Лекция 6

Ушные камни (отоконии и отолиты
УШНЫЕ КАМНИ (ОТОКОНИИ И ОТОЛИТЫ)

Общие сведения

Своеобразные «ушные камни» имеются практически у всех животных. Они служат для определения положения тела по отношению к направлению силы тяжести и, кроме того, для ориентации животного при движении. Ушные камни позвоночных животных располагаются во внутреннем ухе, в эндолимфатической жидкости, являясь существенной деталью вестибулярного аппарата. Эти «камни» бывают многочисленными и очень мелкими, и тогда они называются отокониями, или единичными крупными, называемыми отолитами. Отоконии и отолиты давно привлекли к себе внимание в связи с важной ролью, которую они играют во внутреннем ухе. Большое значение исследованию «ушных камней» придают ихтиологи и палеонтологи, использующие данные по их строению для изучения возраста рыб и для видового определения палеонтологических остатков.

Подобные образования широко распространены и в растениях, обеспечивая их геотаксис, т. е. руководя их вертикальным ростом. В корнях растений содержатся так называемые тяжелые тела, сложенные крахмалом (плотность 1,5 г/см3). Аналогичные тяжёлые тела известны также в прикрепленных животных, имеющих ногу, которой они цепляются за субстрат. Нередко отмечается минерализация этих тел для увеличения их тяжести.

У всех брахиопод, моллюсков и т. д. отоконии располагаются в отоцисте – полости, наполненной жидкостью с внутренними cенсорными клетками. К настоящему времени выявлено большое число минералов, участвующих в строении отолитов и отоконий у различных беспозвоночных (табл. 17). В них обнаружены такие разные минералы, как барит, гипс, карбонаты (кальцит, арагонит, фатерит), аморфный гидрофосфат кальция, флюорит; встречаются и растительные частички в хитиновой оболочке. Отоконии и отолиты у близких видов могут иметь разный минеральным состав. Так, в строении «ушных камней» у гидроидных участвует амофный фосфат магния и кальция, а у сцифоидных и кубозоидных – обычно гипс.

У позвоночных отолиты – ушные камни (фото 1) и отоконии – ушная пыль (фото 2) образуются в перепончатом лабиринте внутреннего уха и играют важнейшую роль в процессе рецепции линейных ускорений и звука. Перепончатый лабиринт представляет собой замкнутую систему связанных между собой трубочек и мешочков (рис. 24), заполненных жидкой эндолимфой; с внешней стороны он омывается другой ушной жидкостью – перелимфой. У всех позвоночных животных перепончатый лабиринт хорошо защищен от внешних травмирующих воздействий хрящевой или костной капсулой. Так, перепончатый лабиринт человека расположен в височной кости в костном лабиринте, который, как футляр, окружает перепончатый лабиринт, во многом повторяя его сложную пространственную форму. 

У большинства животных в перепончатом лабиринте можно выделить две части: слуховую, представленную у человека улиткой, и вестибулярную, состоящую из трех полукружных каналов и отолитовых органов. Млекопитающие (в том числе человек) имеют только два отолитовых органа – утрикулюс и саккулюс, а у остальных позвоночных животных имеется еще и третий отолитовый орган – лагена.

На одной из стенок в каждом отолитовом органе имеется утолщение в форме пятна – макула, образованная рецепторными  волосковыми клетками, разделенными между собой опорными клетками (рис. 25). Рецепторные клетки обращены своими  чувствительными волосками в полость перепончатого лабиринта, т. е. в эндолимфу. К ним подходят волокна вестибулярного нерва, по которым сигналы передаются в мозг. Над рецепторными клетками располагается отолитовая мембрана – крупное внеклеточное образование, покрывающее эндолимфатическую поверхность макулы. Под термином «отолитовая мембрана» подразумевается целый комплекс взаимосвязанных структур. В этот комплекс входят отолитовый аппарат, состоящий из множества мелких отоконий или из одного крупного отолита; желеобразный желатиновый слой, на котором лежит отолитовый аппарат и который связывает между собой отоконии и покрывает их или отолит со стороны эндолимфатического пространства; и субкупулярная сеть, представляют собой переплетение тонких нитей, связывающих желеобразный слой с поверхностью макулы.

Отолитовая мембрана преобразует действующие на организм линейные ускорения в возбуждающие сигналы рецепторным клеткам. Благодаря разнице в плотности отолитового аппарата и эндолимфы и отсутствию жесткой связи между отолитовой мембраной и макулой, под действием линейных ускорений, в том числе и ускорения силы тяжести (ускорения свободного падения), присходит сдвиг мембраны относительно макулы (рис. 26). Это приводит к наклону связанных с отолитовой мембраной пучков чувствительных волосков рецепторных клеток, что в свою очередь вызывает возбуждение самих рецепторных клеток. Чем сильнее действующее ускорение, тем значительнее наклон волосков и тем интенсивнее возбуждается рецепторная клетка. В результате сигналы об абсолютной величине, а также о направлении действующего ускорения передаются от отолитовых органов по вестибулярному нерву в вестибулярные центры мозга. Получаемая информация используется животным для ориентации в пространстве, для совершения координированных движений тела, конечностей, головы и глаз при перемещениях, наклонах, поворотах.

Кроме вестибулярной роли отолитовые органы у многих позвоночных животных выполняют еще и слуховую функцию. Наиболее отчётливо их слуховая функция проявляется у рыб и амфибий [Popper A., Rogers P.Н. et al., 1987 г.; Цирульников Е.М., 1974 г.], однако и у высших позвоночных – млекопитающих – отолитовые органы также могут реагировать на звуковые колебания [Didier A., Cazals Y., 1989 г.]. 

Таким образом, отолиты и отоконии, как структурные компоненты отолитовой мембраны, играют первостепенную роль в процессе рецепции линейных ускорений, а у многих животных и в процессе восприятия звуков. Нарушение структуры отолитовой мембраны при эмбриональном развитии или после воздействия сильных ускорений приводит к различным вестибулярным расстройствам: нарушениям походки, позы, способности ориентироваться в пространстве. Разрушение отолитовых органов у рыб вызывает слуховую дисфункцию [Пучков Н.В., 1941 г.]. Размеры, масса и структура отолитовой мембраны, форма отдельных отолитов и отоконии сильно варьируют у животных разных видов и даже у одного животного в разноименных отолитовых органах. Структурная вариабельность отолитовой мембраны во многом имеет адаптивный характер, отражает определенные эволюционные закономерности развития того или иного вида.

В филогенетическом ряду позвоночных можно выделить два направление развития структуры отолитовой мембраны [37]. Одно направление прослеживается у рыб, другое – у тетрапод (четвероногих) (рис. 27). В основание представленной схемы помещена отолитовая мембрана древнейших позвоночных –круглоротых (речная минога). В отолитовой мембране миног имеется как тонкий не дифференцированный по структуре слой отоконии, так и отолит, сцепленный из отдельных отоконий (см. фото 1, а; 2, а). Обе эти структуры – слой отоконий и отолит – в дальнейшем получают свое развитие у рыб и тетрапод.

У большинства рыб, кроме филогенетически древнейших, отолитовая мембрана содержит цельный отолит. В филогенетическом ряду этих животных прослеживается тенденция к интеграции отолитового аппарата. Этот процесс начинается уже у круглоротых и получает свое развитие у пластиножаберных – акул и скатов, у которых отдельные отоконии в отолитовой мембране (см. фото 2, б, в) плотно спаяны между собой в единую систему. У древнейших в филогенетическом отношении ганоидных рыб в отолитовых органах уже имеются цельные отолиты, однако кроме отолитов в отолитовой мембране есть и отоконии. Процесс интеграции отолитового аппарата достигает своего совершенства у настоящих костистых рыб, у которых отолитовые органы содержат только крупные цельные отолиты (см. фото 1, б, в).
Другим важнейшим признаком, характерным для всех рыб, является то, что с ростом рыбы масса отолитовой мембраны постоянно увеличивается. Этот процесс отмечен уже у круглоротых [Volk Е.С, 1986 г.]. У пластиножаберных увеличение массы отолитовой мембраны осуществляется за счет новообразования отоконий, а у некоторых из них и за счет постоянного включения в отолитовую мембрану песчинок (см. фото 2, в), проникающих в перепончатый лабиринт через тонкий эндолимфатический проток, открывающийся наружу на поверхности головы [90]; Лычаков Д.В., Бояджиева-Михайлова А. и др., 19861 У костистых рыб увеличение массы отолитовой мембраны связано с ростом цельного отолита.

Масса каждого отолита с ростом рыбы постоянно увеличивается за счет отложения на его поверхности слоев карбоната кальция и органического материала [111; Pannella С, 1971 г.; Irie Т., 1960 г. и др.]. Поскольку отложения происходят периодически, то в шлифах, изготовленных из отолитов, можно видеть кольца роста, соответствующие сезонным и даже суточным ритмам (фото 3). Следует отметить, что скорость отложения слоев и их толщина в разных участках отолита сильно варьируют, поэтому у разных видов рыб и у одной особи, но в разных отолитовых органах, отолиты заметно различаются по форме и массе. Их скульптура столь разнообразна и в то же время столь специфична, что может служить одним из признаков определения вида рыбы.

В отличие от рыб, у тетрапод – амфибий, рептилий, птиц, млекопитающих– отолитовая мембрана во всех случаях содержит только отоконии (см. фото). В филогенетическом ряду тетрапод прослеживается тенденция к дифференцировке структуры отолитовой мембраны, что проявляется в определенном, пространственно закрепленном распределении отоконии разного размера, в закономерном изменении в плоскости отолитовой мембраны толщины слоя отоконий, структуры желатинового и субкупулярного слоев. Различие отолитовой мембраны тетрапод состоит также в том, что дифференцированная по структуре отолитовая мембрана тетрапод заканчивает свой рост к моменту рождения животного или в ранний постнатальный период. Потеря способности к росту связана с необходимостью закрепления в дифференцированной отолитовой мембране определённых структурных соотношений [37].

Функциональное значение различий структуры отолитовой мембраны рыб и тетрапод состоит в том, что отолитовая мембрана рыб, содержащая цельный отолит, обеспечивает настройку отолитового органа на работу только в определённом режиме ускорений, с определенной чувствительностью и быстродействием. Для охвата всего диапазона встречающихся ускорений рыбы используют совместную работу всех трех отолитовых органов, содержащих отолиты разной массы [38]. Структурно дифференцированную мембрану тетрапод можно уподобить набору взаимосвязанных инерциальных анализаторов, каждый из которых настроен на работу в определенном режиме ускорений. В целом же вся структурно дифференцированная отолитовая мембрана способна охватить весь диапазон встречающихся ускорений, обеспечивая при этом высокую чувствительность, быстродействие и разрешающую способность отолитового органа.

Развитие у рыб массивного, постоянно растущего отолита связано с необходимостью повышения чувствительности каждого отолитового органа, так как чем крупнее рыба, тем точнее она должна определять ускорение. Развитие у тетрапод структурно дифференцированной отолитовой мембраны, являющейся более универсальной и вместе с тем более совершенной и точной системой анализа ускорений, обусловлено переходом тетрапод в воздушную среду обитания и необходимостью уже с первых дней жизни иметь высокочувствительный быстродействующий преобразователь ускорений, охватывающий широкий их диапазон.

Состав и строение


1

Несмотря на значительную морфологическую вариабельность, химический состав отолитов и отоконий у всех позвоночных достаточно близок. Основным неорганическим компонентом является карбонат кальция, составляющий 90–95 % от их общей массы [Degens Е., Deuser W.G., Haedrich R.Е., 1969 г.; Morris R.W., Kittleman L.R., 1967 г.; Mann S., Parker S.B. et al., 1983 г.; 90]; только у круглоротых (речная минога) в качестве основного неорганического компонента служит фосфат кальция [90]. У других позвоночных фосфат кальция отмечается в отолитовой мембране лишь в патологических случаях [Wright С.G., Rouse R.С. et al,J 1982 г.; Rouse R.С, Johnsson L.G. et al., 1984 г.].

Обращая внимание на химический состав отолитового аппарата, Д. Карлстрем [90] писал: «Почему позвоночные, имеющие изобилие фосфата кальция в скелете, образуют чистый карбонат кальция в единственном месте своего тела? С функциональной точки зрения кажется, что апатит, имеющий большую плотность, чем карбонат кальция, должен лучше подходить для работы отолитовых органов» (с. 460). Такое противоречие можно объяснить [37] тем, что у круглоротых, в отличие от остальных позвоночных, отсутствуют содержащие фосфат кальция костные ткани и костные образования – зубы, чешуя, обызвествленный хрящ.

Использование фосфата кальция рыбами и тетраподами в качестве основного вещества в отолитовом аппарате привело бы к тому, что различные гуморальные влияния, вызывающи изменения в фосфатных образованиях, привели  бы к существенным превращениям и в этом аппарате. Вместо создания дополнительной системы защиты этого органа животные пошли другим путём и разработали независимую отолитовую систему, содержащую карбонат кальция. В подтверждение этого говорит и тот факт, что при введении эстрадиола (женского полового гормона, играющего важную роль в кальциевом обмене) у золотой рыбки Carassius auratus наблюдались гиперкальциемия и изменение кальциевого обмена в костях, в то время как в отолитах никаких изменении не фиксировалось [Mugiya Y., 1968 г.]. С этим согласуются также данные о качественной устойчивости отоконий у животных. подвергшихся воздействию факторов космического полета [39|, которые, как известно, вызывают заметные сдвиги в структуре костной ткани.

Карбонат кальция в отолитовом аппарате позвоночных наблюдается в различных полиморфных модификациях. У большинства рыб он находится в форме арагонита; некоторые древнейшие в филогенетическом отношении виды содержат его в форме кальцита (акулы) и фатерита (осетровые). В отолитовом аппарате амфибий в саккулюсе и лагене фиксируется арагонит, а в утрикулюсе – кальцит; у рептилий – арагонит и кальцит; у одного из видов ящериц кальцитовые отолиты наблюдаются в утрикулюсе и лагене, саккулюс же содержит арагонит со следами кальцита; у птиц и млекопитающих – только кальцит [90, 114, 107].

Исследование отоконий и отолитов с помощью поляризационного микроскопа показало, что у большинства животных отоконии ведут себя как монокристаллы арагонита или кальцита, а отолиты – как поликристаллы [90]. Однако более тщательные исследования с помощью электронной микроскопии и метода электронной дифракции свидетельствуют, что отолиты и отоконии являются по сути дела мозаичными составными структурами, образованными множеством мельчайших кристаллов (микрокристаллов), объединённых органической матрицей [Mann S., Parkes S.В. et al., 1983 г.; 109].

Микрокристаллы отоконий представляют собой пластинки с закругленными краями диаметром 0,05–0,1 мкм; в отолитах кристаллы имеют игольчатую форму, их диаметр 0,3 мкм [107]. Минеральные фазы отолитов и отоконий плотно пригнаны друг к другу и объединены в более крупные структурные элементы. Особенно ххорошо иерархия структур прослеживается в отолитах, в которых игольчатые микрокристаллы, объединяясь, образуют отдельно кристаллические волокна, а те в свою очередь – кристаллические призмы (рис. 28), слагающие в совокупности сам отолит. Как видно, можно найти определенные аналогии между такими призмами в отолитах и призмами в эмали зубов. 

Форма ушных камней большинства животных поражает своей правильностью. Встречаются камни в виде сливовых косточек, почти правильных шаров, а также приближающиеся к кристаллам кубической формы или комбинации куба с ромбододекаэдром. В ряде случаев использовалось для описания даже название мозаичный, фасеточный биоминерал. Такая «кристаллографическая» симметричность камней заставляла предполагать, что они состоят только из минерального вещества, однако изучение сколов и срезов показало, что камни имеют внутреннее концентрическое строение и состоят из чередующихся зон минерального и органического вещества толщиной в десятые и сотые доли микрометра.
Органическая матрица отолитов и отоконий, как показали химический и гистохимический анализы, состоит из белков и мукополисахаридов [Degens Е.Т., Deuser W.G. et al., 1969 г.;Ross M.D., Pote К.D., 1984 г.; Ross M.D., Pote K.D., Perini F.,Pole KD., Ross M.D., 1986 г.; Moralis-Nin В., 1986 г.]. J,] Объединяя микрокристаллы в более крупные структурные элементы, органическая матрица образует сложную трехмерную сеть, пронизывающую отолиты и отоконии. Органическая матрица неоднородна по своим свойствам: центральная (ядерная) часть отолитов и отоконий отличается по ультраструктуре и химизму от их периферии. Именно поэтому при деминерализации (декальцинировании) отоконий происходит вымывание карбоната кальция, разрушение и потеря органической матрицы в первую очередь из центральной области. На определенных стадиях обработки отоконии и отолиты, имея почти неизменный внешне вид, представляют собой по сути пустые оболочки (фото 4). Отметим еще, что органическая матрица имеет не только пассивное (структурное) значение; она стабилизирует отоконии и отолиты, предохраняет их от растворения, играет важнейшую роль в процессах их возникновения и роста.

Первой стадией развития отоконий является возникновение над макулой первичных шарообразных органических затравок диаметром 0,3–2 мкм [Radtke R.L., Dean J.Н., 1982 г.; Veenhof V. 1964 г.; Salamai М.S., Ross М.D., Peacor D.R., 1985 г.; Tanaka Mugiya У., Yamada I., 1981 г.; Mann S., Parkes S.B. et al., 1983]. Отоконии имеют по одной, отолиты – по несколько затравок. Дальнейший рост, размеры и форма будущих камней во многом определяются химической структурой, размерами и числом этих затравок. Рост отоконий постоянно контролируется органической матрицей. Предполагается [Ross М.D., Pote К.D., Perini F., 1985], что растворимая часть матрицы играет одновременно роль нуклеатора и ингибитора. Она может выборочно адсорбироваться на кальциевых позициях растущего микрокристалла, блокируя дальнейший рост. В то же время свободные кислые остатки молекул органической матрицы сами могут привлекать ионы кальция, затем ионы карбоната, нуклеируя новый микрокристалл. Этим процессом объясняют примерно одновременное осаждение органической и неорганической фаз. При этом размер микрокристаллов и их ориентация предопределяются конфигурацией гликопротеиновой макромолекулы.

Однако следует заметить, что кроме органической матрицы рост отоконий и отолитов, кристаллизация их неорганической фазы контролируются, по-видимому, еще и рядом других факторов: наличием примесей Mg, Sr, Ва, Pb, S04 в растворе, ионным составом эндолимфы, наличием белков и мукополисахаридов в эндолимфе, температурой [90; Wolter К., Tawashi R., 1977 г.; Mugiya У., 1968 г.; Винников Я.А., Буровина И.В. и др., 1982 г.]. На формирование органической матрицы и ионов карбоната оказывают влияние ферментативные системы [Lim D., 1980 г.; Vincentis М., Armo F., 1968 г.]. Удельный вес каждого из факторов и их синергизм в настоящее время изучены недостаточно.

Возникновение и рост отдельных отоконий продолжаются в течение нескольких дней или недель и заканчиваются еще в процессе эмбрионального развития или в ранний постнатальный период. Однако в дальнейшем отоконии не остаются застывшими неизменными структурами. С помощью радиоактивной метки было выявлено [Ross М.D., Pote К.D. et al., 1980 г.; Ross М.D., 1979 г.; Preston К.Е., Johnsson L.G. et al., 1975 г.], что в отолитовом аппарате у взрослых животных происходит заметный обмен кальция, имеющий, однако, намного меньшую интенсивность, чем в костной ткани. Известно также, что в процессе старения огранизма в отолитовом аппарате идет постепенная дегенерация и потеря отоконий [Johnsson L.G., 1971 г.; Ross М.D., 1979 г.]. Кроме того, при определенных условиях наблюдаются изменение средних размеров отоконий, появление гигантских или увеличение числа мелких отоконий [Harada У., 1977 г.; Ross М.D., 1987 г.; Лычаков Д.В IV, Бояджиева А. и др., 1988 г.].

У рыб, как уже отмечалось, рост отолитов продолжается почти Мини, и заканчивается, по-видимому, только с началом старе-, 
i  происходит полное прекращение роста рыбы  [Николь-I    IV,  1944 г.]. Темпы роста отолита, как и темпы роста са-|1|||оы, меняются в течение жизни и, как правило, варьируют,

НИ ' hi. сезонным, месячным  и суточным  ритмам. Летом приМфннгпых    условиях:    оптимальной    температуре,    обильнойми  поверхности отолитов происходит усиленное образова-м I"" рис галлов с увеличением их размеров, толщина суточ-||"Ч
и достигает максимума [Moralis-Nin В., 1986, 1987 г.;ИМИ) г.; Radtke R. L., Dean J. М., 1982 г.]. Зимой толщина* приростов уменьшается. Поскольку каждый слой карбо-||.ппи перекрывается слоем органического вещества, то при трич i них условиях в случае замедления роста отолита кон-'I органического вещества в месячных слоях увеличива-пмг  к но, несколько меняется и состав органической ма-п тис этого в отолитах рыб образуются чередующие-нмнне слои, различающиеся содержаниями карбоната

107 кальция и органических веществ [Апс Р.А., Мейлер Б.Л., Саммельсельг К., 1982 г.; Irie Т., 1960 г.], а также химическими и оптическими свойствами, что в оптическом микроскопе выглядит как чередующиеся темные и светлые кольца. Подсчитывая число колец, можно определить возраст рыбы.

Установлено [Lowenstam Н.A., Fitch J.Е., 1978 г.], что иногда с возрастом меняется и минеральный состав ушных камней. У голубой акулы, например, отокония эмбриона содержит аморфный гидрофосфат кальция, наблюдаемый в электронном микроскопе в виде характерных сферолитоидов с почковидной поверхностью. В юношеском же возрасте гидрофосфат кальция постепенно замещается арагонитом, хотя сохраняется и аморфная фаза. У взрослых акул наблюдается только арагонит; аморфный гидрофосфат фиксируется лишь в виде следов. Подобное же превращение с возрастом отмечается в ушных камнях и у некоторых других I рыб.

Такое замещение, как предполагают указанные авторы, скорее всего связано с разложением нестабильного аморфного гидрофосфата кальция и мобилизацией кальция к быстро минерализующемуся скелету. На это же указывают и поверхности растворения I (резорбции), наблюдавшиеся на отолитах беременной голубой I акулы [106]. Некоторые авторы [Harada Y. et al., 1978 г.], изучавшие отоконии из ушей четырех глухих на одно ухо пациентом, 1 отметили, что сами отоконии, имевшие в поперечнике от 1 д(Н 10 мкм и объединенные В' агрегаты волокнистоподобным желаИ новым веществом, имели по экватору трещинки, которые связываются с первыми стадиями деминерализации в результате заболевания. Отмечено, что у крыс и у головастиков шпорцевой лягу|Я ки, проведших в космосе около 2 сут, увеличивается объем отСИ лита, что можно объяснить необходимостью увеличения «тяжесйИ отолитового аппарата в этих непривычных для животного условиях [Лычаков Д.В., Лаврова Е.А., 1985 г.].

Возникновение отолитов и отоконии остается не  ыясненным до конца. Очевидно, что эти образования являются физиогенпыми необходимыми любому организму и выполняющими важную функцию. В то же время очень слабое изменение их формы и разммН в онтогенезе животного указывает как будто на почти полное отсутствие «живых» связей с организмом, индифферентное отношение к нарушению функциональных связей в организме, что рМ отличает эти органо-минеральные агрегаты от других физиогенных ОМА, активно участвующих в обмене веществ.

Имеющиеся сведения позволяют прийти к выводу, что ушные камни значительно более инертная система, чем другие фн.иЮп ные ОМА. Может быть, это даже самая инертная система;! п и||Л низме.  Вероятно, это закономерно, так как для организма малейшее изменение массы ушных камней и их плотности мин оказать очень большое влияние, резко усложняя его приспособляемость к внешней среде. Как уже отмечалось, целям  повшиоН108  инертности служит и иной, чем у других органо-минеральных агрегатов, их минеральный состав.

ЭКЗОСКЕЛЕТ
Общие сведения

Экзоскелет – внешний скелет – имеют очень многие животные, стоящие на самых разных ступенях эволюции. К ним относятся простейшие (фораминиферы, радиолярии), кишечнополостные (кораллы, одиночные и колониальные), многие членистоногие (три​лобиты и др.), брахиоподы, иглокожие и т. д. Наиболее яркими представителями животных, имеющих экзоскелет, являются моллюски, среди которых различают семь классов. Моллюски пяти классов покрыты раковиной (это головоногие, брюхоногие, биваль-йни, лопатоногии и моноплакофоры). Животные еще одного класса совсем не имеют раковины, тело их покрыто (частично или полностью) плотным слоем спикул или чешуи. Наконец, у моллюсков седьмого класса (полиплакофор) лишь отдельные части тела защищены раковиноподобными пластинками, в то время как другие III о части обрастают спикулами. Некоторые из моллюсков вымерли в прошлые геологические эпохи, другие же существуют до настоящегo времени.

Форма экзоскелетов различных животных чрезвычайно многообразна: встречаются конусообразные, шаровидные, уплощенные, врученные и другие формы; нередки раковины с шипами, наростами|, бороздами. Так же широко варьируют толщина раковин и К |Н1 (меры. Наряду с мелкими, едва различимыми глазом животными, встречаются виды, экзоскелет которых достигает в поперечнике I м и более. Экзоскслеты моллюсков представляют собой типичные органо-минеральные агрегаты, в строении которых принимают участие миш|ыюс  вещество и склеивающая его индивиды органическая И минеральной составляющей известен 21 минерал [107], меле аморфные флюорит, карбонат кальция, фосфат кальция, ипрофосфат  кальция, а также кальцит, арагонит, фатерит, к чаются и более редкие, такие как уэдделлит, флюорит, магнетит, лепидокрокит, гётит и некоторые другие. Основную роль играют карбонаты кальция, слагающие минеральную со​тую в экзоскелетах абсолютного большинства этих животных. И< тскелеты двустворчатых моллюсков бывают как кальцитовыми, так и арагонитовыми, хотя нередко присутствуют обе I1 -   юна Л. Е., Мандрикова Н. Т.,  1980 г.]. Известно, что 
I некоторых моллюсков одного вида, но живущих в раз​нит м\, сложены неодинаковыми карбонатами кальция. Так, if/llis hi района Бермудских островов наблюдается арагони-miiiii, в то время как близ о. Палау в Тихом океане раковина этого моллюска имеет кальцитовый состав  [Chave К.Е., 1954 г.].

Оптическая ось с кристаллов арагонита и кальцита в ракови нах строго ориентирована, оси же а и b для арагонита и ось а для кальцита обычно ориентировки не имеют, хотя некоторые виды ее и демонстрируют. Среди некарбонатных экзоскелетов основное значение имеют кремнезем (радиолярии, спикулы губок и др.) и фосфат кальция (некоторые гастроподы).

Особый интерес вызывает .класс полиплакофор из-за своеобразно устроенных зубов, функцией  которых является «разгрызание» твердого грунта. Детальное изучение этого органа [Lowenstam Н. А., 1962 г.] позволило обнаружить, что животные имеют одновременно несколько (от 8 до 10) рядов зубов, причем отдельные зубы «живут» 12–48 ч, после чего отбрасываются, заменяясь, зубами следующего ряда. Оказалось также, что у полиплакофор можно наблюдать в один и тот же момент зубы в разной стадии зрелости: на ранних стадиях созревания в хитине зубов формируется ферригидрит, замещающийся позже монетитом; еще позже возникают лепидокрокит, аморфный фосфат кальция, апатит (даллит или франколит), может возникать и  аморфный гидрофосфат железа и опал. На рис. 29 показаны стадии возникновения зубо|1 у моллюсков двух видов полиплакофор.

Как видно, минеральный состав экзоскелетов моллюсков весьма многообразен и определяется видовой принадлежностью животного. Так же различен и состав органической фазы, имеющей тииш го нюансов в экзоскелетах различных животных, но в целом отно сящейся обычно к конхиолинам, вместе с которыми присутствуй небольшое количество полисахаридов. Особняком стоит раконини современной  лингулы,  имеющей  коллагеновую  органическую  мл трицу,  типичную  для  скелетных  частей   позвоночных.   Вероятной именно с этим обстоятельством связан гидроксилапатитовый СЯ став экзоскелета этой брахиоподы [16]. В экзоскелете моллюсми выделяются две фракции органического вещества: растворимая |L нерастворимая  в  воде   [103].  Содержание растворимого  оргапм ческого вещества, образующего внутрикристаллическую фа,! леблется  от  14 до  64  мае. %.  Главной особенностью  этой  фи«| является способность к связыванию ионов кальция. Нерастворимая органика слагает межкристаллическую фазу.

Как указывает Т. В. Дроздова  [16], для каждого класса моллюсков характерно вполне определенное значение отношения  i лок/аминосахар в зависимости от положения животного  в фи II генетическом ряду. Установлено [Gregoire Ch., 1957 г.], что u|ipi ническое вещество в моллюсках различных классов,  кроме ТШ имеет характерные структурные особенности, которые могут Щ h использованы для таксономических целей. Содержание орглниЧ! ского  вещества  в  скелетных  тканях  пресноводных  моллюокв среднем 1,0 мае. %, морских 0,73, наземных 0,64 [Султанов К Исаев  С. А.,  Оглоблин   К.  Ф.,   1983  г.].  Изучение тонкого ОШ пластинчатых  слоев  из  экзоскелета   гастропод  на  трапемп

но
пом микроскопе показало [107], что органическое вещество в них имеет сложное строение и в на​иболее полном виде со​стоит из трех слойков (рис. 30); обычно число слойков неполное.

Структуры  различных слоев   экзоскелетов   мол​люсков       исключительно многообразны. Их можно объединить в четыре ос​новных типа   [23]: приз-; магический,     пластинча-liiiii,     перекрещенно-пла-Ьинчатый и гомогенный; Веди структур выделяют-еще подтипы и  разно-ЦИдиости. Так,   разновид​ностями    призматической {Труктуры   являются   во-ЦЖинстая,      игольчатая, hociля   призматическая, Впжпля призматическая,

(ИТмнпая       призматиче-■йм. В пластинчатом ти-пжио выделить   пер-i ровый, простой пла-ЧИТЫЙ      и     листовой ним.

I(учение     экзоскеле-иоказывает,    что    в1.1 \  их  частях возни-1иг   кристаллы   при-Bltor разную величи-

шл вливается, что,||ы,     испытываю-i и'ппый рост,ока-н наиболее круп-tUMOT хорошо вы-1ЙН1<Н' углы между И гладкую no​li., кристаллы же, Инин' быстро, бо-i п. л углы меж-Грппими   нередко округлённые. Например, кристаллы карбоната кальция из медленно растущих центральных частей створки раковины в среднем об
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колец затруднен, так как к 15–20 годам линии прироста раковины (годовые кольца) очень сближаются и отделить их друг от друга становится весьма сложно.

Экзоскелет маргаританы состоит из трех основных частей: раковины, миостракума и лигаментума, продуцируемых определенными участками мантии животного. Раковина, имеющая две створки, выполняет функцию защиты мягкого тела моллюска; миостракум служит для укрепления раковины в местах присоединения к ней мышц; лигаментум является механизмом соединения створок раковины и раскрывания их в определенном постоянном направлении.

В разрезе раковины маргаританы различают периостракум, эктостракум, мезостракум и эндостракум (фото 5). Периостракум представляет собой маломощный поверхностный слой, образованный органическим веществом (конхиолином) и совершенно лишенный минерального наполнения. У взрослых животных он может весьма различаться по толщине, структуре и цвету. Периостракум служит защитой других слоев раковины от растворения, является наиболее ранним образованием в экзоскелете, на нем нарастают призмы следующего слоя.

Эктостракум – это первый обызвествленный (минерализованный) слой, состоящий обычно из призматических кристаллов арагонита (иногда  кальцита). Мезостракум – второй обызвествленный (минерализованный) слой, сложенный чаще всего пластинчатыми кристаллами арагонита. Сложным известковым слоем – паллиальным миостракумом, обнажающимся на внутренней поверхности створки раковины в виде мантийной линии, мезостракум отделен от наиболее глубокого слоя – эндостракума, состоящего из пластинчатых кристаллов арагонита. Нередко наблюдается слияние двух слоев в один (трехслойное строение раковины) и даже трех слоев в один (двухслойное строение раковины). Пластинчатый слой некоторых моллюсков, в строении которого принимал участие кальцит, называется кальцитостракумом.

При изучении твердых тканей маргаританы раковина, миостракум и лигаментум не разделялись, поэтому в дальнейшем описании мы будем использовать термин «раковина». Среди слоев раковины при описании также не будут выделяться мезостракум и эндостракум, так как пробы готовились валовым способом из mil слоев. Поэтому в дальнейшем сохраним старые наименования сЛ(Ш . ев  раковины: органический (конхиолиновый), призматический,| пластинчатый   (перламутровый),  бытовавшие  в литературе  па'Ш ла — середины XX века. Кстати, при таком обозначении легче при водить их корреляцию с соответствующими слоями возникашщИ в мантии моллюска жемчужин.

Состав раковины

Исследование состава раковины маргаританы проводилось р|1 геноструктурным, термическим, петрографическим методами  Ц
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|шым  микроанализом  [28]. Изучение проб из различных слоевI i ало, что основными составными частями являются арагонит,ui,i м органическое вещество. В пресноводных жемчужницах Се-lliii  (апада СССР арагонит участвует в строении как призмати-1,1, так и пластинчатого слоев  (рис. 31). Как видно, дифрак-Нрнмми  слоев совершенно  аналогичны.  Органическое вещество|Ц| прутся  на дериватограммах по появлению  на  кривой  ДТА

и  омического пика при температуре 280—400 °С, а на кривойнекоторой потерей  массы при той же температуре. Такоепинте пиков на кривых ДТА и ДТГ характерно для орга-К1    вещества,    которое в    процессе   нагревания    сначала«Инги, а затем выгорает.    На этих же кривых    фиксируетсяIi   испарение которой приводит    к небольшой потере    массы, ,,,,, р.пуре   70—180 °С.     Количественные     взаимоотноше-фачами установлены    по дериватограммам     (рис.   32,i   iмин' и составе призматического и пластинчатого слоев не-иипочается в несколько большем содержании минераль-

ного вещества и соответственно меньшем содержании органического в пластинчатых слоях по сравнению с призматическими. Сравнение состава раковин пресноводных маргаритан и морских японских жемчужниц Pinctada martensii показывает, что в последних содержание минерального вещества не опускается ниже 95 мас. "/о, а бывает и выше. Это может говорить о более сложных условиях жизни пресноводных северных жемчужниц: резкие смены погоды, питания и других факторов приводят к повышенному отложению органического вещества. Известно [23 и др.|, что в моллюсках призмтические слои нередко бывают сложены кальцитом, а пластинчатые - арагонитом. Для морских, жемчужниц у побережий Японии такое соотношуние было отмечено [I2IU а для пресноводных жемчугоносных        МОЛЛЮСКИ

состав призматических и пластинчатых слоев оказался одинаковым — арагонитовым.

Органическая фаза в раковине маргаританы представлена cTdj ким  склеропротеином — конхиолином. Этот белок нерастворим в водных растворах солей, в слабых кислотах и в слабых щелочах. В нем установлен целый ряд аминокислот: лизин, глицин, ни дин, аргинин, цистин, пролин, аспарагиновая кислота, серин, I нин, лейцин и некоторые другие. Как неоднократно отмечалось, соотношение аминокислот в конхиолине из разных слоев рикоН несколько различается. Именно различиями в составе  и сгруЦ ре органического вещества объясняют возникновение в npизматичесческих и пластинчатых слоях раковины кристаллов арагонит! ной формы (призматической и пластинчатой),  а  зачастую  | морских жемчужниц)   и разный фазовый состав минерально!) ставляющей.

В строении раковины пресноводной жемчужницы фиксируются три слоя (фото 6). Органический слой имеет коричневый или темно-коричневый цвет, слабо просвечивает в шлифе, какой-либо минеральной нагрузки не несет. Мощность его 0,1–0,2 мм.

Призматический слой обнажается на внутренней поверхности створки раковины вдоль ее края в виде узкой полоски серовато-желтоватого цвета. Он состоит из призм (фото 7), вытянутых в наиравлении, перпендикулярном к поверхности створки. Длина призм обычно соответствует мощности всего призматического слоя |(см. фото 6) и составляет 0,5–1 мм, их толщина колеблется в пределах 0,01–0,02 мм. Все призмы одеты в футляры органического вещества, тонкие пленки которого со всех сторон облекают призмы; толщина пленок не превышает первых тысячных долей микрометра. Призмы по всей своей длине сохраняют примерно одинаковую толщину. Поперечные сечения призм имеют пяти-, шести-, «с четырехугольную форму (фото 8); иногда наблюдаются срастание двух или более призм в одну, в связи с чем поперечное сечение такого возникшего сростка иногда оказывается весьма ■(Ним. Некоторые исследователи [9] объясняют это тем, что в некоторых случаях возможны «прорывы» огранических футляров формированием таких сложных сросшихся кристаллов. Изучение призматических слоев показывает, что в них наблюдается и   кшальность разного порядка (фото 9). Наиболее мощные 1 имеют толщину от долей миллиметра до 1 мм, в них содер-к)пы  меньшей толщины, которые в свою очередь заклю-Г н себе зоны еще меньшей толщины. Все зоны в поперечном подчеркиваются полосками органического вещества разной 
1.1, от нескольких микрометров до десятой доли миллиме-4 1 и  1,'ичк'ит от порядка зон. При подходе к такому органиче-loio .чрагонитовые призмы приобретают конусовидную фор-ID)    -вероятно, в определенные моменты образуется зна-i  больше органического вещества,  препятствующего нор-рпсту призм.строение призматического слоя — его периодичность —мои из характернейших особенностей формирования ра-

ковины. Главной причиной такой периодичности служат сезонные ритмы роста животных. Темпы роста жемчужниц из отечествен​ных водоемов детально не исследовались. Для иллюстрации при​ведем гистограмму сезонного роста (рис. 33) близкого жемчуж​ницам моллюска Mercenaria mercenaria из разных популяций Се​верной Америки [75]. Максимальный рост животных наблюдается в летние месяцы (июль—сентябрь). В другие времена года темпы роста замедляются, а в зимние месяцы процессы жизнедеятель​ности почти прекращаются, так как животное впадает в состояние, близкое анабиозу. Особенно велика разница в сезонных темпах роста для моллюсков из северных популяций, находящихся в осо​бо суровых природных условиях.

Однако не только сезонными процессами можно объяснить по​явление всех элементарных призматических слоев. М. В. Мина и Г. А. Клевезаль [41] в зависимости от факторов, определяющих возникновение ритмичности, выделяют экзогенные ритмы, связан​ные с реакцией животного на изменение внешних условий, и эндо​генные ритмы, причины которых заложены в самом животном. Изучение показывает, что годовыми призматическими слоями яв​ляются слои, разделенные толстыми оболочками органического ве​щества. Здесь, кстати, можно заметить следующее. Хорошо изве​стно, что наиболее интенсивно отложение органики идет именно в зимние месяцы. Объяснение этого факта, вероятно, заключается в том, что в зимние периоды в моллюске резко замедляется обмен веществ, сокращается выделение углекислого газа и нарушается необходимая для возникновения карбоната кальция пропорци' между содержаниями кальция и углекислого газа. В результат' возникает хроническая недостача строительного материала д" образования карбоната кальция и часть органического веществ просто не может быть минерализована.

В отдельных элементарных призматических слоях наблюдаете очень тонкая микрослоистость, которую можно обозначить как И терслоистость. Удается насчитать иногда до 50—60 и более интв слоев. Высота интерслоя составляет 5—6 мкм, редко больше. И терслоистость связана с ритмичностью процесса жизнедеятелен сти более высокого порядка, например с суточной ритмичности Интерслоистость подчеркивается полосками органического iici ства, вытянутыми перпендикулярно к высоте призм.

Пластинчатый   слой   покрывает  всю   внутреннюю   поверх но створок  раковины.  Из-за  присущего  ему перламутрового  Гик-пластинчатый слой часто называют перламутровым. В попереч! сечении слоя прекрасно видна граница, разделяющая его на части. Это паллиальный миостракум, по которому мезостракум деляется от эндостракума. Пластинчатый слой состоит из элеЩ тарных пластинчатых слоев, сложенных мельчайшими плнгиг ками арагонита, которые уложены в параллельные слои и IN ны тончайшими  пленочками  органического вещества   (фото В   поперечном   сечении   при   большом   увеличении   эта   карт больше всего напоминает кирпичную кладку, когда каждый ни

шиш  «кирпич» перекрывает концы двух соседних нижележа-Пластинки  арагонита  имеют длину 3—30 мкм  и толщину (),Г> мкм. Параллельные слои, в которые входят пластинки, мы ИПН'М элементарными. Юычип    призматические    слои,    сменившись    пластинчатыми, I, не появляются. Однако иногда удается наблюдать их кли-i  ичящие в пластинчатые слои (фото 12). Вероятно, это сле-

ынить с «ошибками» отложения органического вещества,Цолирующего   появление   различных   морфологических   типовони т.   Граница  между слоями  бывает  ровной,  ступенчатой,Щ   i ■■ она'имеет вид как будто поверхности растворения, что i  iii.ui, действительно связано с внутристадийными процесса-

ми растворения, например при мобилизации кальция, недостаю​щего для роста организма.

Формирование пластин всегда начинается от вершин отдельных призм, выступающих среди основной их массы. Пластины разра​стаются только в одном направлении, а именно, от макушки ра​ковины к периферии. В конечном итоге на внутренней поверхно​сти складывается ступенчатый рельеф — отдельные элементарные пластинчатые слои террасами налегают друг на друга. В пластин​чатом слое раковин также существуют, конечно, сезонная, суточ​ная и другие типы ритмичности, однако выделить их здесь значи тельно сложнее.

Таким образом, экзоскелет животных относится к физиогенным органо-минеральным агрегатам, возникающим при минерализации сформировавшейся ранее органической матрицы. Экзоскелет явля ется весьма инертным образованием, его участие в обмене веществ в организме выражено слабо, однако оно несомненно имеет место. Минеральная фаза, ее состав, форма и размеры контролируются органической матрицей и определяются местом организма в эво», люционном ряду.

СКОРЛУПА яиц ПТИЦ
Яйца разных птиц обладают разными размерами, массой, фои мои и скорлупой. Так, масса колеблется от долей грамма до 1 к< и более (табл. 19), размеры —от долей сантиметра до первых ал сятков сантиметров (рис. 34) [113]. По форме различают яйця сферические, эллиптические, конические и биконические. Встречи» ются и формы чрезвычайно сложные: удлиненные, в виде сросткв нескольких (двух, трех) цилиндриков и т. д.

Яйца всех птиц имеют скорлупу, состоящую из минерал!.тип и органического веществ и представляющую собой типичные орЛ но-минеральные агрегаты. Скорлупа в норме должна удовлстЛ рять следующим основным требованиям: 1) быть достаточно п дой и жесткой, т. е. выполнять защитную функцию; 2) быть дос точно пористой, чтобы пропускать извне кислород, и достато' компактной, чтобы через нее не могли попасть внутрь пара»! 3) ^содержать достаточное количество различных минеральны« лей; необходимых для растущего организма. Таким образом, фунции скорлупы разнообразны.

Толщина скорлупы яйца находится в определенной зависимости от его массы. Как видно из табл. 19, толщина скорлупы можетколебаться от 2 мм до сотых долей миллиметра. Кроме т


щина скорлупы зависит от питания, особенно от содержания к : кальция, фосфора, витамина D, а также магния. Толщина скор пы коррелирует с яйценоскостью птиц: чем яйценоскость выше, скорлупа тоньше. Этот факт связывают [103] с недостатком V теиновых фракций в минерализующемся слое.
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Скорлупа яйца домашней курицы имеет массу всего около 6 г, держит 2,2 г кальция и формируется приблизительно 20 ч. Сред-и скорость нарастания массы скорлупы составляет 4,1 мг/мйн; и нарушении этого процесса скорость нарастания может умень​ши 1.1-я до 1,7 мг/мин. Учитывая, что некоторые курицы отклады-INIiit за год до 300 яиц, нетрудно подсчитать, что одна курица пропускает через мембрану до 600 г кальция за год, что весьма ■ " in urn для животного массой лишь около 2 кг. Яйцо при своем образовании находится в скорлуповатой же-|1И>], поперечный срез которой показывает, что она имеети,ко оболочек: брюшинное (перетональное) покрытие, внеш-■Мп  н   ниутренний  слои мягких мускулов и оболочку эпителия.I Процессе формирования яйца железа растягивается, а оболочкиi пиюнятся очень тонкими. Возникающее яйцо покрыто с внеш-
фоны тонкой мембранной пленкой, не позволяющей емурас-i и и служащей для последующей минерализации. Оказыва-I, что между окончанием процесса формирования яйца и нача-минерализации поверхностной мембраны (началом образова-ВКорлуиы) проходит около 5 ч. Процесс возникновения скор-I идет следующим образом  [116]. Кальций подается к мем-то.и пленке из крови капилляров стенки скорлуповатой желе-щ. подачи кальция контролируется, по-видимому, давле​нии па стенки железы; углекислота выделяется в полость
нпстинчатыми протоками. Наибольшее значение для нор-(01 и продуцирования яиц имеют кальций, натрий, хлор, маг-ipi    В частности, дефицит кальция, натрия и, вероятно,i быть лимитирующим фактором в яйценоскости. ичггком составе скорлупы на долю органического веще-• ■имея иесго 2—4 мае. %, а содержание минерального ве-

щества не опускается ниже 92 мае. % (табл. 20). Химический со​став скорлупы яиц разных птиц достаточно разнообразен. Так, со​держание углекислого кальция колеблется от 92 до 95 мае. %, углекислого магния — от 1,55 до 2,30 мае. %, фосфорнокислого маг​ния— от 0,1 до 0,4 мае. %. Химический и элементный состав скор​лупы куриного яйца приведен в табл. 20 и 21. Соотношение мас​сы скорлупы с массой яйца колеблется в значительных пределах,: причем масса скорлупы становится все более значительной с уве​личением размеров птицы. Так, у воробьев скорлупа яйца состав​ляет 5—6 % от массы всего яйца, у ястребов 10 %, у журавлей 12 %, а у страусов достигает почти 20 %• Плотность скорлупы яйца курицы колеблется от 2,14 до 2,47 г/см3, в разных частях скорлупы плотность разная: наибольшая плотность отмечена в экваториаль​ной области яйца, несколько ниже — на остроконечном окончании, наиболее низкая — на тупом конце яйца.

Минеральная составляющая представлена кальцитом, образую» щим в приповерхностном слое скорлупы мелкие кристаллики, ори» ентированные так, что их оптические оси перпендикулярны к по» верхности яйца. Отмечается, что в разрезе скорлупы наблюдаете*^ смена четких ориентировок кристалликов к случайным направлв ниям с уменьшением при этом степени кристалличности. В cKop.iv пе имеются многочисленные поры овальной и круглой формы, pai личающиеся по своим размерам: наиболее крупные видны ней оружейным глазом. Среднее число пор в скорлупе яйца курицы О ставляет около 7500. Поры распределены в скорлупе неравноме но. Большинство из них приурочено к экваториальной области и к тупому окончанию яйца, меньшее количество пор отмечается остром конце. Нередко в процессе формирования скорлупы наЙЯ дается возникновение трещин (внутриминерализационные трет ны), которые обычно локализуются на окончаниях яйца. Так трещины  потом залечиваются тем же карбонатным  материал»

Органическая матрица представлена коллагеноподобным  и теином, образующим тонкие переплетающиеся фибриллы. Так как и в раковине моллюсков, в органическом веществе ско|  i  | яйца различают растворимую  и  нерастворимую в  воде фрнК|^ [103]. Для разных видов птиц соотношение между органичен и  минеральным  веществами в скорлупе  колеблется  в  некоТШ пределах. Для кур это соотношение можно выразить как 1 : 50,
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Кроме  птиц яйцами  размножаются  многие пресмыкающиеся: Черепахи, крокодилы, а в прошлые геологические эпохи — динозав-|iiii   Минеральную фазу в яйцах динозавров слагает кальцит, а шическую— белок кератинового типа [Мартинсон Г. Г., 1990]. Таким образом, скорлупа яиц представляет собой типичный ор-м и игральный  агрегат, генетически обусловленный  и выполни! целый ряд жизненно важных функций.

