонкая кишка открывается в значительно более широкую заднюю кишку, и 

притом заметно отступя от её начала, так что формируется Т-образное соединение. 

Одно rоризонтальное плечо продолжается в виде довольно длинной толстой 

кишки (22; colon). а друrое замкнуто на конце и представляет собой слепую кишку 
(caecum; см. рис. 170, 21). Это как бы загрузочный бункер толстой кишки, откуда 
непереваренные остатки пищи начинают движение по этому высушивающему 

конвейеру. Стенки толстой кишки поглощают воду по чисто осмотическим при­

чинам. Слепая кишка образует у зайцеобразных (зайцев, кроликов, пищух), но 

также и у многих грызунов объёмистую полость, в которой при участии симби­

онтов происходит сбраживание целлюлозы. Но еодержимое слепой кишки бfЩНее 

по химическому составу, чем корм, поступаюший в желудок, поскольку оно уже 

прошло отделы кишечника, где происходит пищеварение. По этой же причине 

составляет проблему переваривание продукта данного ферментатора. Ради ero 
усвоения он должен пройти желудок и тонкий кишечник по второму кругу, что 

достигается за счет копрофагии: на отдыхе зайцеобразные и многие грызуны по 

завершении процесса ферментации выделяют содержимое слепой кишки в виде 

особых гранул помета, которые проглатывают. Конечный отдел задней кишки -
это прямая кишка (rectum), которая накапливает сформированные в толстой 
кишке экскременты (результат частичного обезвоживания химуса) и удаляет их 

через анальное отверстие. 

Поджелудочная железа (см. рис. 170, 8) расположена в петле двенадцатиперст­
ной кишки как рыхлое жироподобное образование. 

Печень (25; hepar) представляет собой скопление ЭНТОдермальных клеток, вы­
полняющих многие ответственные операции, такие как обезвреживание rемоrло­

бина из отживших красных кровяных клеток (продукты ero обработки образуют 
основу желчи), обезвреживание аммиака (из него синтезируется мочевина), общая 

детоксикация крови, притекающей по воротной вене от желудочно-кишечного 

тракта, и т.д. В микромасштабе клетки печени упакованы правильным образом, 

чем достигается их равноценное обслуживание разветвлениями четырех сосу­

дистых сетей - печеночной артерии, воротной вены ·печени, печеночной вены 

и жёлчноrо протока (ductus choledochus; его началыi.~ часть называется печё­
ночным протоком). Последний образует на пути к двенадцатиперстной кишке 

слепое ответвление, заканчивающееся жёлчным пузырем (vesica fellea; у крысы 
и некОторых друrих зверей он отсуrствует). 

Для nодаержания постоянной температуры тела млекопитающим служит хими· 

ческая теплопродукция (окисление питательных веществ) наряду с физическими 
средствами терморегуляции (волосяным покровом, подкожным жиром). Она не­

сколько ниже, чем у птиц, и составляет 30-33 •с у ОдНОПроходных, 34-37 ·с у 
сумчатых и 36-40 "С у плацентарных. 
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Дыхательнаи система. Усиленное развитие обонятельной системы у млеко­

питаюших способствовало увеличению носовой полости, но подавляюшую часть 

её объёма занимает высокодифференцированный респираторный (дыхательный) 

отдел (см. рис. 163, Б). В нём размешены крупные раковины чрезвычайно сложной 
структуры. Костная основа верхнечелюстной (22; maxilloturЬinale) и носовой (21; 
nasoturblnale) раковин образует в поперечном сечении подобие сот с узкими и 
длинными продольными ходами. Под выстилающей раковины слизистой оболоч­

кой, смоченной вьшелениями специальных желёз, залегает густая венозная сеть. 

Вдыхаемый вО311У.х, проходя по узким ходам раковин, согревается и увлажняется, 
а на обратном пути отдает тепло и воду остывшим при вдохе перегородкам. При 

перегреве описанный теплообменник используется только на вдохе, при выдохе 

же нагретый воздух выпускается через рот (собаки при этом раскрывают пасть и 

вывешивают язык, который ошибочно принимают за главный «радиатор•). Позади 

носовой полости верхние дыхательные пути продолжает носоглотка, отделённая 

от ротовой полости мягким нёбом, и открывается в глотку отверстием вторичных 

хоан (27). У многих зверей оно близко придвинуто к гортани, поскольку мягкое 
нёбо длиннее, чем у человека (поэтому у собаки задняя стенка глотки через пасть 

не видна). 

При излишнем охлаждении организма соrреваюшее тепло вырабатывается 

либо за счёт мускульной дрожи, либо биохимическим путём - из бурого жира, 

состоящего из ненасышенных жирных кислот. Управляющий центр терморегуля­

ции располагается в отделе промежуточного мозга - гипоталамусе. 

Хряшевой остов гортани (рис. 172) включает у млекопитающих два дополни­
тельных хряща сверх обычного для зауропсид набора. Крупный щитовидный 
хрящ (6; cartilago thyroidea), образуюший корпус гортани, формируется из зачатков 
нескольких жаберных дуг. От его переднего края вверх и вперёд выступает по­

перечно ориентированный клапан - надгортанник (2; epiglottis) с пластинкой 
волокнистого хряща внутри. У многих зверей он прилегает в положении покоя 

сзади к краю мягкого нёба и устанавливает прямое соединение носоглотки с гор­

таныо. При проглатывании корма надгортанник поворачиваться назад, закрывая 

поперечно вытянутый вход в гортань. Перстне­

видный хряш (5) образует кольцо на переходе в 
трахею (4), а lfерпалоsидные хряши (прикрыты 
шитовидным хрящом), формируюшие у зауропсид 

продольную rортанную шель, :шесь поддерживают 

голосовые Сt1J1зки - вертикальные складки сли­

зистой оболочки на внутренней стороне боковых 

стенок гортани. 

Рис. 172. Гортань кошки (Felis catus). Вид вполоборо-
та снизу и слева: 

J - мапыА por ЛОJIЪJIЗЫЧНОА кости, остаток пwrъяэычной .о.уrн; 
2 - н1.11rортанннк; J - больwоА рог ЛОJIЪЯзычиой кости, 
остаток первой жаберной JJУГН; 4- хряwи трахеи; 5 - nерстне­
ви.оныА хряш; 6 - шитови.11ныА хряw; 7 - тело ПОJIЪJIЗЬIЧ­
ноА кости, произво.оное копупы 
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Трахея прилегает к пищеводу вентрально, её стенки укреплены незамкнутыми 

сверху хрящевыми кольцами. На конце она разветвляется на бронхи, которые 

входят в губчатые лё"гкие (рис. 173) и там многократно делятся, образуя ветви не­
скольких порядков (до четвертоrо). Самые мелкие из них переходят в бронхиолы 

( / / ), которые армированы гладкими кольцевыми мышцами и открываются в со­
бранные 11JО311ЬЯМИ сферические ячейки, альвеолы (12). Таким образом, лёгкие 
осуществляют газообмен только в губчатой ткани, в ячейках-альвеолах, набираю­

щих и частично изгоняющих ВО311УХ. Высокая эффективность лёгких при таком 

устройстве определяется развитым внутренним бронхиальным древом, которое 

обеспечивает равномерное участие альвеол во взаимодействии с во:шухом. Но сам 

принцип возвратно-поступательного движения воздуха в системе не допускает 

такой степени его обновления в альвеолах, как в легких птиц, где он проходит 

по петлевидной траектории. 

Диаметр легочных альвеол у млекопитающих находится в диапазоне от 1О до 

35 мкм, что создаёт в целом огромную площадь респираторной поверхности. 
Так, например, у человека она составляет окало IOO м2 при общей поверхности 
тела около 1 м2 • Для сравнения, расчётная величина респираторной лёгочной 
поверхности мя мыши составляет 5 м2/кr массы тела, что в 20 раз превышает 
аналогичный показатель для бесхвостых амфибий сходного размера. 

Главные черты механизма дыхания (всасывания воздуха в лёrкие) у зверей 

определяются присутствием уже упомянутых мышц - лестничной мышцы (рё­

берное дыхание) и диафрагмы. 

KpoвeнocllaJI система. Четырёхкамерное сердце млекопитающих состоит из 

двух предсердий, каждое из которых соединено атриовентрикулярным отвер-

14 7 8 

/О 

11 

13 

12 

А Б 

Рис. 173. Строение лёrких собаки (Conis/ami/iaris): 
А - схема расположения компонентов лёrких, вид с дорсальной стороны; Б - схема сrросния лё­

rочных дапек (ОJ1На долька вскрыта); / - трахея; 2 - лимфатические JКСЛеэы; З - бронхиальное 

дерево; 4 - ЗIШНЯЯ .11оли лёгкоrо; S - .11обавочная доли; 6 - часm перСJ1ней .11опи лёrкоrо; 7 - ветвь 

лёгочной артерии; 8 - ветвь бро111t&; 9 - артерии бронха; /О - ветвь лёгочной вены; J J - брон­

хиола; 12- вскрытые альвеолы; /З - участок каn1V1Л11рной сети; 14 - .11апька лёrкого 
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стием с желудочком своей стороны. Как и у птиц, левый желудочек гонит кровь 

в большой круг кровообращения, а более тонкостенный правый желудочек. - в 

малый круг. Оба атриовентрикулярных клапана образованы перепончатыми 

створками - как левый (двустворчатый), так и правый (трёхстворчатый). 

Ритм сокращения сердца зависит от возраста, физиологического состояния 

животного, характера активности и т. п. Так, у новорожаенного ребёнка пульс 

сердечных сокращений в покое составляет НЮ ударов/мин, тогда как у взрослого 

человека, в норме, он не превышает 75 ударов/мин. Для сравнения, у слона сер­
дечный РИ"I:И в покое составляет всего 35 ударов/мин, у льва - 40 ударов/мин, 
у кролика '-- 200, мыши - 600, у летучих мышей - до 100 в покое и до 970 в 
полете, а у· мелких землероек при энергичной двигательной активности - до 

1 320 ударов/мин. Общий объём крови в организме большинства млекопитающих 
обычно близок к 8,5 96 от объёма тела, а сооцаваемое сердцем систолическое дав­
ление составляет, например, у взрослого человека 120-130 мм ртутного столба. 
Соответствующие показатели дnя лошади не превышают 90 мм, у крысы - 116 мм, 
а у мышей - 150 мм ртутного столба. В крупных венах давление крови может 
опускаться до отрицательных величин, и в этом случае движению крови к сердцу 

во многом способствуют сокращения окружающих скелетных мышц. 

Артерии большого к.ру.ю. Как и у птиц, артериальная кровь из левого желу­

дочка направляется по единственной дуге аорты, но не по правой, а по левой 

(рис. 174, 28). Немного отступя от выхода из сердца, от неё отходят вперёд общие 
сонные ( 1) и подключичные (3) артерии, основания которых могут быть обыщи­
нены в плечеголовной ствол. Но даже в наиболее примитивном состоянии (в том 

числе у крысы и у человека) правые сонная и подк.лючичнQ/1 отходят совместно в 

в1Ше безЫМJ1нной артерии (29; arteria innominata). Каждая общая сонная артерия 
делится близ головы на наружную и внутреннюю сонные артерии. Левая дуга 

аорты переходит в спинную аорту (8), проходя назад под позвоночником, по­
сылает ветви к внутренним органам - чревную артерию, переднюю брыжеечную 

(22), почечные, артерии 20над, заднюю брыжеечную и общие подвздошные 
(/5), после чего продолжается хвостовой артерией (20). Общие подвздошные 
артерии дают ветви к некоторым органам брюшной полости, к её стенке и затем 

направляются в задние конечности в виде бедренных артерий. 

Существование у млекопитающих именно левой дуги аорты порожпает вопро­

сы, на многие из которых в наше время уже найдены вполне обоснованные ответы. 

Как мы помним, у зауропсид левая дуга аорты несёт менее оксигенированную 

кровь и не даёт ветвей к голове и передним конечностям. Легко видеть, что она 

не имеет хорошей эволюционной перспективы, и поэтому неудивите.льно, что у 

птиц, обладателей наиболее высокого среди зауропсид уровня метаболизма, она 

исчезла. Сохранение у млекопитающих одной лишь левой дуги аорты убедитель­

но свидетельствует о том, что в их эволюционной истории сердце и крупнейшие 

артериальные стволы развивались независимым путём по отношению к зауроп­

сидам, не проходили такой стадии, какая присуща современным рептилиям. По­

лагают, что в эволюции синапсидных рептилий, обособившихся уже в серсп.ине 

каменноугольного периода, редукция артериального конуса сопровожцалась его 

распадением не на три сосуда, как у зауропс1Ш, а на два - лёrочную артерию и 

общий ствол дуг аорты, поначалу вполне равноценных. Далее, понятно, почему 

исчезла одна из этих дуг. Дело в том, что проводимость пары сосудов хуже, чем 

одного ствола с суммарной площадью поперечного сечения. В двойном сосуде 

401 



З2 

Зl 

26 

14====~~~~-25 

24 

2З 

22 

21 

20 

Рис. 174. Кровеносная система сероА крысы 
(Rattus n01Vegicus): 

1 - общие сонные артерии; 2 - ЛQ.llКЛIОЧИЧная 
вена; З - левая подключичнu артерия; 4 - лё­
rочнu артерия; 5 - левое предсердие; 6 - левая 

передняя полая вена; 7 - непарная вена; 8 -
спинная аорта; 9 - воротная вена печени; 10 -
отрезок кишечника; 11 - почечная вена; 12 -
почечная артерия; /J - передняя семенниковая 
артерия; 14 - задняя полая вена; 15 - общие 

подвздошные артерия и вена; 16 - наружные 

подв;шошные артерия и вена; 17- теплообмен­

ник межау сосудами семенника; 18- семенник; 

19- семялроаад; 20- хвостовые артерия и вена; 

21- задняя семенниковая вена; 22- артерии к 

кишечнику; 2З - почка; 24 - печень; 25 - пе­

чёночнu вена (пунктир); 26- желудочки сердца; 

27 - правое прсисердие; 28- левая дуrа aopn,;i; 
29 - безымянная артерия; ЗО - наружные rруд­

иые артерия и вена; J/- наружная ярёмиая вена; 

З2 - внутренняя .11рёмная вена 

больше суммарная площадь стенок и 

потому сильнее выражено трение о них. 

Небольшое преимущество левой дуги, 

благодаря которому она сохранилась, 

возможно, состояло в её эмбриональной 

связи через боталлов проток (см. ниже) 

с лёгочным стволом, который у всех 

амниот отклонён именно налево. 

Вены большого круга. В отличие 

от остальных классов челюстноротых 

млекопитающие не имеют воротной 

системы почек. ЗадНRR полая вена (рис. 

174, 14) формируется у них далеко позади почек в результате слияния пары общих 
подвздошных вен и хвостовой вены. Выносящие вены почек впадают в заднюю 

полую вену в качестве почечных вен ( 11 ). Древо ветвления задней полой вены 
весьма точно повторяет систему ветвей спинной аорты, лишь вены от желудочно­

кишсчноrо тракта имеют особый путь - проходят через воротную систему печени. 

Задние кардинальные вены почти полностью редуцированы, внlтРи грудной клет­
ки по бокам от позвоночника встречаются их остатки - так называемые непарные 

вены (7; v. azygos, у крысы - только на левой стороне). Передние полые вены (б) 

нередКО симметричны, как, например, у крысы, но у многих зверей (и у человека) 

левая редуцирована, а кровь левых ярёмных и подключичной вен опекает через 

правую переднюю полую вену по поперечному анастомозу, развившемуся впереди 

от сердца, - левой безымянной вене. 

Сосуды малого круга. Общая лi"гочная артерия (4; а. pulmonalis communis). 
или лi"гочный ствол (tгuncus pulmonalis). отходит, как и у птиц, от правого желу­
дочка, переходит на левую сторону, косо пересекая снизу основание дуги аорты 
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(28), и делится на парные ле"гочнwе артерии. Лёгочная вена обычно представлена 
несколькими короткими сосудами (например, у крысы - тремя), впадающими в 

левое предсердие со спинной стороны. 

Селезёнка - тёмно-красная лопасть серповидной формы (см. рис. 170, 9), 
примыкающая слева к желудку, - представляет собой депо резервных кровяных 
клеток. Or селезёнки кровь оттекает через воротную систему печени. 

Большая ~щс.лородная ёмкость крови млекопитающих определяется наличием 

в их кровяном русле большого числа (у человека - до 5 х 106-6 х 106 клеток/мм3 ) 
беЗ'ЬЯдерных эритроцитов, способных накапливать в артериальной крови кисло­

род до 15 % её общего объёма. Эритроциты млекопитающих имеют двояковогну­
тую форму и блаrодаря этому - более высокое отношение площади поверхности 

к массе, что еоздает лучшие условия JIЛЯ диффузии кислорода. Но срок жизни 

эритроцитов редко превышает у млекопитающих 10 дней (у амфибий 100 дней, 
у черепах 600 дней). 

Выделительная система. Лочк:а млекопитающих, как и у других амниот, 
относится к метанефрическому типу, номинально это тазовая почка, но рас­
полаrается она впереди от таза, на уровне передней части брюшной полости. Чаще 

всего это бобовидное тело (рис. 175). к которому спереди примыкает надпочечник 
(glandula suprarenalis; см. рис. 177, /). ЛочК11 состоит из двух слоёв - наружного 

коркового (рис. 170, 14) и глубокого мозгового (15). Мозговое вещество об­
разует тупые конические выступы - пирамиды (10), обращенные вершинами 
внуrрь обширной выводной полости, почечной лоханки (9), от которой отходит 
мочеточник (см. рис. 177, 16). Функциональную единицу почки составляет не­
фрон - почечный Кllналец, начинающийся почечным (мальпиzиевым) тельцем, 

расположенным в корковом слое почки. Оно представляет собой двухслойную 

чашу (боуменоеу К11псулу; рис. 175, 2) с заключённым в ней 1С11убочком тонких 
артериальных сосудов (артериол; З), а из полости между её слоями выходит Кll­

налец. Начинаясь извитым участком ( 4; прокеимал~ый извитой каналец), он 
переходит в петлю Генле - узкий и в основном прямолинейный тонкостенный 
канал, сложенный U-образно в виде шпильки JIЛЯ волос (1 /); он направлен в 
мозговой слой почки, располаrаясь внуrри пирамиды. Восходящая ветвь петли 

Генле (8) в своей верхней половине расширена (6) и более толстостенна. Она 
возвращается в корковый с.пой почки и эдесь переходит в дистал~ый извитой 

коналец (5). Вместе со мноzими другими канальцами он впадает в собирател~ую 
трубочку ( 7), которая параллельно петлям Ге иле пронизывает мозговой слой и 
на вершине пирамиды открывается в лоханку. 

Среди позвоночных животных только птицы и млекопитающие обладают 

способностью транспортировать соль сквозь стенку почечного канальца про­

тив градиента осмотического давления. При этом у птиц данная способность 

выражена слабее, поскольку петли Генле в их почках значительно короче и 

присущи не всем нефронам. В результате осмотическое давление их мочи мо­

жет лишь вдвое превышать соответствующий показатель JIЛЯ плазмы крови. 

У млекопитающих же, выводящих высокорастворимую мочевину, осмотическое 

давление мочи может быть повышено по сравнению с плазмой крови в 25 раз. 
При этом у видов, не испытывающих регулярного дефицита влаги (например, 

у бобров, свиней), моча концентрируется не более чем в 2 раза, тогда как у 
обитателей пустынь и морских млекопитающих концентрирующая способность 

почек максимальна. 
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Рис. 175. Строение почки млекопитающего. На мелком изображении схематического раз­
реза цепой почки прямоугольником указано место распопожения нефрона и его кровенос­

ных сосудов, изображенных на главной схеме: 

1 - арrерия; 2 - боуменова капсула; З - клубочек артсрнол; 4 - проксимальный ювитой каналец, 
где из первичной мочи рсабсорбнруютс11 глюкоза, аминокислоты, витамины и частично соль, а вме­

сте с ней и вода до достижения осмотического равновесия (изотоничности) в мозговом веществе; 

5 - дисплW1ый и:п~итоfi каналец; 6 - толстый конечный отрезок восходящего колена петли Генле, 

акrивно nереиОСJIШИй соль через стенку из мочи наружу (и таким обрвэом не выпускающий её эа 

прQСЛы моэгового вещества почки); 7 - собирательная 'Jl))'бочка, в которой моча теряет основную 

массу вQll.ы и часп. мочевины; 8- тонкий отрезок восходящего копеиа петли Генле, в котором соль 

пассмвно выходит из мочи (по rрааиенту концеmрации); 9 - почечная лоханка; 10 - пирам11J1В; 

11 - нисходящее копено петли Генле, без n~рь транспорrируюшес до вершины пирамиды мочеви­

ну и оставшуюся соль, с многократным нарастанием концентрации иэ-эа ухаца воды под влиянием 

ОСМОТlf'lеского rрадиента; 12- прямые сосуды; 13- вена; 14- корковое вешеспо; 15 - моэrовое 

вещество; 16 - почечные арrерия и вена. Стрелки показывают направление хода ЖНJIКОСТСЙ 

Как и у друrих позвоночных, почка млекопитающих действует по фильтра­

ционно-реабсорбционному типу. Сначала в почечном тельце сквозь пористые 

стенки артериол и боуменоtюй капсулы в просве-1)санальца выжимается плазма 

крови - вода с растворенными в ней веществами, но только без белков. Особую 

роль для эффективности фильтрации иqJает создаваемый энергией сердца пере­

па.п. давления в артериолах, дополнительно поддерживаемый сужением выходного 

сосуда. Опрепелённая доля этого перепааа тратится на преодоление коллоидного 

осмотического давления белков. Концентрации остальных веществ в получив­

шемся фильтрате (первичной моче) таковы же, как и в крови, поскольку они 

удаляются из неё вне зависимости от значения этих веществ для организма. 
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В начальном извитом канальuе многие необходимые вешества, прежде всего глю­

коза, витамины, аминокислоты и часть ионов, всасываются назад. Оставшаяся 

жидкость - в основном разбавленный раствор соли и мочевины - направляется 

по петле Генле в мозговой слой почки, в область пирамиды, где поддерживается 

высокое осмотическое давление тканевой жидкости (вне канальцев) в силу вы­

сокой концентрации в ней соли и мочевины. Благодаря хорошей проницаемости 

стенок нисходящего колена петли Генле для воды она интенсивно выходит из 

канальцевой жмкости вплоть до достижения осмотического равновесия с окру­

жаюшей жидко"стью, отчего концентрация мочи повышается у разных зверей в 

5-16 раз. Стенки восходящего колена петли Генле легко проницаемы для соли 
(но не для воды и лишь слабо - для мочевины). Соль пассивно покидает мочу 

по мере движения по канальцу в область менее концентрированной тканевой 

жидкости, а в его верхней, толстостенной части NaCI активно выводится наружу с 
затратой значительной энергии. Эrо главная энергозатрата в деятельности почки, 

возможно, ею обьясняется редукция воротной системы, благодаря которой почка 

получает только артериальную, богатую кислородом кровь. Активное удаление 

ионов натрия и хлора из мочи как раз и запускает процесс их накопления в 

тканевой жидкости и в конечном счёте - эффективную реабсорбцию воды, 

приводЯшую к выделению концентрированной мочи. После петли Генле вернув­

шаяся в область коркового слоя моча переходит в конечный извитой коналец, 

эпителий которого может секретировать некоторые вешества. Жидкость в нём 

имеет заметную концентрацию мочевины, но не соли. Проходя по собирательной 

трубочке сквозь пирамиду с её гипертонической средой, моча опять интенсивно 

отдаёт воду и приобретает высокую концентрацию мочевины. Проницаемость 

стенок трубочки для воды регулируется передней долей гипофиза, выделяющей 

вазопрессин, или антидиуретический гормон (ДДГ). Нижняя часть трубочки 

высокопрониuаема для мочевины, которая частично покидает мочу и пассивно, 

по градиенту концентрации переходит в тканевую жидкость; :ш.есь её накопление 

дополнительно повышает осмотическое давление. Вода, попадаюшая из соби­

рательной трубочки в эту жидкость и непрерывно разбавляющая её, удаляется 

кровью, которая прошла через клубочек и по особым прямым сосудам (12) со­
провожцает петлю Генле. 

Таким образом, в процессе концентрирования первичной мочи не происходит 

ни активного переноса воды через стенку канальца, ни секреции мочевины. Эти 
вешества дuффундируют пассивно, в соответствии с осмотическим градиентом. 

Активно происходит только перенос NaCI в конечном участке восходящего 
колена петли Генле, который не позволяет соли покинуть мозговое вещество 

почки, фактически запирая её в этой зоне. Нисходящее колено, стенки которого 

непроницаемы для электролитов, без потерь транспортирует соль к вершине пи­

рамиды (с нарастанием концентрации, поскольку вода свободно диффундирует 

наружу) и лишь на конце петли начинает выпускать её в окружающую тканевую 

жидкость. Таким образом, длинная петля Генле выполняет роль протиtюточной 

умно:жительной системы, создающей градиент концентрации соли в тканевой 

жидкости мозгового слоя почки. Но важна и задача поддержания этого гради­

ента, компенсации непрерывного разбавления соли извлекаемой из первичной 

мочи водой. Эту воду уносят из пирамиды прямые сосуды - петли артериол, 

куда кровь поступает после клубочков. Они образуют вторую противоточную 

систему. 
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Мочеточник от каждой из двух почек впадает непосредственно в мочевой 
пузырь (см. рис. 170, 14 и рис. 177, 13), в ero шейку вблизи отверстия моче­
испускотельного канала (см. рис. 177, 12), который возникает в результате про­
ходящего у эмбриона подра:шсления клоаки и открывается в мочеполовой синус 

или у самок непосредственно наружу (у самки крысы - отдельным мочевым 

отверстием; см. рис. 177, 9). 
Репродуктивная система. Половые орzаны самца. Мужские половые железы, 

гладкие яйцевидные семенники (рис. 170, 18; testis) у большинства млекопитаю­
щих располагаются в особых выпячиваниях брюшной полости, формирующих 

мошонку, где для них со:шаётся прохладный температурный режим. У некоторых 

зверей семенники опускаются в мошонку только на время брачного периода 

(например, у насекомоядных, зайцеобразных), у представителей немногих J1)УПП 

они постоянно находятся в брюшной полости (например, у китообразных, 

сирен, слонов). Яйцевидные семенники (рис. 176, А) пребывают в состоянии 
турrора, вся их толща пронизана кональцами (5), в стенках которых происходит 
массовое формирование сперматозоидов. Семенник слегка охвачен придатком 

семеннико (1; epididymis), остатком мезонефрической почки, соединяющим сеть 
семенника (4; продолжение системы его канальцев) с мочеточником этой почки, 
т. е. вопьфовым каналом, выполняющим роль семsтровода (З; vas deferens, ductus 
spermaticus). Семяпроводы вместе с мочеиспускотельным коналом входят в мо­
чеполовой синус - канал уретры, проходящий внуrри полового члена (penis; 
см. рис. 170, /9). В основание уретры впадают также протоки окружающей его 

/} 

А Б 

Рис. 176. Схемы строения гонад млекопитающих: 
А - семенник вместе с придатком; Б - янчннк; J - придаток семенника; 2 - семявыносящне ка­

налЬllЬl; З - семяпровод; 4 - сеть семенника; 5 - извитые каналЬllЬl, rде формируются спермато· 

ЮИJIЫ; 6 - белочная оболочка семенника; 7 - корковая область янчннка; 8 - мозrовое вещество 
янчннка; 9 - эа•1атковыА эпнтелнА; 10 - клеткн паренхимы яичника; J 1 - наибаnее зрелыА ФОЛ· 
ликул с яАцеклеткоА 

406 



Рис. 177. Мочеполовая система самки серой 
крысы (.Ratlus norvegicus): 

1 - надnочечник; 2 - почка; Э - 11ичиик; 4 -
яАцево.D.; 5 - спинна11 аорта; 6 - рукав матки; 

7 - эадиие яичниковые артерия и вена; 8- вла­

rапиwе; 9 - мочевое отверстие; 10 - анальное 

отверстие; 11 - половое оrверстие; 12 - моче­
испус:каtмьныА канал; /J - мочевой пузырь; 

14 - обш.ие подВэдошные артерия и вена; /5-
ЭllJl.HЯЯ Полая вена; 16- мочеточник; 17- перед­
ние яичниковые артерия и вена 

дольчатой предстательной железы (prostata; см. рис. 170, 15). Её водянистый 
секрет составляет важный компонент спермы, раэжижаюший её и влияющий 

на активность сперматозоидов. У rрызунов и некоторых других сюда же входят 

протоки пары крупных желёэ, так называемых семенных пузырыwв (11; vesicula 
seminalis), которые своим густым секретом заклеивают после спаривания половые 
пути самки (формируют .-пробку•). В основание уретры открываются тонкие 

слепые выпячивания, рудименты яйцеводов, называемые мужскими матками; 

они моrут накапливать половые продукты. 

Половой член имеет внутреннюю опору в виде пещеристых тел - стержней 

из rубчатой ~нительной ткани с прочными стенками, способных к эрекции, 

коrда они под большим давлением наполняются кровью. Верхнее из пещери­
стых тел крепится раздвоенным основанием к седалищным костям, а нижнее 

пронизано вдоль каналом уретры и увенчано на конце уrолщением - головкой. 

Продольный тяж соединительной ткани между пещеристыми телами может око­

стеневать (у насекомоядных, рукокрылых, rрызунов, хищных, обезьян), образуя 

непарную кость пениса - бокулюм. Основание пениса обвито двумя парными 
лентовидными мышцами. Головка пениса в положении покоя скрыта в глубине 

кожной складки - крайней плоти (preputium). имеющей вип двухслойной трубки. 
В неё открывается пара небольших плотных препуциальных же.лёз (см. рис. 170, 
20), вьщеляющих сиrнальный (пахучий) секрет. 

Половые ОJRйНЫ самки. Женские половые железы, яичники (ovarium), очень 
небольшие тёмно-красные тела неправильной формы, подвешенные на бры­

жейках невп.алеке позади почек (рис. 177, 3). Яйцеклетки созревают по одной в 
поверхностной области яичника (см. рис. 176, Б), rде вокруr каждой формиру­
ется пузырёк, так называемый фолликул(//). Помимо яйцеклетки, он содержит 

жидкость и особые мелкие (фолликулярные) клетки. После разрыва пузырька 

созревшая яйцеклетка выпадает в окружающий целом, а поврежаённый фолликул 
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переполняется особыми к.летками и превращается в жёлтое тело, выделяющее 

проrестерон. Если наступила беременность, оно действует до самых родов, за­
держивая созревание новых фолликулов, если же нет, то вскоре деградирует. 

Яичник вплотную приближен к воронке .яйцевода (мюллерова канала) и вместе 
с ней окружёи складкой брюшины, образующей практически замкнуrую сумку. 

Воронка, как и начальный отрезок яйцевода, ИдУlllИЙ от неё и называемый маточ­

ной трубой (tuba uterina) нли просто.яйцеводом (oviductus; рис. 177, 4). выстланы 
изнутри мерцательным эпителием; .яйцевод тонок и уложен плотным комком. 
За ним СЛtаУСТ матка (6; uterus) - более широкий участок, специализированный 
для инкубирования эмбрионов. Стенки матки толсты, богаты гладкой мускула­
турой и уснленно снабжаются кровью. Конечные участки мюллероt1ых каналов 

объединены у плацентарных в непарное влагалище (8; vagiпa), которое вместе с 
мочеиспускательным каналом открывается в менее глубокий, чем у самцов, мо­

чеполовой синус (преддверие влагалища; например, у кролика, хищных) или же 

отдельно, половым отверстием (11) на поверхности тела (например, у крысы). 
У сумчатых конечные участки мюллеровых каналов объединяются лишь у 

основания и на конце, tJЛагалище оказывается парным. У плацентарных матки 

могут открываться во влагалище порознь (двойная матка, например, у многих 

грызунов, зайцеобразных, слонов) или же обшим отверстием (двураздельная 

матка, например, у некоторых грызунов, в том числе у крысы, у части хищников, 

у свиней), могуr объединяться на половину длины (двурогая матка, как, напри­

мер, у насекомоядных, многих хищных, копытных, китообразных) или, наконец, 

полностью (простая матка, например, у приматов и некоторых рукокрылых). 

Раз8И'l'Ие. У сумчатых и плацентарных чрезвычайно мелкое яйцо совершенно 

лишено желтка, вследствие чего зигота после оплодотворения, происходящего в 

начальном отрезке маточной трубы, претерпевает полное и равномерное дробле­

ние, какое известно ещё только у ланцетника. На более по:щних стадиях развития 
процессы, протекающие в пределах бластодермы, - гаструляция и нейруляция, 

как и поведение аллаитоиса, - весьма близки к тому, что описано выше для 

птиц (с. 327). Но полное отсуrствие желтка и необходимость раннего вступле­
ния в контакт со стенками матки для получения от организма матери питания 

обусловили резкую специализацию начальных стадий развития, зародышевое 

приспособление (рис. 178 ). Здесь зародышевые оболочки опережают эмбрион в 
развитии. Полое скопление клеток, возникающее на первых этапах дробления и 

внешне соответствующее бластуле, в действительности представляет собой нечто 

иное. Сферическая оболочка в дальнейшем послужит источником формирования 
11.11аценты и называется трофобластом (6), т. е. зачатком внезародышевых обра­
зований, прецназначенных дJIJI питания зародыша. Изнутри к её стенке прилегает 

скопление к.леток - внутренНЯ.11 клеточная масса, из части материала которой 

предстоит формироваться зародышу. Дальнейшее деление клеток трофобласта 

приводит к возникновению на его внешней поВерхности специфических ворсинок 

(14). После начального периода питания за счёт специальных выделений матки 
чюфобласт вступает в тесный контакт с её слизистой оболочкой (эндомlЩ)ием), 

особым образом подготовленной, набухшей к этому моменту. В результате про­

лиферации ВНУJ1)енней клеточной массы возникает слой мезодермальных клеток 

(/2), который полностью подстилает трофобласт и вместе с ним формирует 
двухслойный хорион (11), замыкая расположенную внутри него обширную вне­
зародышевую целомическую полость. Кроме того, ещё две полости формируются 
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Рис. 178. Схема развития зародышевых оболочек у млекопитающих: 
А-Д - посдеповаrепьные ста.а.ни в типичном варианте; Е, Ж - на примере человека: 1 - зарадыw; 
2 - экто.аерма; Э- энтодерма; 4 - n011ocтi. зародышевого пузыря, nрсD.Шсственних полости жел.точ­
ноrо ny:JЫpJI; 5 - амниотичсская скn1J1ка: 6 - трофобласт; 7- внезародыwевый цепом (экэоцеnом); 

8- амнион; 9 - амниотическвя Па/lостъ; 10- аллаитоис; 11 - хорном; 12 - мс:JОJ1Срма; 13 - по­
лость кишечника и желточноrо мешка; 14- ворсинки хориона; 15 - пупочный ханатнх; 16 - бла-

"""'""' 
во внуrренней клеточной массе. Во-первых. это амниотичесКШI полость (9), 
выстланная эктодермой. У большинства зверей она образуется обычным спо­

собом, вследствие смыкания двухслойных складок (5), а у приматов - особым 

способом, путём расщепления внуrренней клеточной массы. Вторая полость -
это выстланный энтодермой и остающийся у плацентарных пустым желточный 

мешок (13), из части котороrо позже формируется кишечная mpyбl(,Q. Полости 



разделены двухслойной перегородкой - это и есть бластодерма (/6), из которой 
развивается зародыш. Как описано выше для бластодермы птиц (см. с. 327), фор­
мируются первичная полоска и посреди нее - первичная бороздка, эквивалент 

бластопора, с первичным (геизеновским) узелком впереди. Клетки первичной 

полоски переползают вперед и к центру, уходят в области первичной бороздки 

в глубину, затем ползут под эктодермой впер~ и в стороны, формируя зачатки 

хорды и боковой мезодермы. 

Аллантоис, эарааышевый мочевой пузырь, развивается типичным образом из зад­

ней кишки, выпячивается в пространство внеэародышевоrо uелома (7) и прирасrает 
к обширном}' участку хориона, rne затем развивается мацента. Её связь с зародышем 
nод11ерживается за счёт кровеносной системы аллантоиса. У сумчатых развивается 

пишь слабое подобие плаценты, поскалысу трофобласт у них не развивается, хорион 

гладок, лиwён ворсинок. Он связан с зародышем сосудами прилегаюших к нему 

стенок жепточноrо мешка (•желточная плацента&). Эти сосуды иногда используются 

наряnу с аnлантоип.ными и среди плацентарных (например, у грызунов). 

У высших млекопитающих плацента бывает устроена по-разному. Она может 

варьировать и по рисунку расположения на поверхности хориона, и по характеру 

контакта со стенкой матки, определяющему степень её повреждения вследствие 

отторжения при рождении детенышей. 

Эмбрион (точнее, плод) млекопитающих может достиrать к моменту рождения 

разного уровня развития. В крайне недоразвитом состоянии рождаются детёны­

wи сумчатых. За отсутствием ппаценты сумчатые не мoryr обеспечить питание 

эмбриона, не имея трофобласта, вступают с эмбрионом в иммунный конфликт и 

поэтому рано рожцают его для перевода на молочное вскармливание. Например, 

новорожценный кенrуру ползёт по выпизанной шкуре матери от полового отверстия 

к находящемуся в сумке соску, подТягиваясь относительно крупными передними 

конечностями, которыми он хватается за волосы. При этом скелет пальцев не раз­

делён на фаланги, а образован смошными гибкими хрящевыми стерженьками. За­

чатки эааних конечностей на этой стадии ещё не имеют пальцев. Перед нами яркое 

эмбриональное приспособление (ценоrенез), позволяющее чрезвычайно раннему 

эмбриону достичь соска и укрепиться на нём за счёт быстрого срастания rуб. 

Детёныщи ппацентарных млекопитающих получают от матери очень эффек­

тивную материальную поддержку во внуrриуrробный период и появляются на свет 

на rора:шо более п03D.них стадиях развития, правца, с большим разбросом степени 

зрелости. Говорят о зрелорождающих и незрелорожi)ающих зверях (матуронатных 

и имматуронатных). Эти свойства детёнышей чётко сопряжены с условиями жизни 

после родов, в постнатальный период. Незрелых детёныwей рождают виды, спо­

собные обеспечить хорошую заботу о потомстве, особенно обл.адающие гнё3!18.ми 

и разного рода норами, логовами для выводка. Их детёныши п!)являются на свет 

голыми и слепыми. Наоборот, живущие открыто детёныши, напРимер у копытных, 
рождаются зрячими, одетыми мехом и уже через несколько часов мoryr следовать 

за матерью. Чрезвычайно крупными рождаются мелкие рукокрылые, у которых 

мать в силу своей крайней морфофизиологической спеuиализаuии способна своих 

детёныwей (чаще всего имеется один) только носить на себе и кормить. 

Кровеносная система плода устроена близко к тому, что сказано ранее о за­
родыше птиц (см. с. 329). Здесь точно так же обшая схема распределения крови 
изменена в соответствии с использованием иной точки подачи кислорода, чем у 

взросnоrо животного - по пупочной вене сквозь печень и заднюю полую вену. 
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И точно так же отклонение в системе быстро устраняется при появлении на свет 

(после первого вдоха), здесь значительно быстрее, чем у птиц. Кардинальное 

отличие млекопитающих состоит в том, что им присуща лишь левая дуга аорты. 

По единственному левому боталлову протоку большая часть крови из правого 

желудочка направляется не в лёrочную артерию (пока лёrкие не функционируют), 

а в дугу аорты, правда, ниже ответвления сонных и подключичных артерий. В эти 

артерии смешанная кровь попадает из правоrо предсердия через овальное от­

верстие в м~предсердной перегородке, левое предсердие и левый желудочек. 

При первом Вдохе боталлов проток рефлекторно зажимается гладкими кольце­

выми мускулi.ными волокнами, и вся кровь лёгочной артерии направляется в 

лёгкие. Возвращаясь из них по лёrочной вене, она наполняет левое предсердие, 

создавая в нём высокое давление, благодаря чему прекрашается поток крови из 

правого предсердия через овальное отверстие, и оно закрывается специальным 

клапаном межпредсердной перегородки. Мгновенно устанавливается характер­

ная дпя взрослого животного схема кровотока, но венозный проток, несущий 

часть крови от кишечника в обход воротной системы печени, закрывается лишь 

со временем. 

flo/Jeд- млекопИJОЮЩИХ 

Высокий уровень развития головного мозга, несомненно, позволяет млеко­

питающим обрабатывать и использовать большой объём информации - как по­

ступающей извне, так и внутренней, - обеспечивающей гомеостаз всех систем 

организма. Очевидно, что это открывает перед млекопитающими новые возмож­

ности в совершенствовании исследовательского поведения, обучения, приёмов 
освоения ресурсов внешней среды и подnержания сложных социальных связей. 

В их поведении значительную роль начинает иrрать накопление и использование 

индивидуального опыта, дополняющего арсенал традиционных форм врожценно­

rо, инстинктивного поведения, сложившегося в ходе «исторического обучения•. 
Большинство млекопитающих тяготеет к ночной или сумеречной активно­

сти, при этом чередование периодов бодрствования и покоя (сна) практически 

никогда не бывает распрсщелено равномерно по сугочной шкале. Так, самцы ев­

ропейской рыжей полевки ( C/ethrionomys g/areo/us), вида с ночной активностью, 
наиболее подвижными бывают в самом начале ночи и перед рассветом. Выбор 

этих периодов определяется только световым режимом и практически не зависит 

от температуры. 

Животные с дневной активностью отнюдь не спят в течение всеrо тёмноrо вре­

мени суrок. Например, продалжительность сна у косуль составляет всего 1,5-4 ч, 
у жирафа - не более 6,5 ч, а у слонов - не более 4-5 ч. Большинство жвачных 
даже ночью редко спит с закрытыми глазами, похоже, их сознание никогда не от­

ключается. Напротив, у оленей и муфлонов периО.11Ь1 неглубокого сна чередуются 

с короткими (окало 10 мин) моментами настоящей летаргии, когда животные не 
реагируют ни на какие раздражите.ли, даже на прикосновения. 

Дельфины спят наплаву у самой поверхности воды, изредка закрывая глаза 

на 15 - 30 с. Каждые 30 с они делают взмах хвостом, чтобы высунуть из воды 
верхнюю часть головы и сделать вдох. 

У мелких насекомоядных (например, землероек, кротов), обладающих высоким 

уровнем обмена веществ и не способных длительно голодать, короткие периоды 

411 



активности и покоя почти равномерно черtпУJОТСЯ в течение всех суток, хотя в 

принципе землеройки - ночные животные. Несмотря на врожденную природу 

характера активности (дневной или ночной). она может терять свою чёткую вре­

менную приуроченность в разные сезоны rода, в разные периоды жизненноrо 

цикла животных, в частности в сезон размножения. 

Особой формой сна можно считать зимнюю и летнюю спячку. Спячка - это 
альтернатива активности, позволяющая животным избегать неблаrоприятноrо 

ВЩ11ействия внеwних условий. Во время зимней спячки животное впадает в оце­

пенение, уровень ero обмена вешеств и температура тела падают, что позволяет 
животному сохранять энергию для последуюшего восстановления нормальной 

активности. Зимняя спячка встречается у некоторых насекомоядных (ежи), многих 

rрызунов (сурков, сусликов. бурундуков, хомячков, сонь) и рукокрыпых. В отличие 

от спячки, зимний сон, характерный для хишных зверей (медведей, барсуков, 

енотов1ШНЫХ собак), не сопровождается столь сильным зам~ением процессов 

жизнедеятельности и достаточно легко может быть прерван. 

При летней спячке (у грызунов - в период засухи) животные таюке впадают в 

оuепенеюtе, спасаясь ar сnиwком высоких температур и засухи в подземных убежишах, 
me обычно ПQIЩСJ)ЖИВаЮТСЯ умеренные теюrературы и высокий уровень влажносrи. Уро­
вень метабаllиэма и температура тела животных понижаются и в эrом сnучае. Серцечный 
ритм во время спячки может снижаться до 2-3 ударов/Мин, дыхательный ритм урежа­
ется до 1 цикла в 3 мин, почти полностью затухает элекrрическая активность мооrа, 
хотя восприимчивость к некоторым внеwним стимулам может сохраняться. 

В брачный период м.лекопитаюшие, как и другие позвоночные живаrные, при 

выборе половых партнёров руководствуюrся различными стимулами - визуальными, 

обонятельными, акустическими и т. п. Однако в качестве визуальных С111мулов мле­

копитаюшие используют различные приёмы изменения формы тела, а не брачную 

окраску, как mицы, которой, кстаn~:, звери лишены. Особенно важную роль играет 

присушая ТОIJЬКО млекопитаюшим мимика, особенно мноrообразная и информатив­

ная у многих хишных и высших приматов - животных с xopowo развитой лицевой 
ыускулатурой. У копытных, грызунов и насекомоядных мимические мыwuы развиты 

слабее. С помошью всех этих средств м.лекопитаюшие могут выражать угрозу, пре­

восходство (доминирование), подчинение, настороженность, ухаживание и т.д. 

Звуковая сиmализация развиrа у м.лекопитаюших значительно сnабее, чем у П'ПIЦ. 

Тем не менее их голосовые связки позволяют им использовать wирокий набор звуков, 

которые иногда могут быть очень rромкими и разноситься на несколько километров 

(например, у волков, обезьян-ревунов, гиббонов, ююбреА, львов и др.). Такие звуки 

обычно оповешают о занятоА территории, сnужат целям КОНСО/IИПIЩИИ группировок 

разного СТ81уса или сопровождают различные фазы брачного повеп.ения. 

Особенно важную роль в естественной истории и, разумеется, в повешении 

млекопитаюших играют запаховые стимулы. Богатый арсенал кожных желёз 

м.лекопитаюших способен обслуживать самые разные явления в биологии этих 

животных, будь то опознавание особей своего вида, 'сородичей из своего вы­
водка, обозначение пола, физиологического состояния, отдельноrо индивида. 

Важную роль в со:шании "сигнальных полей•, внутривидовой коммуникации и 

даже внутривидовой иерархии иrрают помёт и моча животных. Эти выделения 

служат богатым источником информации о видовой и половой принадлежности 

животного, границах занимаемой им территории, его иерархическом статусе, 

физиологическом состоянии. 
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«Запаховое мечение» служит также целям смягчения внугрипопуляционной 

территориальной напряжённости, поскольку нарушитель помеченных границ 

всегда ведёт себя настороженно и готов отступить при первых же попытках хозяина 

защитить свои владения. Индивидуальные запахи матери и детёныша являются 

предметом импринтинга (специфически быстрого и прочного запоминания), 

позволяя им отыскивать друг друга и подцерживать контакт даже в обширных 

группах сородичей (особенно у копытных). 

Но никакие сигнальные стимулы не отменяют у млекопитающих прямых 
агрессивных кон-mктов, например в борьбе за иерархический статус или за право 

спаривания. даже. начальные этапы брачного ухаживания часто бывают у млеко­
питающих внешне неотличимы от драки (например, у кошек). Впрочем, широко 

распространённые у млекопитающих стычки самцов в брачный сезон часто имеют 

скорее характер ритуала, не наносящего серьезного вреда здоровью соперников, 

хотя и отнимающего у них много времени и сил. В природе подобные стычки 

крайне редко имеют фатальный исход, поскольку проигравший всегда может от­

ступить. Лишь в неволе, где пространство ограничено и отступление невозможно, 

напряжённость схваток бывает более высокой, и гибель одного из соперников 

случается чаще. 

Дnя млекопитающих крайне характерно наличие игрового поведения, особенно 

у детёнышей многих хищных (медведей, псовых, куньих, виверровых, кошачьих и 

др.), грызунов (белок, сусликов, сурков) и даже копытных. Считается, что иrра по­

зволяет молодым животным приобрести навыки, которые пригодятся им во взрослой 

жизни, а также развиться физически. Праада, в игровом поведении нередки элемен­

ты, которые никогда не встречаются в поведении взрослых животных, поэтому его 

можно рассматривать как одно из средств консолидации и смяl"lения конкуренции в 

семейных группировках или объединениях иного ранга. Таюtм же целям социальной 

консолидации служит и характерное для приматов взаимное обысюtвание (rруминг) 

животных, не имеющее, как правило, прямого гигиенического назначения. 

Важнейшую роль в формировании сложных форм поведения и накоплении 

индивидуального опыта иrрает у млекопитающих, по крайней мере у плацентар­

ных, забота о потомстве в постнатальный период. Выкармливание молоком - это 

не только решение физиологических проблем детёнышей, но и согласованное 

взаимодействие родителей и потомства, в ходе которого детёныши перенимают 

поведение и навыки взрослых животных. 

Дnительная связь детей и родителей образует у ряда видов основу формирова­

ния социальных групп на основе родства. Таковы прайды львов (Panthera leo), се­
мейные кланы пятнистых гиен (Crocuta crocuta), гиеновых собак (Lycaon pictus), 
сурикат (Suricata suricata). Подобные объединения позволяют этим хищникам 
аккумулировать опыт поколений и существенно повышают их экологическую 

пластичность. 

Разнообразие, распространение, обраэ жнэнн н значение 
современных млвкопнтоющнх 

По современным представлениям, класс Млекопитающие принято делить на 

два подкласса - Prototheria (Первозвери) и Theгia (Звери). Первый подкласс в 
настоящее время представлен четырьмя видами, принадлежащими к одному от­

ряду - Monotremata (Однопроходные, или Кnоачные). 
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Рис. 179. Предста11итс.1и различных rpynn современных млекопитающих; 
/ - во.1осатая r1poex1i;шa (Zщ:lo.uus bntijni) из отряда Однопроходные (Mono1rema1a); 2- сум•1атыА 

волк ( Тhylacimts cynocephalus: 11ымер11111А в ХХ столетии) из наnотрнла Сумчатые (Marsupialia): 3 -
зем.1ероnка - обыкно11ею1ая бурозубка (Sorex агапеиs) из отряла Насекомоялные (в настоящее 
время - Eulipo1yphla); 4 - шерсюкрьv1 (Cynocephofus uo/ans) из отрJШа Шерстокрылы {Derm.op1era); 
5 - ушан (P/eco1us ouritus) из отряда Рукокрылые (Chirop1era); 6 - девятнnоясныА броненосеu 

(Dasypus nouemcinctus) из отряза Бро11е11ос1rы (Cingulata); 7 - трубкозуб (Orycteropus ofer) из от­
ряда Трубкозубые (Тubulidentata); 8 - бе.1обрюхиА ящер (Manis tricuspis) из отряда Чешуl!:<lатые 
ящеры (Pholidota); 9 - лемур 11ари (Lemur variegatus) нз отрма Прим8Тhl (Prim11es); /О - обыкно­
венная 1trрунка (Collitrixjacchцs) нз отрма Приматы; // - rималаАский меnвет. (Uп11S thiЬetonus) 

иэ отрЯltа Хиш11ыс (Carnivora); 12- каракал (Felis caraca/) из отр11да Хишные: /J - 1ФЛьчатаи нер-

Первозвери обособились от основного эволюционного ствола млекопитаю­

щих, по крайней мере, в триасе, успев приобрести важные признаки, общие с 

высшими млекопитающими. К ним относятся волосяной покров, млечные железы 

(рассеянные млечные поля на брюхе), семь шейных позвонков, три косточки в 

среднем ухе и т.д. Вместе с тем для однопроходных характерно сохранение неко­

торых черт рептилий n черепе (как наличие предлобных и заднелобных костей) и 
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na (Phoco hi.fPida) из отрнда Ластоногие (n на~:гоящее время - хищные); 14- синий кит (Вa/aenoptero 
muscu/us) из отряда Китообразные (в настru1щее время - Cetartiodactyla); 15 - и11днRскнR сло11 

(Elephas maximu.s) из отряда Хоботные (ProЬoscidea); 16 - скалистый даман (Procouia capensi.s) из 
отрЯ.1111 Даманw (Hyracoidea): /7- белы А носорог (Cel'UIOtherium simum) из отряда Неnарнокоnытные 
(Perissodactyla); /8- гуанако (Lama guanicoe) нэ отрJШа Парнокопыntые (Aniodactyla); /9- вилоро1· 

(Anlilacapl'U americana) из ОТJЖ.1l8 Парнокопытные; 20 - газель Томсона (Gazello lhomsoni) из от­
РIШ8 Парнокоnытньте; 21- нндийскиR буRпол (ВиЬоl11s отее) из 011'Н.:tа Парнокопытные: 22- со11и­
полчок (Gli.s gli.s) из отрЯ.1111 rрwзуны (Roden1ia); 23 - северная пищуха (Ochotona alpina) из отряда 
Зайцеобразные (Lagomorpha); 24 - короткоухий прыгунчик (Macmscelides proboscideus) из отряда 
Слоновые землеройки (Macroscelidea) 

осевом скелете (например, подвижных шейных рёбер). Множество рептилийных 

черт сохраняется и в строении поясов конечностей (присутствие надrрудинника, 

коракоида, прокоракоида). Температура их тела находится в пределах 31-32 ·с. 
Однако главными отличительными особенностями однопроходных являются со­

хранение клоаки и откладка ими яиц в мягких оболочках вместо характерного 

для остальных млекопитающих живорождения. 
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Наиболее известные представители отряда - ехидна и утконос. Ехидна 

(Tachyglossus aculeatus; масса тела до 6 кr) встречается в Австралии. на Тасма­
нии и Новой Гвинее. Обитает в песах и зарослях кустарника, активна в сумерках 

и ночью. Леrко роет грунт мощными когтями. Кожа (кроме брюха) покрыта 
иrпами до 6 см длиной. Рыло вытянуrо в виде трубки, рот маленький, кормится 
мелким насекомыми (в основном муравьями и термитами). которых собирает 

при помощи длинного червеобразного липкого языка и перетирает загрубевшим 

основанием языка о нёбо. Зубов нет даже у эмбриона. Детёныш вылупляется из 

яйца, помещённого в сумку, и слизывает с кожи матери густое молоко. Утконос 

( Omilhorhynchus anatinus; масса до 2 кr) населяет некоторые реки на востоке Ав­
стралии. Покрыт мягкой шерстью, хорошо плавает и ныряет, оставаясь под водой 

до 5 мин. Широкий плоский хвост, папы с перепонками и мощными коrтями, 
при помощи которых утконос роет длинные норы в берегах. На стопе - ядови­

тая шпора. Ловит беспозвоночных, рыбёшек и головастиков широким плоским 

клювом, который снабжён эnектрорецепторами. Молодые перетирают корм тре­

мя парами зубов в каждой челюсти, позже - роговыми пластинками основания 

клюва. Сумки не имеет, яйца (от 1 до 3) инкубирует в норе. Менее известны и 
плохо изучены два вида проехидн, ипи длинноклювых ехидн (Zaglossus; рис. 179, 
/),обитающих на Новой Гвинее. 

ПОДКЛАСС ЗВЕРИ (ТHERIA) 

Надотряд Сумчатые (Metatheria) 

Сумчатые отделились от основного эволюuионноrо ствола млекопитающих 

около 100 миллионов пет назад и в современных условиях представлены пример­
но 75 видами, населяющими Южную и часть Северной Америки, и 170 видами, 
обитающими в Австралии и примыкающих к ней островах - Новой Гвинее и 

Тасмании. 
Зубная формула сумчатых примитивна, содержит 4-5 пар резцов. Относи­

тельно невелик объём головного мозrа, слабее развита кора больших полушарий, 

не выражено мозолистое тело. Более низок уровень обмена веществ, как и тем­

пература тепа. У некоторых сумчатых присутствует небольшое подобие клоаки. 

Развитие эмбриона осуществляется без формирования плаценты или она сравни­

тельно малоэффективна. Детёныш рожаается сильно недоразвитым и у большин­

ства видов помещается в образованную кожей брюха матери сумку. Сумка может 

иметь выход вперёд или назад, быть ра:швоенной или же сильно недоразвитой. 

Здесь детёныш завершает свое развитие, вися на соске, из которого на первых 

порах молоко ему в рот впрыскивается, поскольку на этой стадии развития сам 

он активно сосать не способен. 

Для австрапийских сумчатых характерно конверrеJ:IТнОе повторение некоторых 
вариантов экопоrической специализации, распросТраненных у плацентарных 
животных. Среди сумчатых есть растительноядные, всеядные, насекомоядные, 
реже - активные хищники. 

Отряд Ценопесты (Paucituberculata), семейство ценопестовые (Caenolestidae) -
обособленная и весьма примитивная южноамериканская rруппа, примерно семь 

современных видов с массой тепа 20-40 r. Внешне напоминают землероек. 
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Некоторые не имеют сумки. Отряд Опоссумы (Didelphimorphia) - неспециализи­

рованные представители сумчатых, широко распространённые на Американском 

континенте. Длинный цепкий хвост, в стопе крупный 1 палец противопоставлен 
остальным и не имеет когrя. Соски у самок в 4 ряда - до 27 штук. В семействе 
Опоссумовые (Didelphidae) до 65 видов. П<ЩJебляют как растительные корма, так 
и живую добычу и даже падаль. Сумка у некоторых зачаточна. Северный опоссум 

(Didelphis uirginiana; масса тела до 5,5 кr) населяет большую часть Северной 
Америки, включая юг Канады. Ведёт одиночный и притом ночной образ жизни. 

Самка выкармливает 6-9 детёнышей, при рождении длина их тела всего 1 см. 
В случае опасf.~ости опоссум притворяется мёртвым, впадая в состояние, близкое 
к обмороку. Демоrрафически вполне благополучен. Известен как объект охоты 

(источник меха и мяса), а также как лабораторное животное. 

Самые архаичные из австралийских видов надотряда объединены в отряд Хиш­

ные сумчатые (Dasyuromorphia), куда BXQDJIT и сумчатые мыши (Antechinus, масса 
тела от 38 r). и такие крупные звери, как тасманийский дьЯВОЛ (San:ophilus harrisi; 
мина тела до 80 см, масса до 11 кг) и вымерший около 80 лет назад сумчатый 
волк (Тhylacinus cynocepha/us; длина тела с хвостом до 1,8 м). Дьявол входит в 
обширное семейство Сумчатые куницы (Dasyuridae; до 60 видов), весьма попу­
лярных лазающих зверей массой до 6 кг. Близок к этому семейству и собирающий 
термитов сумчатый муравьед (Myrmecoblusfasciatus; масса тела до 450 г). редкий 
обладатель дневной активности. Относимый к отдельному <Щ)яду и семейству 

сумчатый крот (Notoryctes typh/ops; масса тела до 70 г) по внешнему виду ближе 
напоминает З.11атокрота, нежели обыкновенного. Живёт в Австралии по краям 

пустынь, роется в рыхлом песке, разгребая его передними лапами (на каждой 

лишь два крупных копя) и головой. Мноrо времени проводит на поверхности. 
Постоянные ходы глубиной до 2,5 м прокладывает самка при устройстве гне:ща. 
Глаза рудиментарны. Открытая назад сумка разделена на два кармана, по одно­

му соску в кажцом. Для небольшой группы Бандикуты (оЧJяд Peramelemorphia, 
центральное семейство Peramelidae, масса тела до 4,8 кr) характерен ночной и 
чисто наземный образ жизни, кроличьи бандикуrы (например, Macrotis /agotis) 
склонны к рытью нор. У них острая вытянутая морда, хвост не цепкий. На ча­

сти пальцев - мощные когrи. Зачаточная плацента развита лучше, чем у других 

сумчатых. Некоторые выкармливают до 5 выводков в rод. 
Самый обширный <Щ)яд сумчатых - это Двурезцовые (Diprotodontia), при­

мерно 140 видов, такие как характерные своими рикошетирующими прыжками 
кунrуру, норные вомбаты, а также древесные формы, у которых кисть превращена 

в надёжный захват, поскольку 1 и 11 пальцы противопоставлены остальным. В стопе 
11 и 111 пальцы объединены кожей. Сумчатые летяги способны планировать на 
широких кожных складках, натянуrых межnу конечностями. Развиты крупные 
резuы с постоянным ростом. У вомбатовых (семейство Vombatidae) широкое 
массивное туловище, крупная голова, хвост редуцирован. Эти одиночные ночные 

растительноядные звери роют сложные норы до 30 м длиной. Короткошёрстный 
вомбат ( VomЬatus ursinus) имеет массу тела до 35 кг. Коала (Phascolarrtos cinereus, 
масса тела до 15 кг) - единственный представитель рода и семейства. Кормится 
по ночам листьями эвкалиптов (12 видов), на земпю почти не спускается. Поли­
rамен; самки более многочисленны и образуют при самце rарем. 

В семейсrво Кускусовые (Phalangeridae) об'ьецинены виды с массой тела 1-7 кг, 
в большинстве - древесные формы с острыми когтями и цепким хвостом. 
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Преимущественно растительноидные, ночные. Весьма популярен лисий кузу 

(Trichosurus uu/pecula), чрезвычайно пластичный экологически и толерантный 
к соседству человека. Важный объект пушного промысла, но одновременно 

вредитель посевов, садов, а при высокой численности - и лесов. К тому же рас­

пространяет туберкулёз среди скота. Ещё в XIX столетии аккпиматизирован в 
Новой Зела1Шии и сохраняет там численность примерно в 7 млн особей, несмотря 
на ежегодное изъятие (отстрел, ловушки, отравленные приманки) 1,5-3 млн 
особей. Из примерно 10 видов сумчатых летяг (семейства Petauridae), весьма 
сходных с кускусами, лишь 6 видов имеют летательную перепонку. У Petaurus 
australis длина прыжка - до 114 м. Все перетаскивают гнездовой материал при 
помощи хватательноrо хвоста. Карликовая сумчатая летяга (AcroЬates pygmaeus, 
масса тела до 14 г) отнесена к отдельному семейству. 

Одно из наиболее обширных семейств сумчатых- это Кенrуровые (Macropodidae, 
масса тела 0,6-90 кr). В мощной стопе хорошо развит лишь один, IV палец. Мно­
rие высокоадаnтированы к скоростному бесу путём рикошетирующих прыжков на 

задних конечностях (у серого кенrуру Macropus giganteus прыжки - до 13,5 м). 
Распространены от полупустынь и саванн до влажных тропических лесов. Часть 
видов активны ночью, другие - днём. В основном растительноидны, крупные 

виды занимают экологическую нишу пастбищных копытных. У многих статус 

вполне благополучен, например, численность рыже-серого валлаби (Macropus 
rufogriseus) в Австралии стабильна, и он успешно аккпиматизирован в Велико­
британии. 

Нодотр11Д Плоценторнь1е (Eutherlo, s. Plocentollo) 

Объединяет около 4 500 видов. Имеют не более трёх пар резцов. В конечном 
мозге усиленно развиты новая кора и соответственно мозолистое тело. Темпера­
тура тела (и уровень метаболизма) выше, чем у сумчатых. Влагалище непарное. 

Плацента вступает в тесный контакт со стенкой матки и обслуживается крове­

носной сетью аллантоиса (аллантоидная плацента). Новорожденные детёныши 

способны самостоятельно сосать молоко. 
Распространены всесветно, включая высокогорья и приполярные области. От­

личаются высоким уровнем обмена веществ, сложным поведением, разнообразной 

экалоrической специализацией. Размерные показатели у представителей надотряда 

варьируют шире, чем в каких-либо других современных группах позвоночных 

животных, - от 2 r (землеройка-пигмей) до 160 т (синий кит). 
Траnиционно среди плацентарных различали до 18 отридов. Однако в срав­

нительно недавнее время (уже в нашем столетии) в результате молекулярных 

исследований (в основном секвенирования митохондриальной и Ядерной ДНК) 
найдены поводы для существенной перекройки отридов - объединения одних и 

рамеления других. Кроме тоrо, сформировались представления о на.о.отрядных 

объединениях плацентарных. Прежде всеrо, признав&~шееся и ранее родство 
хищных и ластоногих оказалось столь тесным, что они отнесены к общему от­

ряду Camivora. Далее, обнаружены достаточные основания к тому, чтобы кито­
образных (прежних Cetacea) и парнокопытных (Artiodactyla) об'ьединить в отрид 
Cetartiodactyla. Прежний отрид Насекомоядные (lnsectivora), наоборот, теперь 
рамелён на два отряда - Eulipotyphla (землероАки, кроты и ежи) и Afrosoricida 
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(тенреки и златокроты). Традиционный отряд Неполнозубые (Edentata) переиме­
нован в Pilosa, а броненосцы (Cingulata) и панголины (Pholidota) выделены в 
особые отряды. 

Непарнокопытные (Perissodactyla) объединены с хишными (Carnivora) и 
рукокрылыми (Chiroptera) в единую надотрядную группировку Pegasoferae. 
Более удалённое родство этой группы с укрупнённым отрядом Cetartiodactyla 
дало повод создать объединение четырёх отрядов под именем Scrotifera. Пу­
тём присоединения следуюшеrо по степени удалённости отряла Eulipotyphla 
сформирована группа с зоогеографическим названием Laurasiotheria. Более 
широкое в зОогеоrрафическом плане объединение Boreoeutheria (•северные 
настояшие звери•) возникло как результат присоединения к Лауразиотериям 

группы Euarchontoglires, включаюшей, с одной стороны, приматов (Primates), 
шерстокрылов (Dermoptera) и тупай (Scandentia), членов давно признаваемой 
надотрядной группировки Archoпta, а с другой стороны - таюке вполне приня­

тоrо комплекса rрызунов (Rodentia) и зайцеобразных (Lagomorpha) под обшим 
названием Glires. Объединению Boreoeutheria противопоставляют обширную 
rpynny отрялов Afrotheria, формирование которой предположительно после­
довало за отделением от Гондваны Африканского континента. В его составе 

числят хоботных (Proboscidea), сирен (Sirenia), даманов (Hyracoidea) как членов 
rруппы Paenungulata, а также представителей ешё трёх отрядов - трубкозубов 

(ТUbulidentata), афросорицид (Afrosoricida) и прыrунчиков (Macroscelidea). Вне 
объединений остаются только ксенартры (легион Xenarthra) - два наиболее 

обособленных отряда плацентарных (броненосцы и неполнозубые в узком по­

нимании). 

Ксенартры высокоспециализированы, хотя и очень разнообразны по эколоrи­

ческим адаптациям. В соответствии с прежним обшим названием •неполнозубые» 

у них обеднён набор зубов, эмаль отсутствует. Полностью лишены зубов только 

муравьеды, питаюшиеся исключительно муравьями и термитами. У броненос­

цев и ленивцев передние зубы утрачены, а жевательные шёчные зубы не имеют 

эмали и корней. Столь простая морфолоrия необязательно означает деградацию, 

поскольку облегчает быстрое нарастание коронки зуба (только со стороны пуль­

парной полости) - эффективный путь компенсации износа. Название Xenarthra, 
•странно-суставные», основано на особенностях сочленений межцу невральными 

дугами смежных позвонков, наиболее чётко выраженных в поясничном отделе, 

rде передний сочленовный отросток плотно охвачен впередилежащим позвонком 

не только сверху (это задний сочленовный отросток), но и снизу. 

ОrрАД Броненосцы (Cingulala) 

Обитатели Южной Америки (8 родов, масса тела до 60 кr), хотя в недавнее 
время 1 -2 вида броненосцев проникли в Мексику и южные штаты США. Пан­
цирь, образованный кожными окостенениями (остеодермами) и слоем ороrовсв­

шеrо эпИдермиса, покрывает туловише, голову сверху и хвост. При опасности 

способны сворачиваться в шар. Пример - девятипоясный броненосец Dasypus 
novemcinctus (рис. 179, 6). 

Сильные короткие конечности с крупными когтями определяют хорошую 
адаптацию к рытью. Рыло длинное, зубы недифференцированныс, от семи до 25 
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в одном ряду. Корм - насекомые, отчасти - падаль и растения. Рожают чётное 

число детенышей - от одной до шести пар близнецов. 

Отрод Неполнозубые (Piloaa) 

Этот таксон в современном понимании включает ленивцев и муравьедов. 

Ленивцы обитают в девственных лесах Центральной и севера Южной Америки. 

Висят на ветвях вниз спиной на сращённых в основании пальцах с огромными 

копями. Кормятся листьями, спускаются на землю только дпя дефекации, реже -
мя перехода в друrую часть лесноrо массива. Резцов и клыков нет. Количество 

шейных позвонков варьирует от 6 до 9. У двупалых ленивцев (два вида Choloeus, 
масса тела до 8,5 кг) в кисти дна 2 пальца, передняя пара щёчных зубов в обеих 
челюстях клыковидна. Одиночные ночные звери. Температура тела 23-35 °С. 
Трёхпалый ленивец (Bradypus, имеет три пальца в кисти, масса тела до 6 кг) 
активен круглые сутки. 

Муравьеды (четыре вида семейства Myпnecophagidae с массой тела от 0,2 до 
35 кг) имеют сильно вытянутые беззубые челюсти и маленький рот, собирают 
насекомых (прежде всеrо, муравьёв и термитов) при помощи минного клейкого 

языка. Чрезвычайно сильные пятипалые передние конечности снабжены огромны­

ми копями (от двух до четырех у разных видов), при помощи которых муравьеды 

разрушают укрытия общественных насекомых. Три более мелких вида лазают по 

деревьям, используя минный цепкий хвост. 

Отрод Насекомоодные (Eullpatyphla; 
старое на3вание - lnseclivora) 

Включает около 390 видов, объединяемых в четыре семейства. Населяют Евро­
пу, Азию, Африку, Северную Америку и самую северную часть Южной Америки. 

Считаются наиболее примитивными и древними представителями плацентарных 

млекопитающих - родоначальниками всех современных отрЯдов этой rруппы. Ха­

рактерна относительно примитивная организация головного мозга. В ориентации 

эти звери руководствуются главным образом обонянием и осязанием, зрение раз­

вито плохо, не развиты у многих и слуховые барабаны. Кормятся насекомоядные 

беспозвоночными и мелкими позвоночными. Зубная система и конечности, как 
правило, сохраняют архаические черты. Ежиные (семейство Eriпaceidae, масса 

тела 45-1 300 r) распространены в Африке и Евразии. Ежи короткохвосты, их 
иглистый «панцирм подстилает мощная кожная мышца. Гимнуры лишены иrл, 

но имеют минный хвост. Землеройковых (семейство Soricidae, масса тела 2- 100 r) 
известно около 290 видов, например обыкновенная бурозубка (Sorex araneus; 
см. рис. 179, З). 

Передний конец rоловы вытянут в подвижный хофботок, ушные раковины не 

развиты. Мелкие формы отличаются высоким уровнем метаболизма и не спо­

собны к дnительному голоданию. Несколько похожи на землероек более круп­

ные шелезубы (So/enodon, масса тела 600-1 ООО r), относящиеся к отдельному 
семейству. Это два реликтовых вида, сохранившиеся на о-вах Куба и Гаити. 

Распространённые в Северной Америке и Евразии Кротовые (семейство 
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Talpidae, масса тела 9-170 r) близкородственны землеройковым, а примитив­
ные члены семейства заметно похожи на них. Особо интересны обыкновенный 

крот (Та/ра europaea), в максимальной степени адаптированный к эксплуатации 
такоrо богатоrо и устойчивоrо ресурса, как земляные черви, и русская выхухоль 

(Desmana moschata), ведущая полуводный образ жизни. У крота ярко выражено 
приспособление к рытью плотноrо грунта. Ero локтевой сгиб обращён вверх, 
роющую лопату образуют короткое предплечье и широкая пятипалая кисть, об­

ращённая ладонью вбок. Мощным боковым усилием она скребёт и отгребает 

грунт, а неq"бходимую опору в корпусе получает на переднем членике грудины 

(рукоятке) через посредство толстой короткой ключицы, конструктивно уподо­

бившейся коракоиду. 

Главные анализаторы - осязание и обоняние; зрение практически утрачено. 

Выхухоль, которая может достигать массы 500 r, обладает rоризонтально расши­
ренным хвостом в качестве органа теплоотдачи, перепонками между пальцами и 

крупными резцами для разрушения раковин пресноводных мОJUiюсков. 

ОтрllД Афросорицида (Alrasorlcida) 

В отряде два семейства - Тенрсковые (Гenrecidae) и Златокротовые (Chry.юchloridae), 
прежде относившиеся к насекомоядным. Обе группы лишены слепой кишки, зато 

имеют клоаку (уникальный случай среди плацентарных млекопитающих). Семей­
ство Тенрековые (масса тела от 80 г до 2 кг) объединяет африканских вьшровых 
землероек с собственно тенреками - эндемиками Мадагаскара. Златокроты (масса 
тела 15-100 r), обитатели южной и восточной Африки, конвергентно сходны с 
сумчатыми кротами. Глаза скрыты под кожей. Роют главным образом сыпучий 

песок, ра:швигая ero, постоянных охотничьих хадов не прокладывают. 

Отряд Тупайи (Scandentla) 

Морфологически тупайи весьма генерализованны, близки к меловым предкам 

Eutheria, поэтому их место в системе современных плацентарных несколько раз 
менялось. Их причисляли то к насекомоядным, то к приматам, поскольку они 

сочетают черты обеих групп. Это представители семейства Тупайевые (Tupaiidae, 
масса тела 100-400 r), лазающие древесно-наземные зверьки из влажных тропи­
ческих лесов Юго-Восточной Азии. Кормятся беспозвоночными и плодами. 

OrpllД Шерстакрылы, или Каrуаны (Dermoptera) 

Представлен двумя видами, один из которых ( Cynocephalw uolans; рис. 179, 4) 
обитает на Зондских и Филиппинских о-вах. Это самые крупные из планирующих 
млекопитающих. Их олетательная• перепонка распространяется по бокам тела 

почти от ушей и до кончика хвоста, прикрепляясь на конечностях ко вторым 

фалангам пальцев. Верхние резцы располагаются по бокам челюсти, а нижние 

направлены вперёд и прорезаны глубокими узкими щелями, делающими эти 

зубы похожими на гребешок. Шерстокры.лы способны совершать планирующие 
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прыжки до 130 м длиной. Населяют тропические леса, питаясь листьями, плодами, 
семенами и побегами растений. Слепая кишка сильно вытянута и используется 
в качестве ферментатора клетчатки. Несмотря на низкую плодовитость (один 
детеныш, 2 месяца беременности), шерстокрылы всюду в пределах своего ареала 
достаточно многочисленны, хотя и не часто попадаются на глаза в силу суrубо 

ночной активности. 

Отр11Д Рукокрылые (Chiroptera) 

Распространены всесветно, кроме Антарктики и Заполярья. Насчитывают 

около 1 IOO видов, что составляет примерно 1/5 числа видов млекопитающих. 
Различают два подотряда - крыланы Megachiгoptera (одно семейство) и летучие 

мыши Micгochiгoptera (16 семейств). Летательная перепонка крыла образована 
кожной складкой, растянутой в области пясти и на четырёх удлиненных пальцах, 

кроме первого, который остаётся свободным и вооружён крупным когтем. За­

дний край перепонки крепится в области голеностопноrо сустава, у многих видов 

перепонка включает и хвост. Задние конечности необычным образом вывернугы, 

так что колени обращены назад и вверх - в связи с адаптацией к способу под­

вешивания на отдыхе вниз головой. Корогкие пальцы стопы почти одинаковы по 

длине и вооружены острыми коrтями. Активны преимущественно ночью или в 

сумерки, ориентируются с помошью зрения и обоняния (фруктоидные крыланы) 

или активной эхолокации (насекомоидные летучие мыши). ПодотрЯд Крыланы 

(Megachiroptera, семейство Pteropodidae) содержит 160 видов с массой тела 15-
1600 г, обитающих в тропиках Восточноrо полушария. Грудина снабжена килем, 
а 11 палец кисти сохраняет коготь и признаки самостоятельности. Летучие мыши, 
представители подотряда Microchiroptera (масса тела 2-190 г), распространены 
всесветно, за исключением Антарктиды и высокогорий. Почти все плотоидны, 

есть всего несколько фруктоядных и нектароядных видов. Грудина не имеет киля, 

но рёбра малоподвижны (дыхание за счёт диафрагмы) или даже жёстко сраста­

ются (у подковоносых, Rhinolophidae), 11 палец кисти примыкает к 111 и заметно 
редуцирован. У буроrо ушана (Plecotus auritus; рис. 179, 5) из самого крупноrо 
семейства Гладконосые летучие мыши (Vespenilioпidae) ущи достигают половины 

длины тела с хвостом. Малая предельная масса тела (на порядок меньшая, чем у 

птиц), видимо, определяется не пороками конструкции тела и физиологии, а не­

обходимостью сохранения огромного резерва мошности для обеспечения полно­

ценных лётных качеств беременной самке. Этим же можно объяснить рtцуКЦИю и 

специализацию задних конечностей, повлекшие утрату способности рукокрылых 

к наземному передвижению. 

Отряд Трубко:~убые (ТuЬulldentata) 

Включает одно семейство с одним видом - трубкозубом ( Orycteropus afer, 
рис. 179, 7; масса тела 50-82 кг), населяющим экваториальную часть, а также 
некоторые восточные и южные регионы Африки. Некоторыми чертами строения 

похож на муравьtаов - удлинённой мордой с узким ротовым отверстием и длин­

ным тонким языком, сокращённой зубной формулой со столбчатыми зубами без 
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эмали и корней (с постоянным ростом), крупными крепкими коrтями на пер~них 

конечностях и т.д. На основании данных сравнителi.ной анатомии и молекуляр­
ной rенетики трубкозуба считают реликтовым видом, близким к ранним формам 

копытных млекопитаюших. 

Отряд Панrолины, или Ящеры (Pholidola) 

Единственное семейство (Manidae) объединяет два рода. Белобрюхий панrолин 
(Manis tricuspis""'pиc. 179, 8) обитает в Экваториальной и Восточной Африке, дру­
гой - в Южной.Азии. Питаясь муравьями и термитами, ящеры, как и муравьеды, 
лишены зубов. Пищу перетирают в мускульном отделе желудка. Муравейники и 

термитники вскрывают мошными коn-ями на пер~них конечностях, насекомых 

собирают с помошью тонкого липкого языка, способного выдвигаться на 70 см. 
Длинные пр0дольные мышцы языка тянутся внутри от самого таза. Наружный 
чеwуйный покров образован плоскими кератиновыми колпачками, надетыми на 

значительно более короткий выступ кориума. На брюхе и внутренней стороне 

конечностей чешуйный покров отсутствует. Детёныш рождается зрячим. 

Отряд Приматы (Prlmates) 

Различают 13 семейств, объединяющих до 200 видов (с массой тела от 60 г до 
175 кг). Большинство в~ёт древесный образ жизни, обладает конечностями хва­
тательного типа, хорошо развитым бинокулярным зрением с трёхкомпонентным 

цветным восприятием и хорошим слухом. Обоняние, напротив, развито плохо, 

как это обычно бывает у древесных форм. Велик относительный объём и сильно 

выражена складчатость коры полушарий конечного мозrа. Пальцы снабжены на 

концах плоскими ногтями вместо когтей, нижние поверхности ладоней и стоп 

покрыты папиллярным узором, повышаюшим липкое трение лап при хватании. 

Для приматов характерны длительные сроки беременности, продолжительный 

период постнатального воспитания и обучения, сложные формы социальной 

организации и поведения. 

Представители подотряда Полуобезьян (Strepsirrhiпi), включающего шесть со­

временных семейств, распространены в тропических зонах Африки (семейства 

Галаговые и часть Лориевых), Юго-Восточной Азии (остальные Лориевые) и на 

Мадагаскаре (четыре семейства лемуров, включая руконожку). Всеядные, на­

секомоядные, растительноядные, в большинстве древесные, ночные, хотя есть 

активные в светлое время суrок, например лемур вари ( Varecia uariegata, рис. 
179, 9). Руконожка (Daubentonia madagascariensis, масса около 2 кг) разыски­
вает личинок внутри стволов деревьев и бамбука на слух, проrрызает древесину 

парными резцами (как у грызунов) и извлекает добычу специализированным 

111 пальцем кисти, длинным тонким и жёстким («сухим»). 

ПодотрАД Обеэ,,.ны <Haplorhlni) 

Более продвинугые приматы, объединяемые в семь семейств. Глазница от­

делена от височной впап.ины сплошной перегородкой. Головной мозг и мозговая 

часть черепа увеличены, лицевая часть укорочена. Подотряд делится на три rруп-
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пы - долrопятов, широконосых обезьян и узконосых обезьян. Единственный 

современный роддолгопятов (Tarsius, до семи видов массой 80-150 г) населяет 
острова Юго-Восточной Азии. Эти ночные зверьки ловят добычу (мелких жи­
вотных) руками. Их огромные глаза обрашены вперёд, стопа сильно вытянута 

за счёт костей предплюсны (уникальный случай среди млекопитающих). Группа 

обезьян Нового Света, широконосых (Platyrhiпi) обышиняет несколько семейств, в 

основном дневных форм, таких как иrрунковые (обыкновенная игрунка Callithrix 
jacchus, масса тела около 330 г, рис. 179, 10), капуциновые (среди которых выде­
ляется род ночных обезьян - мирикины Aotus) и коатовые (к которым относятся 
и паукообразные обезьяны Ateles, и ревуны Alouatta). Семейство Мартышковые, 
самое крупное среди обезьян Старого Света, Узконосые (Cataпhini) - до 21 рода. 
Их хвост не бывает хватательным. Семейство включает подсемейства собственно 

Мартышковые и Колобусовые. Мартышки (Cercopithecus) обитают в Африке 
южнее Сахары, макаки (Масаса) - в Южной Азии (в частности, макак-резус 

M.mulatta), Северной Африке и на юге Европы, павианы (Papio) - в Африке. 

Особому семейству принадлежат близкие к человекообразным обезьянам Гиббо­

ны (род Hylobates), обитатели Юго-Восточной Азии. Они выделяются крайним 
развитием адаптации к перемещению в древесной кроне на руках (брахиации) 

и акустической коммуникации. Наконец, три рода Гоминид населяют эквато­

риальную Африку (шимпанзе Рап, горилла Gori/la) и Большие Зондские о-ва 
(оранrутан Ропgо). 

Отр1д Хищные (Comivora) 

Включает 11 семейств и около 270 видов, т. е. немногим более 5 % от всех ныне 
живуших млекопитаюших. В настоящее время в состав этого отряда включают и 

ластоноrих. По стропtм современным правилам, объеа.инение тюленей оказывается 

парафилетичным (произошли от разных семейств хищных) и потому лишь условно 

может считаться единым таксоном. Отряд Хищные подразделяют на два подот­

ряда - Собакоподобные и Кошкоподобные. Очень разнообразны по размерам и 

массе тела - от 150 г (у ласки) до 1 т (у белого меавеця) и даЖе 3,5 т, если иметь в виау 
ушастого тюленя - моржа. Распространены они всесветно. Хорошо развиты все 

органы чувств. В дифференцированной зубной системе плотоядных в1mов (см. рис. 

169, А) выделяются крупные клыки, предназначенные для умерщвления добычи, и 
щёчные (хишнические) зубы (Рпц и m1) с режушими rребнями, рассчитанными на 

разрезание связок, сухожилий и разрушение костей. У всеядных, насекомоядных 

и растительноядных ВIШОВ шёчные зубы уrрачивают режущие кромки и превра­

щаются в давяший инструмент. В большинстве ведут одиночный образ жизни, но 

ряду в1mов присуши сложные формы соuиальной организации. 

Более разнообразны представители подотряда Собакоподобные. Семейство 
Псовые (Canidae) объединяет до 40 видов с массой тела.от 1 кг до 80 кг. Самый 
мелкий среди них - это фенек (Fennecus zerda), ночной н~~.Секомоядный обитатель 
песчаных пустынь Северной Африки, напоминающий лисицу, но с огромными 
ушами. Самый крупный - волк (Canis lupus). Семейство Медвежьи (Ursidae), 
имеющее родственные связи с сивучами и моржами, включает собственно мед­

ведей, чисто плотоядных (как белый медведь Ursus maritimus) и всеядных, как 
чёрный, или гималайский, медведь (Ursus thiЬetanus, рис. 179, 11). Знаменитая 
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большая панда (Al/uropoda melanoleuca) чисто растительноядна. Бурый медведь 
( Uгsщ arctos) любопытен изменчивостью размеров - от 80 кr массы тела (горы 
Ценральной Азии) до 800 кг (Камчатка, Аляска). У представителей семейства 
Куньи (Mustelidae) - как правило, длинное гибкое туловище при относительно 

коротких конечностях. Предполагают, что древние куньи дали начало семейству 

Настоящие тюлени. Масса тела - до 32 кr (у росомахи Gulo gulo). В основном 
чисто плотоядны, спеuиализированы в ихтиофагии (обыкновенная выдра Lutra 
lutra) или потреблении бентосных морских беспозвоночных (калан Enhydra lutris), 
но мя соболя (Martes VЬellina) важны растительные корма - кедровые орехи. 

Распространён латентный период - задержка имплантации после спаривания 

(летом) до следующей весны. 

Семейство ·rиеновые (Hyaeпidae, масса тела 25-80 кг) относится уже к подот­
РЯдУ Кошкоподобные хищные. Эго обитающие в Африке и Юго-Западной Азии, 

обладатели крупной головы с чрезвычайно сильными челюстями; передние ко­

нечности длиннее задних, что СО3Сlаёт характерный силуэт. Эффективные падаль­

щики, способные к активной охоте, особенно пятнистая гиена (Crocuta crocuta), 
живущая семейными группами - кланами - с жёсткой социальной структурой. 

В основе её лежит высокая агрессивность самок вследствие переизбытка у них 

мужского полового гормона, дающего побочный эффект в виде мужеподобной 

морфологии гениталий. Самuы живут одиночно, вне клана. Наиболее обширное 

и архаичное семейство среди кошкоподобных - это Виверровые (Viveпidae -
циветы и генеты), средних размеров обитатели юга Евразии и Африки. Прежце 

сюда включали и манrустовых (Herpestidae), но позже отделили из-за их обнару­
женного сходства с гиеновыми. 

Наиболее высокоадаптированными хищниками в отрме считаются Кошачьи 

(семейство Felidae), разнообразные по размерам тела (масса от 2,5 до 300 кг) и 
подра:шеляемые на 3 группы - мелких кошек, как обитающий в пустынях каракал 

(Felis caracal, рис. 179, /2), крупных кошек и гепарда. Все они исключительно 
плотоядны. Добычу не преследуют, а скрадывают, после чего настигают коротким 

рывком и ловят передними лапами с острыми втяжными (за счёт перераэrибания 

конечных фаланг) копями. Челюсти, используемые только для умерщмения и 

расчленения добычи, укорочены, число зубов уменьшено. Иначе охотится гепард 

(AcinonyxjuЬotus), настигающий добычу в результате короткого преследования 

(на дистанции в несколько сотен метров) с рекордной мя наземных позвоночных 

скоростью (более 100 км/ч). Специализации в скоростном беге подчинена вся его 
организация, когти не втяжные. Самый обширный род - Кошки (Felis) - от 8 до 
30 видов. Другие известные роды - Рысь (Lynx). Пума (Рита), Ирбис ( Uncia), 
наконец Пантера (Panthera) с четырьмя наиболее крупными видами. Среди них 
лев (Р. leo) отличается высокой социальностью - живёт семейными группами 

(прайдами). 

Из трёх семейств, составлявших прежце отряд Ластоногие (Piппipedia), Сиву­
чёвые (или Ушастые тюлени, Otariidae) и Моржиные (Odobenidae) считаются по­
томками древних медведей, а Настояших тюленей (семейство Phocidae) сближают 
с предками куньих. В uелом это объединение включает 32 вида, населяющих воды 
Арктики, Антарктики, побережья Атлантического, Тихого океанов и некоторых 

внуrренних водоемов (оз. Байкал, Каспий). Мощная прослойка подкожного жира 

составляет до четверти массы тела животных. Конечности преобразованы в ласты, 

хвост редуцирован. Ушастые тюлени и моржиные для перемещения на суше ис-
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пользуют конечности, настоящие тюлени ползают на брюхе, продвигаясь только 

за счёт волнообразноrо изгибания тела в вертикальной плоскости. Зубы, за исклю­
чением клыков, уменьшены в размерах и упрощены по форме. Ушные раковины 

таюке редуцированы, а у моржей и настоящих тюnеней полностью отсуrствуют. 

Питаются в BOD.e, ловят мелкую рыбу и беспозвоночных как кольчатая нерпа 
(Phoca hispida, рис. 179, JЗ), у обитающеrо циркумполярно в антарктических 
водах морскоrо леопарда (Hydrurga /ерtопух) важную долю рациона составляют 
пингвины и мелкие тюлени, морж ( ОdоЬепщ rosmarus) •вспахиваеn дно своими 
бивнями и потребляет бентосных беспозвоночных, хотя некоторые особи также 

переходят к хищничеству. Размножаются тюлени на суше или на л~инах. 

Отряд Китообразные (Celacea) 

Включает два подотряда (Усатые киты, Mystacoceti, и Зубатые киты, Odontoceti) 
с 78 видами. Масса тела от 23 кr до 160 т (при 30 м длины). Исключительно во­
дные животные, встречающиеся во всех регионах Мировоrо океана. Известны 

также четыре пресновОD.ные формы зубатых китов из рек Южной Америки и 

Юrо-Восточной Азии. Обладают обтекаемой формой тела, а также способностью 

нырять на большую глубину (до 1,5 км) и оставаться ПOlt вОD.ой до 1 часа. Перед­
ние конечности преобразованы в плавники, зацние полностью редуцированы, 

широкий хвостовой плавник лежит в rоризонтальной плоскости и совершает 

верrикальные движения. У мноrих видов присутствует спинной плавник, который, 

как и хвостовой, не имеет опорноrо скелета. Шейный отдел позвоночника сильно 

укорочен и неrибок, но включает типичный для зверей набор из семи позвонков, 

буквально листовидных. Щитовидный хрящ rортани и надrортанник в виде клюва 

вставлены у китообразных в отверстие вторичных хоан и прижаты мяrким нёбом, 

благодаря чему дыхательные пути изолированы от ведущей в пищевод полости 

глотки. Шерстный покров и ушные рак.овины отсуrствуют. У зубатых китов СILИН­

ственная но:шря открывается в вИде ..дыхала• на макущке. При помощи окруж:ён­

ных лицевой мускулатурой вооцушных камер (выпячиваний канала но:шри) они 

производит интенсивные звуки высокой частоты, используемые для общения и 

эхолокации (раци ориентации и в охотничьих целях). Развитая звуковая сигнали­

зация присуща также усатым китам. Головной мозг у представителей обоих ПОlt­

отрядов крупный, сложно организованный. Толстый подкожный слой жира служит 

эффективным теплоизолятором и способствует обтекаемости тела. Зубы мелки 

и у мноrих форм чрезвычайно мноrочисленны (до 240 штук). Единственный по­
настоящему крупный представитель зубатых китов - кашалот (Physetercatodon, 
масса тела до 50 т при длине до 20 м). Рекордная глубина и продолжительность 
погружения (см. ранее) позволяют ему охотиться на гиГантских глубоковОD.ных 
кальмаров. Несоразмерно крупную голову кашалота, котОрая вмещает огромный 
спермацетовый мешок, считают аварийным поплавком, выносящим кита на по­

верхность, если запас кислорода иссяк у неrо на большой глубине. 

Существуют несколько видов некрупных пресноводных речных и озёрных 
дельфинов, часть которых принадлежит отдельным семействам. В самое обwир~ 

ное семейство отряда -Дельфиновые (Delphinidae) - входит дельфин-белобочка 

(Delphinus de/phis), самый крупный из дельфинов касатка (Orcinus orca, массой 
до 9 т и длиной до 10 м) и др. Усатые киты беззубы, они питаются крилем и 
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другими массовыми мелкими орrанизмами, отцеживая их из воды при помощи 

образованного •КИТОВЫМ усом• фильтра. Эrо два ряда треугольных поперечных 

роговых мастин (от полугора до нескольких сотен пар), которые свешиваются с 

нёба и размочалены по внутреннему краю в ви.це бахромы, совместно формируя 

смошной волокнистый слой. Кит захватывает полный рот воды вместе с добычей, 

после чего закрывает его и языком выдавливает воду. Особенно объёмиста рото­

вая полость у полосатиков, обладателей многочисленных продольных складок на 

брюшной стороне цередней части тела, например у голубого кита (Ba/aenoptera 
muscu/us, рис. 179, "14). Серый кит (Eschrichtius gibЬosus) вспахивает нижней 
челюстью дно, посл·е чего отцеживает из воды поднятых бентосных животных. 
Размножаются крупные киты раз в 2 года, рож.па.я после длительной беремен­
ности (примерно 1 год) единственного относительно крупного детёныша длиной 
от пятой доли до трети тела матери. 

Отряд Сирен•• (Sirenia) 

В отрuе Сирены два семейства с четырьмя виnами. Масса тела дюгоня (Dugong 
dugon) составляет 1 т при длине 10 м, вымершая в историческое время стеллерова 
корова, вероятно, достигала массы около 3,5 т и 10 м длины. Дюгони населяют 
прибрежные воды Индийского и Тихого океанов, а ламантины (Trichechus) -
устьевые участки рек Центральной, Южной Америки и Западной Африки. Форма 
тела обтекаемая, хотя и менее стройная, чем, например, у дельфинов. Сирены 

обнаруживают признаки конвергентного сходства с китообразными (редукция 

задних конечностей, горизонтальный хвостовой плавник, ноздри на верхней 

поверхности морды: и т.д.) и ластоногими (короткие вибриссы на верхней губе, 

бивни у самцов, наружное слуховое отверстие без ушной раковины и т.д.), хотя 

эволюционно сближаются с хоботными. Питаются водной растительностью. Зубы 
либо постоянно сменяются по мере снашивания (у ламантинов), либо обладают 

неоrраниченным ростом (у дюrоней). Сирены обладают сложным многокамерным 

желудком и чрезвычайно длинным кишечником. Держатся парами или семейными 

rруппами, активны ночью. 

Отряд Хоботные (ProЬoscldea) 

Сохранились лишь два вида, относящихся к одному семейству. В миоцене 
родственники современных хобаrных населяли все континенты, за исключени­

ем Антарктиды и Австралии. Современные слоны - самые крупные наземные 
млекопитающие, африканский слон (Loxodonta africana) - до 4 м высоты и до 
7,5 т массы; индийский слон (E/ephas ma.ximus, рис. 179, 15) поменьше - до 

3 м высоты и до 5 т массы. Столбообразный характер конечностей помоrает вы­
держивать создаваемые весом нагрузки. Даже при самом скоростном передвиже­

нии слонов (быстрый шаг - до 60 км/ч) хотя бы одна из конечностей сохраняет 
контакт с субстратом. Пальцы кисти и стопы расходятся в стороны, охватывая 

крупную волокнистую подушку и формируя широкую округлую опорную мощад­

ку. Она ограничивает погружение конечности при движении по топкому грунту 

и, что очень важно, облегчает её отрывание, поскольку сужается при поднима­

нии, впуская в лунку воздух. Хобот, производное носа и верхней губы, по всей 
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длине пронизан двумя носовыми ходами. Зубная система редуцирована до двух 

верхних резцов, образующих бивни, и одного щёчного зуба в каждой паловинке 

челюсти (имеющего шесть смен). Этот зуб имеет высокую коронку из многих 

поперечных дентиновых пластин. Главный корм слонов - листья и тонкие ветви 

деревьев. Галовной мозг отличается бальшой массой (до 5,5 кг) и сильно развитой 
складчатостью коры переднего мозга при значительном объёме височных долей 

(отвечающих эдесь за память). Слоны живут стадами из нескольких десятков 

самок с детёнышами с чёткой иерархической структурой (со старшей самкой во 

главе). Самцы держатся отдельно вне периода размножения. Слоны имеют самые 

длительные сроки беременности - 18-22 месяца. 

OrPllд Даманы (Hyracoldea) 

Единственное семейство с четырьмя видами; встречаются на юге Передней 
Азии и по всей Африке. Небольшие животные (до 4,5 кг) плотного телосложе­
ния, бесхвостые, с короткой шеей; слегка вытянутая мордочка с расщепленной 

верхней rубой. В кисти пять пальцев, из которых только четыре действующие, а 

в стопе - четыре, из которых внуrренний сильно укорочен. 11 палец стопы - с 

коrтем, который используется для расчесывания меха, на концах остальных паль­

цев - плоские, похожие на копытца ноrrи. Зверьки растительноядные, дневные, 
матуронатные. Скалистый даман (Procavia capensis, рис. 179, 16) живёт в камени­
стых россыпях и на скалах. Зверьки укрываются в естественных полостях и роют 
норы. По происхождению даманов сближают с хоботными. 

Отряд Непарнокопытные (Perlsюdactyla) 

Современные виды этого отряда (всего 18, с массой тела до 3,5 т) объециняют 
в три семейства (Лошадиные, Тапировые и Носороговые). Встречаются в Вос­

точной и Южной Африке, Передней, Средней и Центральной Азии, Индокитае, 

Малайзии, а также в Центральной и Южной Америке. На каждой конечности 

функционируют либо три, либо единственный 111 палец. В зубных рядах сохра­
няются резцы, клыки редуцированы или отсутствуют. В формировании жеватель­

ной поверхности участвуют как предкоренные, так и коренные зубы, имеющие 

у многих высокую коронку. Все виды чисто растите.льноядны. Желудок простой 

формы, переваривание клетчатки доступно слабо и происходит в основном за 

счет симбионтов в слепой кишке. Головной мозr относительно невелик, но кора 

конечного мозга образует сложный узор борозд и извилин, обонятельные доли 

хорошо развиты. Матка примитивного двурогого типа. Д~ныши, как и у других 

копытных, рождаются хорошо развитыми (матуронатны). Тапировые (семейство 

Tapiridae, масса тела до 200 кг) распространены в Центральной и Южной Америке 
и в Юго-Восточной Азии. Верхняя губа и нос срашены в небольшой подвижный 

хобот. Близки к носорогам, своим обликом воспроизводят их прмполагаемых 

предков. Носороговые (семейство Rhinoceгotidae) достигают почти рекордных 

размеров для современных зверей и массы до 3,5 т. Кожа почти без волос, рог 
же своим материалом напоминает стопку склеенных волос. Длина переднего рога 

у белого носорога (Ceratotherium simum, рис. 179, /7) мож.ет достигать 160 см. 
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Семейство Лошадиные (Equidae, масса тела 120-350 кг) включает только один 
современный род Equus с 8- 11 видами (два или три вымерли в историческое 
время). По способности к длительному быстрому бегу и в некоторых других от­

ношениях лошади относятся к наиболее продвинуrым копытным. Щёчные зубы 

с высокой коронкой адаптированы к ускоренному износу, но способность к 

сбраживанию клетчатки при помощи симбионтов развита слабо; возможно, этим 

и обус.ловле!;IО наблюдаемое вымирание видов отряда. 

Отр11Д Парнокопытные (Arliodaclyla) 

Различают до 9 семейств, объединяющих 174 вида с массой тела от 2 кr до 3,2 т. 
Распространены всесветно, за исключением Австралии и Антарктиды, населяют 

разнообразные местообитания от тропиков до приполярных районов и высоко­

горий. Большинство видов - это жвачные, идеально реализующие жизненную 

форму копытного животного, определяемую комбинацией способности к освое­

нию массового доступного корма (перетирающая зубная система, использование 

симбионтов) и защиты от посягательства хищников (высокий рост дnя зрительного 

контроля окрестностей, быстрый бег). Желудок почти у всех (кроме свиней, се­

мейства Suidae) ус.лож.нён. Верхние резцы большинством утрачены, клыки иногда 
образуют бивни (свиней), жевательная поверхность образована только коренны­

ми зубами. Нижняя челюсть широко подвижна в горизонтальной nлоскости. На 
передних и задних конечностях сохраняется по два или четыре пальца (главные из 

них - 111 и lV) с относительно небольшими копытами. В качестве оборонитель­
ного средства и оружия для брачных турниров у большинства присуrствуют рога 

(см. с. 373). Нежвачные группы - это бегемоты и свиные. Бегемоты (семейство 

Hippopotamidae, два вида) - полуводные звери, обитают в Африке южнее Сахары. 
Обыкновенный бегемот (Hippopotamus amphiblus), обладающий рекордными раз­
мерами в отряде, кормится нежными растениями в водоёмах и на окрестных лугах 

(по ночам), имеет сложный желудок, но притом бугорчатые щёчные зубы с низкой 

коронкой. Нижняя челюсть несёт огромный клык (иногда более 60 см) и первый 
резец. Наиболее архаичные современные парнокопытные - это Свиные (семей­
ство Suidae, масса тела до 350 кr), обитающие в лесах и кустарниковых зарос.лях 
от умеренной до тропической зон в Старом Свете. Американских родственников 

свиней, пекари, сейчас относят к отдельному семейству (Tayassuidae, масса до 
30 кг). Свиньи всеядны, для них характерен полный зубной ряд с бугорчатыми 
щёчными зубами, простой желудок, в четырехпалых кисти и стопе боковые пальцы 

(11 и V) касаются земли. Единственный среди копытных, использующий убежи­
ща, - африканский бородавочник (Phacochoerus aethiopicus) - даже роет норы. 

Высокоплодовиты, матуронатны. Пекари продвинуты сильнее типичных свиней. 

У них трехкамерный желудок, боковые пальцы не касаются земли, в стопе всего 

три пальца. В помёте только два детёныша, при рож.п.ении они развиты лучше, 

чем у свиней. 

Семейство Верблюдовые (Camelidae) из подотряда Мозоленогие (Tylopoda) 
чётко обособлены от обширного подотряда Жвачные. Их двух.палая конечность 

заметно расширена мя опоры на грунт, но это не копыта, а расnластанные по 

субстрату пальцы, покрытые сверху мягкой кожей, а снизу толстыми эпидермаль­

ными подушками - •мозолями•. Маленькие копытца одевают концевые фаланги 
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и едва участвуют в опоре. В верхней челюсти три клыковидных зуба - крайний 

резец, клык и первый преmrоренной. Семейство включает три вида южноамери­

канских лам, в частности ламу гуанако (Lama guanicoe, рис. 179, 18, масса тела 
до 75 кr), известную в одомашненном состоянии под именем Lama g/ama, и два 
вида обитающих в Африке и Евразии верблюдов ( Came/us, масса до 650 кг). 

Подотряд Жвачные (Ruminantia) объединяет наиболее специализированных 
фитофагов, у которых существенно преобразована пишеварительная система. 

Приспособлены к производительному срыванию (а не срезанию) листьев благо­

даря утрате верхних резцов и формированию мягкого захвата, эффективному 

пережёвыванию высокими шёчными зубами растительной массы, сброженной в 

первом отделе многокамерного желудка (см. с. 397). Наиболее архаичны несколько 
видов оленьков (семейство Tragulidae, масса тела 2-2,5 кг), самые мелкие совре­
менные копытные из Африки и Юго-Восточной Азии. Их щёчные зубы имеют 

низкие коронки, а в желудке всего три камеры (отсутствует книжка). Важное 

место в рационе занимают упавшие пподы. Оленьи (семейство Cervidae) вполне 
типичные жвачные. Распространены в Евразии, Новом Свете, акклиматизированы 

в Австралии, в Африке редки. Отличаются присутствием сменных костных рогов 

(см. с. 373), как правило, ветвистых. 
Олени разнообразны по размерам (масса тела от 40 до 800 кг), подвержены 

половому диморфизму (самки мельче), особенно у некоторых видов, например у 

благородного оленя (CetVus e/aphus), самого крупного в роде и, вероятно, наи­
более продвинутого в семействе. Его ареал очень широк (ныне - разорван). Рога 
имеют, как правило, только самцы, но у северного оленя (Rangifer tarandus) -
таКже и самки, которым они служат важным средством а.nаптации к экстремаль­

ным условиям (как источник биостимуляторов и фактор повышения социальноrо 

статуса). 

Оленям, прежде всего северному, прису~ц особо тёплый мех, поскольку серд­
цевина остевых волос содержит ВОЗдУХ, они как бы В311УТЫ. К парнокопытным 

относятся такие известные виды, как жирафы (Girqffa), североамериканский 
вилорог (Anti/ocapra americana, рис. 179, 19), единственный вид со сменными 
кератиновыми (эпидермальными) чехлами роrов при постоянной костной основе. 
Последнее семейство отряда - это Полорогие (Bovidae) с характерными двух­
слойными рогами (см. с. 373). Естественное распространение полорогих охваты­
вает Евразию, Африку и Северную Америку. Различают до 48 родов, таких как 
бизоны (Bison), буйволы (например, индийский буйвол ВиЬа/иs. arnee, рис. 179, 
21), канны (Taurotragus), яки (Poephagus), гну (Connochaetes), газели (например, 
газе.ль Томсона Gazel/a thomsoni, рис. 179, 20), сайгаки (Saiga), козлы (Capra), 
бараны ( Ovis) и др. 

Отряд Грызуны (Rodentia) 

Самый многочисленный и разнообразный отряд ппацентарных млекопитаю­
щих, включаюший 30 семейств и приблизительно 2 ООО видов, что составляет около 
40 96 состава подкласса. Выделяют подотряды Sciuromorpha (семейства Беличьи, 
Бобровые, Мешотчатые прыгуны), Myomorpha (Мышеобразные, 10 семейств), 
Hystricomorpha (с семейством Дикобразовые) и Caviamorpha (Американские гры­
зуны). Выделены таюке Соневые (семейство Gliridae), африканские эндемики -
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капский долrоног (Pedetes co.pensis), а таюке близкие семейства Шипохвостовые, 
Anomaluridae (7 видов) и Зсмлекоповые, Вathyergidae (до 15 видов). Распростра­
нены rрызуны всесветно, за искпючением Антарктиды. Для них характерно на­

личие только одной пары резцов, притом постоянно растущих. На месте кпыков 

и передних преа.коренных осталась широкая диастема. Число жевательных зубов 

составляет в среанем 12-16 (варьирует от четырех до 24 ). Желудок однокамерный 
или (реже) частично подразаелён на D.Ве камеры. Клетчатку переваривают при 

участии симбионтов переа.ней камеры желудка и слепой кишки. Головной мозг 

относительно невеJ1Ик, большие полушария гладки. Из органов чувств наиболее 

развиты обоняние;_слух и тактильная рецепция. 
В семействе Беличьи (Sciuridae), близком к общим предкам, насчитывают 

230 видов (массой от 10 г до 7 кг). Они потребляют высококалорийные раститель­
ные корма, а таюке мелких животных. Их буrорчатые щёчные зубы не приспосо­

блены к обработке rpyбoro растительноrо корма. В подавляющем большинстве 

дневные, обладатели uветноrо зрения. Часть веа.ёт древесный образ жизни (белки, 

видимо, исходная жизненная форма для семейства), другая - роющий (суслики, 

сурки) или промежуточный (бурундуки). Несколько обособлены летяги - дре­

весные формы с широкими летательными перепонками по бокам тела, в отличие 

от белок, ночные и впадающие зимой в спячку. 

Семейство Бобровые о~иняет всеrо D.Ва близких вида околоводных зверей 
(масса тела до 30 кг), рождающих зрелых детёнышей. 

Обособленное семейство Соневые (Gliridae; 30 видов) имеет сложную вну­
треннюю структуру, о.аин из симптомов реликтовоrо характера rруппы. Мелкие 
rрызуны в основном древесные, поеп.ают мяпсие плоды и мелких животных. Внешне 
похожи на маленьких белок, но впадают в спячку, активны по ночам. В широко­
лиственных лесах Европы и Кавказа распространена соня-полчок ( G/is g/is, рис. 
179, 22). 

В подотряд Мышеобразные объединены 1О семейств, из которых :шесь упо­

мянуты лишь основные. Тушканчиковые (семейство Dipodidae) делят на две 
rруппы - пятипалых и более продвинутых трёхпалых. Это сумеречные и ночные 

зверьки мелких и среа.них размеров, обитающие в пустынях и других засуШJiивых 

ла1Шшафтах Евразии и Северной Африки. При D.Вуноrом беге путём рикошети­
рующих прыжков на дnинных и мощных задних конечностях в качестве балансира 

используют длинный хвост, передние конечности сильно редуцированы. Роют 

норы, нередко довольно сложные. Потребляют сравнительно высококалорийные 

растительные корма. 

Семейство Слепышовые (Spalacidae) включает два рода rрызунов срецних раз­
меров, высокоспециализированных землероев. У них глаза скрыты под кожей. 

Роют слепыши резцами, позади которых губы смыкаются, изолируя ротовую по­

лость от внешней среды. Обширное семейство Хомяковые (Cricetidae) объединяет 
около 600 видов зверьков мелких и срецних размеров. Есть пустынные, как сле­
пуwонки (Elloblus), арктические, как обитающие в тундре лемминги (Lemmus), 
полуводные, как происходящая из Северной Америки ондатра ( Ondatra ziЬethicus; 
массой тела до 1,5 кr). Активны круглый rод, роют норы различной сложности, 
хорошо адаптированы к подземной жизни слепушонки, роющие резцами, изо­

лированными от ротовой полости, и цокоры (Myospa/ax), обрабатывающие rрунт 
когтистыми передними лапами. Настоящие хомяки в основном зерноядны, по­

лёвки же (подсемейство Arvicolinae) потребляют более rрубые растительные корма; 
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перетирают их щёчными зубами с высокими призмаmческими коронками, у некото­

рых - с неоrраниченным ростом, поскольку лишены корней. Песчанки (семейство 

GerЬillidae, около 80 видов), некрупные подвижные rрыэуны, внешне напоминаюшие 
мышей и тушканчиков. Обитают в открытых засушливых лакшuафrах Африки и юrа 
Азии, включая СрС11Нюю и Центральную Азию. В основном зсленояnны. 

Одно из наиболее обширных семейств - Мышиные (семейство Muridae; при­
мерно 400 видов с массой 10-500 г). В Новом Свете мышиных экологически 
замещают многочисленные хомяк.овые. Мыши и крысы активны в сумерках и 

ночью, зимней спячки не имеют. Высокоплодовиты, более длинноноги, длинноухи 

и длиннохвосты, чем полёвки. Потребляют животные и калорийные растительные 

корма, коренные зубы с корнями и бугорчатой коронкой. Наиболее известны до­
мовая мышь (Миs muscu/us). лесные, полевые мыши (Apodemus), обыкновенные 
крысы (Rattus). 

Дикобразы - крупные, чисто растительноЯдНые rрыэуны тяжёлоrо сложения, за­

щищённые преобразованными из волос крупными иrnами. Эrо матуроюnные звери, 

дающие один помёт в rоду. Ныне их причисляют к двум неродственным rруппам. 

Во-первых, это наземные восемь видов семейства Hystricidae (с массой тела до 
27 кг), населяющие тёплые области Старого Света, во-вторых, 11 видов амери­
канских дикобразов семейства Erethizoпtidae (масса до 18 кг), приспособленные 
к лаэанию и проводящие всю жизнь на деревьях. 

В южноамериканское семейство Свинковые (Caviidae, 15 видов) помещены 
зсленоядные зверьки с характерным обликом морской свинки ( Cauia porcel/us), 
но, кроме того, более крупные, длинноногие, бегающие наподобие зайцев, но 

короткоухие - род мара (Dolichotis). В отдельное семейство, близкое к предыду­
щему, выделена водосвинка, или капибара (Hydrochoems hydrochoerus; масса до 
80 кг), - самый крупный современный грызун. Существует ещё несколько аме­
риканских семейств с такими известными представителями, как крупные фрук­

тоядные прекрасно бегающие aryrи (Dasyprocta), обитатели каменистых склонов 
и остепнённых равнин шиншиллы (Chiпchilla), полуводная нуrрия (Myocastor). 
ценный пушной зверь, акклиматизированная в тропиках и субтропиках Северной 

Америки, Европы, Закавказья, Средней Азии. 
Наконец, заслуживают упоминания Землекоповые (Bathyergidae, до 15 видов), 

обитатели африканских пустынь южнее и восточнее Сахары. Особенно своеобраз­
ны адаптации голых землекопов (Heterocephalus), тело которых действительно 
покрыто лишь редкими вибриссоподобными волосками, температура понижена 

(32 °С). При помощи когтей и резцов они роют длинные разветвлённые норы с 
многочисленными камерами, в которых проводит всю жизнь. Семейная rруппа 

в несколько десятков особей организована вокруг единственной размножающей­

ся самки (более крупной) по типу муравьиной семьи. Потребляют калорийный 
растительный корм (луковицы, корневища), щёчные зубы бугорчатые, их число 

у многих сокращено. 

Отр11Д Зойцеобраэные (Lagomorpha) 

Ра:~личают два семейства с 59 видами. Распространены всесветно, за исключе­
нием Мадагаскара, Зомдского архипелага и Антарктиды. Населяют разнообразные 

местообитания от тундры до тропиков. Зубы без корней, с постоянным ростом. 
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На месте клыков обширная диастема, в верхней челюсти есть дополнительная 

пара резцов, примыкающая сзади к главным. Характерны крупные ушные рако­

вины и обращённые вбок глаза. Для переваривания клетчатки сбраживают её в 
огромной слепой кишке при помощи симбионтов и с неизбежным в подобных 

спучаях повторным пропусканием продукции ферментатора через пищевари­

тельный тракт (копрофагии). Ладони и подошвы полностью покрыты шерстью. 

&аут одиночный образ жизни (зайцы) или образуют довольно плотные поселения 

(пищухи; кролики). Открытоживущие виды рождают детёнышей хорошо разви­
тыми (ма°туронатные виды), а те, кто используют убежища, - голыми и спепыми 
(имматуронатные). 

Пищуховые (семейство Ochotonidae) представлены единственным родом пи­
щухи (30 видов массой до 350 r, например, северная пищуха Ochotona alpina, рис. 
179, 23); распространены в Евразии, Северной Америке и Северной Африке, в 
предгорьях и горах до высоты 6 тыс. м, используют убежища (полости в россыпях 
камней или норы), имеют в основном дневную активность. У многих хорошо 
развито звуковое общение. Сушат и запасают сено в небольших стожках (отсюда 

второе название группы - сеноставки). 

Зайцы (семейство Leporidae) приспособлены к быстрому бегу, их задние ноги 
намного длиннее передних. Сумеречные и ночные виды, многие роют норы 

(кролики). В помёте 2-8 детёнышей, иногда - до 15. Заяц-беляк (Lepus timidus, 
массой 3-5 кг) адаптирован к многоснежным зимам умеренной и таёжной зон. 
Приобретает к зиме белый мех, имеет особо сильно опушённые стопы для бега 

по рыхлому снегу. 

О1р11д Прыrунчики (Macroscelidea) 

Единственное семейство Прыrунчиковые - 15 видов с массой тела 30-440 г. 
Другое название - споновые землеройки - отражает присущую этим животным 

вытянутую гибкую мордочку в виде хоботка, как у короткоухоrо прыгунчика 

(Macroscelides proboscideus, рис. 179, 24). Характерны таюке крупные глаза и 
ушные раковины, длинные лапы и хвост. Внешне напоминают тушканчиков и 

так же передвигаются рикошетирующим бегом. В стопе сращение костей об­
разует цевку. 

Питаются преимущественно насекомыми. Населяют разнообразные биотопы 
Северной и Юго-Восточной Африки от открытых степей и саванн до тропических 

лесов. Активны в дневное или сумеречное время. Детёныwи рождаются зрячими, 

в шерсти, развиваются быстро. 

nЮИСХОЖАЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИСЮРИЯ 
МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

Поскольку млекопитающие несомненно занимают верхнюю ступень на эволю­

ционной лестнице позвоночных, можно было бы думать, что они происходят от 

какой-то прогрессивной ветви рептилий, обособившейся в сравнительно Нt118ВНСС 

время (рис. 180 ). Но в действительности предки млекопитающих начали своё эво­
люционное развитие ещё в середине карбона от весьма примитивных реmилий, у 
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1 
~ Рис. 180. Схема филогении зверообразных рептилий и 
Е млекопитающих: 

1 - пелнкоэавры (Pelycos.auria), представитель - днме1р0дон 

(Dimetrodon); 2- растительноядные дицинодонты (Dicynodon­
tia), представитель - каннемейерня (Konnemeyerio); 3 - гор-
rонопсы (Gorgonopsia), представитель - лиuеНопс (L)'CQenops); 
4 - цинодонты (Cynodontia), представитель - трннаксодон 

(ТhrJnaxodon); 5 - мноrобуrорчатые (MultituЬerculata), пред­

ставитель - ПТWlодус (Ptilodus); 6 - раннее млекопитающее, 

представитель - морmкукодон (Morgonucodon); 7- однопро­

ходные (проехидна Z.ag/ossus); 8- сумЧ"атЬl:е Metatheria, Marsu­
pialia (rорный кеН11'РУ Mocropus robustus); 9 - маuентарные 

Eutheria, Placentalia (COНJI Gfis из отряда Грызуны, Rodentia) 

~ Jt fJ ~ ,· ·.· 
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которых наметился синапсидный способ рм:укции покровного панциря головы. 

Эrу группу синапсид назвали пеликозаврами (Pelycosauria; рис. 181, А, Б). а всё 
обширное обьминение, принимаемое многими авторами за отдельный классам­

ниот, - зверообразными репти.пиями (Тheюmorpha). Первоначальное вьщеление 

пе.nикозавров на фоне амфибийных предков могло быть результатом адаптации 

к питанию крупной добычей. Это первые настоящие хищники среди амниот. 

К концу карбона и особенно в начале перми группа претерпсяа бурный расцвет 

формообразования и со:шала богатую фауну (более 170 родов). К этому времени 
существенно расширился алаптивный диапазон пеликозавров, но большинство 

их обитапо на суше, nитаясь растительной и животной пищей. В начале перми 
доминирующей rpyni:Ioй стали хищные пеликозавры, такие как Sphenacodon и 
Dimetrodon (рис. 181, А). крупные животные, до 3 м длиной. 

Во многих отношениях пеликозавры оставались достаточно примитивными 
яля рептилий: их конечности были широко расставлены, височная яма была 

небольшой, а скуловая дуrа - широкой и массивной. Но зубы псяикозавров об­

наруживали начальные этапы дифференцировки: на преnчелюС'ПIЪIХ костях они 

напоминали резцы; за ними шли парные клыки, но конические щёчные зубы ешё 

не были приспособлены к пережёвыванию пиши. 

Для пеликозавров было характерно отсутствие известной у многих низших 

тетрапод ушной вырезки на заднем краю крыши черепа (см. рис. 110, Д, 16), 
которая предположителъно возникала на месте брызrальuа, вмешала барабанную 

перепонку и занимала подходящее положение для передачи вибраций с пере­

понки через стремя (рудимент подвеска - hyomaпdibulare) на внуrреннее ухо. 

У этих ранних синапсид по причинам, связанным с техникой обработки корма, 

челюстной сустав располагался очень низко, крупное стре.м11 тянулось к нему, 

контактировало с кtюдротной и со1U1еновной костями. Возможно, оно переаавапо 

вибрации с грунта через нижнюю челюсть (сейсмический слух). Упомянуrые выше 

(сфенакодонтные) пеликооавры (как и боnее позание зверообразные рептилии) 

име.nи на наружной стороне Jli!ЛotIOй кости так называеыую от02нутую пластинк:у 

(рис. 181, Б, 13), которая тонким и широким гребнем выступала от наружной сто­
роны кости, распоnаrаясь параллельно её боковой поверхности. Как прЕШОалаrают, 

под ней находилась воздушная полость, возникавшая как выпячивание канала 

брызrальuа. Эrа воздушная камера позволяла отоrнуrоА пластинке колебаться, 

подцаваясь давлению звуковой волны, и могла служить резонатором. Таким об­

разом:, очевидно уже у пеликозавров чувствительность к звуковым колебаниям в 

во:шухе была приурочена к области челюстного сустава, тем самым наметились 

предпосылки к формированию :шесь среднею уха. 

У многих пеликозавров, представителей разных семейств, на спинной сто­

роне сушествоваnа кожная складка, соеnинявшая необычайно высокие (до 1 м) 
остистые отростки туловиwных позвонков, от плечевою пояса и по крестцовый 

отдел. Причём у некоторых пеликозавров (EdaphosounJS) эти ости несли короткие 
поперечно ориентированные выступы. Высказывались разные предположения 

относительно назначения этоrо «napyca11o, но согласно наиболее убедительной 
версии, складка имела боrатое кровоснабжение и моmа играть важную роль в по­

кпенческой термореrуляuии пе.nикозавров как орrан регулируемого поглощения 

тепла или, наоборот, теппоотдачи. 

В ранней перми на смену пеликозаврам пришли их более прогрессивные по­

томки - зверообразные рептилии (Тherapsida), которые тоже стали доминирую-
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Рис. 181. Морфоооrичсские особенности некоторых зверообразных рептилий: 
А - схе.яет пеликозавра Dimetrodon; Б - череп днмеtродона; В - череп дицинодонта (DicynodOll); 
Г - череп rорrонопса Sauroctonus; д - скелет цннодонта Cynognathus (длина черепа до 75 см); 
1 - Э1rлаэничная кость; 2 - лобная кость; З - cкyлolWI кость; 4 - прелпобная кост~.; S - с.nёзная 
кость; 6 - носовая кость; 7 - ПреJl'IМIОСТНая косn.; 8 - верхнечмюстиая кость; 9 - зубная костъ; 
10- nonepeqнaи косn.; 11 - крЫJtовндная кост~.; 12 - перt1111екn.ино111и.аная кость; IЗ - отоrи)'ТаJI 
пластинка угловой кости; 14- угловая кость;IS - сочленовная кость; 16- надуrловая кость; 17-
uадратная косп.; 18- квадратиоскуло118.11 кость; 19- верхнекрыпо111ИJ1Ная кость; 20- передиеуwнu 
кость; 21- чешуйчатая кость; 22- венечный отросток зубной кости 

шей группой. Примерно за 40 млн лет от средней перми до среднеrо триаса они 
дали соrни видов. 

Хотя среди тераnсид было немало высокоспециализtiрованных растительно­
ядных форм, в большинстве это были хиwники, принадлежавшие к зверозубым 

рептилиям, или териодонтам (Theriodontia). 
У терапсид отогнутая пластинка угловой кости выражена значительно 

сильнее, и её значение как маркёра области восприятия звуков из вщпуха под­

твержаастся выраженным в разной степени подразделением нижней челюсти на 

два от.пела, непрочно связанных между собой. Эrо крупная зубная кость и распало-

436 



женный позади неё комплекс небольших «Постдеитальных. костей - сочленовная, 

уrловая, надуrловая и ешё две покровные кости. Квадратная кость рыхло связана 

с черепной коробкой, вместе со стременем, она входит в комплекс образований, 

прсшположительно передававших колебания внуrреннему уху. 

Таким образом, предполагается, что значительный набор скелетных элемен­

тов, входивший у предков терапсид в состав челюстноrо аппарата, оказался во­

влечён у них в сферу крайне важной адаптации - формирования среднего уха. 

Эффективное участие этих костей в передаче звуковых колебаний требовало их 

подвижности оТносительно мооrовой капсулы и зубной кости и тем самым фак­
тически разрушаnо общую конструкцию челюстноrо аппарата, унаслсщованную от 

ранних амфибий и сохраненную остальными тетраподами. В результате в линии, 

ВМУШСЙ к млекопитаюшим, сформировалась иная конструктивная основа этоrо 
аппарата. Вследствие податливости рыхло скреплённых между собой костных 

элементов в области челюстноrо сустава он не мог предосrавлять нижней челюсти 

надёжной опоры, необходимой для сильноrо сжатия добычи челюстями. 

Многие зверообразные рептилии, образовавшие широкий веер вымерших 

rрупп, использовали в основном горизонтальные, продольные движения и уси­

лия нижней челюсти. 

Например, растительноядные дицинодонты (Dicyпodontia), суmествовавшие с 

поздней перми Южной Африки до конuа триаса, были весьма разнообразны по 

размерам и строению тела, но имели довольно постоянные пропорции черепа из­

за уникальной специализации ротового аппарата (рис. 181, В). Височная область 
черепа была у них удлинена; а скуловая дуга превращена в широкую горизонталь­

ную полку, от обеих сторон которой вероятно начинались челюстные мышцы, 

ориентированные, судя по конфигурации черепа, почти rоризонтально. От зубов 

чаше всеrо оставалась лишь пара гипертрофированных верхних клыков, очевидно, 

вперtпи обе челюсти несли клювовuдный роговой покров. Челюстной сустав от­

личался продольно растянутой суставной поверхностью на нижней челюсти. Её 

рельеф свидетельствует о способности к широкому возвратно-поступательному 

скольжению, при котором острые лезвия роrовых чехлов на челюстях могли резать 

растительный материал. 

Другим примером адаптации к использованию прццольных движений и усилий 

нижней челюсти из-за ослабления челюстного сустава могут служить прtпстави­

тели териодонтов, rорrонопсы (Gorgonopsia) - доминируюшие хишники ПО311Ней 

перми (рис. 181, Г), охотившиеся на крупную добычу. У них сильно выступали 
нижние клыки, а щёчные зубы, как и у дицинодонтов, были слабы или отсуr­

ствовали. Зубная кость имела длинный венечный отросток (22, место крепления 
располагавшейся позади челюстной мышцы) и вместе с крупным клыком напо­

минала Г-образный багорик, что позволяло этим животным эффективно разры­

вать добычу резкими продольными рывками (или, возможно, сериями рывков, 

используя нижние клыки в качестве виброинструм:ента). 

В начале триаса rорrонопсов вытеснили другие, более продвинутые хищники -
цинодонты (Cynodoпtia). непосредственные предки млекопитающих. Прааца, 

•Маммализация• (становление типичной для млекопитающих организации) 

происходила парал.nельно в нескольких ветвях (большинство которых оказалось 

тупиковыми), так сказать широким фронтом. Череп цинопонтов был, как прави­

ло, низким из-за малых размеров головного мозга, но очень широким, поскольку 

мощные скуловые дуги были сильно выгнуrы в стороны, обрамляя заполненные 
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мускулатурой обширные височные окна. Мускульные волокна тянулись на ве­

нечный отросток не только сэаци и изнуrри - ar черепной коробки, но и снаружи -
от скуловой дуrи. В ходе эвопюции совершилась переориентация последней му­

скульной порции - область отхождения её волокон от черепа распространилась 

вперёд с чешуйчатой кости на скуловую и даже на верхнечелюстную, что дало 

ей способность тянуrь нижнюю челюсть вверх и вперёд. Так возникла большая 

жевательная мышца (массетер), способная уравновесить направленную назад 

составляюШУЮ усилия примитивной (архаичной) части мускулатуры (височной 

мышцы) и вместе с ней тянуrь нижнюю челюсть точно вверх, как это необходимо 

для обработки пищевых объектов щёчными зубами (т. е. для жевания). 

В южноафриканских палеонтологических материалах из раннего триаса фоно­

вой IJ)УППОЙ (т. е. обильно представленной) были цинодоlПЫ из рода Cynognathus 
(рис. 181, Д; дословно •собачья челюсть•) с типичной для того времени зубной 
системой хищных животных и с рельефом на скуловой дуrе, подтвержцающим 

существование массетера. 

Развитием массетера компенсируется неуклонное ослабление заднего отдела 

нижней челюсти и квадратной кости, не способных прецоставить необходимую 

опору крупной зубной кости. Кроме тоrо, в линии, ведущей к млекопитающим 

(как и в нескольких слепо окончившихся линиях), зубная кость приобретает 

новую, независимую опору на осевой череп (а именно, на чешуйчатую к.ость) -
образуется вторичный, или маммальный, челюстной сустав. 

Важные изменения произошли также в расположении и структуре парных ко­

нечностей териодонтов. В отличие от таковых у пелихозавров теперь конечности 

расположились под туловищем животных и заняли парасаrипальную плоскость; 

локтевой сустав оказался направлен прямо назад, а коленный - вперёд. Соот­
ветственно этому изменилась и фаланговая формула пальцев, которая на обеих 

конечностях приобрела одинаковый вид - 2, 3, 3, 3 и 3; такой она осталась и в 
конечностях современных млекопитающих. 

Быстрый морфологический прогресс териодонтов в начале триаса невольно 

заставляет задуматься, а не у них ли впервые сформировался характерный для 

млекопитающих волосяной покров? Не они ли первыми стали выкармливать своих 
детенышей молоком и использовать преимущества гомойотермии? 

Чтобы ответить на эти вопросы на палеонтологическом материале, существует 

лишь один путь - поиски косвенных доводов в пользу возможных проrрессивиых 

достижений этих животных. 

Решающими аргументами в этом случае мoryr стать степень развития вторич­

ного костного нi!ба у териодонтов, формирование у них вторичного челюстного 

сустава и, соответственно этому, возникновение различных вариантов жева­

тельных зубов. Наконец, важный критерий принадлежности переходных форм 

к млекопитающим - это установление дифиодонтии вUесто полифиодонтии, 
характерной для амфибий и рептилий, т. е. ограничение сменяемости зубов только 

двумя наборами. 

На примере представителей рецекrных (современных) групп млекопитающих 

нетрудно убедиться, что вторичное нёбо, разделяя дыхательные и пищеваритель­

ные каналы, позволяет животному дышать непрерывно и при пережевывании 

пищи, и при сосании малока. Кстати, и для тоrо, и для друrого нужны мяпсие губы 

и подвижный язык. А потребность в непрерывном дыхательном ритме становится 

императивом только при необходимости поддержания постоянной температуры 
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тела. Последнее же недостижимо беэ испопьэования средств фиэической термо­
реrуляuии, как, например, подкожные накопления жира или волосяной покров. 

Праuа, первоначально волосы моrли появиться в роли осязательных антенн, 
как вибриссы. 

Таким образом, морфофизиопоrическая организация млекопитающих в значи­

тельной мере доnжна была с.ложиться уже на уровне среднею триаса у продвинуrых 

териодонтов. По типу размножения они, вероятно, бы.ли ешё яйцекладУШИМИ, 
посКОJ1ысу с триаса ведёт своё начало самая примитивная rpynпa современных 

М.11екопитаюших - однопроходные. 

Как помазывает ископаемый материал, у примитивных терапсид начала ме­

зозоя втор~чное костное нёбо отсуrствовало. Но к середине триаса оно получает 
широкое распространение у самых разных представите.лей высших териодонтов. 

Более тоrо, ешё в триасе появились травоядные терапсиды - дицинодонты: (см. 

с. 437), которым д11Я переваривания растительности (со сбраживанием корма при 
участии симбионтов) также весьма желательной была теплокровность. 

В одном очень важном аrношении триасовые териодонты практически не про­

двинулись вперм - как уже упоминалось, их rо.nовной мозг бы.л аrносИТСJJьно 

"". 
Бурный прогресс фауны терапсид начинался в холодных К.11иматических зо­

нах, испытывавших впияние юж.но-rондванских ледников пермскоrо периода. 

Поэтому СО3118.НИе механизмов ПОШJ.ержания постоянной температуры тела было 

адаптацией к сушествованию в диапазоне низких температур: этой цели служил 

и «парус. пеликозавров, и шерстный покров, и выкармливание детёнышей моло­

ком, и выделение мочевины при отсутствии дефицита впаrи, а также и довольно 

низкий уровень оптимальных температур, характерный д11Я всех звероподобных, 

ее.ли судить хотя бы по температуре тела современных млекопитающих. Так, у 
современных млекопитающих нормальная температура тела чаше всеrо варьи­

рует в пределах 36-38 °С, тогда как у птиц - в пределах 40-43 ·с. Для борьбы 
с переrревом звероподобные моrли развить многочисленные потовые железы, 

теплообменник в носовой полости (см. с. 399), выработать особые способы 
охлаж.паюшего дыхания - пОJJипноэ (одышку). 

Поэтому жаркий сухой триас оказался крайне неблагоприятным для зверооб­

разных (терапсид), и к началу юры они почти полностью исчезают из палеонто­

логической летописи. Вымиранию терапсид способствовало также преследование 

эффективными четвероногими хишниками из архозавров. Это бьти текодонты, 
освоившие быстрый беr наземные крокодилы, ранние родственники динозав­

ров. 

На протяжении пос.ледуюwих 80 миллионов лет млекопитающие почти не 
оставили ископаемых свидетельств своего сушествования. Те немногие палеон­
тологические находки, что были собраны в горизонтах юры и мела, позволяют 

лишь приблизитсяьно судить об их облике и биологии. Очевидно, в это время 
они бы.nи весьма малочисленными. Судя по сохранившимся зубам и фрагментам 
скелета, в большинстве своём это бы.ли мелкие формы, питавшиеся насекомыми. 

По-випимому, они обитаnи в густых влажных лесах, которых избегали зауропсицы, 

и вели преимушественно сумеречный и ночной образ жизни, как и большинство 

современных млекопитающих. Но похоже именно эта жизнь изгоев оказалась 

мошным стимулом к развитию у них совершенных органов обоняния, слуха, 

осязания и параллельно - rо.nовного мозrа. 
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Последовательность адаптивных преобразований, ведущих к формированию 

характерного для млекопитающих среднего уха, довольно ясна. Из отогнутой 

пластинки угловой кости возникли как барабанная перепонка, так и рамка для 

неё (рис. 182, 5). Сочленовная кость на каких-то стадиях процесса тоже форми­
ровала заднюю часть рамки ( 7), а позже сохранила связь с центром барабанной 
перепонки, образовав путь для передачи вибраций через челюстной сустав на 

квадратную кость и далее по стремени к внутреннему уху. В окончательном виде 

у млекопитающих угловая кость получила название барабанной. Возникший из 
сочленовной кости ( 7) молоточек (malleus), производная квадратной кости (J) 
наковалЬНR (incus) и стремя очень мелки, что уменьшает обусловленное инерцией 
угасание передаваемых ими колебаний. 

В самом конце триаса от основного эволюционного ствола млекопитающих 

обособились относительно примитивные формы, первоовери (Prototeria), пред­
ставленные в современной фауне однопроходными (Monotremata). Их история 
изучена очень плохо, посКОJJьку главным источником информации о развитии 

отдельных rрупп зверей являются зубы, которых современные однопроходные 

лишены. Лишь у дстёнышей утконоса в первые недели жизни появляется rене­

раuия молочных зубов, которые по своей морфологии подобны зубам триасовых 

MultituЬerculata. 

Согласно другой точке зрения (которая не отражена на рис. 181). первозвери 
обособлены от подкласса Theria еще с палеозоя и прошли длительный само­
стоятельный путь эволюционного развития. Результаты тонкого сравнительного 

анализа морфологии черепа (прежде всего, височной области и среnнего уха) 

указывают на их большее сходство с дицинодонтами и rорrонопсами, нежели с 

потомками более позаних цинодонтов. В таком случае их можно рассматривать как 
порождение удаленноrо края того обширного фронта эволюции тсроморф, на ко­

тором разворачивался процесс маммалиэации. Можно говорить об относительной 

дифилии млекопитающих, т. е. существовании в их составе двух эволюционных 

линий. Конечно, они имели общего предка, но это бЫJI предположительно пред­

·ставитель пе.nикозавров - еще не зверь. 

Плацентарное живорождение сформировалось, по-виnимому, в меловом пе­

рюше. Во всяком случае в верхнемеловых отложениях присуrствуют свидетельства 

, 2 

Рис. 182. Схема устройства нижней челюсти раннетриасовой звсрозубой рептилии цино­
донта Trinaxodon. Вид снаружи: 
/ - квадратная косп. с приросшей снаружи квадратиоскуловоА костью; 2 - нацуrловая кость; З -
венечный отросток; 4 - зубная кость; 5 - aтorнynui пластинка угловой кости; 6 - угловая кость; 

7 - ре1р0артнкул11рныА О'J1ЮСТОК сочленовной косm 



существования плаuенты у сумчатых (Marsupialia, s. Metatheria) и плацентарных 
(Placentalia), или высших зверей (Eutheria). 

Охрана М/\екотпающих 

Как и другие живые организмы, млекопитающие подвержены процессам есте­

ственного вымирания. Однако по мере интенсификации хозяйственной деятель­
ности человека и освоения им всё более обширных территорий темпы вымирания 

млекопитаюЩJtХ заметно воэросяи. Подсчитано, что с начала XVll и до середины 
ХХ в. с лица ~млн исчезло около 40 видов млекопитающих. В настоящее время 
полное истребление уrрожает по крайней мере 120 видам зверей. Большую роль 
в этом процессе сыграл охотничий промысел, который человечество практикует 

с древнейших времён. И хОтя некоторые считают, что человек мог быть повинен 
в прямом истреблении, например, некоторых видов крупных быков, лошадей и 

даже мамонта, традиционные способы охоты обычно не нарушают естественного 

баланса чисяенности диких животных с условиями их существования и умеренной 

квотой изъятия их из природы. Куда более значительный ущерб наносит живот­

ным промысел, поставленный на промышпенную основу. Так, использование 

совершенных средств добычи животных (нарезного оружия, китобойных орудий, 

разнообразных самоловов и т.д.). а также быстроходных транспортных средств 

(судов, вертолётов, вездеходов и т. п.) способно привести к почти полному ис­

треблению даже массовых виnов зверей в сталь короткие сроки, что естественное 

восполнение численности этих животных становится невозможным. Так, напри­
мер, начавшийся во второй половине ХХ в. промышленный промысел голубых 
китов (Ва/аепор/еrа muscu/us) - крупнейших млекопитающих нашей планеты - в 

антарктических водах привёл к сокращению численности этих гигантов к началу 

1960-х годов более чем в 200 раз. И только теперь, после введения полного запрета 
на их добычу, численность голубых китов начинает меш~:енно расти. 

Неумеренная, бесконтрольная охота в последние I0-15 лет приводит к почти 
полному истреблению сайгака (Saiga tatarica), джейрана (Gaze//a subgunurosa) 
и кулана (Equus hemmionus) в среднеазиатских государствах, а также лося (A/cef 
a/ces), кабана (Sus scrofa) и косули (Capreolus capreolus) в лесах средней полосы 
России. 

Катастрофическую роль играет распространение моды, а значит, и фанта­

стически высокие цены на шкуры крупных хищников (ягуара, тигра, леоnарда, 

различных медведей) или сырьевые материалы (рога носорогов, слоновая кость, 

секреты мускусных желез и прочее), имеющие широкое применение в производ­

стве дорогостоящих художественных и:щелий или различных снадобий народной 

медицины. 

Однако самую роковую роль в полном исчезновении угрожаемых или исходно 

редких видов зверей играет преобразование или полное разрушение их первичных 

местообитаний. Так, например, распашка североамериканских прерий не только 

способствовала, наряду с охотой, значительному сокращению численности бизо­
на (Bison blson), но и привела к почти полному исчезновению луговых собачек 
(сусликов, род Cite//us) и черноногого хорька (Muste/a nigripes). 

Вырубка первичных лесов мя производства древесного угля - основного ис­

точника энергии мя местных жителей Мадагаскара - приводит к быстрому и 
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необратимому уничтожению уникальных природных сообшеств этоrо rиrантскоrо 

острова, в том числе к вымиранию многих видов лемуров (семейство Lemuridae) 
и виверр (семейство Viverтidae). 

Заrрязнение rорных рек вызывает постоянное сокрашение численности и без 

тоrо чрезвычайно редкой пиренейской выхухоли ( Galemys pyrenaicus), а про­
мышленные стоки в озеро Байкал влекуr за собой массовый падёж эндемичной 

байкальской нерпы (Phoca siblrica). 
Лишь частичной альтернативой этому губительному ВОЗJ1ействию человека 

на дикую природу является организация природных заповедников, заказников 

и национальных парков, а также практика искусственного разведения редких 

животных в зоопарках с ПОСЛСIIУIОШей реинтродукцией попученноrо потомства в 

естественные местообитания этих виаов, разумеется, только в тех случаях, когда 

это возможно. 
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Диаnс1t11ный череп :ZS3 
Динамическое парение 310 
ДифиодоКJИЯ 393 
Дифицсрхальный хвосrовоА 

плавник 90, 236 
Доиик аппе1ШИхуЛ11рии 31 
Дробление 49, 85, 126, 327, 408 

жабернu крышка 132, 137 
Жвбериые лепестки 57, 121 
-лучи 114 " 
- иеwки 34, 94 
-пepel'OpQllКК12, 150 
-щели6 

Жабры 56, 77, 120 
Жвачка 397 
Жслточиu пробка 214 
Желудок 23, 76, 393-397 
Живорожцеиие 85, 282 

Задняя кардинаnьнu вена 14, 

"' -кишка77, 320 
3аэубренный клапан 265 
3амещuощие кости 65 
3аролышевьай диск 86, 126 
Зоохсантин 300 
Зрелорождающие животные 

410 
Зубы 65, 76, 121, 154, 392 

Имматуронатные жнваrные 

410 
Инваrинация 42, 86, 126, 139, 

214,327 
Инстинкт доиа 334 
ИнтерхарпалЬllое сочленение 

248,293 
Интертарзаn:ьное сочленение 

248, 293 
Инфрарострапьный хращ 216 
Ионоциты 96, 153 

Кайноэойсхая эра 64 
Каменноуrолwrый ПСриQQ. 48, 62 
Кар1пахс 251, 258 
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Кембрий 48 
Кератин 65, 124, 245 
Киль rрудины 303 
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Китовый ус 427 
Кишечник 13, 23, 77 
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Клоака рыб 120, 149 
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КоП'И296,372 
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132 
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ш 
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Копчиховая железа 296 
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329 
Кориум 7, 22, 65, 142, 371 
КосмоиднаJI чешуя 143 
Костнu чешуя 144 
Кость65 
Красное тело 151 
Крестеu66, 303 
Кро1еносн1111 система ПЛО118 
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Незрморожцаюwие животные 
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Нейрокраниум 113, 231, 233 
Нейрулящu1 18, 86, 408 
Неоrении 31, 100, 228 
Не111рные плавники 110, 127, 

140 
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Нервный ваnик 5S, 215 
- rанrлий обо/~:очниХDВ 23, 24 
- гребень 10, 54, S7 
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Ни:княи челюсть 114, 131, 380 
Нитевианые перЫI 298 
Новая хора 260, 386 
Нопи 372, 428 

Оболочки яйца 85 
ОбоиятелWWI каnсупа 90, 113 
Обтскаемвв форма тела 140, 

'" Окологлоточное мерЦl'l'IШьное 
кольцо 12, 23 

Оофаrия 124, 156 
Оперкулирное дь1хание 137, 191 
Опистоцельные по:нюнки 168 
Орrан обонllнии 7S 
Орrаны боховой линии 5S 
Ордовнк48 
Осевой скелет 7, 66 
- череп (нейрокраниум) 67 
ОсморегуляUИJ1 рыб 124, 152 
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Оrико-окwсnитаnьиыR бпок 
231,236 

Отоrнутu: мастинка (уrповой 

кости) 435 
Очин 297 

Паnеоrен-неоrеновыR nериаа 

64 
Папеоэойсхая эра 62 
Паннццево отверстие 265 
Панты373 
Парабраихиальнu nanocn. 121 
Парас8I'КП211WW1 МОСJСОСТЬ 292 
Парасимпатнчесхая нервная 

сисrема70 
Парахордаnин67 
Парные мавники 109, 114 
Пароnшw227 
Партеноrенеэ 281-282 
ПартеноrенетнчесJСОе размно-

жение 280 
Пapycll,95 

П~оморфоз 228 
Пение 318 
Первичная l5opowca 86, 327, 410 
- верхнu: ЧеJllОСТЪ 131 
- почка 83 
Первичный челюстной сустав 

132,380 
Передняя кардинаnьиu вена 

14, 123 
- кнwка 76 
Перелётw 331, 334 
Перепончатъ~й лабиринт 73 
Перкпимфа 73, 116 
Пермский nериаа 62 
Пескоройка 97 
Печень23, 77 
Печёночнu вена 96, 330 
Печёночный вырост 13 
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Пинеаnьиыll: орган 71 
ПнwеВОд 23, 94 
Ппаватепьиыll: П)'Эl~lрь 136 
Ппавниковые камеры 9 
ПпакоИJ1Нu чеwуя 143 
Ппастрон 258 
Ппатибвэаnьный череп 145 
Ппечевоll:по.11с68, 114, 132 
ПоrаАКИ 320 
ПОJРtеJJудочная JR/ICЭa 77 
ПQZlКИwечная вена 14 
Псщмозrовая железка 23 
ПOllOUКТW 15, 40 
по~rьемнаяСJU1а310,355 
ПО1rЫ1эwчная ,gyra 114 
- мускулатура 115 
Л0380НОЧНИХ 66 

Позw11СИ 318 
ПоАКК11отермные живоrные 268 
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65,131 
Пanih'309 
Паnиrамные виды 333 
ПаnипnоКАНые llUIЫ 227 
ПолифиОJЮНТИ.11 393 
Полосатые тела 147, 246, 313, 
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Полосn. перикаJШВ 38, 81, 123 
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Порфирии 300 
ПОХQ11ХВ382 

Почки иакомения 24 
Почкование 26 
Предпочха 81 
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артерии 14, 95, 122, 138, 164 
Присоска 25 
Прокоракоид 202, 415 
Пронефрос 81 
Пропатаrнум 295 
Пропемирование 311 
Пропульсивная сипа 311 
Праrивоточная сисrема 150, 

151, 405 
Протонефридии 15 
Процмьные позвонки 199, 249 
ПрJ1маnииейиыА ХО11 змей 283 
Птенuовwк mиuы 333 
ПтерlUIИИ 295 
ПТИ'lьемоnоко319 
Пух.298 
Пуховые перм 298 

Развитие rлаза 75 
- пера298 
- почек81 
Ра:шепеиие паrоков хрови у 

JIJll)'WКИ111 

- - - - репrипиll: 165 
Рамфотска 196 
Рахитомные позвонки 138 
Реабсорбuия всшы 145 
- - у чешу11:чатых рептнпнй 

''" - - - мпехопнтающих 405 
Рёберное дыхание 145, 400 
Рёбра 66, 141 
Резонаторы 113 
Ре1m111ьиая железа 110 
Рикоwетируюшие прыжхи 385 
Pora373 
Ротовой сифон 22 
Роrоmоточное .иwхаиие 220 

Саnrrтапьиая nnocxocn. 31 
Свободные иервиwе окоича· 

ния72 

СеRсмическиА cnyx 221, 256, 435 
Семеиник81 
Сердuе78 
Сероэа244 

""""""74 
Скпатяпs9,311 

С:Ю,,..62 
Симметричные ПOXQDICll 382 
Симпатическая нервная 

система 105 
СинапсИ11Иый череп 369 
Скеnет свободных коиечнос:'n!й 

тnрапод 68, 380 
СкомброИ11Иый JU1ЮКИТ811Ъ 140 
Скорлуповая оболочк.а 243 
Сл.изnоR фильтр 12, 22 
Сл.изисто-реснкчный меха-

низм Y.11118JIHВ8НIOil ПИЩИ 46 
СJ[ухоаая капсула 67 
Соединитепьиая ткань 7, 12, 47, 

65,90 
Соматическая мускулатура 69, 

91,115 
Сомиты 18,86 
Сонный проток 109, 264 
Сочленовные отростки 

позвонков 199, 237, 149, 
301, 419 

Спаривание 100 
Сперматофор 219, 228 
Спинная аорта 14, 95, 123 
- косn.301 
Спинно-моэrовwе нервы 72 
Спира11ъная киwка 120 
Среднее ухо 198, 205 
Средюu1 киwха 76, 149 
Статкчесхое парение 310, 342 
Статоцист 25, 29 
Стеrмъный череп 251, 252 
СтереОСПОНJIИllЬИЬlе ПОЗВОНКИ 

239 
Стиrмы 22 
Стоnон 27, 29 
СrоМОХОJШ 31, 35 
Стремя 67, 198, 101, 218 
Супрарострапънwll: хрящ 216 

Тазовая почка 83, 403 
Тазовый повс 68, 103, 307 
Теменной mаз 92 
Термопох81Dр 284 
Торнари11 42, 43 
Трабехулы 55, 67, 90 
Трепещущий поnёт 311 
Третичные обою!:ки яйца 85 
Триасовыl!: период 64 
Тропибаэапьиыl!: череп 145 
т_.... ... 
Т'уловнщнаJ1 почка 83 
Туловищные позвонки 200 



Туника 22 
ТуракоВСРJIИН 300 

Улитка 261, 316, 389 
УrреВJШНЫЙ JIВJIЖllТUI> 140 
УКдУJU1uионное плавание 9 
Ywнu выреэха 287 

ФенестраuИJI черепа 252- 253 
Феромонw 222 
Фап:иао3249 
Фронтал~.11811 мосхосn. 31, 140 

Хвостовая aprtplfJI 14 
-вена 14 
ХвостовоА мавннк 7, 110, 133 
Хоанw 75, 147 

""""'" Хориа 7-9 
XpJiщ55-56 

Цедкльнwй аппарат 186, 319 
Uе.п:ом 15,34,81 
Цеиоrенез216 

Ценоuиум 44-45 
ЦефалН31111JU1 10, 91 
Цикло11.1111ые чешуи 128-129 
Циртошшоцнтw 15 

Челюстная.цуrа67, 114, 
131-132 

Череп 67 
Чешуя рыб 143 
Чу.иеснаясеn.151 

ШеАные ПО380НJСН 301, 367 

Щнтов11.1111ая жеnеэа 84 

ЭкстрабранХИ1J1ьные хрящи 
107, 114, 121 

Эктомезенхима 55 
ЭIСl'ОТермные жнютные 219 
Эласмоианые чешуи 144 
Элекrрорецепторы 190 
Элекrрическне орrаны 158 
Элеобласт29 
Эмаn.ь(3)'бная)65 

Эмбwюмериые ПО311ОИ1Q1 240, 287 
Экаолнмфа 73, 116 
ЭКJIОСТИЛr.12,22 
Эпибоnия 86, 126 
ЭпИдСРмапьные сенсорные 

маколы 55, 84 
Эпиаермис7, 22,65 
ЭпистрофеА 249, 288, 301 
ЭпифН371 
Эrмоnюстилия 145 
Эrмосфеноиаиый блок 

231-233 

ЮрскиА пepllQll. 64, 191 

Я3Ык 76, 90, 94, 99 
Яичник 16, 24,81 
ЯAueaOJJ.24,81 
ЯАuежиаорожnсние 85, 124 
ЯАuероЖ11.ение 85 
Яхобсонов орrан 261 
Ямка Гатчеха 11 
- кеплихера 11 



УКАЗАТЕЛЬ РУССКИХ НАЗВАНИЙ ЖИВОТНЫХ 

Аu.отковые 348 
Австрапийсхав акула-доr 156 
Австрапийскаа бычЫI акула 156 
Аnwовыс 270, 280 
Aryrи432 

Аистовые 342 
Аис:тообраэные 61, 331 
Аканто11.ы59,62,189 
Акантостеnа 235, 236 
Аксолотль 228 
Акула-домовой 156 
Акула-мако 157 
Акула-няныса 156 
АкулохВОСIЫе скаты 159 
Акулы-воббеrонrм 156 
Аллиrаторовые (семеАство) 287 
Аллозавр292 

Альбатросы 180, 301, 341 
Амбкстомв 228 
Американсхая кухwа 319 
Американсхие вараны 261, 272 
Американсхие rрифы 344 
АмернкансхиА nмоз-бегун 271 
Амниоты58, 242 
Амфнаслидw 105 
Амфибии (•Земноводные) 58, 

197 
Амфисбенw 281 
Амфиумв 228 
Анабас 184, 230 
Анаконда 284 
Анамнни 58, 242 
Анаслидw (•Бесnанцирные•) 

102 
Анатолеnис 62, 102 
Андский КOllJIOP ]44 
Анкилозавры. 292 
Аимисы271 

Антиархи 235 
Антрахоэавры 238 
Анчоус евроnеАс:киА 172 
Анчоусовые 172 
АnnенднкуJ1J1рни 28 
Араванообраэные 168 
Артро.nеmидw228 
Археоптерикс 64, 335 
Архозавры 286, 291 
Асшшо&Ьlе змеи 285 
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Астркnыховwе 362 
Ас11ИАНи 22, 24 
Атлантический осётр 167 
Африканскаа эмееwеRка 342 
Африканский аист-р11311ня 343 
Африканский яАцес~ 273 

&айкальсхая нерпа 426 
Баклановые 342 
Банановые пяrуwки 223 
Банднкуты 417 
Бараны430 

Бархатные ткачики 362 
Батрахозавры 238 
Беrающие птицы 336, 432 
Беrемот обыкновенный 429 
Беrемоты 429 
Беэл~rочные саяамандры 223, 

225,229 
Бnиоrие амфибии 64, 229 
6еk8СО&Ые 348 " ..... ,.. 
6елая акула 154, 156 
&елаи трясоrуэка 359 
БeJlll'lbИ 430, 431 
&елки 194 
&елобрюхиА рябох 350 
&елоrор.nыА JСОЭодоА 354 
Белуrа 167 
&елыА амур 173 
&елwА меавw. 424 
Беркут 334 
БесКИАевые птицы 294, 306, 

327 
Бесuостъlе амфибии 221, 225 
Бесче.nюстиwе 58, 101 
Бесчерепные 6, 52 
6и:юиы430 

6исса278 
БлаrородиыА мень 430 
Бобровые 430, 431 
Бойrа284 
Бокоwейные черепахи 278 
Бо.nотная черепаха 248 
Большая панда 425 
Бo.nьwu: wпорцеван кукуwка 

3Sl 
Бо.nьwенолtе куры 344 

Бо.nьшоА rояубоА турако 351 
Бо.nьwоА ni!ctpыA JUIWI 358 
Боро.опКОJ1wе 357 
Бо'li!ночннки 27 
Брахиозавр 292 
Броненосцы 373, 419 
Буйвол НIШНЙСkИЙ 430 
Буйвопы430 

Бумс.панr284 

Бурая ВOЛOBl.ll птица 362 
Буревестннковые 340 
БуревестннJСООбраэные 340 
Бурозубка обыкновеннu: 420 
Бурукауки 431 
БурwА мwsедь 425 
Бурый пе.пикан 342 
Буwмейстер 286 
Бычок-батиrлобнус 194 
Бычьи ахулы IS4 

8алwuпнеn 348 
8арановые 242 
8асилнск 281 
Вдовушки 362 
Весрохвосn.IС ПТИЦЫ 64 
Ве.nн1СО11еnнаи денисония 285 
Венцежм:ныА ГО11убь 349 
Венценосный журавль 346 
ВербпJОдОвые 429 
ВербпlОдЫ 327 
Веретеница обыкновенная 282 
Веретеннцевые282 

Веретенники 348 
Верховхн 173 
Вес:лонопtе (птицы) 228 
Вес:лоноrие ляrуwки 198, 199, 

200 
Вес:лонос 168 
Вес:лоносовj,~е 167, 168 
ВесmмснrНфсры 50 
Весrлотиана 64 
Виверровые 425 
Вилороr 373, 430 
Воббеrонrообрuные акулы 156 
Вобла 173 
Водосвинка 432 
Водяной nacrywmc: 347 
Волк424 



Вwюхnюи362 
Воп:осаТ1111 .1111rушка 228 
Вмчох93, 343 
Вомбатовые 417 
Вом&nw417 ........ ," 
8оробъи1W1 эeМIUIHU rорпица 

349 
Воробъннообразные 330, 331 
Воробънные (семеltство) 314, 

319,3~ 
8оробън11ыll: СЫЧИХ 353 
Ворон 356" 
Врановые 318, 332 
8ы.ара о6ыкновеи118.11 425 
Вы.аровые эемпероRхн 421 
Выпь о6ыкновеи1W1 343 
Выхухоль русская 421 
Въюн обыкновенныR 151 
Въюны 173 
Вьюрковые 363 

Габонскu nw:жa 286 
Гавнаповwе (ceмeitcnlO) 287 
ГавнаповыR 1фОХОДИЛ 287 
Гаrа о6ыхновен1W1 340 
Гаrарообразнwе 340 
Га.lроэцрw. 292 
ГllJUoxa oбwXllOllCHHU 280 
Га!uохи273,275 
Гааюховые :весн (семейсnю) 

270 
Гаэепи430 

Гмаrовые423 
ГмапаrоссхнR ПННПIНН 341 
Г111еасnнды1 ( •lll.llемопанцнр-

ные•) 102, 105 
ГапСТ)'Чиикн 349 
ГанrскнR rавнаn 287 
ГаноК11.Ные рыбы 150 
Гaтrepu2n 

Гехконовые 281 
Гехконы 270, 281 
Геnард425 
Геслерорнисы 367 
ГИббоны424 
Гнmт:хая акула 154 
ГИrаитсхu MQ/IOТOfOJIOВU 

акула 157 
гиеновые 425 
ГИмнотообразнwе 174 
ГИмнуры420 
ГИтарниковыR скат 159 
Гладхнll: скат 159 
Гладхаnобые каRманы 287 
D18дХОНОСЫе летучие мыши 

422 
Гну430 

Гоацнн 319 
Гоацннообраэные 319, 352 

ГоловохорJЮвые 6 
Голубеобразные 349 
Голуби 349 
ГQllубиные 349 
ГолубоR кит 427 
Голые эемJ1ехоnы 432 
Горбуша 175 
Горrонопсы 64, 437 
Горкма424 
ГорИХ1ЮСТ1СJ1 360 
Горим тркоrузка 334 
ljlamoJIИ1W 48 
rребнистwR кpoКQltИJI 287 
Гремучие змеи 272 
Гремучннхн 273 
Грифовая черепаха 278 
l)lифы Новоrо Света 318 
1)1уперы194 
1)1Ы3)'11Ы430 

Гуанако 430 
Гуахаро316,332 
Гусеобраэные 345 
Гуси 307, 346 

Дамам скапистыll: 428 
Даманы 428 
ДвоАксщыwащие 67, 145, 163 
Двуноr281 
Двуноздрёвые 58, 63, 102 
Двупапн HCCCJUI 277 
Двупапые ленивцы 420 
Двуреэцовые сумчатые 417 
ДвуроrнR капао 356 
Двуходю1281 
ДвухцвеntМ ПМ8МНАI. 285 
ДемrнnОflсныR броненосец 

419 
Делlофии-белобочха 426 
Деnlофиновые 426 
ДжеRран 441 
Диаmсrоморфы 288 
Диапсиды: 290, 291, 292 
Диатрима 367 
Дикобраэовые 430 
Дикобразы 432 
Дикобраэw америханские 430 
ДиНО31.врЫ 64 
Димодох292 

Дицннодонты 439 
ДпИННОК/llОВЬlе CXКIUIЫ 416 
Дпиннокрыпм ахупа 157, 158 
Дпинноноrне сuннкн 283 
Дневные хищники (mицы) 334 
Долrоruп:ы.424 

Домоваи мышь 432 
Домовый сыч 333 
Древесные мамбы 285 
Древненебные mицы 336 
Древние mицы 335 
ДреВО118308ЬIС 359 

~вые360 
Дроиты 349 
Дрофиные 347 
Дубонос 319, 362 
ДыliЮЛ тасманняскнй 417 
ДJОJ"онь427 

Дпеп:хн 357 
Дятловые (семеltство) 357 
Дnловые nопугаRчикн 350 
Дnлообразные 357 

ЕвропеАсхая хорJОШка 174 
Евролdiсхая рсчнu миноrв 99 
Европdiсхая ручьевая миноrа 

100 
Европейсхая рыжая ПО11ёвка 432 
Европdiсхая химера 160 
Ежииые420 
Ехkана416 

жаба-аrа222,227 

жаба-повктуха 223 
жаворонковые 359 
жако351 
Жвачные парнокопытные 373 
Жмна (чiрныR .iumш) 357 
Жмтобрюхиll ПОЛО3 285 
Жмтопуэих282 

ЖмуАёвыR 411ТМ 358 
Жерех 173 
Жерлянки 222 
Жнворо.1111щая ящерица 280 
Жипатье283 
Жирафы 431 
Журавпеобразные 346 
Журавпиные 346 

ЗавроПQllЫ 292 
Завроnтериrни 291 
ЭаАцевые 398 
ЭаАuеобраэные 342 
ЭаАuы 344 
3а))JIИКИ 318, 360 
Эuu-белях 433 
Зве:щочёт 147, 151 
Звери 58, 380 
ЗвероJубые реПТКllии 436 
Зверообразные реmипни 435 
Зелi!нм черепаха 278 
Зеленушка обыкновенная 362 
Земпехоnовwе 431-432 
ЗемпероАка-nиn~:еR 418 
ЗемпероАковые 420 
Зимородковые 356 
Златокротовые 421 
ЗмееwеАковые 342 
Змеи 285, 286 
Змеиноwеяя черепаха 278 
3меи-яАцесщы 270 
Золотистая мабуя 277 
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Зубатые киты 426 
Зубатые птмцы 367 
Зубчатокпювые куропатки 345 
Зубчатохлювый l'OJl}'бь 350 
Зуйки 348 

Ибюкара281 
Ибисоn~:е342 
Иrлокожие 18, 43 
Иrрунка обыюtовенная 424 
Иrуановые (семейство) 280 
Иrуансщон 292 
Иrуаны 269 
И3юбрь412 
Илистый nрыrун 169, 231 
Илоаu 3мея 274 
Ильная рыба 168 
Императорский пинrвин 341 
Иtшейковые 345 
Инопанwq~ные (= Гетерост-

раки, •Ра:яtоЩll'ПСОВЫе•) 
102 

Ирбнс425 

Испапинскис кооодои 354 
Испапинсхиlt ШJiнбри 355 
ИJm1озаврw 291 
ИJm1orm:pиrни 291 
ИJm1орнисы 367 
Ихrностеrа235 
Ихrиостепшw 64 

Кабан 374, 441 
Кавказскаяаrама248 

"""346 Каrуаны421 

Казарки 368 
Казуаровые 337 
Ка:Jуарообраэные 337 
Ка3уары 336 
Каймано18Я ящерица 281 
Каймановwе 'lepenaxн 278 
Кайманы 287 
Каitры311 

Какаду 351 
Какапо3SО 
Калан425 
Кanyra 167 
Каnьцихордаты 50-52 
Камбала Моисе. 141 
Камбалы 185 
Каменки 360 
Камышевки 318, 360 
Камышница 347 
Канны430 
Каnскиlt долrоноr 431 
Капториноморфы 288 
Каnуцино11ые 424 
Каракап 425 
КарJmналовые 361 
Карнамы 367 
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Карликовая С)'МЧ8Т11J1 яетяrа 418 
Карнозавры 292 
Карпообразные 173 
Кархаринообра:Jиые 157 
Касатка 426 
Каспиltская миноrа 99 
Касnнйский JU11ош111ый rехкон 

277 
Каспийский папоз 285 
Катран (колючая акула) 109 
Катранообразные 157 
КафрсхиА роrатwй ворон 356 
Кашалот426 
Квахwа Роэенберrа 223 
Квахwа-хуэнец 223 
Квакши 223, 227 
Квсn:ия (краснокnЮ11ыА 

ткачнк) 362 
Кедровка 315 
Кснrуровwе 418 
Кснrуру385,410 

Кета 175 
Киви318,337 

Кивиобраэные 337 
Килька 172 
Кнсrепёрые 161 
КитайсхнА амиrатор 286 
Ккmваяакула156 

Кнmrпав 343 
Ккrообраэные 293 
КншСЧН!Ш.WШВЩИе 32-34 
Кпёсr-еповнк318 
Кпестw 332 
Кпинобрюшки 173 
Клоачные 413 
Кпювоrоповwе (=Кпииозубwе) 

"' Кпюворwпы 170 
Коаяа417 
Коатовые424 
Ковровые акулы 156 
Кожисtu черепаха 278 
Козлы 430 
Козодоеобраэные 353 
Ко3Q~юй обыкновенный 354 
Капибри 293, 311, 354 
Капнбри-пчi!.n.ка 355 
Капnицw 342 
Кольчатая нерпа 426 
КомодсхиА варан 282 
Конфуциусорнис 335, 356 
Коньки (птмцы) 360 
Корам.овые аспК11Н 285 
Королевская змея обыкновен-

иая 285 
Корапевсш кобра 274, 285 
Королевский пиrон 244 
Корап~.ки 358 
Коростель 347 
l(ороткокрыnые дроэАW 353 

КороткоnВIWI пиwуха 331 
Короткоwi!рстнw:й llOMбaT 417 
Корюwкообразнwе 174 
Косmстwе рыбw 137, 145 
Косmолуэырныс 172 
Коспtохрящевые 165 
Косmыс rаноиаw 168, 191 
Косmыс рыбы 137, 145 
Кocy.IUI 411, 441 
Котип:оэавры288 
Коша'l~.и425 
Кошки 279, 425 
Коwкопс:ш.обнwе хищные 425 
Коэnи (кукушки) 352 
Кракс:овwе345 

Крапивник обыкновеинwй 360 
Краnнвниковwе 360 
Крапчатая рОЮU1811 .1U1rywкa 

241 
Краснобрюхий tрнtон 222 
Красноrлазая квахwа 227 
КраснОl'ОJIОВЬIА мтел 334 
Красноrрудыlt схрwтохвост 339 
Красноспинная сапамакnра 

223, 224 
Крачки 348 
Кричащие воробJ.иные 359 
Крокс:шнповые (семеАсnо) 287 
Крокс:ш.нпw81,253-287 

Кролики 433 
КрапичиА бruшикуr 417 
Кроличья сова 352 
Кроншнепы 348 
Крот 375, 421 
Краrовыс 420 
Крохали 319 
Круr.по1U11011ки275 
Круmоносwй ппавуичнк 318 
Круmоротыс 58, 87, !01 
l(pyrnOJIЭW'IHЫe 227 
Крwпаны422 

Крwложабсрные 32, 42 
Крwснная: эмея 284 
Кpwcw обwкиовенные 432 
Кукабарра 356 
Кукушка-ооцорожник 352 
Кукушки 351 
Кукушкообразные 351 

· Кулан441 

!Сулнки347 

Кулики-сороки 348 
Куньи 425 
1(,уроеа:277 
J(урообраэные 344 
Кускус:овыс417 

Лабиринтовые 184 
Лабиринтодонты 238 
Ламантины 427 
Ламнообраэные аку.11ы 156 



Ланцетник 6-24 
Ласка424 
Ластоноrие 425 
ЛастсNховые 360 
Латимерм. 145, 161 
Лев4:ZS 
Лемминrи 431 
Лемур вари 423 
Лемурw423 

Ленивцw 397, 420 
Леопардо888 JU1rywxa 242 
ЛеПК4038Врw 279, 291 
ЛеПТQ118хтилкаw 227 
Лесные мыши 356 
Летающие J111rушхн 228 · 
Летвющне 11щеры 292 
Летучие драхоны 275 
Летучие мыши 422 
Летучийдракон280 

Летяrи 413 
Лещ173 

Ливписы 281 
ЛинейН811 ХОПК1'1811 Иl')ана 281 
Лироuост 358 
Лисий кру 418 
Лисица обыкновенная 371 
Лorrepxcn278 

Ложноноrие жен 284 
Лопастеnёрые ('"' Мкистоло-

пастиые) 161, 190 
Лопатонос обwхновеннwй 380 
Лориевые 351 
Лососсобр13Ные 175 
Лососи 175 
Лошадиные 429 
Луна-рwба 141, 187 
Луфаръ 195 
Лучепi!рые 164 
Лысуха.347 

ЛJ1rушха-бых 241 
ЛJ1rушка-храбоед 221 
Л11rушхороrы: 354 

Макаки 424 
М8хах-резус424 

Мuав бронзова11 хухушха 

'" Мвпвявып~.343 
Манrустовые425 
Маиrовые скаты 160 
Мвра432 

Марабу 343 
Марrwщхи424 

Мартыwхоаые 424 
Мата-мата 278 
Meд11CJ1W1424 

МСllО}'Хlзчиховwе 358 
МСАВНХI обwхновеннu: 284 
Mewxoporooбp13Нwe 171 
Мешотчатые nрыrуны 4Ю 

Михсина обыхноаенная 101 
Михсины 58, 87, 98 
Миноrи89 
Мкрикины 424 
Мксскскпсхий амиrатор 287 
Млекопитающие (•Заери) 58 
МноtОЖlбериикообразиые 157 
Мноюnёр 150 
Мноrопi!рообразнwе 142 
Мноrопi!р.ы 167 
Мозалеиоrие429 
Маnмоrоловаяакула 157 
Ммох280 
Моиархояwе 361 
Морж.425 

Моржннwе 426 
Морская игуана 271 
Морская МИКОПI. 99, IOI 
Морская свинха 432 
Морские змеи (семейство) 285 
Морские иrлы 153, 183 
Морские лилии 50 
Морские черепахи (семсАство) 

270, 275 
Морской хонёх 142 
Морской хот 159 
MopcxoR neonap.n 426 
Мохноноrий сыч 333 
Мура~420 
Мурu~.еnовховке 359 
Мурены 171 
Мухоловха-nесrруwка 361 
Мухо.nовховые 361 
Мыwиные432 
Мяпсотелu черепаха 279 
Мяnсотелwе черепахи (семей-

ство) 279 

На.ахпасс Рыбы 109 
Наземные позвоночные 

(=Тетрапсшы, Четвероио­

rмс) 58, 61 
Нанауобразные 337 
HacexoNOJШНwe 282, 420 
Настоящие J111rywxи 225, 228 
Настоящие совы 353 
настоящие ужи 284 
Настоящие ящерицы 282 
Неоrиаты 367 
НепарнохолЫIИые 428 
Непмнозубwе 419, 420 
Ниnы:хкй хрохо.аил 270, 287 
Новоэеnандс:хий кривохnmый ,,..," 
Новои!бные птицы 340, 367 
Нояоnёрые рыбw 168, 191 
Носатые химеры 160 
Носороrовые 428 
Нуrрня432 

Обезьяны 397 

OбeЗWIHW узхоносwе (Craporo 
Света)424 

Обеnанw широконосые 
(Новоrо Света) 424 

Обсшочнихк 20, 27 
Овсянкоаwе 361 
Оrнетеп:хи 27 
Однонозnрi!аые 58, 102, 104 
OднoпpoxQllJlble 387, 413, 439, 

440 
Озi!рнu:ЛRrушха 228 
Охун~. обwкновенныR 127 
Омньн 430 
Олсн~.хи 430 
0Jl)'ШtBWC342 

0ЛRпха358 
Онда111а431 
Опоссумовыс417 

Оnоссумы417 

Оранrуn.н424 

Орпы 344 
Орnяховwе схатw 160 
Осетровые 167 
Осетрообра3ные 145, 165, 167 
Остарнокпюnеоморфа 171 
Остеоrлос:соиорфы 169 
Остеострахи (•Костиопанцир-

нwе•) 102, 105, 106 
Остромор.nая ЛRrушка 222, 224 
Ошейникоаая ко6ра 285 
Ошейниковые nустwннwе 

кrуаиw285 

Пввканы424 
Папвмс:аеи345 
Папеоrиаты 334, 367 
Палеонисхи 64, 165, 191 
Панrолкн белобрюхий 423 
Панrолинw 423 
Пантера 425 
Панцирикковые сомw 174 
Панцирнокожке 102 
Панцирные рыбы 62, 235 
Панцирнwе щуки 64 
Парамихсинw 101 
Парареmиnии 58 
ПарнокопЫIИwе 429 
Пастуwховые 346 
Пастуwковые журавли 346 
Паухообразнwе обезыlнw 424 
Певчие воро6WП1ые 359 
Пехари429 

Пе.nаrическая бonl>WCJIOПUI 
акула 154, 156 

Пеnнхановwе 342 
Пеnиханоо6разнwе 341 
ПеnиХ03Uры64,288 
Пепеnьная ссмижаберная 

ахупа 156 
Первичноротwе животные 49 



Первовери 413, 414, 440 
Первоmица 367 
Пepencn обwкновеиныА 344 
Пескари 173 
Песочники 348 
Песчанки 432 
Песчаные axynw 156 
Печнкковwе 359 
ПИ11оносообраэныс 158 
ПнnорЫ11ообра3нwе 159 
ПННr8Ннообраэные 341 
Пнnа225 
Пиповые 225 
Пиран1о11 149, 173 
Пиренейская выхухоль 442 
Питонw 284 
Пиnо8Ые 359 
Питуриаспиаw 102 
Пишухн 331 
Пишуховwе 433 
ПНJ1вкорот 5ypn:pa 101 
Пнявкоротwе ми~а:ннw 101 
Пnuунчики 348 
Ппастиножвбериые 154 
Пnвцеитариые 418 
Пnвщеноснц вкупа 157 
Ппащеноснu ящерица 280 
Ппезнозаврw 291 
Ппиозавры 291 
Плотва 149 
!1лопюролое 371 
ПnlOIDЩllRCll хобра 285 
Поn1нхообразные 340 
Поrонофоры SO 
ПQllXOJIOНOCwe 422 
Пmвоночные (Черепиwе) 52, S8 
ПО/lёвкн 431, 432 
ПОllСвые мыwн 432 
ПQJЮpOnte430 

ПQII)'Л8nчаТЫR rусь 346 
ПQII)'Обез~.яны 423 
ПQII)'ХОрдОвые 31,49 
ПО11J1:рнва ranpa 340 
ПО11J1:рнва храчка 334 
Памрнu сова 352 
Поморники 349 
Попопэневые 361 
Попопэии 361 
Пonyraeawe 351 
Поnуrаеобраэиwе 350 
Прес:биорнис 361 
Приматы 423 
Протаканrоmериrии 60, 174 
Проехиднw 416 
Проrоuис 367 
Проrоnтер 164 
ПроrоротнрИАИ4Ь1 64 
ПJIYllOВIU!Jllllr)'WU 241 
Прwrунчнк хороткоухий 433 
Прwrунчи1а1 383, 419 

452 

Прьrrкц: яwерица 248 
Псаммостеиаы 105 
Псе1U1Оэухии64, 258 
Пс:ефур168 

Псовwе424 
ПтерQIUIХТИЛи293 
Птероэаары 64 
Птицстаэовыс диноэавры 292 
Птицw58 
Птицw-мwwи 355 
Птицw-носороrи 356 
Пумв425 

Пустсльn1.334 

Пустынная иrуана 269 
Пуховки 357 
ПIП'Ипалwе Т)'ШХ8НЧИКИ 431 
Пятнистаяrиена425 

Раэнооубообраэные акулы 

Puwcвwe356 
Рахwеобразные 356 
Рамфорннхи 291 
Ревуны 424 
Реmилни (Пресмыкающиеся) 

58,247 
Р.анхообраэные 347, 367 
Ринс:шерма Дарвина 223 
Роrаткн 227 
Роrачёвые схаты. 160 
Роrозуб 163, 164 
Pol'OkJIIOllW:359 
Ромбовые curw 159 
Ромботмые схаты 159 
Росомаха 425 
Рохлсвые curw 159 
Рухокрwлыс422 

Рухоножха.423 

Русский осёJр 167 
Рыба-бабочка 230 
Рыба-топорик 230 
РыбныR филин 353 
Рыбозмей 229 
Рыбы-белки 194 
Рwхе-серый llВ/IJlaби 418 
PЬICl.382,425 

Рябхи349 
Рflбчнк обwкновенныR 345 

Саэан 131, 149, 173 
Свlrак430 
СапамаН.D:ра ап1о11ийс1U111 

(чёрнвн) 229 
Сапамакара древеснu: 229 
Сапамвнара nещернаJ1 229 
Сапамаuра пвтиистая 229 
Сапамвt1дРО11ые 229 
Сапамвндрw исnопииские 228 
Сап1о11ы 27, 29 
Сверчки 360 
Саинковые 432 

Свиные (семейство) 429 
Свиньи429 
Свирнстепь 320 
Свистун титикакскнй 227, 228 
Северная nиwyxa 433 
Севернw:й олень 430 
Сеймурия 239 
СспЫ1Свая акула 156 
СслЫ1СОбрuные 172 
СспЫU> норвежская 172 
Сспыu.-черноспинка 172 
СспЫUIНОЙ JCOpoJIЬ 141 
Сёмn1.176, 193 
Сераякрыса371 

Серая wесmжаберная ахупв 157 
Серебристаячайка349 

CepпokJII08bl 348 
Серый варан 248 
Серый кенrуру418 

Серый кит 427 
Серый сорокопуr 334 
СетчатыR ПИТОН 284 
Сибирский осёJр 167 
Сивучёвые425 

Си:зоворонка обыкновеннu 

"' Синасцидии 26 
Синеяэычнwй сцинк 282 
Сииицеаые 361 
Синия акула 157 
Сипуховwе353 

Сирен большой (Amphibla: 
Caudata) 228, 372, 427 

Сирены427 

Скат-бабочка 159 
Скат-быченос 160 
Скаты1S4 
Схватинообраэнwе 158 
Схворец обыкновенный 362 
Схворцовые 362 
Схопа 344 
Схрьrrожаберники 228 
СхрытоwеRные черепахи 278 
Скумбрия 140, 151 
Спавки320 
Спавки-порrнкхи 361 
Спавковьае360 
Спеt~оомейки 283 
Спеdуны 283 
СпеПуwонки 431 
Спепыw 375 
Спепыwовые 431 
Слон африканский 427 
Слон ННJIИЙСКИЙ 427 
Слоновая черепаха 277 
Слоновые землеройки 433 
CJJOHopblllЫ 170 
Снеток 175 
Со6акопсщобные хищные 424 
Собопь425 



Собспенно cur:ы 159 
Совинwе хо:юион 354 
СовинwА попуn.й 351 
Совообраэиwе 352 
Со•рсменные mнцы (rpynna) 

335,367 
Со11ы353 
Сойки 318 
CoXOllHHble 345 
СоХО11ообраэ811е 344 
Сопнечные wiпли 347 
Саnовьи 360 
Сом 174 
Сомообразные 174 
Соневwе 430, 431 
COНll-ПQl['IOK431 

Сорохопутовые 360 
Срспи:земноморсхиА буревест-

ник 340 
СтвпьноrаnовwА лосось 197 
Стеrозавр 292 
Стеrоцефаn:ы 64 
Степ111U1 жаба 221 
Стервятник 332 
Стершшь 167 
СrранСТ11)'JОЩий алi~батрос 340 
Сrраусообразиые 337 
Сrрелв-эме.и 285 
С'rрюк обыкновенный 354 
С1рюкео6разные 354 
Сrрюки 354 
CrpoйНllle ПD1103Ы' 285 
Сумчатые uахшн 223 
Сумчатые куницы 417 
Сумч111Ые.11ет11n1418 
Сумч111Ые мпехопиnюшне 412 
Сумчатые MlllWH 417 
Сумчатый ВOJIK 417 
Сумчатый краr 417 
Сумчатый муравьси 417 
СуповаАчерепвха278 

Сурки 431 
Суслнки431 
Суставиоwейные 187 
Сухопутные черепахи (семей-

С111О) 270, 279 
Сфенсшонты: 291 
Сцинки 282 
Сuинковwй rехкон 282 

Тайпан 284 
ТаАфунник-бу.11ьверИ11 340 
Тапировые428 
Тарпон 8Т.11ВнтичесхиА 170 
ТарпонообрВ3Ные 170 
ТасманиАсхий дь1111м 417 
ТеАиаы 281 
ТеКО11О1ПW292 
Телсшонтw 102 
Тt!МНВА CВ.118MIDШJll 229 

ТемноспоНJ1И1tьиые стеrоцефв-
лы 238 

Тенрековые 421 
Терапсиаы 64, 439 
TepиQllOИI:ЬI 439 
Тероморфw 58, 288 
ТеропQ11.Ы292 

ТесJ)'АИНИАW 279 
Тстеревинwе 345 
Техасская: rnyxaи И[')'Вна 268 
Тиrровu ЭMeJI 285 
Тнrровu лаrуwка 241 
Тнме11не11ые 360 
ТИнам)'Обраэные 336, 339 
Тнранноэа11р 292 
Тнранны, тираннО11ыс 

М)'ХО/1011КИ359 
Ткачиковые 362 
ТаnСТО11обики 173 
ТОНКОПООllОНКО8ЬIС амфибии 

238 
ТонКОТС11u миксина 101 
Тр11J1J1ная JUll')'WКВ 198, 220 
Трёхкопnиые черепахи 278 
Трёкпалwе тушканчики 431 
Трёхпалwй ленивец 420 
Тритон обыкнокнныА 229 
Троrонообраэные 355 
Трубкозуб 422 
Трубкоэубыс 422 
Трубконосыс 318, 340 
Трупнаповwе 361 
Tp!ICOry.JКOlll!le 360 
Тукано11ЫС 357 
Тукановые 6ораиатки 357 
Туканы 357 
Тунец синий 183 
Тунцы 140, 183 
ТупаАевwе 421 
Тупайи421 

Тупик обыкновенный 339 
Турахо351 

Туwканчиковыс 385 
Т1О11енн нВСТО11щне 425, 426 
ТЮ11ькаl72 

Yr.110:syб сибирский 228 
Уmозубw 228 
Уrорь европейский 171 
Уrреобраэнwе 170 
Уrри 171 
Уд1111111284 
УЮD.357 
Уж обыкновенный 272, 284 
У:uобрвэнве (ссмейспю) 284 
У.111пы 348 
Усатые киты 426 
Уrнныс 301, 345 
Уrконос416 
Ушан414 

Ушастая ICP)'J'.llOIO.llOВU 275 
Ушастые тю.nени 425 • 

Фвэановwе 345 
Фаэтоны 341 
Фипин обыкновенный 353 
Фимомщэы223 
Фламннrо 319, 343 
Фламинrообраэнwе 343 
Фороракос 367 
Фреrаты 181, 332, 340 

Хамеnеон Д:uксона 277 
хамелеоны 280 
хамса 172 
Хврацинообраэнwе 173 
Хвостатwе амфибии 222 
Хвостокоn:ообразнwе 159 
Химсрообраэиые 160 
Химеры 160 
Хищные (мпехопиnюшие) 424 
Хищные сумчатые (OlpJШ} 417 
Хобс:mюрылwе химеры 161 
Хоботные 427 
Хомнковые 431 
Хорасансхм аrама 277 
Хрящевые рыбы 58, 62, 154 

Цапли 343 
Цвentwe бекасw 347 
Цельноrаnовые 145, 154 
Целюроэавры 292 
Uенместы 416 
Цераrопсы 292 
Цесарковwе 345 
Цнветы425 

Цюкшонты: 435, 437 

чавыча 175 
Чайки 348 
Чайковwе 349 
Чеканы 360 
Челюстноротwе 58, 106, 108 
Чсрвеобраэнм сnепозмейка 283 
Чepunt. nаранскан 228 
Черurн228 

Чepum настоящие (род} 228 
Черепахи 279 
Чi!рный кайман 287 
Чi!pнwR стрюк 331 
Чесночница 222 
Чсшусноrн 281 
ЧсшуRчатые реnтилии 279 
Чсшуйчап.lе ящеры 414 
Чибисы 348 
ЧистиkИ 349 

Шерсrокрылы 421 
Шестилинеltчатый сцинк 271 
ШИllOКlllOllXOBble 348 
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Шимпанзе424 
Шинw1UО1ы432 
Шиповатый схат 155 
Шипохвостовыс 431 
Широкороr восrочиый 356 
Шлсмоиосныс хвахwн 223 
Шлемоноснwй xanao 357 
Шпорцсвая ляrушка 221, 225 
Шпрот свропсйсхий 173 

Щмеэубы 420 
Щитковые 102 
Щктомордних 273 
Щука обыкновенная 176 
Щур~са золотисrая 356 
Щурковwе 356 

Эврсптиnии 288 
ЭлеК"J11ичсские схаты 158 
Электрические YJ1J11 174 
Электрический скат 155 
Электри'lеСХИЙ сом 174 
Элехтричесхий yropi. 174 
Элопоморфw 170 
Эму 300 
Энанциорнисы 64, 365 
Эублсфар иранский 

Эублефары 211 
Эфа песчаная 273 
Эфы283 

КЬаюамерикансхис древес­

ные змеи 270 

Яцо:sубы: (семейство) 282 
Яхамары 357 
Яхановыс 347 
Яхн4Ю 
Ямкоrоловыс змеи 286 
Ясrреба 344 
ЯСiребинu: сова 353 
Ясrрсбиные 344 
Яwсрнцы269 
Ящеротазовwс динозавры 

'" Ящсрохвостые (ПП1цы) 344 
Ящсры26S,423 



УКАЗАТЕЛЬ ЛАТИНСКИХ НАЗВАНИЙ ЖИВОТНЫХ 

Almlmls Jната 173 
Acanthodii 58, 59, 62, 189 
kandюnega 236 
Accipitridae 344 
Acinmryxj11/юtw 425 
Асlрепзеr Ьмri 167 
- guldemtadti 167 
- rvthenus 167 
-sturiol61 
AcJpensertdael67 
AcipenseriГonnes 59, 167, 191 
Acrania6,S2 
АсrоЬош pygmllell3 418 
Acrocephalш 360 
Actinistia 161, 190,234 
ActinopleJПii 59, 62,143, 147, 

164, 190 
Aqollusfurшvш 353 
AqotheJidae 354 
Aepyomithifomes 335 
A/r1Xflfшlaevis223 
Aftosoriclda418, 419, 421 
Afrotheri1419 
Agolychnis co/lidryas 227 
AgQma 280 
A&natha 58, 59, 62, 87, 101 
Alaudidae 358, 359 
А1ао 349 
Alcedinld1e356 
Аfси а/са 441 
Alllgator mlssiulpp/ensЬ 271, 

274,286 
Atflgator s/nensls 286 
Alliptoridae287 
Af111юpod11 meltJIЮ/euca 425 
Alouotta424 
Alytu oЬmtrlcans 222 
Amblyl'llynchus 280 
AmЬ.Jlstoma maculatum 225 
-tlgrlnum228 
Ат/а иtиа 150, ISI, 168 
Amliformes 59, 168, 191 
Amniota 58, 60, 242 
AmphibiaSB,60, 187 
Amphlgnathodon 221 
AmphlsЬиna а/Ьа 281 
AmphisЬaenia 281 
Amphluma тмпs 228 

AnaЬantidac 184, 230 
Anabas testudlneus 230 
Anamnia 58, 59, 242 
Anal'hynchus fronta/Lr 348 
Anas platyrhynchos 346 
Anaspida 59, 102, 105 
Anastomus lome//igerus 343 
Anatidae 301, 345 
.AлatokpU 62, 102 
Ancistrodon 273 
Andritl3228 
Aлeides /ugulnU 229 
дniuidae282 
A11gиi//a ang11i//a 171 
дniuilliformes 59, 170 
Anguis frogi/is 282 
Antumidae345 
.Aлhinga rufa 342 
Antungidae 342 
Anomaluridae431 
Алsег 346 
Anaeгantl3 semipa/mata 346 
Anseriformes 61, 301, 319, 345 
Ant«lrinw417 
Anthracosauria238, 287 
Antiarchi 187 
Anti/ocapru americano 430 
Anura225,241 
Aotw424 
Apoda 60, 220, 221, 229, 241 
Ароdетш432 

Apodi 354 
Apodiformes 60, 354 
Appendiculariae 20, 30 
Aptenodytesftnsteri 331, 341 
Арtегух 314, 318 
Apterysiformes 337 
Apus apw 331, 354 
Aqui/t1chrysaetos334 
Aram.idae 346 
Arandaspida 59, 105 
Artlndaspis 105 
Artlpoima gigDs 170 
Archaeopteгyx 363 
Archaeomithes335 
Aгchi/ochш со/11Ьrи 355 
Archonta 419 
Archosauria 60, 286, 291 

Anleidae343 
Aristlchthys nobllb 173 
Arthrodiral87 
Artiodactyla 61, 418, 429 
AJVicolinae 434 
Ascidiae 20, 21 
Aspiш aspiw 173 
Astraspidll59, 105 
Astraspi.r 105 
Astrost:opш 147, 151 
AsJ!mmetгon 6 
Ate/easpis 106 
Ate/es424 
Athene cunicu/aria 352 
- noctlla 353 
AtNctosteus 
A11s/гe/aps superlшs 285 
AvesS8,60,293 

Вo/aenii:eps ra- 343 
Вolaenopteru тшси/ш 427, 441 
Baltlnog/ossus 32, 37, 38, 49 
Вalanog/ossus gigDs 32 
Вoleorica pouonino 346 
Basi/iscus281 
8athye[Jidae 431, 432 
ВathygoЬius sорогаtог 194 
8atoideaS9, 141, 154, 158 
Вjри281 

Вison 430, 441 
Вison Ыsоп 441 
Bitis galюnica 286 
Всо 284 
Вoidlle273, 284 
/Joigatгigonata284 

Вomblcilla320 
ВотЬlпа 222, 227 
Вoreoeutheria 419 
Вotau111S sJe/laris 343 
Bovidae430 
Brach.ioptelЛii 165 
Втdурш420 

Вmnchlostoma ltuк:eokl111m 6, 7 
Вmnta 346 
В11Ьо/иs430 
В11Ьо Ьиlю 353 
Bucconidae 357 
llucerosblcomis356 



Bш:emtidae 356 
BUCONllS ktиlНotet1 356 
Bчfolщfo224 

-ct11amlю224 
- cognothus 221 
-mdt111ш222 
Bufonidae225, 227 
Ви/шгt1Q 340 
Buphogus 362 
Bul'ltl11idtte348 

Cacatuidae 351 
Caecilia(Ol]JJUI) 229 
Coeci/IQ (рои) 229 
Caenolestidae416 
Caimt11111ige1"281 
Calidris348 
CaUichthyidae 174 
Callithl'ix jlJcchus 424 
CaUorhynchidae 161 
Callorhynchus 161 
Camelidae 429 
Camelus430 
Canidae424 
Canislupш424 
Capiюnidae357 
Capra430 
Caprimulgidae354 
Caprimulgifonnes 61, 353 
Caprimulgus eul'OptleUS 331, 354 
Capcorhinomorpha 288 
Carcharhinironnes 157 
CarchQl'ltilluslonglmt111ш 157 
Cardюrodon Cllf'Clюritu 156 
Cardinalidae:Jбl 
0JrendC1JretrtJ278 
OJmegiella ту.пl 230 
CamiV0111. 61, 371, 418, 419, 424 
Ctuplolostz lиIDlui 172 
Casplom~ llltl&'"t199 
Casuariidae 337 
Casuariifonncs 60, 337 
Catarhini424 
Cathdrtes QUf'Q 318 
Cathartidae344 
Caudata228 
QwiQ porr:ellus 432 
Caviamorpha 430 
Caviidae432 
C-entr'OpllS menlиki 351 
Cepha1aspidomorphi 102 
Ceplюltupis 102 
Cephdlodist:us 43-47, 49 
Cepha1ohordШ 

Quutophrys221 
C-emtotherium .rimum 428 
C-en:opithecus424 
C-erthltlЬf'flchydacty/1331 
Cenridac430 
(;el!IЩ' e/Qphщ 430 

Cetacea 61, 418, 426 
Cctartiodac:tyla 418, 419 
C-etomlnus lfUD(/mus 156 
Chdmtlflhю JdClaonll 277 
Chamaeleonidae 280 
ChВJaCironnes 59, 173 
Charadrii347 
Charadriidae348 
Charadriifoпncs61, 347 
CJюl'tld'1us348 
Chelidae 278 
Chelydm иrpentlnQ 211 
Chelidridae278 
CМlod/nQ longlcollis 211 
Chelodindt"ЩlO!Jll218 
Chelonia 60, 271, 275, 278 
Chelon/Q mydQS 271, 278 
Cheloniidae278 
ChelusjlmЬr1dtus 218 
Chlшmodrm 142, 184 
Chlmtн!m monstrostJ 160 
Chimaeridae 160 
Chimaerifoпncs 160 
Chlnchilld432 
Chirop1e111 61, 419, 422 
Chldmyt/ostJиf'US kill8ii 215 
ChldmydoseltJChus dnguineus 

"' Ch/orisch/ol'is 362 
Choanichthyes 190 
Choloeus420 
Chondrichthyes 58, 59, 62, 109, 

154, 187 
Chondros1ei 145, 165, 186, 191 
Chrysochloridae421 
Chrysococcyx minuti/Jus 351 
Ciconiidae 342 
Ciconiifonnes 61, 342 
Cinclusclnclш358 
Ciniulata 61, 419 
Cislicola361 
Citellus441 
Cladoselachiil89 
Clamaюres359 
C/etht1onomys g/Qnю/ш 411 
C/upet1 hd,f!llgus 172 
Clupeirormes 60, 172 
C/upeone//Q 172 
Cnemidoplюrus 282 
Coccothmu.rlflil coa::othmustn 

362 
Coelacanthini 145, 161, 190, 234 
Coelurosauria 363 
eoшroпncs 61, 355 
Colloct1/IQ 316, 319, 354 
Со/иЬгr 285 
Со/иЬгr cospius 285 
Colubridae284 
ColumЬae 349 
Columbldae 349 

ColumЬiГoпncs 61, 349 
Columblno passerino 349 
Compsognathus 363 
Qлifrlciuromls335, 365 
Connochllfltes430 
Caphosauf'US texonus 268 
CamcidS gamilous 356 
Com:iidae 356 
Conciifonnes61,356 
Comu1a51 
Col'one//Q QUSlf1QCQ 284 
Col'Vidae363 
CD/vus CQf'QX 358 
Corythdeo/Q comu/Q 351 
Cotumix cotumix 344 
Cotylosauria 288 
Cracidae345 
Cracra341 
Crice1idae431 
Crocodylia 60, 275, 286, 292 
Crocodylidae287 
Cтocodylusnllotlcus215, 287 
-ротsш287 
йocUIQ Cl'OCUIQ 413, 425 
Crossop1erygiiS9, 161, 190,231 
CrolD.lus 273 
Crotaphytus 
Crypt0b111.nchidae228 
Cryptodira278 
Crypturellus wriegatus 339 
Ctenacanthida 189 
Ctenophoryngodon lde//Q 173 
ClelIOSD.Uf'Q 280 
Cuculidae351 
CuculiГormes61, 351 
Cyclomyaria27 
Cyclos1oma1aS8,S9,62,87 
Cyc/um280 
CynocephD.lш uolons 421 
Cynodontia 437 
C'ytюgnD.thus 438 
CypriniГonnes 60, 148, 173 
Cyprinus C1Jrpio 173 

Dacelo nowzeguineae 353 
DareшkfQ 282 
Dasyati~ ptиtlnoca 159 
Dasypeltidae 270 
.йaSypeltls 273, 284 
-~ЬnJ273 
Dasypodidae 373 
DasyproctD.432 

Das:ypш nauemcinctus 419 
Dasyuromorphia 61, 417 
DauЬentoniQ nюdogascat1ensls 

423 
Delphinid1e426 
Delphinш delphis 426 
Dendl'Otlspis28S 
Dendl'Olюtes223 



DendroЬatidac227 
Dendrocolaptidae 359 
Dendnн:opos mqjor 358 
Dermochelys corioceo 278 
Dennoptera 60, 416, 418 
Desmono moscholtl 421 
Damognothu:rfuscu:r 2Ю 
Desmomyaria 29 
Dexiolhetica 50 
Diadeclomorpha288 
Diotrimo 367 
Dicynodonlia 437 
Didelphidae 417 
Didelphl:r uirglnlono.411 
Didunculш nrigif'Oltrj:r 350 
Dimetmdon435 
Dinomithifonnes 335 
Dinosauria292 
Diomedeo exufotu 340 
Diplorti.ina 58, 59, 62, 102 
Dipnoi 59, 145, 147, 151, 161, 

163, 186, 190 
Dipodidae 385, 431 
Diprotodonlia61,417 
Dipsadinae270 
Dipso:r284 
Dipю:raurш 269 
Discoglossidae 227 
DUpholidш lурш 284 
DolichotU432 
Dmcoeno 281 
Dmco 275, 280 
- oolon:r280 
Drepanospl:r I05 
Dromaiidae337 
Dronюiu:r nOIНJeholfondtoe 300 
Dryocopos топiш 357 
Dugong dugon 421 

Echis213, 283 
- corinotu:r 273 
Edoplюsourш 435 ........ ,.. 
Elochbtodon 210 
Elapidae285 
Elasmobntnchii 59, 154, 187 
Ekctrophorus electricШJ 174 
Е/ерhш тQХ/тш 421 
Elloblu:r431 
Elopifonnes 59, 170 
Elopommpha 59, 170, 193 
EmЬerizidae 361 
EmЬolomeri 239 
Emydidac278 
Ету:r orЬicuforis 248, 278 
Enantiomilhes335, 365 
Engraulidae 172 
Engмulls encm:richolu:r 172 
Enhydm lutrl:r 425 
En1eropneusta32,49 

Epml1W/ШJ (= /Jde//o:rtomo) 101 
Ермtmш Ьшрri 101 
Equidae429 
Еqиш 429, 441 
-hеттiопш441 

Eremitu :rcripto 211 
Ereihizonlidae432 
Erethmochelys imЬ11ctJto 278 
Erinaceidae374,420 
Enthocш360 
EschrichtiШJ giЬЬо:rш 427 
&ох Jис/ш 136, 176 
Eslrildidae 362 
Euarclionloglira 419 
EuЫephorl:r ongmnюlnyu 211 
EudynomU 352 
Eulipotyphla61,418,419,4IO 
EunrectU274, 281 
Еиn«tи тиt1пш 284 
Еирlвсtи 362 
Eurylaimidae359 
Eul)'phol'JlllX pelet:onoidи 171 
Eurypygidae 346 
Eurystomш ot1enюll:r 356 
Eшthenoptenm 231 
Euleleoslei 60, 174, 193 
Eutheria 61, 418, 421, 441 

Foko tinnurкulш 334 
Falco.Udae344 
Falconif'oпnes 61, 320, 344 
Fomncio оЬосит 274 
Felidae425 
Fe/l:r COIUCO/ 425 
Fгп11«ш ;:,еп№ 424 
Flmlulo hypoleuco 360 
Rectonotus223 
Fonnicariidae 359 
Fmten:ulo on:tico 349 
Fregoю332 

Freplidae 341 
Fringil1idae362 
Fulko oltrl 347 
Fumariidae 359 

GalЬuJidae357 
Galeaspida59, 102 
Golemy:r pynlnoicш 442 
Galeomorphi 59, 154 
Gallifonnes 61, 344 
Go///nogo 348 
Go///nufo сhfоюрш 347 
Gorrulш315 
Gostropefecш 173 
Gostrotheco 223 
Gouio lmmгr 340 
Gouio/i.J gongeticш 281 
Gaviifonnes 60, 340 
Go;:,effo :ruЬgutturmt1 438 
- lhom:roni 415, 430 

Gekkonidae 281 
G«н:helone 279 
~col;/omionш352 
GerЬillldae432 
Ging/ymoltomo dmltum 156 
Girq/ftl 430 
Gfoucldium ptl6Ser1num 353 
Glires419 
Gliridae 430, 431 
GfLrg/U431 
Gnathostomala 51, 59, 106 
Goblo 173 
Gorpinopsil437 
Gol'il/Q 424 
Goumcrl:rtoltl 349 
Qraplolilhina 48 
Gruidae346 
Gruif'onnes61, 346 
Gulogulo425 
Gymnodoctylw etupiw 277 
Gymnophiona 229 
Gymnotiformes 60, 174 
Gymnotш 147 
Gymnum 159 

HaemalOpodidae 348 
№lkouel/Q fonceofotum 51 
Holocynthio oumndum 20, 24 
Haplorhini423 
Helodeпno S114P«tum 283 
Helodermalidae282 
Henюr:hotш285 
Hemichordata31,49 
Heptonchltu perio 157 
Herpcstidae425 
Hesperomithes 367 
Hetflf'ocepholш432 
Heterodonliroпnes 154 
HetenнJontw 1S4, 156 
- philippi 156 
- portщjocluoni 156 
HeleroStraci 59, 62, 102 
Нexanchiroпnes 157 
Hf!XD11chш gп.ш 157 
Hlpp«ompus 142, 153, 182 
Hippopotamklae 429 
Hippopotomш omphiblш 429 
Hirundinidae 358, 360 
Но/оатtпи 194 
Holocephali 59, 145, IS4, 160, 

189 
Holosiei 168, 191 
Huso dourkш 167 
- huso 167 
Hyaenidae425 
Нуdюсhоегш hydrochoerш 432 
Нydюmontes ~мi 229 
Hydrophiidae285 
llydnl'flO leptonyx 426 
Ну/о fflЬer 226 

.CS7 



- msenЬefВi 223 
Hylidae225,227 
H~tu424 
Hyloclchla mustelina 316 
Hykнюmw288 

Hynoblidae228 
Нypophthalmichthyв molitrix. 

173 
Hyracoidea 61, 419, 428 
Hystricomorpha 430 

IЬidorhynchidae 348 
/chthyoplris glutlnosw 229 
lchthyoptcJ)'lia291 
lchtЬyomitЬes 367 
lcЬtЬyosawia 291 
/chthyostega 236 
lcteridae 361 
lguana 280 
lguanidae 280 
lndicatoridae357,358 
lnscctivora418, 420 
l:rurшOX)'f'hynchusl57 

lxohrychus 343 

Jacanidac 347 

KtJtrцNl blalШtoni 353 

l.Dce11a agilis 248 
- ululpara 280,282 
Laccrtidae 282 
Lach&rismutus286 
Lqommpha 61, 419, 432 
Lamaglama 430 
Lama guanicw 430 
Lamna na.rus 156 
Lamnironnes 156 
Lampetrrljluuiatilis 89, 99 
Lampetrrl planeri 100 
Lampropeltis -tula 285 
Laniidae 360 
Laniw 319, 320, 334 
Laniw excuЬitor 334 
Lari 348 
Laridae 348 
Lanи a,.,.,,tatus 315, 349 
Latlmet'ia cholumnae 161 
- menadoensis 161 
Laurвsiotheria419 
Lemmw431 
Lemuridae442 
Lepidosauria 60, 279, 291 
Lepidoslтen 163, 164 
l..episosteirormes 59, 143, 168, 

191 
Leplsosteus150,168 
Leporldae433 
l.epospondyli 238, 240, 241 
Leptaptilos 343 

l.eptotyphlopidae 270 
Lepus timidus 433 
l.eucaspius 173 
Lialis281 
Umicolac347 
Limosa 348 
Liolaemw 274 
Locustella 360 
Loriidae351 
Loxia318,332,362 
-curvirwtra318,332 
Laxodonta q/rktlna 427 
LuJCinia 360 
Lutralutra425 
Lycaon рk1ш 413 
Lynx425 

МаЬиуо 282 
-aurata277 
-Jreathi282 
Масаса 421 
- mulana424 
Mtкn'JC/emys temminckii 278 
Macropodidae 385, 418 
Mocmpus giganteus 418 
Macropusllffogrisew418 
Macroscelidea61,385,419,433 
Macrwcгlides pmlюscideus 433 
Macrotis Jqalis 417 
Malopterunи electricus 174 
Mamma1ia 58, 60, 369 
Manidae423 
Manis372,423 
-tricwpi:s423 
Manta Ьimstris 160 
Marsupialia441 
Martu ziЬellina 425 
Masticophisflagellum 271 
Megachasmo pelagios 156 
Mepchiroptera 422 
Meppodiiclae 344 
Ме/апегри erythrocephalus 334 
Melanerpesformiciuorw 358 
Meleqrindae 345 
Mellisuga helenoe 355 
Me/ospiш melodia 316 
Menura358 
Merps 319, 346 
Meropidac356 
M•rop:soplastгr356 
Metatheria 61, 416, 441 
Microchiropten.422 
Mlcropslna350 
Mlcrurш285 
MisgumuslSI, 173 
MitrataSI 
Mltsucu1'/naowsto11/156 
MoЬulinae 160 
Mola moJa 141, 116 
Mo/och 280 

Molothnи ater 362 
Monarchidae 361 
Monorhina 58, 59, 62, 102 
Monotremш 61, 391, 413, 440 
Mrнpnucodon 393 
Monnyridae 170 
Motacilla аlЬа 359 
Motacillacinenю334 
MotaciUidae360 
Murenidae 171 
Muridae432 
Mus musculu:r 432 
Muscicapidae361 
Musopltqidae 351 
Mustela nigripu 441 
Muscelidae425 
MylioЬatidae 160 
MylioЬ&tironnes 159 
Myllolшnmingia fengjitюa 57 
Myocaslol'432 
Myomorpha 430 
Myo:rpolax431 
MyrmecoЬiusjasciotw 417 
Myrmecophqidae 420 
Myшcoceti426 
Myxine101 
Myxineg/utino:rt1 IOI 
Мyxini 58, 59, 87, 98 

Natrix.272,284 
Natrix natrix 272, 284 
Nemamyxine elongoto 101 
Neoceratodus 163 
Neoanathae 60, 340, 367 
Neophюn 332 
Neoptery&iiS9,165, 168,191 
Neomithes 335, 367 
Ne:rtor351 
Notechisscutatus285 
Notorycte:r typhlop:r 417 
Numeniw348 
Numidinae 345 
Nutifraga caryocotoctu 363 
Nycteo 3Ctlndiaca 352 
Nyctiblidae354 

Ochotona 433 
Ochotona afpina 433 
Ochotonidae433 
OdoЬenidae42S 
Odolнmus msmarш 426 
Otkmtaspis 156 
Odontoceti426 
Odontoanathae335,367 
Oenanthe 360 
Oncol'hynchш 175 
- gorЬusclю 115 
-kею175 

- tschawytsclю 115 
Ondotm ziЬethicш 431 



Ophidia 60, 283 
Ophiophogus hanмh 214, 285 
Ophimurus opodus 282 
OpisthoconUronnes 61, 352 
Opisthocomus hootdn 352 
Orcinuson:tl 426 
Orectoloblronnes 156 
OrectoioЬllS 156 
Omilhischia292 
Omithorhynchus'QllOtinш 416 
Omithurae 60, 335, 367 
Orthotomus 361 · 
йf')'Cteюpus a.fer 422 
йfyclologus cunlcu/us 392 
Oscincs359 
Osmeriformes 174 
й.rmeru.r ерегfапш 174 
Ostarioclupcommpha 60, 171 
Ostariophysi 60, 148, 172 
Ostcoalossifonnes 60, 170 
Os1coslossommpha 59, 169, 193 
Osieostraci59, 105 
Ostracodenni 58, 102 
Otariidac 425 
Otididae 346, 347 
Otusscops353 
Ouis430 
Охуигrтш scutellatus 285 

Pacnunp1ata 419 
Paloeothyris288 
Palcognathвe 60, 336, 367 
Paleosuchus287 
-trigonatш281 
Рап424 
Pandlon hallaetus 344 
Panthem 413, 425 
-/ео413 
Рапюdоп Ьuchhok/ 230 
Paplo 424 
Paradisacidac363 
Pararcptilia58 
/IЬ"11JS284 
Paridu364 
Passer359 
Passcridac362 
Passcrifoпncs60,319, 331, 358 
Patagona gigDs 355 
PaucituЬerculala 61, 416 
Pedetescqfer385 
Pedetes capensis 431 
Pcpsofcm419 
Pe/amis plalurus 285 
Pclccanidae 342 
Pelecanifonnes 341 
Pe/ecanus oa:idenlali.J 342 
Реlаlюш fiucus 222 
Pelycosauria435 
PerameJemmphia 61, 417 
Peramelidae 417 

Perr:a fluuiatilis 127, 184 
Periophlhalmш 151, 183, 230 
Pe~us canadensis 319 
Perissodactyla 419 
Pciauridae418 
htaurw auslrtl/Js 418 
htromyvm marinus 99, 100 
Petromyzones 58, 59, 87, 89 
Phacochoeru.r tlf!thiopicus 429 
Phaetontidae341 
Phalacrocorвcidae342 
Pha/acl'OCQ1'QX314 
Pha/aenoptllus nutta/111 354 
Phalaпgeridac417 

Рhа/атрш /olюtus 318 
Phascalan:tos clnl!l'flus 417 
Phasianidac345 
Philomachus pugnax 348 
Phoca hisplda 426 
Р1юса siblrica 442 
Phocidae 425 
Phoenicoptcrifonnes 61, 319, 343 
Phoenicurш 360 
Pholidota61,419,423 
Phorrнucos367 
Phl')mocephalus 275, 280 
-mystaceus21S 
Phy/lomedUStl 224 
Physeler саюdоп 426 
Picidae3S7 
Picifoпncs61,357 
Picumnus351 
Pilosa61,419,420 
Pinnipedia425 
Plpapipa 225 
Pipidac225 
Pisces58, 59, 112 
Pittidae 359 
Pituriasp.ida 102 
Pixicepha/us adspersus 241 
Placenla1ia418,441 
Placodeпni 58, 59, 62, 187, 235 
Platyrhini 424 
Plecotus aurilш 422 
Plcsiosauria291 
Plethodon cinereus 223- 225 
Plethodontidac223,229 
Plcurodirв278 
Pleuronectifonnes 60, 141, 145, 

151,185 
Piiotremo158 
Ploccidac362 
PodUJidac354 
Podicipcdifoпnes 61, 340 
Podocnemidae 278 
Fodocnemis exparuo 278 
Poephagus 430 
FoJyatkm spathula 168 
Polyodontidae 167, 168 
Polypterifoпnes 56, 140, 162, 188 

Pblypterw 150, 167 
Ptmgo424 
PraЬyomis 367 
Primates61,419,423 
Prionaceg/auco 151 
Pristifoпnes 159 
Pristiophorifoлnes 155 
Prisliophorш 155 
Pri.rtis 156 
ProЬoscidca61,419,427 

Procaula саргмis 428 
Proccllariiformes 320, 340 
Protac:anlhop1erygii60, 174 
hotoaиis367 
ProюЬarrachus 241 
Protopterw 163, 164 
Protorothyrididu288 
Protothcria60,413 
Psammophis /iruюlolиm 285 
Psephurш gladius 168 
Psittacidac 351 
Psittacifoпncs60,350 

l'slttacus erithacus 351 
PtcraspidomoJJ)hi 102 
PteГtJSpis 102 
Plcmtлancbla32,43,49 

Pterocles alchala 350 
P1crocle1es 349 
Pteromys 365 
Plcmpodidae 422 
Plcrosauria 292 
Р1уtи carinatus 284 
Plychodef'tl 32 
Pq/Jinus diomedea 340 
Puma42S 
Pyaopodinu 281 
Pyrosomata 27 
Pythonregius271 
Python reliculatus 284 

Quelea q~lea 362 

RqjaЬatis 159 
-dauato 159 
~idael59 
~ironnes 162 
Rallidac346 
Ra/lus aqualicus 347 
Ramphastidae357 
Rampha3tos 357 
&па anюlis 222 
- canCrifJQf'Q 222 
- catesЬeiana 241 
- dalmatina 221 
- lessonae 241 
-pipiens242 
- ridiЬu11da 222, 228 
-tempororia198,224 
-lig,;na241 
Rangffer taf'tlndus 430 

459 



Ranidae 225, 228 
Raphidae 349 
Ralitae336 
RDrrus371,432 
RDttusnorvegicw371 
Recurvi.rostridae 348 
Rl!go/ecwgl~l41,177 

Regu/us320,358 
Replilia 58, 60, 247 
RhoЬdopleuro 43-47, 49 
Rhachiюmi 238 
Rhacophoridae 228 
Rheifonnes 60, 337 
Rheolюtmchus 223 
Rhincodon typus 156 
Rhinidael59 
RhinoЬatidae 159 
Rhinocern1idae 428 
Rhinochelidae 346 
Rhinodemю 223 
- dorwini 223 
Rhinolophidae 422 
Rhinop/ox lligi/ 357 
Rhipidislia 161, 190, 231, 234 
RhynchoЬalidae 159 
Rhyrrdюlюtw dfiddensis 159 
Rhynchocephalia 279 
Roccus chrysops 194 
Rodenlia 61, 371, 419, 430 
Rooиueltiello Nllterwi 149 
Rostrotu/o Ьe11gt1/ensis 347 
RostGllulidae347 
Ruminan1ia 430 
/Шtilu:irutilwl13 

S-lюmlниpis 105 
Soa:og/oDw 32, 38 
- men!Schluнmkii 32 
Saccophal')'lllifonnes 60, 171 
Soigo 4Ю,441 
Saigo totarir:a 441 
Solamandru atro 229 
- ю/amandru 229 
Solomandre/la keyпrlingii 228 
Salamandridae229 
Salmonifonnes 60, 175 
Salpae 20, 27 
SalrOphilus Jю,,Ui 417 
Sarcopierygii 59, 62, 143, 147, 

161, 190 
Saкtn'tlmphus рара 318 
Sauria 60, 280 
Saurischia 292 
Sauropoda 292 
Saurop1erygia 291 
Saumrae 335, 365 
Saxkola 360 
Sc:anden1ia61,419,421 
Sceloporus gюmmlcw 281 
Scincidae 282 

460 

Scincu:i six/ineotus 271 
Sciuridae 431 
Sciuromorpha 430 
Scolopacidae 348 
Sco/opQx rusticola 348 
&отЬег 140, 151 
Scrotifera419 
Selachii 59, 154 
Semnomis357 
Serpen1es60, 283 
Semaalmw 173 
Seymauria 239, 287 
Silurifonnes 60, 174, 230 
Silunu glanis 174 
Siplюnops paulensis 229 
Siren /tюenina 228 
Sirenia61,419,427 
Sistrurus273 
Sina361 
Si11idae361 
Solenodon 420 
Somatena mo/IШimo 300 
Sorex arunew 420 
Soricidae 420 
Spalacidae431 
Spalox375 
Sphenacodon 435 
Spheniscifonnes 61, 341 
Spheniscus mendiculw 341 
Sphenodon 279, 292 
Sphyma Q'ВO'ena 157 
Spranus sprunus 172 
Squalifonnes 157 
Squalomorphi 59, 154, 157 
Squolw ar:anthitu 109 
Squamata 60, 275, 279 
Squotina 158 
Squa1inifonnes 158 
Steoюmis caripensis 332, 354 
Sttifania223 
Siepnopodes 61, 341 
Stegoplri/wl74 
Stel/io r:auetuiu:i 148 
-erythгogшter211 

Sien:orariidae349 
Stetro!urius332 
Stema porudi:ieo 334 
Stiz.o:itedion luciopern1 130, 184 
S1repsirhini423 
S1fi&idae353 
S1ri&lfonnes 61, 352 
Slf'/gop:lhal№optilus 350 
Strurhioconwlw315,337 
S1rulhionlfonnes 60, 337 
S1umldae362 
Slumш uulgaris 362 
Suidae429 
Sulidae342 
Suricata surir:ata 413 
Sumia ulula 353 

Sus кrqfo 374, 441 
Syluio 320, 360 
Sylviidae 360 
Syщnothw 153 

Тachyglossus acu/eatus 416 
7alpa еигораеа 421 
Talpidae421 
Т.piridae428 
Tarichariuuforis222,225 
Taпius424 
Taul'Oll'Qgus430 
Тayassuidae429 

Teiidae281 
Teleosiei 59, 144, 145, 146, 148, 

168,169,191 
Te/matoblw cukw 227 
Temnospondyli 238, 241 
Tenrecidae421 
Tes1udines60, 275 
Tesludlnidae 279 
Tetraoninae 345 
TetnutD Ьontlsid 345 
Thecodonda 292 
Тhelodomi 59, 62, 102 
Тherapsida 435 
Тheria 61, 413, 416, 440 
Тheriodomia436 
Тheromorpha 58, 64, 435 
Тheropoda 292 
Тhreslciomilhidae 342 
1hunnw thynnw 140 
111y/acinus cynocqhalw 417 
1iliqua :rcincoida 282 
limaliidae 360 
linantifonnes 60, 318, 339 
Tockus356 
Tomistomo sch/egeli 287 
Toipedinifonnes 158 
'Лнреdо 146, 159 
Trqulidae430 
Trichechus427 
Trtcholюtrochus mЬustw 228 
Tricho:iurusuulpecu/a418 
Trigla 142, 183 
Tri11gt1348 
Trionychidae 279 
Trion)'X .rinetuU 279 
Triprion 223 
Triturus uulgaris 229 
Trochili355 
Тtoglodyta aedon 360 
"-tnJg/odytes360 
TroJ(odytidae360 

'Troaonifonnes61, 355 
Tublnares 61, 340 
ТUbulidentШ. 61, 394, 419, 422 
Tunicala.20,52 
ТUpaiidae421 

ТUrdidae 360 



Turdus 320, 360 
Tylapoda 429 
Typhlapidac 283 
Typhlops uennicu/af'is 284 
Tyninnidac 359 
Tytanidae 353 

Uricia425 
Upupo epops 357 
Urodela60,221,2~,241 
Ursidae424 
Uпusa~tos425 

Uпus maritimus 424 
- thiЬetanus 424 

Yande//ia 174 
Vanel/us348 
Varanidae282 
Va11Vrusgriseus248 
- kDmodoeмis 282 
Vaпcia ua'1egota 423 
\/espenilianidae 422 
Yidua362 
Уiрега Ьerus 280, 286 

Viperidae286 
Viveпidae 425, 442 
VomЬatidle 417 
Vamlюшs ипlпш 417 
Vи/ри uulpa 371 
Vuhur gnphus 344 

Wиtlothiana288 

Xerulcanthus 189 
Xenarthra419 
Xerrapus laeuis 221, 225 

Zoglossus 416 
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