
57

Выпуск № 3 (15): ЕСТЕСТВОЗНАНИЕ. ЭКОЛОГИЯ. НАУКИ О ЗЕМЛЕ НАУчНый дИАЛОГ. 2013

Ковалева И. М. Интегративный подход к проблеме происхождения рукокрылых 
(Сhiroptera) / И. М. Ковалева // Научный диалог. – 2013. – № 3(15) : Естествознание. Экология. 
Науки о земле. – С. 57–74.

УДК 599.4:591.471.376
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До сих пор отсутствует полноценная, общепризнанная 
теория происхождения рукокрылых (Chiroptera). Это свя-
зано во многом с тем, что центральный вопрос эволюции 
рукокрылых – происхождение летательных перепонок у ру-
кокрылых – остаётся открытым. В результате интегративно-
го подхода сформулировано новое представление о проис-
хождении рукокрылых: летательная перепонка рукокрылых 
явилась результатом морфологических и молекулярно-ге-
нетических перестроек, произошедших в эмбриогенезе 
предковой формы рукокрылых под влиянием экологических 
факторов и в связи с особенностями их этологии. 
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Введение

Общепринятым является взгляд на становление рукокрылых 
(Chiroptera) через преобразование грудных конечностей наземной 
предковой формы рукокрылых в крылья. 

Крылья современных рукокрылых представляют собой натя-
нутую кожную перепонку между скелетными элементами грудной 
конечности и телом животного. Скелет грудной конечности руко-
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крылых имеет типичное для млекопитающих строение. Отличие 
заключается лишь в пропорциях отдельных звеньев конечности. 
Действительным новообразованием для рукокрылых является 
кожная перепонка. Следовательно, центральным вопросом эво-
люции рукокрылых представляется проблема возникновения этой 
перепонки.

В опубликованных работах по эволюции рукокрылых [Паню-
тин, 1980; Панютина и др., 2009; Jepsen, 1970; Norberg, 1985; Nor-
berg et al., 1987; Rayner, 1986, 1988; Speakman, 1999, 2001; Interdigi-
tal webbingretention…, 2006 и др.] причины, повлекшие морфоло-
гические перестройки грудных конечностей предковой формы ру-
кокрылых, не выявлены. И вопрос о механизмах и путях эволюции 
рукокрылых до настоящего времени остаётся открытым.

Отсутствие промежуточных форм рукокрылых (в связи с не-
полнотой палеонтологической летописи) открывает путь в боль-
шинстве своём умозрительным построениям в вопросе эволюции 
отряда.

Возможно, назрел момент для интеграции рациональных идей 
и подходов, которая могла бы способствовать созданию базы для 
дальнейшего поиска решений. 

Анализ гипотез о происхождении летательной перепонки 
рукокрылых

В большинстве гипотез о происхождении рукокрылых в каче-
стве предковой (исходной) формы рукокрылых (Chiroptera) рассмат-
ривается арбореальная форма, грудные конечности которой в свя-
зи с древесным образом жизни претерпели ряд морфологических 
перестроек (в частности, удлинение грудных конечностей, а также 
увеличение кожной поверхности кисти). 

Исследователи полагают, что уже начальные преобразования 
грудных конечностей предковой древесной формы рукокрылых 
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были подхвачены естественным отбором и в конечном итоге при-
вели к формированию крыла современных рукокрылых.

Исследование причин увеличения площади кожной поверхно-
сти грудных конечностей рукокрылых (с образованием летательной 
перепонки) привело к возникновению различных трактовок селек-
тивности этих новообразований. Так, обсуждается их полезность 
для ловли насекомых [Jepsen, 1970; Панютин, 1980; Ковтун, 1984]; 
для локомоции (при спуске с высоты) [Ковтун, 1984, 1990; Паню-
тин, 1980; Norberg, 1985; Rayner, 1986; Панютина и др., 2009]; для 
терморегуляции [Ковтун, 1984, 1990]; а также с целью камуфляжа 
[Панютина и др., 2009]. Некоторые из этих положений были под-
вергнуты критическому анализу. 

Дж. Спикмен [Speakman, 1999] попытался вычислить энергети-
ческие выгоды, которые животное могло бы получить, используя 
летательные перепонки для отлова насекомых. Оказалось, даже са-
мая благоприятная реконструкция свидетельствует о том, что потре-
бовалось бы более одного дня непрерывного фуражирования, что-
бы удовлетворить ежедневные энергетические потребности таких 
«охотников». То есть в эволюции рукокрылых наличие периода охо-
ты с вытянутой конечностью маловероятно. Это положение кажется 
сомнительным и с точки зрения «концепции динамической формы» 
[Пекин и др., 2008], согласно которой поза животного, находящегося 
на дереве и охотящегося с помощью грудных конечностей, является 
нестабилизированной и, следовательно, энергетически невыгодной.

Оригинальным является предположение о селективности лета-
тельной перепонки рукокрылых как терморегуляторной структуры 
[Ковтун, 1984]. Автор гипотезы обсуждает вопрос о необходимости 
отдачи тепла у рукокрылых через образовавшуюся кожную поверх-
ность. При этом он ссылается на гипотетическое предположение 
А. Кромптона [Crompton, 1968] о несовершенной терморегуляции, 
свойственной всем мезозойским млекопитающим. 
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Вполне вероятно, что в мезозое млекопитающие обладали не-
совершенной терморегуляцией и могли страдать как от холода,  
так и от перегрева. Однако последнее касается, по всей видимости, 
крупных форм млекопитающих, не имеющих возможности надёжно 
укрыться как от инсоляции, так и от холода. Можно отметить, что 
ещё у наземных рептилий пермского периода, в частности у эдафо-
завров и диметродонтов, развились остистые отростки позвонков, 
которые служили опорой натянутой между ними кожистой пере-
понке – «парусу», который помогал регулировать температуру тела 
в районах, удаленных от воды [Коуэн, 1982, с. 118–119]. 

По всей видимости, при незначительных размерах тела необхо-
димость отдачи тепла у ранней формы рукокрылых не имела суще-
ственного значения. Данное предположение подтверждается сле-
дующим высказыванием: «Очень мелкие теплокровные животные 
нуждаются в изоляционном материале, так как в противном случае 
они очень быстро теряют тепло и умирают от холода» [Коуэн, 1982, 
с. 138]. Скорее всего, таким изоляционным материалом могла слу-
жить кожная перепонка, в которую животные заворачивались при 
снижении температуры. Можно полагать, что эти животные вели 
довольно скрытый образ жизни, избегали прямых солнечных лучей, 
прячась среди ветвей деревьев, ближе к поверхности земли и, по-
видимому, не подвергались перегреву. 

У современных рукокрылых кожная межпальцевая перепонка 
значительно увеличивает общую площадь тела, имеет разветвлён-
ную систему васкуляризации, что может свидетельствовать о спо-
собности данной структуры к отдаче тепла путём радиации [Кова-
льова, 2005; Ковалева, 2008, 2012; Ковалёва и др., 2007б]. Система 
кровоснабжения перепонки обеспечивает возможности этой струк-
туры к регулированию кровотока [Wiedeman, 1957]. Вместе с тем 
данные физиологических наблюдений свидетельствуют о незначи-
тельном участии летательных перепонок в терморегуляции у жи-
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вотных, находящихся в покое [Слоним, 1961; Low turn overrates…, 
2003].

Предположение о возможном использовании летательной пере-
понки для маскировки животного, находящегося на коре дерева 
[Панютина и др., 2009], является оригинальным, но, к сожалению, 
авторы не обсуждают происхождение данной структуры. Вместе 
с тем, рассматривая эту структуру как адаптированную к древесно-
му образу жизни, они считают её преадаптивной для реализации 
полёта. 

Характерно, что во всех вышеперечисленных гипотезах оста-
ётся нерешённым вопрос о механизме образования летательной 
перепонки. Этот вопрос поднимался в выше цитируемой работе 
М. Ф. Ковтуна. Автор пишет, что «неизбежным следствием удли-
нения пястных костей является превращение зачаточной межпаль-
цевой кожной складки в межпальцевую перепонку» [Ковтун, 1984, 
с. 276]. Из цитируемого положения следует, что удлинение пястных 
костей грудных конечностей привело к увеличению кожной поверх-
ности всей кисти. Действительно, у большинства млекопитающих 
имеется кожный мешок, охватывающий пястные кости кисти. Он 
продолжается дистально пальцевидными выростами для каждого 
пальца и заключает их в обособленные кожные мешки. Однако рост 
пястных костей никоим образом не может отразиться на увеличении 
кожной складки между пальцами. И, таким образом, значительное 
удлинение фаланг пальцев, которое отмечено у рукокрылых в срав-
нении с другими млекопитающими, не могло способствовать созда-
нию межпальцевой перепонки. Следовательно, остались без ответа 
причины объединения (если это вообще имело место в онтогенезе) 
отдельных кожных мешков (охватывающих каждый палец) в еди-
ную структуру. 

Ранее было высказано мнение, что «для эволюционных превра-
щений таких структур, как неспециализированная передняя конеч-
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ность млекопитающих, в крыло летучей мыши достаточно измене-
ния только в программе развития» [Рэфф и др., 1984, с. 66]. Со вре-
менем оно нашло отражение в гипотезе о происхождении летатель-
ной перепонки рукокрылых вследствие молекулярно-генетических 
процессов [Interdigital webbingretention…, 2006 и др.]. 

Рядом исследователей получены данные о том, изменение ка-
ких морфогенетических механизмов могло вызвать перестройку 
грудных конечностей предковой формы рукокрылых [Adams, 2008; 
Hoxd13 expression…, 2005; Isolation…, 2007; Cooper et al., 2008; 
Farnum et al., 2008; Kimura et al., 2005; Development of bat flight…, 
2006; Interdigital webbingretention…, 2006; BMP signals…, 2007 и 
др.]. Проведенные исследования достаточно убедительно показали, 
что грудная конечность рукокрылых формируется из зачатка, по-
добного зачатку грудной конечности других млекопитающих; а раз-
витие межпальцевой перепонки и высокие темпы пролиферации и 
дифференциации хондроцитов скелета грудной конечности руко-
крылых генетически детерминированы. Показано, что уникальные 
морфологические особенности грудной конечности рукокрылых 
связаны с отличным от других млекопитающих функционировани-
ем систем регуляции генной экспрессии, под контролем которых 
происходит морфогенез. Вместе с тем до сих пор остаются невыяс-
ненными вопросы о причинах, повлекших изменение характера ра-
боты этих регуляторных систем, регулирующих экспрессию генов 
и снижающих уровень апоптоза клеток межпальцевой мезенхимы 
грудной конечности у рукокрылых.

Следует отметить, что во всех вышеперечисленных гипотезах 
отсутствует вопрос о механизме образования других участков лета-
тельной перепонки рукокрылых – боковой и хвостовой. 

Таким образом, ни одна из рассмотренных выше гипотез о про-
исхождении рукокрылых на сегодняшний день не представляется 
достаточно обоснованной, чтобы стать общепринятой. 
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Основные принципы интегративного подхода в изучении 
эволюции рукокрылых

1. Представляется очевидным положение о том, что, рассма-
тривая эволюцию и происхождение любых организмов, необхо-
димо учитывать экологические условия, в которых находилась 
предковая форма. Физико-географические условия, в которых мы 
сейчас живем, нельзя рассматривать как неизменный стандарт для 
анализа возможных эволюционных процессов, происходивших 
более 70 млн лет назад [Северцов, 1949; Синицын, 1965; Ясама-
нов, 1985; Lin et al., 2001]. Однако в опубликованных работах по 
эволюции рукокрылых изменения экологических условий не учи-
тывались. 

2. Выше приведенные гипотезы практически не касаются во-
просов о важных физиологических особенностях рукокрылых, от-
личающих их от других млекопитающих. Представляется, что ис-
следователями недооценивается уникальная способность рукокры-
лых находиться продолжительное время в антиортостатическом по-
ложении (АНОП). Между тем современные рукокрылые проводят 
в таком положении большую часть суток [Stebbings, 1988]. Извест-
но, что представители из семейства Rhinolophidae только 2–3 часа 
в сутки находятся в полёте (фуражирование), остальное время – 
в АНОП [Ковальова, 2007]. В связи с этим не рассматриваются при-
чины, приведшие рукокрылых к продолжительному нахождению 
в АНОП, а также не рассматриваются последствия – влияние дан-
ного положения на организм животных.

3. Собственные данные морфологических и эмбриологических 
исследований, а также сведения из области молекулярной генетики 
и биологии развития явились основополагающими в решении во-
проса о происхождении летательной перепонки рукокрылых. 

Подробнее остановимся на каждом приведенном выше положе-
нии.
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Можно предположить, что первично арбореальный насекомояд-
ный предок рукокрылых освоил АНОП в связи с частым посеще-
нием гибких веток деревьев, где изобиловали насекомые, привле-
чённые сочными плодами или цветами. Возможен также вариант, 
предложенный К. К. Панютиным [Панютин, 1980], который описы-
вал место обитания предковой формы рукокрылых в нижнем ярусе 
мангровых деревьев над поверхностью периодически затопляемой 
почвы и, таким образом, кишащей насекомыми. Нахождение пред-
ковой формы рукокрылых на тонких ветках, удалённых от стволов 
деревьев, явилось выгодным с точки зрения обилия пищи. К тому 
же данное положение было достаточно безопасным, так как более 
тяжёлый хищник не мог приблизиться к жертве. 

Продолжительное нахождение в антиортостатическом положе-
нии (АНОП) вызвало ряд функциональных изменений в организме 
рукокрылых, прежде всего в их кровеносной и дыхательной систе-
мах [Kovalyova, 1995; Ковальова и др., 2011; Ковалёва и др., 2007а]. 
Как показано в ряде исследований, антиортостатическое положе-
ние животных отражается на общем метаболизме [Осадчий, 1986; 
Effect of posture…, 2004]. У современных рукокрылых, находящих-
ся в АНОП, наблюдается значительное снижение общего уровня 
метаболизма, что сопровождается замедлением дыхания (вплоть до 
апное) [Thomas et al., 1990; Szewczak, 1997]. Фактически снижение 
уровня метаболизма равнозначно снижению газообмена [Ганонг, 
2002; Слоним, 1961; Уэст, 1988; Шмидт-Нильсен, 1987; Эккерт 
и др., 1992]. Вследствие постуральных реакций (оттока крови под 
действием силы тяжести) наблюдается снижение кровоснабжения, 
в частности, органов грудной и брюшной полостей [Вайнштейн, 
1983; Воробьёв, 2004; Шимкус, 2006; Hirshfeld et al., 1976 и др.]. 

Нельзя исключить, что перечисленные последствия АНОП мог-
ли привести к снижению парциального давления кислорода в пла-
центарной крови и, следовательно, в крови развивающегося эмбри-
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она. Такие последствия АНОП (гипоксия) стали бы губительными 
для эмбрионального развития плацентарных животных, о чём сви-
детельствуют данные экспериментов [Масіцька и др., 2006 и др.]. 
Однако плацентарная кровь не является единственным источником 
кислорода для эмбриона млекопитающих. Известно, что амниоти-
ческая жидкость, в которой находится эмбрион, содержит в 1,5–
2 раза большее количество кислорода, чем плацентарная кровь,  
и в 2–3 раза большее, чем кровь плода [Лечение гипоксии плода.., 
1989; Федорова, 1982; Савельєва и др., 1984; Ганонг, 2002]. И хотя 
до сих пор источник поступления кислорода в амниотическую 
жидкость остаётся неизвестным, полагают, что кислород проника-
ет в амниотическую жидкость несколькими возможными путями  
(из микрососудистого русла децидуальной оболочки и миометрия и 
др.) [Федорова, 1982]. 

Характерно, что повышение парциального давления кислорода 
в атмосфере Земли практически совпадает со временем появления 
рукокрылых [Будыко и др., 1979, 1985; Ясаманов, 1985; Boyce, 1998; 
Dudley, 1998, 2000; Implications…, 1995]. Было высказано мнение, 
что высокое парциальное давление кислорода в атмосфере способ-
ствовало повышению метаболизма животных и реализации актив-
ного полёта [Boyce, 1998; Dudley, 1998, 2000]. По-видимому, это  
не единственное следствие повышения парциального давления кис-
лорода в атмосфере. По всей видимости, повышение парциального 
давления кислорода в окружающей среде приводит к повышению 
концентрации кислорода в организме животного вследствие увели-
чения доли кожного газообмена. Это даёт возможность допустить, 
что высокое парциальное давление кислорода в атмосфере (> 24 %) 
могло обеспечить длительное нахождение животных в АНОП (при 
уменьшении доли лёгочного дыхания). Вместе с тем высокое пар-
циальное давление кислорода в атмосфере способствовало повыше-
нию парциального давления кислорода в амниотической жидкости, 
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которая стала дополнительным источником кислорода для эмбрио-
на пре-рукокрылого. 

Вероятно, нахождение эмбриона в среде (амниотической жидко-
сти) с высоким парциальным давлением кислорода наряду с низким 
парциальным давлением кислорода, поступающего к нему с кровью 
через плаценту, повлияло на морфогенез, в частности, покровных 
тканей. Это проявилось, во-первых, в увеличении площади их по-
верхности. Показано, что у эмбриона рукокрылых кожная поверх-
ность значительно больше поверхности эмбриона, что приводит 
к образованию складок кожи на его теле [Ковалёва, 2012; Giannini 
et al., 2006]. Во-вторых, полагаем, что развитие в среде с высоким 
парциальным давлением кислорода могло стать причиной измене-
ния экспрессии антиапоптических белков, что способствовало со-
хранению межпальцевой мезенхимы грудной конечности рукокры-
лых и, таким образом, сохранению межпальцевой перепонки. Так, 
исследователи, работающие в области тератологии, установили, что 
интенсивность апоптоза мезенхимных клеток межпальцевой пере-
понки эмбриона мыши зависит от парциального давления кислоро-
да. Гипоксия, в частности, активизирует клеточную смерть [Chen et 
al., 1999]. После влияния гипоксии отмечается сдвиг в соотношении 
апоптоз-пролифереция [Шаторна, 2009]. 

Известно, что разрастание покровных тканей как компенсатор-
ных респираторных структур наблюдается в ряду водных личиноч-
ных форм животных, кровеносная система которых ещё не может 
обеспечить кислородом все органы и ткани развивающегося орга-
низма [Медведев, 1937 и др.]. 

На основании вышесказанного можно полагать, что увеличен-
ная площадь поверхности покровных тканей в пренатальном онто-
генезе рукокрылых выступила в роли компенсаторной газообмен-
ной структуры и явилась субстратом для формирования всех частей 
летательной перепонки.
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Заключение

Использованный подход к решению вопроса о происхождении 
рукокрылых содержит новые составляющие. Собственные данные 
морфологических и эмбриологических исследований, а также све-
дения из области физиологии, этологии, палеоэкологии, биологии 
развития и молекулярной генетики явились базовыми составля-
ющими в представленном интегративном подходе к решению во-
проса о происхождении рукокрылых, который имеет онто- и фило-
генетические аспекты. Во-первых, он основывается на том, что 
перестройки грудной конечности предковой формы рукокрылых, 
приведшие к удлинению скелетных звеньев грудной конечнос-
ти и новообразованию в виде летательной перепонки, произош-
ли в эмбриогенезе предковой формы рукокрылых. Во-вторых, 
учитывается, что перестройки грудной конечности предковой 
формы рукокрылых произошли под влиянием экологических фак-
торов (парциального давления кислорода, силы земного тяготения 
и, возможно, других, анализ которых требует специальных иссле-
дований). В-третьих, особое значение придаётся этологическому 
фактору. Изменение образа жизни и поведения (поиск и отлов 
насекомых представителями предковой формы рукокрылых пере-
местился с толстых стволов деревьев на их тонкие ветки с цвета-
ми и плодами) привело к изменению положения тела животного 
относительно вектора земной гравитации. В-четвёртых, привле-
чение данных физиологии позволило учесть, что продолжитель-
ное нахождение предковой формы рукокрылых в АНОП привели 
к постуральным реакциям и в итоге к морфофункциональным 
изменениям. В-пятых, образование новой морфологической 
структуры − летательной перепонки – произошло под контролем 
регуляторных систем и морфогенетических механизмов в изме-
нившихся условиях существования предковой формы. 
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Всё это в конечном счете привело к появлению уникальной 
группы среди млекопитающих – рукокрылых, которые используют 
активный полёт в качестве основной формы локомоции.

Описанное представление отличается также тем, что допуска-
ет возможность прямой верификации отдельных его положений 
(например, касательно уровня оксигенации плацентарной крови 
и амниотической жидкости у рукокрылых, влияния парциального 
давления кислорода на процессы морфогенеза покровных тканей, 
влияния АНОП на процессы эмбриогенеза), однако это предпола-
гает проведение тонких, технически сложных физиологических и 
молекулярно-генетических исследований, что должно стать пред-
метом отдельной многосторонней работы. 
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Integrative Approach  
to Chiroptera Origin Problem

I. Kovaleva

There has not been any generally accepted comprehensive 
theory on the Chiroptera origin yet. It is mainly due to the 
fact that the central question of the Chiroptera evolution – 
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the Chiroptera wing membrane origin – remains open. The 
integrative approach resulted in formulating a new idea on the 
Chiroptera origin: the Chiroptera wing membrane is a result 
of the morphological and molecular genetic changes that 
happened in the Chiroptera ancestral form embryogenesis 
under the influence of ecological factors and due to their 
ethology peculiarities.

Key words: wing membranes; antiorthostatic position; 
ecology; behavior; embryology; integrative approach; 
Chiroptera evolution.
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