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Значительные успехи последних десятилетий в
изучении слуховой системы, связанные с появле�
нием принципиально новой акустической аппара�
туры, привели к кардинальному пересмотру тради�
ционных представлений о способах и значении
звуковой сигнализации в мире животных. Работы
в области биоакустики млекопитающих проде�
монстрировали необычайную значимость слуха
для пространственной ориентации и коммуника�
ции всех представителей этого класса.

В процессе эволюции произошли значитель�
ные изменения в развитии слуховой системы у ря�
да позвоночных животных. Морфологическая пе�
рестройка коснулась всех звеньев периферическо�
го отдела слуховой системы и, прежде всего,
наружного и среднего уха как филогенетически
наиболее молодых образований. Например, в
среднем ухе вместо одной слуховой косточки, ха�
рактерной для низших позвоночных – колумеллы,
появляются три косточки: молоточек, наковальня
и стремечко. Такая система слуховых косточек
обеспечила млекопитающих специальной механи�
ческой системой, способной увеличивать звуковое
давление на мембрану овального окна внутреннего
уха. Передача звукового давления из воздушной

среды в жидкость улитки является наиболее эф�
фективным приспособлением у млекопитающих в
эволюционном плане.

В результате многолетних исследований слухо�
вых и вестибулярных структур у наземных млеко�
питающих и человека накопился целый ряд фун�
даментальных работ, выполненных на морфологи�
ческом, электронно�микроскопическом и физио�
логическом уровнях. 

Большие трудности в сборе эмбрионального
материала по морским млекопитающим неизбеж�
но приводили к тому, что органы слуха и равнове�
сия большой группы млекопитающих долгое вре�
мя оставались неизученными и выпадали из общей
схемы изучения развития этих органов у млекопи�
тающих в целом. Все это не давало ответа на мно�
гие вопросы, касающиеся структурной организа�
ции периферической слуховой системы у различ�
ных групп млекопитающих, и не позволяло
установить общие закономерности развития пери�
ферической слуховой системы у млекопитающих в
целом. 

Наиболее важные данные относительно адап�
тивных и эволюционных изменений слуховой си�
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Среднее ухо млекопитающих характеризуется разнообразными структурными вариациями и широ�
ким спектром адаптационных преобразований, связанных с особенностями экологии вида, сохра�
няя общий основной принцип строения у большинства млекопитающих. У филогенетически дале�
ких видов, но сходных по экологической специализации, возникают черты параллелизма в разви�
тии отдельных элементов слуховых косточек, а также в способе их соединения между собой и
прикрепления в барабанной полости. На пути адаптации к водному образу жизни у полуводных и
водных видов появляются новые дополнительные структуры, несвойственные для исходных назем�
ных форм. Использование эколого�морфологического подхода при изучении периферического от�
дела слуховой системы у млекопитающих с различной экологической специализацией в онтогенезе
позволило установить, что особенности в ее строении у различных групп млекопитающих обуслов�
лены приспособлением животных к конкретным акустическим свойствам среды обитания. Главны�
ми в эволюции являются морфофункциональные адаптации периферической слуховой системы,
направленные на оптимизацию слуховой чувствительности в различных по физическим свойствам
средах обитания. Адаптивные особенности в строении среднего уха водных видов появляются на
ранних стадиях развития, несмотря на то, что развитие в утробе матери происходит без непосред�
ственного влияния условий окружающей среды.
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стемы можно получить только путем сравнитель�
ных исследований эмбриогенеза этой системы у
широкого набора видов, филогенетически близ�
ких, но с разной экологией, и филогенетически да�
леких, но со сходным образом жизни. 

Задача настоящего исследования – выявление
видовых и адаптивных особенностей в строении
среднего уха у млекопитающих с различной эколо�
гией в пре� и постнатальном онтогенезе. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В постнатальном онтогенезе были исследованы
следующие виды млекопитающих: Insectivora (Tal%
pa europaea); Chiroptera (Rhinolophus ferrumequinum,
Pipistrellus pipistrellus); Rodentia (Rattus norvegicus,
Miocastor coypus, Cavia porcellus); Cetacea (Odon�
toceti: Tursiops truncatus, Delphinus delphis, Phocoena
phocoena; Mysticeti: Balaenoptera acutorostrata, Bal%
aenoptera physalus); Carnivora (Canis familiaris, Vulpes
vulpes, Enhydra lutris, Mustela vison); Pinnipedia
(Otariidae: Callorchinus ursinus, Eumetopias jubatus;
Phocidae: Pagophilus groenlandicus, Phoca vitulina,
Phoca insularis, Erignathus barbatus, Pusa hispida, Pusa
caspica; Odobenidae: Odobenus rosmarus divergens).

Для проведения сравнительно�эмбриологиче�
ского анализа были исследованы представители
наземных (Rodentia: Rattus norvegicus, Cavia porcel%
lus; Artiodactyla: Sus scrofa domestica); воздушных
(Chiroptera: Rhinolophus ferrumequinum, Nictalus
noctula); полуводных (Otariidae: Eumetopias jubatus;
Phocidae: Pusa hispida, Erignathus barbatus; Odobe�
nidae: Odobenus rosmarus divergens) и водных мле�
копитающих (Odontoceti: (Stenella attenuata, Tur%
siops truncatus, Delphinus delphis, Phocoena phocoe%
na, Delphinapterus leucas; Mysticeti: Balaenoptera
acutorostrata). 

Морфологический материал фиксировали 10%
нейтральным формалином и фиксаторе Витмаака,
обезвоживали в спиртах возрастающей крепости и
заливали в целлоидин. 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
использован принцип сопоставления развиваю�
щихся структур на сравнимых стадиях с имеющи�
мися данными по нормальному развитию лабора�
торных животных (Дыбан и др., 1975)

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Периферический отдел слуховой системы мле�
копитающих включает три звена: наружное, сред�
нее и внутреннее ухо.

Наружное и среднее ухо являются звукопереда�
ющим аппаратом. Звуковая волна проходит через

наружное ухо, вызывая колебания барабанной пе�
репонки. Эти колебания через цепь слуховых ко�
сточек передаются во внутреннее ухо, в котором
механические колебания преобразуются в нерв�
ные раздражения.

Изучение среднего уха млекопитающих издав�
на привлекало внимание многих исследователей,
поэтому в настоящее время существует ряд фунда�
ментальных работ, посвященных сравнительно�
анатомическому исследованию элементов средне�
го уха у представителей разных отрядов (Hyrtl,
1848; Doran, 1878; Denker, 1899; Bondy, 1907; Frey,
1911; Crowe et al., 1931; Wassif, 1948; Yamada, 1953;
Webster, 1960; Werner, 1960; Hentzen, 1970; Ram�
prashad et al., 1973 и др.). 

Среднее ухо млекопитающих представлено ба�
рабанной полостью (саvum tympani), которая евста�
хиевой трубой соединяется с полостью глотки, ба�
рабанной перепонкой (membrana tympani) и цепью
слуховых косточек (ossicula auditus): молоточек
(malleus), наковальня (incus) и стремя (stapes). К
слуховым косточкам прикрепляются связки и две
мышцы среднего уха (m. tensor tympani, m. stapedi%
us). Мышцы барабанной полости регулируют пе�
редачу звуковой энергии и предохраняют внутрен�
нее ухо от сверхинтенсивных звуков. Связки удер�
живают слуховые косточки в определенном
положении. 

Среднее ухо отделено от наружного барабанной
перепонкой, натянутой на барабанное кольцо (an%
ulus tympanicus). Барабанная перепонка образована
тремя слоями. Ее основу составляют радиально и
циркулярно направленные соединительноткан�
ные волокна, которые в центре срастаются с пери�
остом рукоятки молоточка (manubrium mallei),
вправленной в перепонку. Барабанная перепонка
изнутри покрыта слизистой оболочкой (stratum
mucosum), образованной однослойным плоским
эпителием, а снаружи – кожным покровом (stra%
tum cutaneum), лишенным волос, желез и сосочко�
вого слоя. Барабанная перепонка имеет вид конуса
с вершиной, обращенной в барабанную полость.
На барабанной перепонке различают натянутую
часть (pars tensa) и небольшой участок – ненатяну�
тую часть (pars flacida), которая лишена основы,
поэтому более подвижна. 

Барабанную полость выстилает слизистая обо�
лочка, в среднем слое которой располагаются кро�
веносные сосуды, от количества которых зависит
толщина самой оболочки. Барабанная полость
расположена между наружным слуховым прохо�
дом и лабиринтом внутреннего уха и отделена от
этих образований тонкими мембранами. В бара�
банной полости различают 6 стенок: переднюю, в
которой находится устье евстахиевой трубы, зад�
нюю, имеющую отверстие, ведущее в antrum mas%
toideum, медиальную, верхнюю, латеральную, об�



ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 6  2011

СРЕДНЕЕ УХО МЛЕКОПИТАЮЩИХ В ОНТОГЕНЕЗЕ 467

разованную барабанной перепонкой, и дно. Меди�
альная стенка образована капсулой лабиринта и
отделяет среднее ухо от внутреннего. В этой стенке
располагаются овальное и круглое окна. Верхняя
стенка имеет вид костной перегородки. 

Слуховые косточки млекопитающих устроены
более сложно, чем у представителей других клас�
сов наземных позвоночных. Молоточек диффе�
ренцирован на головку (capitulum mallei), шейку
(collum mallei) и рукоятку (manubrium mallei). Голов�
ка несет суставную поверхность для соединения с
наковальней. На медиальном крае рукоятки близ
шейки располагается небольшой мускульный от�
росток (processus muscularis), который служит для
прикрепления напрягателя барабанной перепон�
ки. На дорзальном конце рукоятки прикрепляется
короткий отросток (pг. brevis), а на дорзальном
крае шейки – длинный отросток (pr. longus), кото�
рый у большинства млекопитающих редуцируется
до небольшого острого выступа (рг. gracilis), соеди�
ненного с помощью связки со стенкой барабанной
полости. У других же видов длинный отросток
сильно развит и жестко срастается со стенкой ба�
рабанной полости. К рукоятке молоточка при�
крепляется m. tensor tympani, при сокращении ко�
торой барабанная перепонка втягивается внутрь и
через систему слуховых косточек вдавливает стре�
мя в овальное окно. Молоточек удерживается в
определенном положении с помощью трех связок:
передняя связка достигает fissura Glasseri и при�
крепляется к рг. anterior молоточка, наружная связ�
ка располагается в области, противоположной
шейке молоточка, аксиальная связка представляет
собой ось, вокруг которой вращается молоточек. 

Наковальня состоит из тела и двух отростков:
длинного (crus longum) и короткого (сг. breve).
Длинный отросток тянется параллельно относи�
тельно рукоятки молоточка. Нижний его конец из�
гибается, образуя сочленение со стременем с по�
мощью рг. lenticularis. Короткий отросток распола�
гается в костном углублении барабанной полости,
где посредством связки соединяется с последней. 

Стремя состоит из тела, образованного двумя
дужками (сгuга) головки (capitulum stapedius) и под�
ножной пластинки (basis stapedius). Головка стре�
мени соединяется с cr. longum наковальни. Дужки
образуют междужковое пространство. Подножная
пластинка овальной формы и удерживается в
овальном окне внутреннего уха с помощью коль�
цевидной связки. К головке стремени прикрепля�
ется m. stapedius, которая лежит в области задней
стенки барабанной полости.

Обобщение результатов собственных и литера�
турных данных позволило провести сравнитель�
ный анализ строения и топографии элементов
среднего уха у млекопитающих, принадлежащих к
разным отрядам. 

Bulla tympanica млекопитающих представляет
собой tympano�periotic (барабанно�околоушный)
комплекс, который образован os tympanicum и
os perioticum. Os tympanicum образован костными
стенками, формирующими барабанную полость, в
которой располагаются элементы среднего уха.
В os perioticum располагается os cochlearis, в толще
которой проходит улитковый канал. Толщина сте�
нок os tympanicum резко меняется от вида к виду.
Так у наземных и полуводных видов cтенки os tym�
panicum утолщены по сравнению с такими водны�
ми млекопитающими, как зубатые китообразные.
У усатых китов стенки os tympanicum резко гипер�
трофированы. 

У представителей сем. Delphinidae bulla tympani�
ca имеет уникальное строение, отличающее ее от
других видов млекопитающих. Os tympanicum и
os perioticum частично срастаются друг с другом в
области pr. posterior, pr. sigmoid и pr. tubarius (доба�
вочная косточка) (Kasuya, 1973; Pilleri, 1987;
Oelschlager, 1990). У амазонского речного дельфи�
на (Inia geoffrensis), в отличие от морских видов
дельфинов (Tursiops truncatus, Delphinus delphis, Pho%
coena phocoena, Stenella attenuata) bulla tympanica
образована толстыми костными стенками. Os tym�
panicum и os perioticum у речного дельфина отно�
сительно плотно прилегают друг к другу. У мор�
ских видов дельфинов bulla tympanica образована
более тонкими и довольно хрупкими костными
стенками. Расположение os tympanicum и os peri�
oticum таково, что создает впечатление изолиро�
ванности этих костей относительно друг друга
(pис. 1). 

Сравнительный анализ строения bulla tympani�
ca у речного дельфина и морских видов дельфинов
показал, что она построена по единому плану, ха�
рактерному для всех представителей сем. Delphin%
idae, и имеет видоспецифические черты в строе�
нии у исследованных видов, связанные с особен�
ностями их экологии.

Верхняя граница слухового восприятия, как и
частота наилучшей чувствительности, у речного
дельфина значительно ниже, чем у океанических
видов дельфинов, поэтому в строении bulla tym�
panica этого вида отмечены некоторые особенно�
сти, которые, по всей вероятности, связаны с осо�
бенностями его экологии, т.е. функционировани�
ем органа слуха в условиях большой зашум�
ленности и загрязненности среды. Под загрязнен�
ностью среды подразумевается перемешивание
воды с воздушными пузырьками, частичками ила
и песка, что значительно ухудшает процесс эхоло�
кации в условиях реки, так как препятствует вос�
приятию отраженных эхо�сигналов (Солнцева,
2009). Поэтому на дальних расстояниях эхолока�
ционные сигналы могут затухать, не возвращаясь в
слуховой приемник дельфина, что является одной
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из причин работы локационно�слухового аппарата
речного дельфина на сравнительно небольших ди�
станциях при частоте наилучшей чувствительно�
сти порядка 20–60 кГц.

Bulla tympanica у дельфинов не срастается с че�
репными костями и соединена с ними посред�
ством сухожильной связки. У зубатых и усатых ки�
тообразных в элементах, связывающих os perioti�
cum с черепом, находятся многочисленные
сесамоидные косточки, которые обеспечивают не�
которую подвижность слуховой кости относитель�
но черепа (Yamada, 1953). 

В среднем ухе различных видов млекопитаю�
щих отмечается различная степень срастания bulla
tympaniсa с костями черепа (Fraser, Purves, 1960). У
большинства форм bulla tympanica срастается с че�
репными костями, принимая участие в образова�
нии стенки черепа. Известно, что такое срастание
может обеспечивать костную звукопроводимость
(Kunze, Kietz, 1949). 

Под влиянием звуковых колебаний движения
костей черепа передаются на костный лабиринт
внутреннего уха, а следовательно, и на перилимфу.
У некоторых видов летучих мышей, грызунов
(Fleischer, 1973) и зубатых китообразных этого не
происходит за счет того, что bulla tympanica полно�
стью отделена от костей черепа и соединена с ним
подвижно посредством соединительной ткани. В
результате такого соединения оба уха становятся
независимыми приемниками и могут обеспечи�
вать направленный прием акустических сигналов. 

Изоляция bulla tympanica от костей черепа до�
стигается тем, что она со всех сторон окружена си�
нусами, заполненными пеной из жировой эмуль�
сии. Пена состоит из мельчайших воздушных пу�
зырьков, которые являются хорошим изолятором
звука, в результате чего все звуковые колебания,
которые идут с костей черепа, не доходят до внут�
реннего уха. Остается единственный путь к улит�
ке – через наружное ухо и систему слуховых косто�
чек (Fraser, Purves, 1960; Solntseva, 1995). Благодаря
такому раздельному восприятию звука, т.е. каж�
дым из слуховых приемников, для дельфинов ха�
рактерен так называемый бинауральный эффект,
который позволяет животным определять направ�
ление на звучащий объект (Kellogg, 1958). Кроме
того, b. tympanica у зубатых китообразных с помо�
щью мышц может совершать незначительные пе�
ремещения относительно черепа, за счет чего

обеспечивается стереофонический (объемный)
прием отраженных эхолокационных сигналов. 

У большинства млекопитающих, в том числе и
у Soricidae, в жестком соединении с черепом нахо�
дится только pars mastoidea, в то время как большая
часть b. tympanica соединена с черепом с помощью
соединительной ткани.

У некоторых полуводных (калан, ластоногие) и
водных (китообразные) форм в стенках барабан�
ной полости располагаются венозные синусы,
сконцентрированные, в основном, в костном от�
деле слухового прохода. 

В зависимости от экологической специализа�
ции видов выделено несколько типов строения ба�
рабанных полостей (Симкин, 1977). Шаровидный
тип характерен для видов, использующих ультра�
звуковую ориентацию и эхолокацию (лесные и до�
мовые мыши, тушканчики, рыжие полевки, лету�
чие мыши, китообразные, ластоногие). Губчатый
тип слуховой полости встречается у видов, обита�
ющих в условиях уплотненной среды (подземные
и водные формы), или у обитателей твердого и ка�
менистого субстрата (серые полевки, степные
пеструшки, пищухи, ласки, горностаи). Камерный
тип слуховой полости характерен для сусликов и
сонь. При этом типе слуховая полость разделена
тонкими костными перегородками на ряд неза�
мкнутых камер. Крупноячеистый тип сходен с ка�
мерным и встречается у белок, бурундуков, сурков,
куниц. Слуховая полость перегорожена слабо вы�
раженными костными ребрами. 

У большинства млекопитающих барабанная
полость выстлана тонкой слизистой оболочкой за
счет небольшого числа пронизывающих ее крове�
носных сосудов. У форм, преимущественно обита�
ющих в водной среде, слизистая оболочка бара�
банной полости сильно утолщена из�за обилия в
ней кровеносных сосудов, пронизывающих ее
средний слой. Кроме того, в барабанной полости
дельфинов (Yamada, 1953), которые являются аб�
солютными гидробионтами, располагается кавер�
нозное сплетение, состоящее из густой сети крове�
носных сосудов. 

У большинства млекопитающих барабанная
перепонка округлой формы, слегка вытянута в ко�
нус и очень тонкая. Значительное утолщение бара�
банной перепонки происходит у полуводных и
водных видов (pис. 2, 4). Барабанная перепонка
дельфинов не связана непосредственно с рукоят�
кой молоточка, как это имеет место у большинства

Рис. 1. Bulla tympanica у дельфинов Inia geoffrensis (1), Tursiops truncatus (2), Delphinus delphis (3) в проекциях: а – ventral; б –
dorsal; в, г – parasagittal; д – anterior; е – posterior. PT – os perioticum; TM – os tympanicum; AP – передний отросток пери�
отикума; Ch – кохлеарная часть периотикума; Chc – кохлеарный канал; S – сигмоидный отросток; BAE – костный отдел
наружного слухового прохода; L – латеральная доля тимпаникума; M – медиальная доля тимпаникума; PTB – pr. tubar�
ius; EF – элипсоидное отверстие; FS – углубление для m. stapedius; FC – кохлеарное окно; СD – латеральная часть кохле�
арного протока; VD – латеральная часть вестибулярного протока; CT – crista transversalis; SL – sulcus lateralis; APT – пе�
редний отросток тимпаникума; PP – задний отросток тимпаникума.
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млекопитающих. Их соединение осуществляется
посредством треугольной связки, асимметрично
прикрепленной к округлой и очень толстой бара�
банной перепонке. У усатых китов барабанная пе�

репонка состоит из двух частей: безволокнистого
“перчаточного выроста”, выступающего в полость
наружного слухового прохода, и отходящей от него
фиброзной связки, которая прикрепляется к ци�
линдрической рукоятке молоточка. Фиброзная
связка усатых китов аналогична треугольной связ�
ке зубатых китообразных. Барабанная перепонка
гладких китов по структуре и форме занимает как
бы промежуточное положение между таковой Bal%
aenopteridae и Odontoceti (Fraser, Purves, 1960). 

Уменьшение поверхности барабанной пере�
понки наблюдается у форм, способных к эхолока�
ции или ультразвуковой ориентации (землеройки,
летучие мыши, некоторые виды ластоногих, кито�
образные). 

Несмотря на то, что принцип организации слу�
ховых косточек сходен у всех млекопитающих, у
представителей различных экологических групп
обнаруживаются характерные особенности строе�
ния (Солнцева, 1975, 1987). Структурные вариа�
ции проявляются в изменении размеров, формы
элементов, весовом соотношении слуховых косто�
чек, а также в способе их соединения и прикрепле�
ния в барабанной полости (pис. 3, 4, 5). У предста�
вителей различных отрядов отмечается срастание
между молоточком и наковальней (нутрия, мор�
ской котик) (pис. 5Б). У большинства млекопита�
ющих длинный отросток молоточка срастается со
стенкой барабанной полости, а его форма значи�
тельно варьирует. У некоторых насекомоядных и
летучих мышей хорошо развита pars transversalis
молоточка; наковальня при этом небольшая,
уменьшается суставная поверхность в области мо�
лоточко�наковальневого сочленения, рг. muscu�
laris располагается в окципитальной части pars
transversalis. 

У различных представителей отряда грызунов,
непарнокопытных и хищных длинный отросток
молоточка уменьшается или совсем отсутствует
(род Cricetus, Rattus, Tapirus, Vulpes). Одновременно
для этих форм характерны хорошо выраженная
pars transversalis молоточка, уменьшенная сустав�
ная поверхность между молоточком и наковаль�
ней. Хорошо развитая pars transversalis молоточка и
увеличенная наковальня характерны для китооб�
разных, у которых обнаруживается большая жест�
кость в соединении между молоточком и нако�
вальней. Рукоятка молоточка китообразных реду�
цирована до округлого бугорка у зубатых и
конического отростка у усатых китов. Увеличение
рукоятки молоточка Odontoceti в отличие от Mys%
ticeti происходит за счет мускульного отростка
(Yamada, 1953). 

У некоторых представителей подотряда парно�
копытных и отряда хищных уменьшается pars
transversalis молоточка, но увеличивается поверх�
ность в области молоточко�наковальневого сочле�
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Рис. 2. Расположение структур среднего уха в барабан�
ной полости у Pagophilus groenlandicus. Анатомический
препарат. mt – барабанная перепонка; at – барабанное
кольцо; mbm – рукоятка молоточка; m – молоточек;
lm – связка молоточка; i – наковальня; pl – pr. lenticu�
laris; s – стремя; bs – основание стремени; ms – m. sata�
pedius; mtt – m. tensor tympani: ct – барабанная по�
лость. 
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Рис. 3. Гистотопография среднего уха в дорсовентраль�
ных срезах головы у эмбриона Delphinapterus leucas
(длина эмбриона 250 мм). Показано расположение
слуховых косточек в полости среднего уха; молоточек
и наковальня соединены между собой под прямым уг�
лом, что лишает их возможности совершать независи�
мые друг от друга движения. M – молоточек; I – нако�
вальня; S – стремя; pl – pr. lenticularis; bs – основание
стремени; ms – m. stapedius; sk – полукружные каналы;
OP – os perioticum; OT – os tympanicum.
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нения и размер наковальни (Martes, Sus). Нако�
вальня обнаруживает у различных млекопитаю�
щих вариации как в строении и величине самого
тела, так и в топографии его отростков. У боль�
шинства млекопитающих длинный и короткий от�
ростки наковальни располагаются под углом к телу
наковальни. У настоящих тюленей они располага�
ются почти параллельно друг к другу. Резкое утол�
щение и удлинение длинного отростка наковальни
отмечено у китообразных. У усатых китов почти
редуцирован короткий отросток наковальни, что
лишает наковальню опоры на стенке os tympani�
cum и дает основание предполагать, что у усатых
китов наковальня может функционировать не�
сколько иначе, чем у зубатых китов (Yamada, 1953).

Строение стремени обнаруживает значитель�
ное видовое разнообразие. У однопроходных стре�
мя не дифференцировано на дужки и имеет вид
столбика. Заметное сужение стремени характерно
для крота и, особенно, для тенелюбов (Fleischer,
1973). Отсутствует дифференцировка стремени у
зубатых китообразных (дельфины), в результате
чего стремя приобретает вид конуса округлой фор�
мы. Стремя усатых китов дифференцировано на
дужки, но междужковое пространство затянуто
костной пластинкой. Головка стремени дельфинов
без заметной шейки переходит в ножку овальной
формы, которая расширена в основании и точно
подогнана к овальному окну (Yamada, 1953). Такое
расположение основания стремени в овальном ок�
не дало возможность некоторым исследователям
ошибочно говорить о прирастании стремени в

овальном окне внутреннего уха у дельфинов (Hyrtl,
1845; Boenninghaus, 1903). У ластоногих и калана
компактное и тяжелое стремя имеет сильно утол�
щенные дужки, образующие небольшое междуж�
ковое пространство. У ушастых тюленей (котик,
сивуч) заметна некоторая дифференцировка стре�
мени на дужки с полным отсутствием междужко�
вого пространства. У всех мелких млекопитающих
стремя хрупкое и легкое (Suncus, Crocidura, Chi%
roptera, Microtus, Spalax). У большинства млекопи�
тающих стремя внутри полое. Основание стреме�
ни может быть плоским, вогнутым или овальным.
Плоское основание имеют Thylogale, Heliophobius,
Loxodonta. Вогнутое основание характерно для
Nyctalus, Tapirus. Выпуклое основание имеют Cyno�
cephalus, Microtus, Mustela, Procavia. Форма и раз�
меры основания стремени также могут варьиро�
вать. У однопроходных, рукокрылых, китообраз�
ных (Odontoceti) основание стремени округлой
формы. Очертание эллипса имеет основание стре�
мени некоторых насекомоядных, приматов, гры�
зунов и непарнокопытных (Fleischer, 1973). 

Кроме анатомической перестройки слуховых
косточек изменяются их весовые соотношения,
особенно между молоточком и наковальней. Так,
например, у лисицы, норки и нутрии вес молоточ�
ка в два раза превышает таковой наковальни. У ка�
лана, котика и сивуча весовые соотношения равны.
У настоящих тюленей вес молоточка в 2–2.5 раза
меньше такового наковальни. У зубатых китообраз�
ных вес молоточка превышает вес наковальни. 
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Рис. 4. Барабанная перепонка у различных видов млекопитающих. Гистологические препараты. Окраска гематоксилин�
эозином. Увеличение 25×. А – Myocastor coypus; Б – Pagophilus groenlandicus; В – Tursiops truncatus. mt – барабанная пере�
понка; am – полость наружного слухового прохода; ep – эпителий; m – молоточек; vs – венозные синусы.
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На пути адаптации к водному образу жизни из�
меняются весовые соотношения слуховых косто�
чек, которые проявляются в увеличении веса нако�
вальни относительно молоточка. Изменяется от�

носительная величина и форма отдельных
элементов слуховых косточек. При этом происхо�
дит утолщение и расширение рукоятки молоточка
(ластоногие) и ее редукция у китообразных, удли�
няется рг. longus молоточка и сг. longum наковаль�
ни, а также уменьшается междужковое простран�
ство стремени вплоть до полного его исчезновения
у зубатых китообразных. Увеличивается жесткость
в области соединения молоточка с наковальней.

У нелоцирующих млекопитающих строение
среднего уха обнаруживает черты сходства, хотя
строение барабанных полостей и слуховых косто�
чек весьма варьирует. Для этого типа строения
среднего уха характерно срастание bulla tympanica
с костями черепа, утончение и заострение длинно�
го отростка молоточка до его редукции и перехода
в рг. gracilis, который эластично соединен со стен�
кой барабанной полости, а также увеличение су�
ставной поверхности в области молоточко�нако�
вальневого сочленения. Благодаря анатомической
перестройке слуховых косточек с их особенностя�
ми в топографии сохраняется основной принцип
звукопередачи среднего уха в различных средах
обитания.

Для максимальной передачи энергии поступа�
ющего сигнала необходимо, чтобы удельное аку�
стическое сопротивление среды было согласовано
с удельным акустическим сопротивлением слухо�
вого приемника. Такое согласование достигается
разнообразием в строении передаточного аппарата
среднего уха в зависимости от среды, где происхо�
дит передача звуковой информации. В воде для оп�
тимального принятия звуковых сигналов слуховой
приемник должен обладать высоким модулем
упругости, что обеспечивается жесткостью в со�
единении слуховых косточек между собой и их
прикреплении в барабанной полости. Например, у
северного морского котика молоточек и наковаль�
ня образуют единый молоточко�наковальневый
комплекс, поскольку обе косточки прочно сраще�
ны между собой и функционируют как единое це�
лое (Солнцева, 1987). Расширение диапазона в
ультразвуковую область вызывает повышение ре�
зонансной частоты собственных колебаний слухо�
вых косточек, а также увеличение упругости бара�
банной перепонки. 

Помимо звукопроведения, среднее ухо млеко�
питающих выполняет и предохранительную функ�
цию, уменьшая энергию поступающего сигнала во
внутреннее ухо. Эта функция обеспечивается по�
средством сокращения мышц среднего уха: m. ten�
sor tympani и m. stapedius, которые хорошо развиты
у эхолоцирующих видов (дельфины, летучие мы�
ши). Посредством натяжения барабанной пере�
понки и слуховых косточек мышцы среднего уха
создают условия для проведения ультразвука, рас�
слабление этих мышц предохраняет улитку от
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Рис. 5. Слуховые косточки у различных видов млеко�
питающих (А)
по вертикали – названия слуховых косточек, по гори�
зонтали – вид животного. Увеличение 1.2×.
1 – обыкновенная лисица (Vulpes vulpes); 
2 – обыкновенная собака (Canis familiaris);
3 – американская норка (Mustela vison); 
4 – нутрия (Myocastor coypus);
5 – калан (Enhydra lutris);
6 – сивуч (Eumetopias jubatus);
7 – гренландский тюлень (Pagophilus groenlandicus); 
8 – каспийский тюлень (Pusa caspica);
9 – ларга (Phoca vitulina);
10 – островной тюлень (Phoca insularis);
11 – обыкновенный дельфин (Delphinus delphis); 
12 – афалина (Tursiops truncatus);
13 – морская свинья (Phocoena phocoena);
14 – финвал (Balaenoptera physalus); 
Б – цепь слуховых косточек у Callorchinus ursinus. 
Показаны элементы слуховых косточек и срастание
между молоточком и наковальней в области молоточ�
ко�наковальневого сочленения.
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сверхинтенсивных сигналов. Существует предпо�
ложение, что мышцы среднего уха способны обес�
печивать настройку слуховой системы на опреде�
ленные частоты (Blair, 1964). 

У животных, образ жизни которых связан с
обитанием преимущественно в водной среде (ка�
лан, водные млекопитающие), в стенках барабан�
ной полости располагаются венозные синусы,
сконцентрированные вблизи барабанной пере�
понки. Венозные синусы рассматриваются как до�
полнительные образования, функциональное на�
значение которых заключается в выравнивании
давления в барабанной полости при погружении
на глубину (Tandler, 1899). Аналогичную функцию
выполняет слизистая оболочка барабанной поло�
сти, которая в отличие от таковой наземных и не�
которых полуводных форм, значительно утолщена
за счет многочисленных кровеносных сосудов,
расположенных в ее среднем слое.

У некоторых типично водных видов (дельфи�
ны) в барабанной полости располагается кавер�
нозное сплетение, состоящее из густой сети крове�
носных сосудов. Кавернозное сплетение, как и ве�
нозные синусы, рассматриваются в качестве
дополнительных образований, способных изме�
нять объем за счет наполнения их кровью, и тем
самым выравнивать давление в полости среднего
уха при заныривании животного на большую глу�
бину (Solntseva, 1995).

Специального внимания заслуживает строение
барабанной перепонки у различных млекопитаю�
щих. У наземных, воздушных и подземных форм
барабанная перепонка очень тонкая, мягкая,
округлой формы и несколько вытянута в конус.
Подобное строение обнаруживает барабанная пе�
репонка некоторых полуводных видов (норка,
нутрия). У водных млекопитающих барабанная
перепонка утолщена, а ее форма может оставаться
округлой или овальной. Однако у представителя
полуводных видов северного морского котика ба�
рабанная перепонка тонкая, но ее размеры значи�
тельно уменьшены, и она очень жестко закреплена
на барабанном кольце, что увеличивает ее упру�
гость и создает условия для передачи частот широ�
кого диапазона, включая ультразвуки (Солнцева,
1998). 

У китообразных барабанная перепонка сильно
видоизменена. У усатых китов барабанная пере�
понка представлена “перчаточным выростом” с
отходящей от него фиброзной связкой, которая
прикрепляется к редуцированной рукоятке моло�
точка.

У зубатых китообразных барабанная перепонка
сильно утолщена, жесткая и не имеет непосред�
ственной связи с рукояткой молоточка. Их соеди�
нение осуществляется посредством треугольной
связки, асимметрично прикрепленной к барабан�

ной перепонке (Solntseva, 1990). При этом бара�
банная перепонка и связка образуют дополнитель�
ный рычаг, имеющий важное значение для усиле�
ния передачи звукового давления средним ухом
под водой.

На пути адаптации к водному образу жизни уве�
личивается жесткость в соединении между моло�
точком и наковальней (калан, ластоногие). Черты
параллелизма в строении и соединении слуховых
косточек можно наблюдать у филогенетически да�
леких видов (нутрия, морской котик), у которых
происходит срастание двух косточек в области мо�
лоточко�наковальневого сочленения. Подобная
жесткость в соединении слуховых косточек у вод�
ных и эхолоцирующих видов создает возможность
беспрепятственной передачи звуковых сигналов
во внутреннее ухо, поскольку снижает потери зву�
ковой энергии в сочленениях и связках, создавая
тем самым оптимальные условия для прохождения
звука. В отличие от качающейся системы слуховых
косточек наземных форм, у водных и эхолоцирую�
щих видов возникает упругая вибрационная систе�
ма, способная после удара звуковой волны вновь
принимать прежнее положение (Симкин, 1977). 

В строении слуховых косточек различных видов
млекопитающих существуют самые разнообраз�
ные структурные вариации. Однако в ряду, отража�
ющем путь адаптации к водному образу жизни,
прослеживается четкая тенденция к утолщению и
укорочению рукоятки молоточка (калан, ластоно�
гие) до полной ее редукции у китообразных, а так�
же к удлинению и утолщению тонкого отростка
молоточка. В строении наковальни обращает вни�
мание удлинение и утолщение длинного отростка.
В строении стремени резко уменьшается междуж�
ковое пространство вплоть до его полного исчез�
новения у дельфинов.

Слуховые косточки обнаруживают межвидо�
вую изменчивость, которая проявляется в измене�
нии размеров и формы как самих слуховых косто�
чек, так и их отростков, в весовом соотношении
слуховых косточек, а также в способе их прикреп�
ления в барабанной полости. Сходный тип строе�
ния элементов среднего уха обнаруживают млеко�
питающие, обладающие высокочастотным слухом
(землеройки, летучие мыши, крысы, китообраз�
ные, морской котик). Несмотря на внешние раз�
личия слуховых косточек этих животных, они име�
ют морфологическое сходство, которое выражает�
ся в удлинении, утолщении и видоизменении
длинного отростка молоточка, его жестком соеди�
нении со стенкой барабанной полости, а также в
увеличении жесткости в области молоточко�нако�
вальневого сочленения.

Жесткость в соединении длинного отростка
молоточка с os tympanicum дает возможность пред�
положить (Künze, Kietz, 1949), что цепь слуховых
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косточек у китообразных не функционирует, а
проведение акустических сигналов обеспечивает�
ся посредством костной звукопроводимости. Вме�
сте с тем было высказано мнение, что костная зву�
копроводимость невозможна вследствие изоляции
bulla tympanica от костей черепа (Reysenbach de
Haan, 1957). Кажущиеся неподвижными слуховые
косточки китообразных способны передавать зву�
ковые колебания во внутреннее ухо, что было под�
тверждено экспериментально (Fraser, Purves, 1960;
Purves, 1966) и расчетным путем (Липатов, Солн�
цева, 1972).

Итак, при переходе к водному образу жизни вы�
являются следующие особенности в строении
среднего уха: (1) изменение относительной вели�
чины и формы отдельных элементов слуховых ко�
сточек: утолщение рукоятки молоточка до полной
ее редукции у китообразных; удлинение длинного
отростка наковальни и уменьшение междужкового
отверстия вплоть до его исчезновения у зубатых
китов; (2) значительное увеличение жесткости в
соединении между молоточком и наковальней; (3)
изменение весовых соотношений в системе слухо�
вых косточек; (4) резкое утолщение слизистой
оболочки, выстилающей барабанную полость, за
счет увеличения в ее среднем слое кровеносных
сосудов; (5) относительное утолщение барабанной
перепонки, особенно у китообразных, за счет раз�
вития элементов соединительной ткани; (6) разви�
тие венозных синусов, сконцентрированных вбли�
зи барабанной перепонки и в стенках, формирую�
щих барабанную полость; (7) развитие каверно�
зного сплетения, характерного только для китооб�
разных.

Для выявления акустических возможностей
среднего уха была предпринята попытка провести
анализ биомеханики этого звена в ряду от назем�
ных к водным формам. 

Сравнение полученных данных показывает, что
у типичных представителей наземных (лисица, со�
бака) и полуводных млекопитающих (норка, нут�
рия) среднее ухо имеет самый низкий коэффици�
ент передачи звукового давления (25–29). У калана
и ластоногих он увеличивается в 1.5–2 раза (40–
60). У дельфинов среднее ухо имеет самый высо�
кий коэффициент, который почти в 2.5–3 раза
превышает таковой калана и ластоногих. Такое
увеличение значения коэффициента передачи зву�
кового давления у дельфинов, прежде всего, связа�
но с наклоном оси вращения слуховых косточек и
наличием дополнительного рычага в виде тре�
угольной связки, асимметрично прикрепленной к
выгнутой барабанной перепонке, что характерно
только для дельфинов. Кроме того, большую роль
играют и особенности в строении барабанной пе�
репонки (значительное ее утолщение и большая
упругость), позволяющие передавать всю поступа�

ющую на барабанную перепонку звуковую инфор�
мацию (Липатов, Солнцева, 1972). 

Биомеханические особенности среднего уха
млекопитающих, образ жизни которых связан с
обитанием преимущественно в водной среде, на�
правлены на повышение коэффициента передачи
звукового давления среднего уха. По всей вероят�
ности, это и определяет эффективность работы пе�
риферического отдела слухового анализатора при
ориентации млекопитающих в водной среде и зна�
чительно расширяет диапазон воспринимаемых
ими частот. 

Морфологические и биомеханические особен�
ности среднего уха, несомненно, являются адап�
тивными и служат для передачи частот широкого
диапазона.

Таким образом, среднее ухо млекопитающих
характеризуется разнообразными структурными
вариациями и широким спектром адаптационных
преобразований, связанных с особенностями эко�
логии вида, сохраняя общий основной принцип
строения у большинства млекопитающих. У фило�
генетически далеких видов, но сходных по эколо�
гической специализации или по частотной на�
стройке слуховой системы, возникают черты па�
раллелизма в развитии отдельных элементов
слуховых косточек, а также в способе их соедине�
ния между собой и прикрепления в барабанной
полости. На пути адаптации к водному образу жиз�
ни у полуводных и водных видов появляются но�
вые дополнительные структуры, несвойственные
для исходных наземных форм. 

ПРЕНАТАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ СРЕДНЕГО УХА 

Изучив особенности структурной организации
среднего уха у представителей различных экологи�
ческих групп в постнатальном онтогенезе, мы
встали перед необходимостью проведения сравни�
тельно�эмбриологического исследования этого
звена периферической слуховой системы в прена�
тальном онтогенезе у представителей наземных,
полуводных и водных форм, обладающих низко�
средне� и высокочастотным слухом (Солнцева,
1982, 1983, 1985а, б, 1986а−в, 1988а, б, 1993). 

Это позволило не только более подробно изу�
чить структурные особенности среднего у исследо�
ванных видов, но и выяснить особенности его
формирования в связи с акустическими свойства�
ми среды их обитания, а также найти объяснение
возникновению некоторых структурных адапта�
ций у полуводных и водных форм, определив их
этапы формирования (Solntseva, 1992, 1999). 

Впервые нами проведено сравнительно�эм�
бриологическое исследование среднего уха с ис�
пользованием уникальных эмбриональных кол�
лекций по ластоногим и китообразным, что позво�
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лило более подробно изучить его структурную
организацию, выявить черты сходства и различия
в формировании его компонентов на разных ста�
диях развития, определить этапы формирования
выявленных нами ранее структурных адаптаций и
установить закономерности развития структур
среднего уха у млекопитающих, принадлежащих к
различным экологическим группам. 

Результаты сравнительно�эмбриологического
исследования показали, что развитие структур
среднего уха у всех изученных видов происходит в
раннем предплодном периоде, т.е. во время фор�
мирования хрящевого скелета, начиная с образо�
вания слухового пузырька (ст. 13) до завершения
анатомического формирования основных струк�
тур (ст. 20) (Солнцева, 1983, 1985а, б, 1986а−в,
1988а, б, 1990).

Парный зачаток перепончатого лабиринта от�
мечен на стадии 2–3 пар сомитов (Wilson, 1914). В
дальнейшем на стадии 6–9 пар сомитов образуется
слуховая плакода (Kappers, 1941), а на стадии 14–
15 пар сомитов образуется слуховая ямка, из кото�
рой на стадии 20 пар сомитов (почка передней ко�
нечности, ст. 13) развивается слуховой пузырек. На
этой же стадии у всех исследованных видов обна�
ружена закладка слуховых косточек в виде сгуще�
ния мезенхимы. 

Cреднее ухо млекопитающих закладывается
выпячиванием первого глоточного кармана, энто�
дерма которого преобразуется в общее трубо�бара�
банное выпячивание. Уже упоминалось, что за�
кладка слуховых косточек у всех исследованных
видов появляется на 13�й стадии в виде сгущения
мезенхимы, и лежит она изолированно от заклад�
ки пирамиды височной кости.

На 15–16�й стадиях в закладке слуховых косто�
чек выявляются их контуры (рис. 6). Барабанная
полость на данной стадии представлена в виде уз�
кого, слепого канала, лежащего ниже закладки
слуховых косточек. Отмечена закладка барабан�
ной перепонки.

На 17�й стадии в среднем ухе каждая из закла�
док слуховых косточек представляет собой уже са�
мостоятельное образование, их основу составляет
незрелая предхрящевая ткань. Барабанная пере�
понка у всех видов толстая и очень рыхлая. Увели�
чены размеры барабанной полости. 

На 18�й стадии в среднем ухе отмечено форми�
рование структурных элементов слуховых косто�
чек, которые увеличены в размерах и погружены в
глубь барабанной полости. В молоточке хорошо
выражены головка, шейка, рукоятка (рис. 7–12). В
наковальне сформированы тело и оба отростка
(длинный и короткий). Стремя подразделено на
дужки и основание. На данной стадии развития
слуховые косточки настолько увеличены, что их
размер лишь в 4.5–5 раз меньше того, который они

приобретают в дефинитивный период. Основу
слуховых косточек составляет зрелая предхряще�
вая ткань, но уже в конце этой стадии отмечено за�
мещение зрелой предхрящевой ткани эмбрио�
нальным гиалиновым хрящом. Процесс образова�
ния хрящевой ткани начинается в центре каждой
закладки слуховых косточек, постепенно распро�
страняясь на их периферию. Слуховые косточки
окружены надхрящницей, которая состоит из мел�
ких плоских клеток�хондробластов. Благодаря над�
хрящнице места соединений слуховых косточек
хорошо выражены. На этой же стадии отмечено
формирование особенностей, связанных с взаи�
морасположением слуховых косточек. Слуховые
косточки изменяют свое положение в результате
их поворота вокруг сагиттальной и фронтальной
осей тела животного. Стремя располагается более

1

4

5

6

7

8
9

1010

7

7

7

7
7

7

ВБ

А

3

2

Рис. 6. Гистотопография периферического отдела слу�
ховой системы в пренатальном развитии у предплода
Odobenus rosmarus divergens, cтадия 15. Слуховые ко�
сточки имеют четкие очертания, хорошо выражено
молоточко� наковальневое соединение. Условные обо�
значения здесь и на рис. 7–12: 1 – молоточек; 2 – нако�
вальня; 3 – улитковый канал; 4 – вестибулярный аппа�
рат; 5 – кохлеарная ветвь слухового нерва; 6 – вестибу�
лярная ветвь слухового нерва; 7 – полукружные
каналы; 8 – барабанная перепонка; 9 – рукоятка моло�
точка; 10 – улитка; 11 – стремя; 12 – мозг; 13 – сакку�
люс; 14 – утрикулюс; 15 – наружный слуховой проход;
16 – стременная мышца; 17 – барабанная мышца; 18 –
венозные синусы; 19 – кавернозное сплетение; 20 –
слуховой нерв. 
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каудально относительно молоточка и наковальни.
В результате поворота подножная пластинка стре�
мени оказывается расположенной каудально. Ба�
рабанная перепонка значительно утончена, имеет
трехслойное строение и располагается почти гори�
зонтально на латеральной поверхности полости
среднего уха.

У зубатых и усатых китообразных барабанные
перепонки�связки обнаруживают сходство в стро�
ении на сходных стадиях развития в раннем пред�
плодном периоде, тогда как в плодном периоде их
строение приобретает видоспецифические черты
(Солнцева, 1983, 1985).

К концу 19�й стадии в среднем ухе продолжает�
ся формирование барабанной полости и начинает�
ся образование хрящевой ткани в слуховых ко�
сточках. Замещение зрелой предхрящевой ткани
первичной хрящевой тканью происходит неодно�

временно у разных видов. Например, на данной
стадии основу слуховых косточек у серой крысы
по�прежнему образует зрелая предхрящевая ткань.
У морской свинки процесс образования хрящевой
ткани в молоточке закончился, в то время, как в
наковальне и стремени этот процесс только начал�
ся. У летучих мышей, как и у крысы, слуховые ко�
сточки образованы зрелой предхрящевой тканью.
У ластоногих созревание слуховых косточек про�
исходит неодновременно. Раньше созревает моло�
точек, затем тело наковальни, в то время, как лен�
тикулярный отросток наковальни и стремя обра�
зованы зрелой предхрящевой тканью. У кито�
образных, наоборот, в первую очередь хрящевая
ткань образуется в стремени и наковальне, тогда
как в молоточке ее образование только начинает�
ся. Однако у предплодов зрелорождающихся видов
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Рис. 7. Гистотопография периферического отдела слу�
ховой системы у предплода Sus scrofa domestica, ста�
дия 18. Показано расположение слуховых косточек в
барабанной полости. Рукоятка молоточка по всей
длине соединена с барабанной перепонкой, как и у
других наземных видов.
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Рис. 8. Гистотопография периферического отдела
слуховой системы у предплода Eumetopias jubatus,
cтадия 18. Cлуховые косточка увеличены в размерах
и дифференцированы на образующие их элементы.

1

2

13

7



ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 6  2011

СРЕДНЕЕ УХО МЛЕКОПИТАЮЩИХ В ОНТОГЕНЕЗЕ 477

к ст. 20 замещение зрелой предхрящевой ткани эм�
бриональным хрящом полностью заканчивается. 

На 20�й стадии в среднем ухе зубатых китов от�
мечено формирование кавернозного сплетения. В
костном отделе слухового прохода у предплодов
ластоногих и китообразных отмечено формирова�
ние венозных синусов. Развитие перибуллярных
синусов, расположенных между черепной стенкой
и b. tympanica, характерно только для китообраз�
ных. У зубатых китообразных (белуха) прослежи�
вается отделение b. tympanica от черепа. Стади�
ей 20 завершается вторая половина раннего предп�
лодного периода. Закончился основной процесс
формирования среднего уха (Solntseva, 1990, 1992,
1999).

Результаты сравнительного изучения развития
периферического отдела слуховой системы у пред�
ставителей различных экологических групп пока�

зали, что формирование у них структур среднего
уха протекает в раннем предплодном периоде в
сходной последовательности и приблизительно на
сходных стадиях развития. Наибольшее сходство в
формировании среднего уха млекопитающих от�
мечается в первой половине раннего предплодно�
го периода. Видоспецифические особенности в
структурной организации среднего уха формиру�
ются во второй половине раннего предплодного
периода в зависимости от экологической специа�
лизации вида. Адаптивные особенности в строе�
нии среднего уха водных млекопитающих появля�
ются на ранних стадиях развития, несмотря на то,
что развитие в утробе матери происходит без непо�
средственного влияния условий окружающей сре�
ды (Солнцева, 1983, 1985а, б, 1986, 1988а, б, 1997,
1998). 
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Рис. 9. Гистотопография периферического отдела слу�
ховой системы у предплода Erignathus barbatus, ста�
дия 18. Молоточек и наковальня под прямым углом со�
единены между собой, что препятствует независимым
движениям этих косточек относительно друг друга.
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Рис. 10. Гистотопография периферического отдела
слуховой системы у предплода Odobenus rosmarus diver%
gens, стадия 18. Слуховые косточки массивные. Соеди�
нение между молоточком и наковальней сходно с та�
ковым наземных видов, т.е. слуховые косточки способ�
ны совершать независимые движения относительно
друг друга.
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Использование эколого�морфологического
подхода при изучении среднего уха у млекопитаю�
щих с различной экологической специализацией в
онтогенезе позволило установить, что особенно�
сти в его строении у различных групп млекопитаю�
щих обусловлены приспособлением животных к
конкретным акустическим свойствам среды оби�
тания. Главными в эволюции являются морфо�
функциональные адаптации среднего уха, направ�
ленные на оптимизацию слуховой чувствительно�
сти в различных по физическим свойствам средах
обитания.
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Рис. 11. Гистотопография периферического отдела
слуховой системы у предплода Stenella attenuata, ста�
дия 18–19. В барабанной полости отмечено форми�
рование сосудистого (кавернозного) сплетения, ха�
рактерного только для китообразных.
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Рис. 12. Гистотопография периферического отдела слу�
ховой системы у предплода Balaenoptera acutorostrata,
стадия 18–19. Молоточек представлен массивным об�
разованием относительно наковальни и стремени.
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The Middle Ear in the Ontogenesis of Mammals
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Abstract—The middle ear in mammals is characterized by structural variations and a broad spectrum of
adaptive transformations related to peculiarities of species ecology, but it preserves the general basic principle
of structure in most mammals. In species remote from a phylogenetic point of view but close in ecologic spe�
cialization, features of parallelism are observed concerning the development of separate elements of auditory
ossicles as well as the way of their interconnection and attachment to the tympanic cavity. Along the way to
the adaptation to the water lifestyle in semi�aqueous and aqueous species, new additional structures, not in�
trinsic to initial terrestrial forms, have been formed. The use of ecological and morphological approaches to
research the peripheral division of the auditory system of mammals with different ecological specialization in
the ontogenesis permitted us to reveal that peculiarities of its structure in different groups of mammals are
preconditioned by the animals’ adaptation to specific acoustic properties of their environment. Morphofunc�
tional adaptations of the peripheral auditory system aimed at optimizing auditory sensitivity in the environ�
ments differing in physical properties are of great importance in evolution. Adaptive specific features in the
structure of the middle ear in aqueous species appear at early stages of development in spite of intrauterine
growth without the direct influence of environmental conditions.

Keywords: bulla tympanica, tympanic cavity, malleus, anvil, stirrup, eardrum, cavernous plexus, and venous
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