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Периферический отдел слуховой системы различных видов млекопитающих имеет общие основные 
черты в строении и развитии. Тем не менее, использование отдельными группами животных лишь 
определённых акустических свойств среды обитания обусловило ярко выраженный полиморфизм 
всех её отделов, начиная с наружного уха. Освоение млекопитающими различных сред обитания, 
выработка разных способов пространственной ориентации и коммуникации сопровождались зна-
чительными морфологическими преобразованиями всех звеньев периферического отдела слуховой 
системы, в особенности филогенетически молодых, характерных только для класса млекопитающих. 
При адаптивной радиации у филогенетически далеких, но сходных по образу жизни форм, возни-
кают сходные морфологические признаки в строении различных органов. По пути параллельной 
эволюции пошло развитие слуховых приёмников эхолоцирующих млекопитающих, обитающих в раз-
ных средах. В работе исследованы представители отряда насекомоядных, рукокрылых, грызунов, 
китообразных и хищных.
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Введение

Изучение на современной уровне акусти-
ческой системы млекопитающих, освоивших 
воздушную и водную среды обитания, показа-
ло, что слух у них доминирует среди дистант-
ных анализаторов, а ряд форм (летучие мыши, 
дельфины) обладают особым способом акусти-
ческой ориентации — ​эхолокацией, благодаря 
которой водные и воздушные виды максималь-
но используют особенности среды обитания.

Благодаря проведённым исследованиям 
в значительной степени продвинулось понима-
ние того, как идет разделение функции частот-
ной избирательности между периферическим 
и  центральным отделами слуховой системы. 

Оказалось, что некоторые из функций, припи-
сываемые ранее «мозговым уровням», могут 
осуществляться звукопередающим и  звуко-
воспринимающим аппаратами. Так, выделение 
биологически важных частот у эхолоцирующих 
видов происходит уже на уровне наружного, 
среднего и внутреннего уха. Эти данные по-
зволили оценить роль периферического отде-
ла слуховой системы в обработке акустической 
информации у большого ряда видов, обладаю-
щих низко-, средне- и высокочастотным слу-
хом.

Наши исследования обнаружили широчай-
ший диапазон адаптивных возможностей всех 
звеньев периферического отдела слуховой си-
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стемы, основанный на вариациях его структур 
и функций, вплоть до образования совершенно 
новых дополнительных структур у ластоногих 
и китообразных, не свойственных наземным 
видам. Как показали наши данные, только 
сравнительное исследование по ходу онтоге-
неза способно показать широкий размах адап-
тивных преобразований периферического от-
дела слуховой системы, прошедшей в процессе 
эволюции сложный путь развития и обособле-
ния от других структур.

Материал и методы

В постнатальном онтогенезе были иссле-
дованы следующие виды млекопитающих: от-
ряд насекомоядные Insectivora (Talpa europaea 
Linnaeus, 1758); рукокрылые Chiroptera 
(Rhinolophus ferrumequinum Schreber, 1774, 
Pipistrellus pipistrellus Schreber, 1774); грызуны 
Rodentia (Rattus norvegicus Berkenhout, 1769, 
Myocastor coypus Molina, 1782, Cavia porcellus 
L., 1758); китообразные Cetacea (Odontoceti: 
Tursiops truncatus (Montagu, 1821), Delphinus 
delphis L., 1758, Phocoena phocoena (L., 
1758); Mysticeti: Balaenoptera acutorostrata 
Lacepede, 1804, Balaenoptera physalus (L., 
1758)); хищные Carnivora (Canis familiaris L., 
1758, Vulpes vulpes L., 1758, Enhydra lutris (L., 
1758), Mustela vison Schreber, 1777; Otariidae: 
Callorchinus ursinus (L., 1758), Eumetopias 
jubatus (Schreber, 1776); Phocidae: Pagophilus 
groenlandicus (Erxleben, 1777), Phoca vitulina 
L., 1758, Erignathus barbatus (Erxleben, 1777), 
Pusa hispida Schreber, 1775, Pusa caspica 
Gmelin, 1788; Odobenidae: Odobenus rosmarus 
divergens (L., 1758)). Для проведения срав-
нительно-эмбриологического анализа изучены 
представители наземных (грызуны Rodentia: 
Rattus norvegicus, Cavia porcellus; парноко-
пытные Artiodactyla: Sus scrofa domestica L., 
1758).

Морфологический материал фиксировали 
10%-ным нейтральным формалином и в фик-
саторе Витмаака, обезвоживали в  спиртах 
возрастающей крепости и заливали в целло-
идин. Серийные срезы толщиной 10–15 мкм 
окрашивали гематоксилин-эозином, а  также 
по методам Маллори и  Кульчицкого и  им-
прегнировали солями азотнокислого серебра. 
Для проведения сравнительного анализа был 

Солнцева Галина Николаевна (18.08.1939–
21.12.2016) в 1964 г. окончила Биофак МГУ им. 
М. В. Ломоносова по специальности «биолог-зо-
олог». С 1966 г. работала в Институте биоло-
гии развития им. Н. К. Кольцова РАН, в 1973 г. 
защитила кандидатскую диссертацию на тему 
«Морфо-функциональные особенности строе-
ния периферического отдела слухового аппарата 
у наземных полуводных и водных млекопитаю-
щих». В 1991 г. защитила докторскую диссерта-
цию на тему «Закономерности эволюционных 
преобразований и онтогенетического развития 
периферической слуховой системы у млекопита-
ющих с различной экологией», и с 1994 г. переве-
дена в Институт проблем экологии и эволюции 
им. А. Н. Северцова, РАН. Г. Н. Солнцева была 
высококвалифицированным специалистом, руко-
водила исследованиями сотрудников из разных 
организаций (ВНИРО, МГУ) по проблеме адап-
тации слухового анализатора млекопитающих 
(в основном, водных видов) к условиям обита-
ния. Общий трудовой стаж Г. Н. Солнцевой со-
ставил 60 лет. За это время ею опубликовано 
3 монографии, 101 статья, из них более 70-ти 
в рецензируемых журналах (в том числе в вы-
сокорейтинговых зарубежных). В  2007 г. она 
избрана академиком Международной академии 
экологии и природопользования им. В. С. Алту-
нина. Включена в престижный перечень веду-
щих ученых по версии «The Marquis Who’s Who 
Publications Boards».

Галина Николаевна представила обзорную 
статью по результатам собственных иссле-
дований слуховой системы млекопитающих 
в  августе 2016 г., а  декабре ее уже не стало. 
Доработку статьи, в  частности подготовку 
раздела «Материалы и методы», и краткую би-
ографию Г. Н. Солнцевой подготовила Чернова 
Ольга Федоровна, д. б. н., заведующая лаборато-
рией морфологических адаптаций позвоночных 
Института проблем экологии и эволюции им. 
А. Н. Северцова РАН. 
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использован принцип сопоставления развива-
ющихся структур на сравнимых стадиях с име-
ющимися данными по нормальному развитию 
лабораторных животных [Дыбан и др., 1975].

Результаты и обсуждение

В настоящей статье будут рассмотрены 
адаптивные особенности в  строении наруж-
ного, среднего и  внутреннего уха (улитка), 
возникшие в  связи с  переходом наземных 
млекопитающих к воздушному, подземному, 
полуводному и водному образу жизни.

Наружное ухо млекопитающих отличается 
разнообразием в строении. У наземных и воз-
душных форм наружное ухо включает ушную 
раковину и наружный слуховой проход, кото-
рый представлен в виде полой трубки с пос-
тоянно открытым входным отверстием. Такое 
строение наружного уха оптимально приспосо-
блено для нормального звукопроведения в воз-
душной среде.

У животных, образ жизни которых связан 
с  водными условиями обитания, появляется 
тенденция к  закрыванию слухового прохода 
под водой и открыванию его на суше. Меха-
низмы закрывания и открывания наружного 
уха обеспечиваются различными морфологи-
ческими преобразованиями как со стороны уш-
ной раковины, так и слухового прохода.

У полуводных животных (норка) в ушной 
раковине имеются кожные выросты, с помо-
щью которых обеспечивается полная изоляция 
слухового прохода от среды при погружении 
животного под воду. Посредством сокращения 
ушной мускулатуры кожные выросты закры-
вают входное отверстие, ведущее в слуховой 
проход, и процесс звукопроведения осуществ-
ляется уже при закрытом слуховом проходе. 
У нутрии верхний край ушной раковины завер-
нут в сторону входного отверстия, снизу к слу-
ховому отверстию прилегает волосяной пучок, 
состоящий из длинных и жестких волос, почти 
не смачиваемых в  воде. В  момент погруже-
ния животного под воду сокращением ушных 
мышц завёрнутая часть ушной раковины плот-
но прилегает к верхней части слухового отвер-
стия, а снизу слуховое отверстие закрывается 
с помощью волосяного пучка. Эти механиз-
мы полностью предотвращают проникновение 
воды в полость слухового прохода и тем самым 

обеспечивают нормальное функционирование 
наружного уха под водой. У некоторых полу-
водных насекомоядных (выхухоль) ушная ра-
ковина густо опушена и надёжно защищена от 
воды шерстью.

Ушастые тюлени и калан, перейдя к водно-
му образу жизни, не потеряли связь с сушей, 
в результате чего их орган слуха адаптирован 
для водного и воздушного звукопроведения. 
У сивуча и калана ушная раковина закруче-
на и имеет форму конуса. У котика происхо-
дит перегибание ушной раковины по длинной 
оси, что вызывает плотное соприкосновение её 
краёв. В воздушной среде за счёт сокращения 
ушной мускулатуры происходит частичное от-
крывание ушной раковины. Под водой ушные 
мышцы расслабляются, и края ушной ракови-
ны вновь соприкасаются, закрывая входное от-
верстие и изолируя полость слухового прохода 
от среды.

У подземных форм (крот), ластоногих (на-
стоящие тюлени) и типично водных млекопи-
тающих (китообразные) в состав наружного 
уха входит только наружный слуховой проход. 
Ушная раковина полностью редуцирована, по-
этому механизмы изоляции слухового прохода 
от среды (вода) и открывание его в воздушной 
среде обеспечиваются самим слуховым прохо-
дом.

У крота слуховой проход приобретает фор-
му двучленной трубки, начальный отдел кото-
рой (область слухового отверстия) окружён 
подвижно соединёнными между собой хряще-
выми пластинками. Такое строение слухового 
прохода позволяет закрывать область входного 
отверстия в зависимости от частоты и интен-
сивности поступающих в наружное ухо зву-
ковых сигналов. В месте перехода хрящевого 
отдела слухового прохода в костный имеется 
«дисковидное расширение», которое считают 
предназначенным для снятия звуковой энергии 
с вибрирующих костей черепа и переброски её 
в полость слухового прохода и на его стенки.

У настоящих тюленей слуховой проход име-
ет форму S-образной трубки, расположенной 
диагонально непосредственно под кожей. По-
верхностное расположение слухового прохо-
да дало возможность некоторым исследова-
телям предположить, что при таком строении 
и расположении слухового прохода вполне до-
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статочно будет давления воды, чтобы предо-
твратить попадание воды в слуховой проход. 
Однако другие исследователи придерживают-
ся иной точки зрения и считают, что благода-
ря особенностям в строении и расположении 
слухового прохода под водой происходит его 
перегибание в  месте коленообразного изги-
ба с помощью наружных и внутренних мышц 
[Ramprashad et al., 1971; Солнцева, 1975]. Пе-
регибание слухового прохода возможно из-за 
коленообразного изгиба в нём, изменения ди-
аметра и формы его просвета, а также за счёт 
подвижности в соединении хрящевых пласти-
нок между собой.

Закрывание слухового прохода настоя-
щих тюленей посредством его перегибания 
с помощью ушных мышц подтверждено экс-
периментально [Mohl, 1968]. Было показа-
но, что закрывание слухового прохода может 
происходить непроизвольно, даже раньше 
погружения животного под воду, и продол-
жаться до тех пор, пока животное пребывает 
под водой.

В связи с обитанием морского котика как 
в  воде, так и на суше возникли механизмы, 
открывающие наружное ухо на воздухе и за-
крывающие его под водой. Это обеспечивается 
морфологическими перестройками со стороны 
ушной раковины. Перегибание ушной ракови-
ны по длинной оси вызывает плотное сопри-
косновение её краёв. Посредством сокращения 
ушной мускулатуры происходит открывание 
ушной раковины на воздухе, и звукопроведе-
ние осуществляется так же, как и у наземных 
млекопитающих. Расслабление мышц наруж-
ного уха вызывает плотное соприкосновение 
краёв ушной раковины, что предотвращает 
проникновение воды в полость слухового про-
хода. Такое предположение было выдвинуто 
на основании данных, полученных расчётным 
путём для закрытого слухового прохода дель-
финов [Липатов, Солнцева, 1974]. Зараста-
ние слухового прохода в его дистальной части 
у дельфинов и разнообразные механизмы за-
крывания слухового прохода у ластоногих яв-
ляются прогрессивными адаптациями для осу-
ществления подводного слуха.

У китообразных слуховой проход постоянно 
закрыт. У зубатых и некоторых видов усатых 
китов слуховой проход на определённом участ-

ке зарастает, а потом просвет вновь появляется 
и сохраняется до барабанной перепонки. Для 
полосатиков и  горбачей характерно наличие 
серной ушной пробки.

По вопросу зарастания слухового прохода 
зубатых китообразных до сих пор существу-
ют самые противоречивые мнения. Одни ис-
следователи считают, что на всём протяжении 
слуховой проход идёт в виде полой S-образ-
ной трубки [Reysenbach de Haan, 1957; Fraser, 
Purves, 1960]. По мнению других исследо-
вателей, наружный слуховой проход зубатых 
китов представляет собой трубку с заросшим 
просветом. Такое зарастание было отмечено 
у кашалота [Clarke, 1948; Yamada, 1953], афа-
лины и обыкновенного дельфина [Белькович, 
Солнцева, 1970].

Зарастание слухового прохода зубатых ки-
тообразных позволяет предполагать не толь-
ко наличие других путей прохождения звука, 
минуя наружное и среднее ухо, но и сущест-
вование иных систем звукопроведения и зву-
ковосприятия, не связанных с органом слуха 
вообще.

За последние годы появились другие гипо-
тезы, согласно которым низкочастотные сигна-
лы проходят через заросший слуховой проход, 
а высокочастотные сигналы — ​через нижнюю 
челюсть [Ketten, 1992; Popov еt al., 1992; Сы-
суева, 2012]. Существует и другое предполо-
жение, что традиционный путь, предназначен-
ный для низкочастотных сигналов (1–10 кГц), 
обеспечивает животным обзорно-круговой тип 
слуха. Через нижнюю челюсть идут ультраз-
вуковые сигналы (80 кГц и выше) — ​это так 
называемый остронаправленный слух, который 
обеспечивает успех эхолокации зубатых китов. 
Дельфины могут пользоваться обеими акусти-
ческими системами.

Однако основной до сих пор остается ги-
потеза К. Норриса (Norris, 1964), согласно 
которой проводником звука к  среднему уху 
является жировой тяж, идущий внутри ниж-
ней челюсти. Считают, что это предположение 
имеет экспериментальное подтверждение.

В противоположность этим гипотезам ряд 
исследователей выдвинули предположение 
о сохранении у дельфинов основного принципа 
звукопроведения, характерного для всех мле-
копитающих. В пользу этого предположения 
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на основании расчётных данных была разрабо-
тана гипотеза, объясняющая механизм звуко-
проведения под водой при условии закрытого 
слухового прохода дельфинов. Оказалось, что 
необходимым условием для функционирования 
органа слуха под водой является закрытый слу-
ховой проход, наполненный воздухом. Это под-
тверждено экспериментально в результате оп-
ределения диаграммы направленности приёма 
у морской свиньи [Стосман, 1978]. На осно-
вании этих результатов можно предположить, 
что у других водных и полуводных млекопита-
ющих (ластоногие), для которых характерны 
механизмы закрывания слухового прохода под 
водой, нормальное звукопроведение в водной 
среде без потери чувствительности осуществ-
ляется только при закрытом слуховом проходе 
как и у дельфинов. Это предположение под-
тверждено экспериментально методом измере-
ния и сравнения частотно-пороговых кривых 
в  водной и  воздушной средах у  каспийского 
тюленя, в результате чего было показано, что 
звук может проходить с  переднего направ-
ления по тканям головы, но сигнал при этом 
ослабевает в 1,5–2 раза по сравнению с пря-
мым прохождением [Купин, 1986]. Тенденция 
к закрыванию наружного уха и его зарастание 
в  дистальном отделе у  дельфинов являются 
прогрессивными адаптациями наружного уха 
для обеспечения подводного слуха.

Что же касается нижней челюсти, то её 
участие в  полноценной передаче сложных 
акустических сигналов весьма сомнительно 
по ряду причин, главной из которых является 
полное отделение bulla tympanica от костей че-
репа системой перибуллярных синусов, запол-
ненных эмульсией, включающей воздушные 
пузырьки. С черепом b. tympanica соединена 
посредством короткой и жёсткой связки, ко-
торая не связана с нижней челюстью. Все зву-
ковые сигналы, поступающие с костей черепа, 
гасятся эмульсией перибуллярных синусов. 
Единственно возможный путь костного звуко-
проведения — ​через малоинерционную связку, 
которая соединяет череп и b. tympanica, но та-
кой путь звукопроведения ещё не рассматри-
вался исследователями.

Такого же мнения придерживаются ученые, 
которые считают, что нижняя челюсть не имеет 
отношения к проведению ультразвука в орган 

слуха. Они полагают, что у дельфинов излу-
чающее устройство одновременно может быть 
и принимающим. Этим же аппаратом, с уча-
стием линзы и рефлектора, дельфин фокуси-
рует ультразвуковые волны на чувствитель-
ную мембрану, которая, по всей вероятности, 
находится между лобно-жировым выступом 
и  вогнутой частью лобной кости. Неизвест-
но, существует ли такая мембрана, но то, что 
ультразвук от излучающего и принимающего 
устройства по костям черепа, через связку, со-
единяющую b. tympanica с костями черепа, мо-
жет проникать в полость среднего уха, вполне 
реально. Именно такой путь не исключает уча-
стия традиционного органа слуха в звукопро-
ведении и звуковосприятии.

В результате возникает вопрос: какую же 
функцию выполняет костный канал в нижней 
челюсти, заполненный жиром, если он не име-
ет подхода к b. tympanica?

Как известно, у  дельфинов очень тонкие 
кости черепа, в то время как нижняя челюсть 
представлена тяжёлым костным образовани-
ем. По всей вероятности, костный канал, за-
полненный гелеобразным жиром, служит для 
уменьшения массы тяжёлой нижней челюсти. 
Не исключено, что такое образование в стро-
ении нижней челюсти делает её более облег-
чённой и несомненно является адаптацией для 
быстроходного плавания дельфинов. Как пока-
зали данные морфологического исследования, 
к звукопроведению этот канал не имеет ника-
кого отношения.

Чтобы прояснить вопросы звукопроведения 
у  зубатых китов, целесообразно обратиться 
к морфологическим данным. Классиком в этой 
области справедливо считается Г. Флейшер 
[Fleischer, 1973]. Сравнительно-анатомиче-
ское исследование этого автора, весьма об-
ширное по числу видов зубатых китообраз-
ных, а также наши материалы, показали, что 
зубатые китообразные могут обладать двумя 
способами приёма акустических сигналов и их 
проведения к косточкам среднего уха.

Согласно данным некоторых авторов 
[Nummela, 1995], функции барабанной пере-
понки у зубатых китов перешли к барабанной 
пластинке, т. е. к латеральной части барабан-
ной кости. От барабанной пластинки звуковые 
колебания передаются напрямую косточкам 
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среднего уха, а далее схема передачи акустиче-
ского сигнала аналогична таковой у наземных 
млекопитающих. Это ошибочное представле-
ние автора. Как и у большинства млекопитаю-
щих, барабанная перепонка у дельфинов рас-
полагается между концевым отделом костного 
слухового прохода и барабанной полостью.

Результаты морфологического исследо-
вания показали, что барабанная перепонка 
дельфинов сильно видоизменена, она окру-
глой формы, небольшого размера, значительно 
утолщена и не имеет непосредственной связи 
с рукояткой молоточка. Их соединение осу-
ществляется посредством треугольной связки, 
асимметрично прикреплённой к  барабанной 
перепонке. При этом барабанная перепонка-
связка значительно повышает коэффициент 
передачи звукового давления под водой. Утол-
щённая и очень упругая барабанная перепонка 
дельфинов способна передавать звуки широко-
го диапазона часто, включая ультразвуки. Из 
представителей зубатых китообразных бара-
банная перепонка отсутствует только у Kogia, 
Physeter catodon и Berardius, у которых возни-
кает принципиально новый тип звукопроведе-
ния: передача звука осуществляется костями 
черепа до латеральной стенки барабанной по-
лости, которая и является специализированной 
звукопередающей поверхностью, заменяющей 
барабанную перепонку [Fleischer, 1973].

Ярким подтверждением того, что у дельфи-
нов барабанная перепонка хорошо развита, яв-
ляется схема строения элементов среднего уха 
и их соединения, выполненная Г. Флейшером 
[Fleischer, 1973], который очень наглядно из-
образил барабанную перепонку с отходящей от 
неё связкой, а также данные сравнительно-ги-
стологического исследования барабанной пе-
репонки у различных видов млекопитающих 
[Солнцева, 1997]. Особое внимание исследо-
вателям следует обратить на то, что у дельфи-
нов самое совершенное устройство среднего 
и внутреннего уха, что не свойственно для дру-
гих видов млекопитающих (рис. 1, 2).

Наружное ухо, по сравнению со средним 
и внутренним ухом, не имеет особых морфоло-
гических преобразований, не считая редукции 
ушной раковины и эпителиального зарастания 
слухового прохода в  дистальном его отделе. 
Эти особенности в строении являются сугубо 

адаптивными и служат для обеспечения под-
водного слуха.

Среднее ухо дельфинов представляет со-
бой сложный звукопередаточный аппарат 
с дополнительными структурами, не свойст-
венными другим видам млекопитающих, неза-
висимо от их экологической принадлежности. 
В среднем ухе слуховые косточки необычай-
но малы по сравнению с крупным телом жи-
вотного, они жёстко соединены друг с другом 
и  со стенкой барабанной полости. Всё это 
представляет собой упругую вибрационную 
и малоинерционную систему, способную пе-
редавать высокочастотные сигналы. Кроме 
того, среднее ухо дельфинов хорошо адапти-
ровано для восприятия и проведения в вод-
ной среде частот широкого диапазона, а также 
способно выравнивать давление в барабанной 
полости при погружении животного на глуби-
ну за счёт специального кавернозного сплете-
ния и венозных синусов.

Всё это говорит о  том, что среднее ухо 
дельфинов является высокоорганизованным 
звеном периферической слуховой системы, 

Рис. 1. Схема строения и соединения структур 
среднего уха у представителя сем. Delphinidae, 
Tursiops truncatus (Fleischer, 1973): Musculus 

stapedius — ​стременная мышца; Stapes — ​cтремя; 
Incus — ​наковальня; Maleus — ​молоточек; 

Musculus tensor tympani — ​барабанная мышца; 
Lig. tympanicum — ​связка барабанной перепонки; 

Membrana tympanica — ​барабанная перепонка
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выполняющим разные функции и,  прежде 
всего, способно передавать сигналы широкого 
диапазона частот, включая высокочастотные 
сигналы, на рецепторные клетки улитки. По-
средством натяжения барабанной перепонки 
и слуховых косточек мышцы среднего уха (m. 
tensor tympani, m. stapedius) создают условия 
для проведения ультразвука, расслабление 
этих мышц предохраняет улитку от сверхин-
тенсивных сигналов. Существует предполо-
жение, что мышцы среднего уха способны 
обеспечивать настройку слуховой системы на 
определённые частоты.

Внутреннее ухо млекопитающих является 
наиболее важным звеном периферической слу-
ховой системы, поскольку проводящий путь 
слухового анализатора начинается от клеток 
кортиева органа, в котором заложены слухо-
вые рецепторы VIII пары черепно-мозговых 
нервов.

Улитка дельфинов во многом обнаруживает 
сходство с другими млекопитающими. Однако 
у эхолоцирующих дельфинов в строении улитки 
обнаружены значительные морфологические 
преобразования. Прежде всего, наибольшего 
развития достигает базальный оборот улитки, 
который отвечает за восприятие ультразвуко-
вых сигналов. Значительное развитие получает 
вторичная костная спиральная пластинка, ко-

торая характерна только для эхолоцирующих 
видов. Первичная костная спиральная пла-
стинка одинаково развита у большинства мле-
копитающих. У дельфинов расстояние между 
первичной и вторичной костными спиральны-
ми пластинками очень небольшое, поэтому ба-
зилярная мембрана, натянутая между обеими 
пластинками, оказывается необычайно узкой 
и  жёстко закреплённой между ними. Такое 
строение создаёт необходимые условия для 
восприятия ультразвуковых сигналов.

Анализируя основные высказывания иссле-
дователей по поводу путей проведения акусти-
ческих сигналов во внутреннее ухо у дельфинов 
и основываясь на собственные морфологиче-
ские данные, полученные позже, можно счи-
тать, что звуковые волны могут проходить 
классическим путём: непосредственно через 
слуховое отверстие, дистальный отдел слухо-
вого прохода, далее через область его зара-
стания, представляющую собой «акустически 
прозрачную» мембрану, образованную эпите-
лиальными клетками толщиной до 50–60 мкм, 
по проксимальному отделу слухового прохода 
на барабанную перепонку и цепь слуховых ко-
сточек (рис. 3).

На основании этих результатов можно 
предположить, что у других водных и полу-
водных млекопитающих (ластоногие), для 

Рис. 2. Гистологическое строение барабанной перепонки у представителей полуводных и водных 
млекопитающих: a — ​Myocastor coypus; b– Pagophilus groenlandicus; с — ​Tursiops truncatus; am — ​слуховой 

проход; mt — ​барабанная перепонка; ep — ​эпителий; vs — ​венозный синус; m –молоточек
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которых характерны механизмы закрывания 
слухового прохода под водой, нормальное 
звукопроведение в водной среде без поте-
ри чувствительности осуществляется толь-
ко при закрытом слуховом проходе, как 
и у дельфинов.

Это предположение подтверждено экспе-
риментально методом измерения и сравнения 
частотно-пороговых кривых в водной и воз-
душной средах у  каспийского тюленя, в  ре-
зультате чего было показано, что звук может 
проходить с  переднего направления по тка-
ням головы, но сигнал при этом ослабевает  

Рис. 3. Наружный слуховой проход у Tursiops truncatus. Поперечные срезы. Окраска гема-
токсилин-эозином: 1) — ​область входного отверстия; 2) — ​область зарастания слухового про-
хода; 3) — ​средняя часть слухового прохода;4) — ​концевой отдел слухового прохода

Примечание: b — ​входное отверстие в слуховой проход; ep — ​эпителий; gl — ​железы; са — ​
эпителиоидное зарастание дистального отдела слухового прохода; at — ​плотная соединительная 
ткань; d — ​полость слухового прохода; сl — ​хрящевая пластинка.
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в 1,5–2 раза по сравнению с прямым прохо-
ждением [Купин, 1986].

Тенденция к  закрыванию наружного уха 
и его зарастание у дельфинов являются про-
грессивными адаптациями наружного уха для 
обеспечения подводного слуха.

Bulla tympanica млекопитающих представ-
ляет собой tympano-periotic (барабанно-око-
лоушный) комплекс, который образован os 
tympanicum и  os perioticum. Os tympanicum 
образована костными стенками, формирую-
щими барабанную полость, в которой распола-
гаются элементы среднего уха. В os perioticum 
располагается os cochlearis, в  толще которой 
проходит улитковый канал. Толщина стенок 
os tympanicum резко меняется от вида к виду. 
Так у наземных и полуводных видов cтенки os 
tympanicum утолщены по сравнению с тако-
выми зубатых китообразных. У усатых китов 
стенки os tympanicum резко гипертрофирова-
ны. У представителей сем. Delphinidae bulla 
tympanica имеет уникальное строение, отли-
чающее её от других видов млекопитающих. 
Os tympanicum и os perioticum частично сра-
стаются друг с другом в области pr. posterior, 
pr. sigmoid и pr. tubarius (добавочная косточка) 
[Kasuya, 1973]. У амазонского речного дель-
фина (Inia geofrensis) в отличие от морских ви-
дов дельфинов (Tursiops truncatus, Delphinus 
delphis, Phocoena phocoena, Stenella attenuata) 
bulla tympanica образована толстыми костными 
стенками. Os tympanicum и os perioticum у реч-
ного дельфина относительно плотно прилегают 
друг к другу. У морских видов дельфинов bulla 
tympanica образована более тонкими и доволь-
но хрупкими костными стенками. Расположе-
ние os tympanicum и os perioticum таково, что 
создается впечатление изолированности этих 
костей относительно друг друга.

Сравнительный анализ строения bulla 
tympanica у речного дельфина и морских ви-
дов дельфинов показал, что у речного дельфи-
на bulla tympanica имеет видоспецифические 
особенности в строении, которые, по всей ве-
роятности, связаны с  особенностями эколо-
гии вида и функционированием органа слуха 
в условиях большой зашумленности и загряз-
нённости среды обитания. Особенности в рас-
положении os tympanicum и  os perioticum 
у речного дельфина, по всей вероятности, зна-

чительно снижают чувствительность приёма 
звуковых сигналов, в результате чего слуховой 
приёмник этого вида максимально приспосо-
блен для работы на близких дистанциях, на 
которых созданы оптимальные условия для 
ближней локации. У морских видов дельфинов 
bulla tympanica «раскрыта», такое располо-
жение os tympanicum и os perioticum повыша-
ет чувствительность приёма звуковых сигна-
лов и позволяет дельфинам использовать как 
ближнюю, так и дальнюю локации.

Bulla tympanica у дельфинов не срастается 
с черепными костями и соединена с ними по-
средством сухожильной связки [Oelschlager, 
1990; Солнцева, 1997]. У зубатых и усатых 
китообразных в  элементах, связывающих os 
perioticum с черепом, находятся многочислен-
ные сесамоидные косточки, которые обеспечи-
вают некоторую подвижность слуховой кости 
относительно черепа [Yamada, 1953].

В среднем ухе различных видов млекопи-
тающих отмечается различная степень сраста-
ния bulla tympaniсa с костями черепа [Fraser, 
Purves, 1960]. У  большинства форм bulla 
tympanica срастается с  черепными костями, 
принимая участие в образовании стенки чере-
па. Известно, что такое срастание может обес-
печивать костную звукопроводимость.

Под влиянием звуковых колебаний дви-
жения костей черепа передаются на костный 
лабиринт внутреннего уха и  на перилимфу. 
У некоторых видов летучих мышей, грызунов 
и зубатых китообразных этого не происходит 
за счёт того, что bulla tympanica полностью 
отделена от костей черепа и соединена с ним 
подвижно посредством соединительной ткани. 
В результате такого соединения оба уха ста-
новятся независимыми приёмниками и могут 
обеспечивать направленный приём акустиче-
ских сигналов.

Изоляция bulla tympanica от костей че-
репа достигается тем, что она со всех сторон 
окружена синусами, заполненными пеной из 
жировой эмульсии. Пена состоит из мельчай-
ших воздушных пузырьков, которые являются 
хорошим изолятором звука, в результате чего 
все звуковые колебания, которые идут с ко-
стей черепа, не доходят до внутреннего уха. 
Остаётся единственный путь к улитке — ​че-
рез наружное ухо и систему слуховых косточек 



Адаптивные особенности периферического отдела слуховой системы млекопитающих …

89

[Fraser, Purves, 1960; Солнцева, 1997]. Бла-
годаря такому раздельному восприятию зву-
ка, т. е. каждым из слуховых приёмников, для 
дельфинов характерен так называемый бина-
уральный эффект, который позволяет живот-
ным определять направление на звучащий объ-
ект [Kellogg, 1958]. Кроме того, b. tympanica 
у зубатых китообразных с помощью мышц мо-
жет совершать незначительные перемещения 
относительно черепа, за счёт чего обеспечива-
ется стереофонический (объёмный) приём от-
ражённых эхолокационных сигналов. У боль-
шинства млекопитающих, в т. ч. и у Soricidae, 
в  жёстком соединении с  черепом находится 
только pars mastoidea, в то время как большая 
часть b. tympanica соединена с черепом с помо-
щью соединительной ткани.

На пути адаптации к  водному обра-
зу жизни изменяются весовые соотношения 
слуховых косточек, которые проявляются 
в увеличении веса наковальни относительно 
молоточка. Изменяется относительная вели-
чина и форма отдельных элементов слуховых 
косточек. При этом происходит утолщение 
и расширение рукоятки молоточка (ластоно-
гие) и её редукция у китообразных, удлиня-
ется рг. longus молоточка и сг. longum нако-
вальни, а также уменьшается междужковое 
пространство стремени вплоть до полного его 
исчезновения у зубатых китообразных. Уве-
личивается жёсткость в области соединения 
молоточка с наковальней.

У нелоцирующих млекопитающих строение 
среднего уха обнаруживает черты сходства, 
хотя строение барабанных полостей и слухо-
вых косточек весьма варьирует. Для этого типа 
строения среднего уха характерно срастание 
bulla tympanica с костями черепа, утончение 
и заострение длинного отростка молоточка до 
его редукции и перехода в рг. gracilis, который 
эластично соединён со стенкой барабанной по-
лости, а также увеличение суставной поверх-
ности в  области молоточко-наковальневого 
сочленения. Благодаря анатомической пере-
стройке слуховых косточек с их особенностями 
в топографии сохраняется основной принцип 
звукопередачи среднего уха в различных сре-
дах обитания.

Как известно, система слуховых косточек 
построена по классической рычажной схеме. 

Ось вращения слуховых косточек проходит 
через точки прикрепления короткого отрост-
ка наковальни и длинного отростка молоточка 
к os tympanicum. Оказалось, что у большин-
ства млекопитающих (наземные, воздушные, 
подземные, полуводные) ось вращения слухо-
вых косточек параллельна плоскости поднож-
ной пластинки стремени. У обитателей водной 
среды (калан, ластоногие, китообразные) ось 
вращения слуховых косточек располагается 
под углом к плоскости подножной пластинки 
стремени [Липатов, Солнцева, 1972]. При та-
ком расположении оси вращения в расчёт ко-
эффициента передачи средним ухом звукового 
давления вводится коэффициент увеличения 
давления за счёт винтового эффекта, проявля-
ющегося в результате наклона оси вращения 
относительно подножной пластинки стремени.

Расчётным путём показано, что среднее 
ухо у большинства наземных и некоторых по-
луводных форм имеет самый низкий коэффи-
циент передачи звукового давления (K, рав-
ный 25–29). У калана и ластоногих значение 
K увеличивается в 1,5–2 раза по сравнению 
с таковым наземных форм и составляет около 
40–60. Повышение значения K этих живот-
ных обусловлено наклоном оси вращения мо-
лоточка и наковальни относительно поднож-
ной пластинки стремени (К 3). У дельфинов 
среднее ухо имеет самый высокий K, который 
почти в  2,5–3 раза превышает таковой ка-
лана и ластоногих. Значение K у дельфинов 
составляет около 110–166. Увеличение зна-
чения К у дельфинов происходит за счёт К 3 
и дополнительного рычага в виде треугольной 
связки, асимметрично прикреплённой к бара-
банной перепонке, а также в связи с её жёстко-
стью, позволяющей передавать всё приложен-
ное на неё усилие [Липатов, Солнцева, 1972]. 
Одним из факторов, способствующих повыше-
нию звукового давления, является то, что ам-
плитуда движения стремени в 30 раз больше 
амплитуды движения барабанной перепонки.

Таким образом, биомеханические особенно-
сти среднего уха млекопитающих, образ жизни 
которых связан с обитанием преимуществен-
но в водной среде, направлены на повышение 
коэффициента передачи звукового давления 
средним ухом. По всей вероятности это и опре-
деляет эффективность работы периферической 



Г. Н. Солнцева

90

слуховой системы при ориентации млекопита-
ющих в водной среде и значительно расширяет 
диапазон воспринимаемых ими частот.

Для максимальной передачи энергии посту-
пающего сигнала необходимо, чтобы удельное 
акустическое сопротивление среды было согла-
совано со слуховым приёмником. Такое согла-
сование достигается разнообразием в строении 
передаточного аппарата среднего уха в зависи-
мости от среды, где происходит передача зву-
ковой информации. В воде для оптимального 
принятия звуковых сигналов слуховой приём-
ник должен обладать высоким модулем упру-
гости, что обеспечивается жёсткостью в сое-
динении слуховых косточек между собой и их 
прикреплении в барабанной полости. Напри-
мер, у северного морского котика молоточек 
и наковальня образуют единый молоточко-на-
ковальневый комплекс, поскольку обе косточ-
ки прочно сращены между собой и функциони-
руют как единое целое. Расширение диапазона 
в ультразвуковую область вызывает повыше-
ние резонансной частоты собственных коле-
баний слуховых косточек, а также увеличение 
упругости барабанной перепонки.

Помимо звукопроведения, среднее ухо мле-
копитающих выполняет и предохранительную 
функцию, уменьшая энергию поступающего сиг-
нала во внутреннее ухо. Эта функция обеспечи-
вается посредством сокращения мышц среднего 
уха: m. tensor tympani и m. stapedius, которые 
хорошо развиты у эхолоцирующих видов (дель-
фины, летучие мыши). Посредством натяже-
ния барабанной перепонки и слуховых косточек 
мышцы среднего уха создают условия для про-
ведения ультразвука, расслабление этих мышц 
предохраняет улитку от сверхинтенсивных сиг-
налов. Существует предположение, что мышцы 
среднего уха способны обеспечивать настройку 
слуховой системы на определённые частоты.

У животных, образ жизни которых связан 
с обитанием преимущественно в водной сре-
де (калан, водные млекопитающие), в стенках 
барабанной полости располагаются венозные 
синусы, сконцентрированные вблизи бара-
банной перепонки. Венозные синусы рассма-
триваются как дополнительные образования, 
функциональное назначение которых заклю-
чается в выравнивании давления в барабанной 
полости при погружении на глубину. Анало-

гичную функцию выполняет слизистая обо-
лочка барабанной полости, которая в отличие 
от таковой наземных и некоторых полуводных 
форм, значительно утолщена за счёт многочи-
сленных кровеносных сосудов, расположенных 
в её среднем слое.

У некоторых типично водных видов (дель-
фины) в  барабанной полости располагается 
кавернозное сплетение, состоящее из густой 
сети кровеносных сосудов. Кавернозное спле-
тение, как и венозные синусы, рассматрива-
ется в качестве дополнительных образований, 
способных изменять объём за счёт наполнения 
их кровью и тем самым выравнивать давление 
в полости среднего уха при заныривании жи-
вотного на большую глубину.

Специального внимания заслуживает строе-
ние барабанной перепонки у различных млеко-
питающих. У наземных, воздушных и подзем-
ных форм барабанная перепонка очень тонкая, 
мягкая, округлой формы и несколько вытяну-
та в конус. Подобное строение обнаруживает 
барабанная перепонка некоторых полуводных 
видов (норка, нутрия). У водных млекопитаю-
щих барабанная перепонка утолщена, а её фор-
ма может оставаться округлой или овальной. 
Однако у представителя полуводных видов се-
верного морского котика барабанная перепонка 
тонкая, но её размеры значительно уменьше-
ны, и она очень жестко закреплена на барабан-
ном кольце, что увеличивает её упругость и со-
здает условия для передачи частот широкого 
диапазона, включая ультразвуки [Солнцева, 
1997]. У китообразных барабанная перепонка 
сильно видоизменена. У усатых китов барабан-
ная перепонка представлена «перчаточным вы-
ростом» с отходящей от него фиброзной связ-
кой, которая прикрепляется к редуцированной 
рукоятке молоточка. У зубатых китообразных 
барабанная перепонка сильно утолщена и не 
имеет непосредственной связи с рукояткой мо-
лоточка. Их соединение осуществляется по-
средством треугольной связки, асимметрично 
прикреплённой к барабанной перепонке. При 
этом барабанная перепонка и связка образуют 
дополнительный рычаг, имеющий важное зна-
чение для усиления передачи звукового давле-
ния средним ухом под водой.

На пути адаптации к водному образу жизни 
увеличивается жёсткость в соединении меж-
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ду молоточком и наковальней (калан, ласто-
ногие). Черты параллелизма в строении и сое-
динении слуховых косточек можно наблюдать 
у  филогенетически далеких видов (нутрия, 
морской котик), у которых происходит сраста-
ние двух косточек в области молоточко-нако-
вальневого сочленения. Подобная жёсткость 
в  соединении слуховых косточек у  водных 
и эхолоцирующих видов создает возможность 
беспрепятственной передачи звуковых сигна-
лов во внутреннее ухо, поскольку снижает по-
тери звуковой энергии в сочленениях и связ-
ках, создавая тем самым оптимальные условия 
для прохождения звука. В отличие от качаю-
щейся системы слуховых косточек наземных 
форм у водных и эхолоцирующих видов возни-
кает упругая вибрационная система, способная 
после удара звуковой волны вновь принимать 
прежнее положение.

В строении слуховых косточек различных 
видов млекопитающих существуют самые раз-
нообразные структурные вариации. Однако, 
в ряду, отражающем путь адаптации к водно-
му образу жизни, прослеживается четкая тен-
денция к утолщению и укорочению рукоятки 
молоточка (калан, ластоногие) до полной её 
редукции у китообразных, а также к удлине-
нию и утолщению тонкого отростка молоточ-
ка. В строении наковальни обращает внимание 
удлинение и  утолщение длинного отростка. 
В строении стремени резко уменьшается ме-
ждужковое отверстие вплоть до его полного 
исчезновения у дельфинов. Слуховые косточ-
ки обнаруживают межвидовую изменчивость, 
которая проявляется в  изменении размеров 
и формы как самих слуховых косточек, так и их 
отростков в  весовом соотношении слуховых 
косточек, а также в способе их прикрепления 
в барабанной полости. Сходный тип строения 
элементов среднего уха обнаруживают мле-
копитающие, обладающие высокочастотным 
слухом (землеройки, летучие мыши, крысы, 
китообразные, морской котик). Несмотря на 
внешние различия слуховых косточек этих жи-
вотных, они имеют морфологическое сходство, 
которое выражается в удлинении, утолщении 
и видоизменении длинного отростка молоточ-
ка, его жёстком соединении со стенкой бара-
банной полости, а также в увеличении жёст-
кости в  области молоточко-наковальневого 

сочленения. Жёсткость в соединении длинного 
отростка молоточка с os tympanicum даёт воз-
можность предположить, что цепь слуховых 
косточек у китообразных не функционирует, 
а проведение акустических сигналов обеспечи-
вается посредством костной звукопроводимо-
сти. Вместе с тем было высказано мнение, что 
костная звукопроводимость невозможна вслед-
ствие изоляции bulla tympanica от костей черепа 
[Reysenbach de Haan, 1957]. Кажущиеся не-
подвижными слуховые косточки китообразных 
способны передавать звуковые колебания во 
внутреннее ухо, что было подтверждено экс-
периментально [Fraser, Purves, 1960; Purves, 
1966] и расчётным путём [Липатов, Солнцева, 
1972]. Морфологические и  биомеханические 
особенности среднего уха, несомненно, являют-
ся адаптивными и служат для передачи частот 
широкого диапазона.

Итак, при переходе к водному образу жиз-
ни выявляются следующие особенности в стро-
ении среднего уха:

1)  изменение относительной величины 
и формы отдельных элементов слуховых ко-
сточек:

—  утолщение рукоятки молоточка до пол-
ной её редукции у китообразных;

—  удлинение длинного отростка наковаль-
ни и  уменьшение междужкового отверстия 
вплоть до его исчезновения у зубатых китов;

2)  значительное увеличение жёсткости 
в соединении между молоточком и наковаль-
ней;

3)  изменение весовых соотношений в сис-
теме слуховых косточек;

4)  резкое утолщение слизистой оболочки, 
выстилающей барабанную полость, за счёт 
увеличения в её среднем слое кровеносных со-
судов;

5)  относительное утолщение барабанной 
перепонки, особенно у китообразных, за счёт 
развития элементов соединительной ткани;

6)  развитие венозных синусов, сконцен-
трированных вблизи барабанной перепонки 
и  в  стенках, формирующих барабанную по-
лость;

7)  развитие кавернозного сплетения, ха-
рактерного только для китообразных.

Во внутреннем ухе принцип строения улит-
ки обнаруживает сходство почти у всех млеко-



Г. Н. Солнцева

92

питающих. Число оборотов улитки варьирует 
с 0,5 до 5. Увеличение количества оборотов 
улитки объясняется её морфологическим про-
грессом [Fleischer, 1973]. Однако у таких эхо-
лоцирующих животных, как дельфины, улитка 
плоская образует всего 1,5–2,0 оборота, в то 
время как у летучих мышей число её оборотов 
составляет 3,5. Такое разнообразие в количе-
стве оборотов улитки эхолоцирующих форм 
убеждает в том, что высота улитки за счёт уве-
личения числа оборотов не влияет на диапазон 
воспринимаемых частот.

Сравнительный анализ показывает, что 
у  эхолоцирующих видов одним из важных 
приспособлений улитки, обеспечивающих вы-
сокочастотный слух, является увеличение ба-
зального оборота улитки. Так, у  дельфинов 
поверхность базального оборота увеличилась 
вследствие «раскручивания» улитки до 1,5–
2,0 оборотов. То же самое обнаруживает улит-
ка летучих мышей, несмотря на то, что число её 
оборотов увеличено до 3,5.

Другой важной особенностью в  строении 
улитки эхолоцирующих млекопитающих являет-
ся хорошо развитая вторичная костная спираль-
ная пластинка. Чем меньше расстояние между 
первичной и вторичной костными спиральными 
пластинками, тем уже ширина базилярной мем-
браны и оказывается более развитой вторичная 
костная спиральная пластинка, жёсткость кото-
рой уменьшается от базального оборота улитки 
к апикальному непрерывно и неравномерно.

У большинства млекопитающих строение 
кортиева органа проявляет черты сходства. Не 
изменяется и число рецепторных клеток у ло-
цирующих и нелоцирующих форм. Однако не-
которыми исследователями отмечены особен-
ности в строении опорных элементов кортиева 
органа дельфинов и летучих мышей, у которых 
эти клетки увеличены в размерах и компакт-
но расположены [Wever et аl., 1971]. В поль-
зу данных о высокой способности дельфинов 
и летучих мышей к переработке акустической 
информации, начиная с периферического от-
дела слухового анализатора, говорит увели-
чение числа клеток спирального ганглия (в 3 
раза) и их размеров по сравнению с человеком 
[Firbas, Welleschik, 1973].

Наиболее интересные данные выявляются 
при изучении строения внутреннего уха млеко-

питающих. Прежде всего, это существование 
двух типов рецепторов разного эволюционного 
возраста (наружные и внутренние волосковые 
клетки), которые пространственно отделены 
друг от друга. Кроме того, крайне небольшое 
общее число рецепторных клеток и  их до-
статочная стабильность у животных с самой 
разнообразной специализацией слуха. В слу-
ховой системе приблизительно равными ко-
личествами волосковых клеток и одинаковым 
характером их распределения вдоль базиляр-
ной мембраны обладают эхолоцирующие виды 
и  животные с  низкочастотным слухом. То, 
что большинство млекопитающих, даже виды 
с необычайно широкими слуховыми возмож-
ностями, имеют относительно малое количест-
во и рецепторов, и волокон слухового нерва, 
связано, на наш взгляд, с временной специфи-
кой восприятия и обработки акустических сиг-
налов. Именно последовательное поступление 
информации позволяет использовать однов-
ременно сравнительно небольшое количество 
параллельных каналов на периферии слуховой 
системы [Богословская, Солнцева, 1979].

Таким образом, при адаптивной специали-
зации у представителей различных экологи-
ческих групп наибольшим морфологическим 
изменениям, связанным с  адаптацией к  на-
земному, воздушному, подземному, полувод-
ному и водному образу жизни, подвергается, 
в основном, наружное ухо как непосредствен-
но контактирующее со средой; среднее ухо 
сохраняет общий основной принцип строения 
у большинства млекопитающих; у филогене-
тически далёких видов, но сходных по эко-
логической специализации, возникают черты 
параллелизма в развитии отдельных структур 
слуховых косточек, а также в способе их со-
единения между собой и прикрепления в ба-
рабанной полости. Внутреннее ухо (улитка) 
приобретает некоторые видовые особенности 
в строении, однако строение кортиева органа 
сходно у большинства видов, за исключением 
эхолоцирующих млекопитающих (дельфины, 
летучие мыши).

У эхолоцирующих видов, принадлежащих 
к  различным экологическим и  таксономиче-
ским группам, развитие периферического от-
дела слуховой системы приобрело общие свой-
ства путём параллельной эволюции, в процессе 
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которой были созданы условия для их внутри-
видовой акустической коммуникации в услови-
ях, неблагоприятных для зрения, и в связи со 
специфическими свойствами среды как канала 
акустической связи.

Несмотря на то, что общий план струк-
турной организации периферического отдела 
слуховой системы проявляется у большинст-
ва видов млекопитающих, для каждой эколо-
гической группы характерно собственное на-
правление в эволюции этой системы, каждая 
из которых развивалась самостоятельно для 
функционирования в  зависимости от физи-
ческих свойств среды обитания. С экологией 
видов связаны не только строение и развитие 
у млекопитающих периферического отдела слу-
ховой системы, функционирующей в опреде-
лённом для каждой группы спектре частот, но 
строение и развитие системы звуковой сигна-
лизации [Айрапетьянц, Константинов, 1974], 
направленной на оптимизацию внутривидового 
общения животных в специфических для них 
условиях обитания.

Пренатальное развитие органа слуха

Впервые проведённое сравнительно-эмбри-
ологическое исследование периферического от-
дела слуховой системы у представителей на-
земных, полуводных и водных млекопитающих 
с использованием уникальных эмбриональных 
коллекций по китообразным и ластоногим по-
зволило более подробно изучить структурную 
организацию наружного, среднего и внутрен-
него уха у представителей различных эколо-
гических групп, а  также определить этапы 
формирования выявленных нами ранее мор-
фологических адаптаций и  других основных 
структур [Solntseva, 1999].

Парный зачаток перепончатого лабиринта 
отмечен на стадии 2–3 пар сомитов [Wilson, 
1914]. В дальнейшем на стадии 6–9 пар соми-
тов образуется слуховая плакода, а на стадии 
14–15 пар сомитов образуется слуховая ямка, 
из которой на стадии 20 пар сомитов (почка 
передней конечности, ст. 13) развивается слу-
ховой пузырек. На этой же стадии у всех ис-
следованных видов обнаружена закладка слу-
ховых косточек в виде сгущения мезенхимы.

Подразделение слухового пузырька на 
верхний и нижний отделы у исследованных ви-

дов млекопитающих отмечено на 14–15 ста-
диях. Из нижнего отдела формируется улит-
ковый канал, а из верхнего — ​вестибулярный 
аппарат. В улитковом канале хорошо различи-
мы основание, образованное цилиндрическим 
эпителием, и крыша, состоящая из кубического 
эпителия (ст. 16). На этой же стадии улитко-
вый канал начинает закручиваться по спирали, 
формируя базальный оборот улитки. Окру-
жающая улитковый канал капсула состоит из 
уплотнённой мезенхимы.

У всех исследованных видов на 16-й ста-
дии из первой жаберной щели образуется 
углубление, по краю которого формируются 
небольшие бугорки. Из боковых стенок пер-
вой жаберной щели начинает формироваться 
хрящевой отдел слухового прохода.

Среднее ухо млекопитающих закладыва-
ется выпячиванием первого глоточного карма-
на, энтодерма которого преобразуется в общее 
трубо-барабанное выпячивание. Уже упомина-
лось, что закладка слуховых косточек у всех 
исследованных видов появляется на 13-й ста-
дии в виде сгущения мезенхимы, и лежит она 
изолированно от закладки пирамиды височной 
кости. На 16-й стадии в закладке слуховых ко-
сточек выявляются их контуры, соединенные 
между собой непрерывно. Барабанная полость 
на данной стадии представлена в виде узкого, 
слепого канала, лежащего ниже закладки слу-
ховых косточек. Отмечена закладка барабан-
ной перепонки.

На 17-й стадии во внутреннем ухе фор-
мируется медиальный оборот улитки. В  на-
ружном ухе образуется единая мезенхимная 
закладка ушной раковины за счёт слияния бу-
горков, расположенных по краям углубления. 
В среднем ухе каждая из закладок слуховых 
косточек представляет собой уже самостоя-
тельное образование, их основу составляет не-
зрелая предхрящевая ткань (рис. 4).

Барабанная перепонка у всех видов толстая 
и очень рыхлая. Увеличены размеры барабан-
ной полости. На 18-й стадии во внутреннем 
ухе у большинства исследованных видов за-
вершается анатомическое формирование улит-
ки, образуется апикальный оборот. Отмечено 
замещение зрелой предхрящевой ткани в эм-
бриональный гиалиновый хрящ ушной кап-
сулы. Элементы кортиева органа находятся 
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на одной и той же стадии клеточной диффе-
ренцировки во всех оборотах улитки. На этой 
стадии развития цилиндрический эпителий 
улиткового канала раздвигается, в результате 
чего образуются два утолщения — ​аксиальное 
и латеральное. В наружном ухе ушная ракови-
на приобретает более чёткие контуры, появля-
ется её небольшой завиток. На этой же стадии 
у некоторых представителей настоящих тюле-
ней (кольчатая нерпа) было отмечено форми-
рование ушной раковины, которая в плодном 
периоде не развивается, а у взрослых форм от-
сутствует.

Хрящевой отдел наружного слухового 
прохода у  всех изученных видов представ-
ляет собой короткий прямой канал. Костный 
его отдел формируется позже — ​у незрело-
рождающихся млекопитающих (крыса, лету-
чие мыши) в раннем постнатальном развитии, 
а у зрелорождающихся видов (китообразные, 
ластоногие, парнокопытные) — ​перед рожде-
нием. Заполнение слухового прохода эпители-
альными клетками начинается с его дисталь-
ного отдела, постепенно распространяясь на 
проксимальный отдел. В среднем ухе отмечено 
формирование структурных элементов слухо-
вых косточек, которые увеличены в размерах 
и погружены вглубь барабанной полости, хоро-
шо выражены головка, шейка, рукоятка. В на-
ковальне сформированы тело и оба отростка 
(длинный и короткий). Стремя подразделено 
на дужки и основание. На данной стадии раз-
вития слуховые косточки настолько увеличе-
ны, что их размер лишь в 4,5–5 раз меньше 

Рис. 4. Гистотопография периферического отдела 
слуховой системы в дорсовентральных срезах головы 

у предплода Eumetopias jubatus, стадия 17
На рис. 4–7: am — ​external auditory meatus; ct — ​

tympanum; m — ​malleus; i — ​incus; s — ​stapes; 
mmt — ​musculus tensor tympani; ms — ​musculus 

stapedius; ch — ​cochlea; sk — ​sacculus; ut — ​utriculus; sc 
–semicircular canal; vs — ​venous sinuses; mt — ​tympanic 

membrane; cr — ​cerebrum; c — ​corpus cavernosum; n. 
8 — ​n. acusticus; nv — ​nervus vestibularis; nch — ​nervus 

cochlearis; asc — ​ampulla semicircular canal; acr — ​ampulla 
cristae.

Рис. 5. Гистотопография периферического отдела 
слуховой системы в дорсовентральных срезах головы 

у предплода, Pagophilus groenlandicus, стадия 18
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того, который они приобретают в дефинитив-
ный период (рис. 5).

Основу слуховых косточек составляет зре-
лая предхрящевая ткань, но уже в конце этой 
стадии отмечено замещение зрелой предхря-
щевой ткани эмбриональным гиалиновым хря-
щом. Процесс этот начинается в центре ка-
ждой закладки слуховых косточек, постепенно 
распространяясь на их периферию. Слуховые 
косточки окружены надхрящницей, которая 
состоит из мелких плоских клеток-хондробла-
стов. Благодаря надхрящнице места соедине-
ний слуховых косточек хорошо выражены. На 
этой же стадии отмечено формирование осо-
бенностей, связанных с взаиморасположением 
слуховых косточек. Слуховые косточки изме-
няют свое положение в результате их поворота 
вокруг сагиттальной и фронтальной осей тела 
животного. Стремя располагается более кау-
дально относительно молоточка и наковальни. 
В  результате поворота подножная пластин-
ка стремени оказывается расположенной ка-
удально. Барабанная перепонка значительно 
утончена, имеет трехслойное строение и распо-

лагается почти горизонтально на латеральной 
поверхности полости среднего уха.

У зубатых и усатых китообразных барабан-
ные перепонки-связки обнаруживают сходство 
в строении на сходных стадиях развития в ран-
нем предплодном периоде, тогда как в плодном 
периоде их строение приобретает видоспеци-
фические черты. Дифференцировка элемен-
тов кортиева органа начинается с базального 
оборота улитки, постепенно распространяясь 
на расположенные выше обороты. В резуль-
тате во всех оборотах улитки отмечена разная 
степень анатомической и клеточной дифферен-
цировки.

К концу 19-й стадии латеральный отдел на-
ружного слухового прохода заполняется эпите-
лиальными клетками (рис. 6).

У китообразных и  ластоногих отмечено 
формирование видоспецифических особен-
ностей наружного уха. У ластоногих наблю-
дается заметное сужение хрящевого отдела 
слухового прохода в  его дистальной части. 
У зубатых китов, настоящих тюленей и мор-
жа слуховой проход значительно удлиняется, 
изгибается и приобретает S-образную форму. 

Рис. 6. Гистотопография периферического отдела слуховой системы в дорсовентральных срезах головы 
у предплода Balaenoptera acutorostrata, стадия 18
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Вокруг слухового прохода отмечено форми-
рование хряща. У настоящих тюленей вокруг 
слухового прохода образуются 4 закладки бу-
дущих хрящевых пластинок, имеющих разную 
форму. В среднем ухе продолжается форми-
рование барабанной полости. Замещение зре-
лой предхрящевой ткани первичной хрящевой 
тканью происходит неодновременно у разных 
видов. Например, на данной стадии основу 
слуховых косточек у серой крысы, по-преж-
нему, образует зрелая предхрящевая ткань. 
У летучих мышей, как и у крысы, слуховые 
косточки образованы зрелой предхрящевой 
тканью. У  ластоногих созревание слуховых 
косточек происходит неодновременно. Рань-
ше созревает молоточек, затем тело наковаль-
ни, в  то время как лентикулярный отросток 
наковальни и стремя образованы зрелой пред-
хрящевой тканью. У китообразных в первую 
очередь происходит замещение предхрящевой 
ткани первичной хрящевой тканью в стреме-
ни и наковальне, тогда как в молоточке этот 
процесс только начался. Однако у предплодов 
зрелорождающихся видов к ст. 20 замещение 
зрелой предхрящевой ткани эмбриональным 
хрящом полностью заканчивается.

На 20-й стадии во внутреннем ухе про-
исходит значительное увеличение размеров 
улитки относительно размеров вестибулярно-
го аппарата (в 2 раза) у дельфинов и летучих 
мышей. У всех исследованных видов в улит-
ковом канале начинается дифференцировка 
спирального лимба, сосудистой полоски, тек-
ториальной мембраны. Сосудистую полоску 
образует недифференцированный эпителий. 
Будущая спиральная вырезка состоит из мно-
горядного высокоцилиндрического эпителия. 
Увеличены размеры нейронов спирального 
ганглия. Хорошо выражены кохлеарная и ве-
стибулярная ветви слухового нерва. Продол-
жается дифференцировка элементов улитко-
вого хода и кортиева органа. В наружном ухе 
зубатых китообразных, настоящих тюленей 
и моржа отмечено расширение проксимально-
го отдела слухового прохода. Увеличение аб-
солютных размеров слухового прохода у всех 
исследованных видов происходит пропорци-
онально росту предплода. На данной стадии 
заканчивается основной процесс формирова-
ния наружного уха.

В среднем ухе зубатых китов отмечено фор-
мирование кавернозного сплетения (рис. 7).

В костном отделе слухового прохода 
у предплодов ластоногих и китообразных от-
мечено формирование венозных синусов. Раз-
витие перибуллярных синусов, расположен-
ных между черепной стенкой и b. tympanica 
характерно только для китообразных. У зу-
батых китообразных (белуха) прослеживает-
ся отделение b. tympanica от черепа. Стади-
ей 20-й завершается вторая половина раннего 
предплодного периода. Закончился основной 
процесс формирования наружного, среднего 
и внутреннего уха.

К началу 20-й стадии слуховой проход 
у  исследованных видов полностью заполня-
ется эпителиальными клетками. Эти клетки 
резорбируются у  зрелорождающихся видов 
к моменту рождения, у незрелорождающихся 
видов процесс резорбции заканчивается лишь 
в раннем постнатальном развитии.

Рис. 7. Гистотопография периферического отдела 
слуховой системы в дорсовентральных срезах головы 

у предплода Tursiops truncatus, стадия 18



Адаптивные особенности периферического отдела слуховой системы млекопитающих …

97

Впервые нами выяснен источник эпителио-
идного зарастания в дистальном отделе слухо-
вого прохода у некоторых дельфинов и белухи 
[Solntseva, 1992]. У зубатых китов строение 
слухового прохода отличается от такового всех 
рассмотренных видов млекопитающих. Только 
у зубатых китов слуховой проход имеет ярко 
выраженную S-образную форму. На некото-
ром расстоянии от входного отверстия полость 
слухового прохода зарастает, вследствие чего 
образуются два отдела: дистальный и прокси-
мальный. Как мы уже упоминали, на ст. 20-й 
слуховой проход уже полностью заполнен эпи-
телиальными клетками, которые у незрелоро-
ждающихся видов полностью резорбируются 
только в  раннем постнатальном онтогенезе, 
а у зрелорождающихся — ​к моменту рожде-
ния. У зрелорождающихся зубатых китообраз-
ных полная резорбция эпителиальных клеток 
происходит лишь в проксимальном отделе слу-
хового прохода, в то время как в дистальном 
отделе часть эмбриональной эпителиальной 
пробки сохраняется, не подвергаясь резорб-
ции, и на её основе в дальнейшем формируется 
эпителиальная ткань взрослых форм, которая 
была обнаружена нами ранее.

Результаты сравнительного изучения раз-
вития периферического отдела слуховой си-
стемы у  представителей различных эколо-
гических групп показали, что формирование 
у  них структур наружного, среднего и  вну-
треннего уха протекает в  раннем предплод-
ном периоде в  сходной последовательности 
и приблизительно на сходных стадиях разви-
тия. Наибольшее сходство в  формировании 
периферического отдела слуховой системы 
млекопитающих отмечается в первой полови-
не раннего предплодного периода. Видоспе-
цифические особенности в структурной орга-
низации органа слуха формируются во второй 
половине раннего предплодного периода в за-
висимости от экологической специализации 
вида. Процесс клеточной дифференцировки 
кортиева органа и резорбция эпителиальных 
клеток слухового прохода у зрелорождающих-
ся животных (парнокопытные, ластоногие, ки-
тообразные и др.), в основном, заканчивается 
к моменту их рождения.

У незрелорождающихся видов (крыса, 
мышь) дифференцировка элементов улитково-

го хода, клеток кортиева органа, а также ре-
зорбция эпителия слухового прохода заверша-
ется лишь к 20-му дню раннего постнатального 
развития, а у летучих мышей — ​к 25–30-му 
дню [Айрапетьянц, Константинов, 1974], по-
скольку часть плодного периода завершается 
у них уже после рождения.

У эхолоцирующих форм (летучие мыши, 
дельфины), принадлежащих к различным так-
сономическим и экологическим группам, раз-
витие среднего и внутреннего уха приобрело 
общие свойства путём параллельной эволюции, 
в процессе которой были созданы условия для 
их внутривидовой акустической коммуника-
ции в условиях, неблагоприятных для зрения, 
и в связи со специфическими свойствами среды 
как канала акустической связи.

Пренатальное развитие 
вестибулярного аппарата

Вопрос об эволюционном происхождении 
лабиринта у позвоночных до сих пор остает-
ся открытым, несмотря на существующие ги-
потезы, объясняющие его эволюцию, начиная 
от ланцетника до млекопитающих. Общеиз-
вестной гипотезой является то, что лабиринт 
возник на основе органов боковой линии, рас-
положенных на поверхности тела животного 
открыто и имеющих непосредственный контакт 
со средой. Усложнение структур и функций ор-
ганов боковой линии вызвало появление нового 
структурного образования — ​вестибулярного 
аппарата. Однако проследить за тем, как шла 
эволюция от открытого лабиринта к закрыто-
му, расположенному глубоко в черепе, никому 
из исследователей еще не удалось.

Настоящее исследование не даёт прямого 
ответа на этот вопрос, но вносит существенный 
вклад в его решение и посвящено сравнитель-
ному анализу раннего эмбриогенеза вестибу-
лярной и кохлеарной частей внутреннего уха 
у наземных, полуводных и водных млекопита-
ющих, поскольку именно сенсорные системы 
наиболее ярко демонстрируют размах эволю-
ционных и адаптивных преобразований, воз-
никших у млекопитающих при переходе от на-
земного к водному образу жизни.

Вестибулярный аппарат исследованных 
видов, состоит из системы перепончатых ме-
шочков и  каналов, замкнутых между собой 
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и заполненных эндолимфой. Эта система на-
зывается перепончатым лабиринтом, вклю-
чающим круглый (Sacculus) и  овальный 
(Utriculus) мешочки, а также три полукруж-
ных канала, расположенных в  трёх взаимно 
перпендикулярных плоскостях. В каждом из 
полукружных каналов имеются расширения — ​
ампулы, образующие соединения с утрикулю-
сом. В  ампулах располагаются рецепторные 
структуры — ​ампулярные кристы или слухо-
вые гребешки (Crista ampularis). Рецепторные 
структуры саккулюса и утрикулюса представ-
лены слуховыми пятнами или макулами: сакку-
лярная макула (Macula sacculi), расположенная 
на латеральной стенке саккулюса, утрикуляр-
ная макула (Macula utriculi), расположенная 
в  основании утрикулюса, и  Macula neglecta, 
которая находится на медиальной стенке утри-
кулюса и располагается во внутреннем ухе, но 
у многих видов млекопитающих она отсутству-
ет. Как у наземных, так и у полуводных и вод-
ных млекопитающих все структуры перепон-
чатого лабиринта различаются между собой по 
расположению во внутреннем ухе, а также по 
размерам и форме. Однако для всех видов ха-
рактерно наличие в макулах отолитовой мем-
браны желатинообразной консистенции, а на 
верхушках слуховых гребешков желатиноо-
бразных купул. Макула является рецепторным 
образованием, состоящим из чувствующих 
клеток, которые покрыты отолитовой мембра-
ной с  мелкими кристаллами — ​отокониями, 
погруженными внутрь отолитовой мембраны. 
Аналогичную структуру имеют слуховые гре-
бешки, но в отличие от макул поверхностный 
слой рецепторного эпителия этих гребешков 
покрыт желатинообразной купулой.

Другим рецепторным образованием вну-
треннего уха является Papilla basilaris, которая 
у высших пресмыкающихся и птиц развивается 
в орган слуха (Papilla acusticabasilaris) и кор-
тиев орган млекопитающих, расположенный 
в замкнутом улитковом канале, закрученном 
в спиралеобразную улитку.

Рецепторные пятна саккулярной и  утри-
кулярной макул образуют относительно друг 
друга прямой угол. Существует предполо-
жение о том, что в структуре этих макул нет 
принципиальных различий, однако электрон-
но-микроскопические исследования показали, 

что чувствующий эпителий органа равновесия 
состоит из рецепторных волосковых клеток 
I и II типов. Клетки I типа имеют кувшиноо-
бразную форму, а клетки II типа — ​цилиндри-
ческую, а более значительные различия между 
обоими типами чувствующих клеток обнару-
жены в связи с особенностями их иннервации 
[Wersall et al., 1965]. Исследования других ав-
торов показали, что рецепторные клетки I типа 
появились во внутреннем ухе млекопитающих 
в  процессе эволюции в  связи с  изменением 
положения тела животного в гравитационном 
поле после их выхода на сушу [Титова, 1968].

Как показал сравнительный анализ разви-
тия внутреннего уха, у  большинства млеко-
питающих на стадии 20 пар сомитов (почка 
передней конечности, ст. 13) развивается слу-
ховой пузырёк.

Как у наземных млекопитающих, так и у ла-
стоногих и китообразных слуховой пузырек де-
лится на 14–15-й стадиях развития на верхний 
и нижний мешочки. Из нижнего мешочка фор-
мируются саккулюс и улитковый канал, а из 
верхнего — ​утрикулюс и полукружные кана-
лы. Оба отдела окружены уплотнённой мезен-
химой. Стенка слухового пузырька состоит из 
однослойного эпителия. Эпителиальное утол-
щение медиальной стенки слухового пузырька 
является зачатком терминальных органов ла-
биринта — ​Macula communis. Макула и слу-
ховой пузырёк увеличиваются в размерах и од-
новременно разделяются на верхний и нижний 
отделы. Посредством эпителиального мостика 
эти отделы оказываются временно связанны-
ми между собой. Далее эпителиальный мо-
стик замещается индифферентным эпителием, 
и образуются два нейроэпителиальных пятна, 
одно из которых располагается в Pars superior, 
а другое — ​в Pars inferior. Зачаток терминаль-
ных органов, расположенный в Pars superior, 
даёт начало развитию утрикулярного слухового 
пятна (Macula utriculi) и ампулярным гребеш-
кам (Crista ampularis) переднего вертикального 
и горизонтального полукружных каналов. За-
чаток терминальных органов Pars inferior даёт 
отросток внутрь и кзади в ампулу заднего вер-
тикального полукружного канала, образуя слу-
ховой гребешок. Остальная часть этого зачат-
ка растёт в длину и разделяется на два зачатка: 
верхний маленький и  большой нижний. Из 
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первого образуется саккулярное слуховое пят-
но (Macula sacculi), второй развивается даль-
ше, образуя зачаток кортиева органа. На 16-й 
стадии улитковый канал закручивается по спи-
рали, формируя нижний или базальный оборот 
улитки, окружённый ушной капсулой, состо-
ящей из уплотнённой мезенхимы. На данной 
стадии формирование улитки у наземных и по-
луводных видов отстаёт от формирования ор-
гана равновесия. Полукружные каналы очень 
узкие в диаметре у большинства исследован-
ных видов. Саккулюс и утрикулюс небольших 
размеров и округло-овальной формы.

На этой же стадии развития у представи-
телей различных экологических групп участки 
верхней части стенки верхнего мешочка утол-
щаются, и из них образуются плоские карма-
ны, противоположные стенки которых при-
легают друг к другу. В дальнейшем эти места 
слипания рассасываются и из наружных частей 
карманов формируются полукружные каналы. 
Передний и задний вертикальные полукруж-
ные каналы развиваются из общего зачатка, их 
задние концы впадают в среднюю часть утри-
кулюса. Другие концы полукружных каналов 
впадают непосредственно в утрикулюс, в ре-
зультате чего образуются расширения — ​ам-
пулы.

На 17-й стадии развития увеличиваются 
просветы полукружных каналов, а также раз-
меры саккулюса, утрикулюса и слуховых гре-
бешков. У ушастых тюленей, как и у наземных 
видов, первоначальная клеточная дифференци-
ровка чувствующего эпителия на рецепторные 
и опорные клетки отмечена в утрикулярной ма-
куле. У зубатых и усатых китообразных более 
ранняя дифференцировка чувствующего эпите-
лия отмечена в саккулярной макуле, в то время 
как у настоящих тюленей и моржа клеточная 
дифференцировка не отмечена ни в саккуляр-
ной, ни в утрикулярной макулах.

На указанной выше стадии развития кохле-
арный аппарат у  всех исследованных видов 
представлен улитковым каналом щелевидной 
формы, в котором хорошо различимы основа-
ние, образованное цилиндрическим эпители-
ем, и крыша, состоящая из клеток кубического 
эпителия.

У наземных видов, ушастых тюленей и мор-
жа размеры вестибулярного аппарата вдвое 

превосходят размеры кохлеарной части вну-
треннего уха, просветы полукружных каналов 
широкие, утрикулюс овальной формы, сакку-
люс имеет более округлую форму. У настоящих 
тюленей размеры кохлеарной и вестибулярной 
частей внутреннего уха обнаруживают сход-
ные размеры, в то время как форма и размеры 
саккулюса, утрикулюса и полукружных кана-
лов сохраняют сходство с наземными видами. 
У китообразных вестибулярный аппарат нео-
бычайно мал. Связь между утрикулюсом и сак-
кулюсом происходит с помощью узкого канала 
Ductus utriculosaccularis, который открывается 
в Ductuus endolymphaticus. Утрикулюс сооб-
щается с саккулюсом посредством саккуло-эн-
долимфатического канала. В кохлеарной ча-
сти внутреннего уха формируется медиальный 
оборот улитки. Структуры улиткового хода не 
сформированы, клеточная дифференцировка 
кортиева органа отсутствует.

На 18-й стадии развития увеличение раз-
меров структур вестибулярного аппарата про-
исходит пропорционально росту предплода 
у всех исследованных видов млекопитающих. 
У ушастых тюленей, как и у видов, образ жиз-
ни которых в большей степени связан с пре-
быванием на твёрдом субстрате, увеличение 
размеров всех структур вестибулярного аппа-
рата происходит пропорционально увеличению 
размеров улитки. У абсолютных гидробионтов 
(китообразные) размеры улитки значитель-
но опережают рост структур органа равнове-
сия. Рецепторное пятно утрикулярной макулы 
принимает более горизонтальное положение 
по отношению к рецепторному пятну сакку-
лярной макулы, которая лежит почти верти-
кально. В результате оба пятна образуют по 
отношению друг к другу прямой угол. Макулы 
представляют собой рецепторные образования, 
выстланные цилиндрическим эпителием. Ка-
ждая из них несёт свою строго специфическую 
функцию.

В сформированных ампулах полукруж-
ных каналов китообразных и ластоногих, как 
и  у  наземных видов, располагаются слухо-
вые гребешки или ампулярные кристы (Crista 
ampularis), рецепторный эпителий которых 
сходен по строению с рецепторным эпители-
ем макул. Над поверхностью чувствующего 
эпителия располагается отолитовая мембрана, 
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которая у водных видов значительно тоньше, 
чем у наземных и полуводных млекопитающих. 
Ампулярные кристы у китообразных большие 
и занимают значительную часть ампулярного 
пространства полукружных каналов. Рецеп-
торный эпителий покрывает всю поверхность 
крист. В отличие от переднего и заднего вер-
тикальных полукружных каналов формирова-
ние горизонтального полукружного канала на 
данной стадии продолжается у  всех изучен-
ных видов. У человека рост горизонтального 
и заднего вертикального полукружных кана-
лов заканчивается к 7-му месяцу внутриутроб-
ной жизни, в то время как рост переднего вер-
тикального полукружного канала — ​только 
к моменту рождения. Это связано с тем, что 
передний вертикальный полукружный канал 
по сравнению с задним вертикальным и гори-
зонтальным полукружными каналами имеет 
важное значение в жизнедеятельности разви-
вающегося плода, поскольку именно эти струк-
туры принимают участие в становлении тела 
в вертикальное положение.

Дифференцировка чувствующего эпителия 
макул и крист отмечена у всех исследованных 
животных. У моржа первоначальная клеточная 
дифференцировка наблюдается в утрикулярной 
макуле, как и у наземных видов. У настоящих 
тюленей происходит одновременная дифферен-
цировка чувствующего эпителия в утрикуляр-
ной и саккулярной макулах. У китообразных 
первоначальная клеточная дифференцировка 
чувствующего эпителия отмечена в саккуляр-
ной макуле на одном из её участков.

На данной стадии формирование улитки за-
вершается образованием последнего апикаль-
ного оборота. У представителей зубатых ки-
тообразных (Stenella attenuata, Delphinapterus 
leucas) высота улитки составляет 2,0 обо-
рота, у  ластоногих (Eumetopias jubatus, 
Erignathus barbatus, Pusa hispida, Odobenus 
rosmarus divergens) и  представителя усатых 
китообразных (Ваlaenoptera acutorostrata) — ​
2,5 оборота. У  наземных видов (Sus scrofa 
domestica, Rattus norvegicus) улитку образу-
ют 3 оборота, у летучих мышей (Rhinolophus 
ferrumequinum) — ​3,5 оборота. У некоторых 
наземных млекопитающих высота улитки до-
стигает 4,5 оборота (Cavia porcellus). Эле-
менты улиткового хода не образованы, а клет-

ки кортиева органа находятся на одной и той 
же стадии дифференцировки во всех оборотах 
улитки. Из цилиндрического эпителия улит-
кового канала образованы два утолщения: ак-
сиальное и латеральное, из которых форми-
руются структуры улиткового хода и клетки 
кортиева органа.

На 19-й стадии развития дифференцировка 
чувствующего эпителия в саккулярной макуле 
на рецепторные и опорные клетки происходит 
одновременно в  нескольких участках макул 
и крист, захватывая их большую поверхность. 
Хорошо прослеживается структура клеток, ко-
торые образуют мозаичность в расположении, 
как и клетки кортиева органа. Нейроны вес-
тибулярного ганглия содержат большие ядра 
овальной формы с выраженными ядрышками. 
Значительно увеличены размеры всех струк-
тур органа равновесия. У  ушастых тюленей 
и моржа, как и у наземных млекопитающих, 
размеры утрикулюса превосходят размеры сак-
кулюса. У настоящих тюленей и китообразных 
утрикулюс и саккулюс обнаруживают сходные 
размеры.

В улитке отмечено формирование элемен-
тов улиткового хода. Происходит уплощение 
клеток кубического эпителия и разрыхление 
соединительной ткани, прилежащей к этому 
эпителию. На этом месте образуются вести-
булярная и барабанная лестницы. Сформиро-
вана рейснерова мембрана. Дифференцировка 
клеток кортиева органа начинается с момента 
раздвигания клеток цилиндрического эпите-
лия в базальном обороте улитки и постепен-
но распространяется на расположенные выше 
обороты. В результате во всех оборотах улит-
ки наблюдается разная степень анатомической 
и клеточной дифференцировки.

На 20-й стадии развития вестибулярный 
аппарат ушастых тюленей и моржа вдвое боль-
ше кохлеарной части, как и у наземных мле-
копитающих; у настоящих тюленей их разме-
ры обнаруживают сходство. У китообразных 
вестибулярный аппарат вдвое меньше улитки. 
Продолжается клеточная дифференцировка 
чувствующего эпителия макул, крист, кортие-
ва органа. Сформированы кохлеарная и вести-
булярная ветви слухового нерва.

В улитковом канале формируются спираль-
ный лимб, сосудистая полоска и текториальная 
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мембрана. Продолжается дифференцировка 
клеток кортиева органа. Увеличены размеры 
улитки. На данной стадии закончился основ-
ной процесс анатомического формирования 
структур внутреннего уха.

Как в филогенезе, так и в онтогенезе пре-
жде всего формируется внутреннее ухо как 
стержневое, филогенетически наиболее древ-
нее образование периферического отдела слу-
ховой системы. По мере развития внутреннего 
уха начинают формироваться другие звенья пе-
риферической слуховой системы разного эво-
люционного возраста, из которых филогенети-
чески молодым является наружное ухо.

Сравнительный анализ развития слуховых 
и  вестибулярных структур у  представителей 
наземных, полуводных и водных млекопита-
ющих показал, что формирование этих струк-
тур происходит в раннем предплодном периоде 
и растянуто во времени, что обусловлено нали-
чием гетерохронии в развитии внутреннего уха.

У представителей различных экологических 
групп в раннем эмбриогенезе слуховые и ве-
стибулярные структуры отделяются друг от 
друга одновременно и обнаруживают сходные 
черты в строении. В первой половине ранне-
го предплодного периода (ст. 13–15) как слу-
ховые, так и вестибулярные структуры имеют 
общие черты в строении у большинства мле-
копитающих. Видовые особенности в струк-
турной организации органов слуха и равнове-
сия формируются во второй половине раннего 
предплодного периода (ст. 16–20) на сходных 
стадиях развития и в определенной последо-
вательности. Анатомическое формирование 
структур внутреннего уха в основном закан-
чивается в раннем предплодном периоде, в то 
время как клеточная дифференцировка чув-
ствующего эпителия улитки, макул и  крист 
у незрелорождающихся видов продолжается 
вплоть до ранних стадий постнатального он-
тогенеза. У зрелорождающихся видов (кито-
образные) дифференцировка структур вну-
треннего уха завершается к моменту рождения 
[Solntseva, 2002].

У исследованных групп млекопитающих 
выявлены особенности, связанные с этапами 
дифференцировки чувствующего эпителия ма-
кул и крист на рецепторные и опорные клет-
ки. У наземных и полуводных млекопитающих 

(ушастые тюлени, морж), образ жизни кото-
рых в большей степени связан с пребыванием 
на твёрдом субстрате, первоначальная кле-
точная дифференцировка чувствующего эпи-
телия происходит в утрикулярной макуле, что 
указывает на важную роль органа гравитации 
в  жизнедеятельности этих млекопитающих. 
Одновременная клеточная дифференцировка 
чувствующего эпителия в саккулярной и утри-
кулярной макулах, а также сходство размеров 
кохлеарной и вестибулярной частей внутрен-
него уха у настоящих тюленей могут служить 
основой для предположения о том, что орга-
ны гравитации и вибрации у этих видов одина-
ково жизненно необходимы. Каждый из этих 
органов адаптирован для функционирования 
в определённой по физическим свойствам сре-
де обитания. У абсолютных гидробионтов (ки-
тообразные) первоначальная клеточная диф-
ференцировка в саккулярной макуле указывает 
на то, что орган вибрации у водных млекопи-
тающих выполняет более важную функцию по 
сравнению с органом гравитации.

Все звенья периферической слуховой систе-
мы являются многокомпонентными образова-
ниями. В отличие от наружного и среднего уха, 
которые характеризуются самыми разнообраз-
ными структурными вариациями и широким 
спектром адаптационных преобразований, свя-
занных с особенностями экологии вида, вну-
треннее ухо у представителей различных эко-
логических групп при многообразии функций 
сохраняет однообразную структурную органи-
зацию. Как в кохлеарном, так и в вестибуляр-
ном анализаторах обычно варьируют топогра-
фия, форма и размеры отдельных компонентов.

Значительное увеличение размеров улит-
ки по сравнению с размерами вестибулярного 
аппарата, как и другие особенности в строе-
нии улиткового хода и клеток кортиева органа 
у эхолоцирующих млекопитающих, являются 
адаптацией улитки к восприятию частот широ-
кого диапазона, включая ультразвуки (дель-
фины, летучие мыши). В то же время огромная 
улитка и необычайно малого размера вестибу-
лярный аппарат у абсолютных гидробионтов 
с различной направленностью слуха могут рас-
сматриваться как адаптация внутреннего уха 
к жизни в воде, поскольку слух у водных мле-
копитающих доминирует среди дистантных 
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анализаторов, обеспечивая тем самым выжива-
емость этих животных в условиях постоянного 
обитания в водной среде.

Сравнительное изучение развития перифе-
рического отдела слуховой системы позволило 
выявить общие закономерности его формиро-
вания в онтогенезе у представителей различ-
ных экологических групп: на ранних стадиях 
развития (ст.  13–16) периферический отдел 
слуховой системы имеет общие основные чер-
ты в строении у большинства млекопитающих; 
видоспецифические особенности в структурной 
организации периферического отдела слуховой 
системы формируются в раннем предплодном 
периоде в зависимости от частотной настрой-
ки слуховой системы каждого вида; эти черты 
строения обусловлены особенностями среды 
обитания и развиваются из гомологичных за-
чатков периферического отдела слуховой сис-
темы параллельно у филогенетически далёких 
и  близких форм; сформированные в  раннем 
предплодном периоде морфологические осо-
бенности периферического отдела слуховой 
системы млекопитающих продолжают разви-
ваться в плодном периоде и в ходе всего пери-
ода постнатального развития.
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Adaptive features of the peripheral part of the 
auditory system of mammals in ontogenesis

G. N. Solntseva

A. N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS (FSBIS «IPEE RAS»), Moscow

Basic features of structure and development of the peripheral auditory system in different mammalian species 
are common. Nevertheless, the usage of only definite acoustic characteristics of habitat by the separate 
groups of animals has caused the pronounced polymorphism of all parts of the auditory system beginning 
from the outer ear. Development of different habitats by mammals, forming of various forms of spatial 
orientation and communication have been accompanied by substantial morphological transformations of 
all units of the peripheral auditory system, especially of the phylogenetically young units, which are typical 
only for the mammalian class. During the adaptive radiation of biological forms, which are phylogenetically 
distant, but similar in habitat conditions, similar morphological features in the structure of different organs 
appear. The development of the auditory receivers of the ultrasonic mammals living in different habitats has 
gone on the way of parallel evolution. In work representatives of Insectivora, Chiroptera, Rodentia, Cetacea, 
Carnivora were investigated.

Key words: external ear, middle ear, inner ear, Auditory ossicles, bulla tympanica, snail flap.


