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У трех представителей семейства чистиковых (Alcidae) – ипатки, толстоклювой кайры и тихоокеан-
ского чистика – исследованы морфометрия и функциональные возможности колумеллярного ком-
плекса среднего уха. Описаны особенности строения барабанной перепонки, слухового столбика и
колумеллярной мышцы. Строение, расположение, способы фиксации, соотношение элементов, уг-
ловые характеристики барабанной перепонки, слухового столбика у этих видов не имеют суще-
ственных различий. Размеры, строение и способ фиксации колумеллярной мышцы – musculus ten-
sor tympani – характеризуют возможности ее участия в периодическом процессе оптимизации натя-
жения поверхности барабанной перепонки и в смещении слухового столбика. На стенках
барабанной полости среднего уха имеются многочисленные сплетения крупных кавернозных
сосудов и венозных синусов, способных увеличиваться в размерах от избытка в них крови. С учетом
морфометрии и экспериментов со свежими блоками звукопередающей системы среднего уха опи-
саны процессы движения барабанной перепонки и слухового столбика при имитации сокращения
колумеллярной мышцы среднего уха. Сделано заключение о сходном механизме рефлекторного со-
кращения колумеллярной мышцы среднего уха у исследованных видов. Предложены схемы рычаж-
ной настройки и оптимизации движения слухового столбика с барабанной перепонкой. У чистико-
вых птиц морфологические водозащитные адаптации структур барабанной полости и колумелляр-
ного комплекса среднего уха могут участвовать в процессе трансформации звука, поступающего из
водной среды к слуховым рецепторам улитки внутреннего уха.

Ключевые слова: среднее ухо, барабанная полость, колумеллярный комплекс, барабанная перепон-
ка, слуховой столбик, колумеллярная мышца
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Описательная морфология слуховой системы
птиц не позволяет выявить весь диапазон функ-
циональных возможностей слухового анализато-
ра, адаптированного к экологическим условиям
среды обитания вида (Freye-Zumpfe, 1952–1953;
Голубева, Ямалова, 1980; Барсова и др., 1985
и др.). Мало работ с описанием морфометрии и
возможной функции колумеллярного комплекса
среднего уха птиц (Ильичев, 1966; Анисимов,
1978; Анисимов, Ильичев 1980). Канал звукопере-
дачи в среднем ухе слухового анализатора мор-
ских птиц долгое время считали не эффектив-
ным, но звуковое общение у этих птиц существу-
ет и хорошо изучено (Ильичев, 1966; Карташев,
Ильичев, 1966; Олексенко, 1982; Klenova, Kole-
snikova, 2013; Jouventin, Aubin, 2002 и др.).

Функция оптимизации механизма звукопере-
дачи в среднем ухе птиц рассмотрена в разных ва-

риантах рычажного колебания слухового столби-
ка, но без учета в этом процессе рефлекторных
сокращений колумеллярной мышцы (Schwartz-
kopff, 1955; Werner, 1960; Ильичев, 1966, 1972
и др.). Исследованиями функции среднего уха на
живых птицах показаны сложные процессы на-
стройки и защиты звукопередачи в колумелляр-
ной комплексе под контролем рефлекторного со-
кращения колумеллярной мышцы (Анисимов,
1971, 1979; Анисимов, Ильичев, 1982, 1985).

В предлагаемой работе, на основе морфофунк-
циональных методик (Анисимов, 1974, 1974а)
представлены результаты морфометрического
описания колумеллярного комплекса среднего
уха трех видов чистиковых птиц. Рассматривается
коррелятивная связь строения барабанной поло-
сти среднего уха, барабанной перепонки и слухо-
вого столбика с водозащитной адаптацией чисти-
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ков к водной среде. Проведен экспериментальный
анализ биомеханических процессов изменения
функциональной настройки колумеллярного
комплекса среднего уха чистиковых при имита-
ции возможных рефлекторных сокращений колу-
меллярной мышцы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Морфометрический материал по чистиковым
птицам собран и обработан в полевых условиях, в
сезон его сбора на побережье Чукотского п-ова
в районе Берингова пролива и Чукотского моря, в
период с 1984 по 1987 гг. Морфометрические ис-
следования колумеллярного комплекса среднего
уха чистиков проводили на свежем материале.
Изучали строение и функциональные возможно-
сти среднего уха у четырех особей каждого вида:
ипатки (Fratercula corniculata (J.F. Naumann 1821)),
толстоклювой кайры (Uria lomvia (Linnaeus 1758)), чу-
котский подвид U. l. heckeri (Portenko 1944)) и тихо-
океанского чистика (Cepphus columba (Pallas 1881)).

На свежих блоках слуховой капсулы среднего
уха птиц, по разработанной методике (Анисимов,
1974; Анисимов, Барсова, 2010), проводили мор-
фологические описания с линейными, угловыми
и весовыми измерениями участков и частей колу-
меллярного комплекса среднего уха. Колумел-
лярный комплекс образован барабанной пере-
понкой (membrana tympani), слуховым столбиком
(columella auris) и тимпанальной мышцей (muscu-
lus tensor tympani–stapedius). В связи с участием
мышцы в оптимизации функции звукопроведе-
ния барабанной перепонкой и слуховым столби-
ком (Анисимов, 1971, 1978; 1979), мы сочли пра-
вомерным тимпанальную мышцу в данной статье
называть колумеллярной мышцей.

В работе использовали микроскоп МБС–2,
снабженный измерительной линейкой окуляр-
микрометра с точностью до 0.01 мм, рисовальный
аппарат РА-1. По прорисовкам с 10-, 20- и 40-крат-
ным увеличением на бумаге с миллиметровой сет-
кой измеряли площади проекций поверхности ба-
рабанной перепонки, колумеллярной мышцы,
овального и круглого окон слуховой капсулы улит-
ки внутреннего уха птицы с точностью до 0.05 мм2.

По разработанной методике (Анисимов, 1974а),
в эксперименте на свежих ушных блоках капсулы
среднего уха чистиковых изучали векторы смеще-
ний поверхности барабанной перепонки, дефор-
мацию участков шатра барабанной перепонки и
слухового столбика под воздействием натянутого
сухожилия колумеллярной мышцы. На фото-
снимках, по наклеенным точечным блестящим
меткам на перепонке, слуховом столбике и сухо-
жилии мышцы, измеряли величину и определяли
направление векторных смещений (Анисимов,
1974б).

Схема измерения метрических параметров ба-
рабанной перепонки и хрящевого отдела (extraco-
lumtlla), а также костного отдела (stapes) слухово-
го столбика чистиковых птиц представлена на
рис. 1I, 1II. Размерные данные, масса и пропор-
циональные соотношения частей колумеллярно-
го комплекса чистиковых даны в таблицах. Диа-
граммы сопоставления размеров частей слухового
столбика, параметры коэффициентов усиления
звукового давления на подошву столбика чисти-
ковых и других видов птиц отражены на рисунках.

Представлена схема векторных смещений по-
верхности шатра барабанной перепонки и слухо-
вого столбика под воздействием натяжения сухо-
жилия колумеллярной мышцы звукопередающей
системы среднего уха чистиковых птиц.

Следует отметить методическую особенность
сбора морфологического материала по морским
птицам. Перья на голове чистиковых не намока-
ли даже после 30–40 мин нахождения убитых
птиц в воде. При фиксации структур колумелляр-
ного комплекса среднего уха в растворе 10% фор-
малина, на голове убитой птицы необходимо сра-
зу удалять часть контурных и ушных перьев над
слуховым отверстием наружного уха. В этом слу-
чае формалиновый фиксатор быстрее проникает
в слуховой проход к барабанной перепонке.

Структуры среднего уха

Среднее ухо в периферическом отделе слухо-
вой системы чистиковых птиц отражает морфо-
логическую адаптацию к экологической среде
обитания (Анисимов, 1986). В барабанной поло-
сти (cavum tympani) среднего уха чистиковых
имеются небольшие по объему воздушные каме-
ры. В этих камерах под водой может сохраняться
воздушная “пробка”. Канал евстахиевой трубы
правого и левого ушей соединяется одной узкой
щелью с носоглоткой и ротовой полостью птицы.
Этот канал может плотно перекрываться муску-
латурой со стороны ротовой полости птицы.
Описание строения среднего уха птиц дается в
обзорной публикации Ильичева (1972).

Ниже в сравнительном плане дается морфо-
метрическая характеристика колумеллярного
комплекса в барабанной полости среднего уха
трех видов чистиковых птиц, на примере ипатки.

Барабанная перепонка
Перепонка расположена на вентральном участ-

ке наружного края барабанной полости среднего
уха. Проекция основания барабанной перепонки
имеет форму овала (рис. 2). Отсутствует упругое
фиброзное кольцо по краю стенки барабанной
полости, на котором у птиц с чувствительным
слухом крепится основание шатра барабанной
перепонки (Ильичев, 1975; Анисимов, 1978).
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На поверхности барабанной перепонки птиц
условно можно выделить две функциональные
зоны (Анисимов, 1979; Анисимов, Барсова, 2010).
Участок поверхности перепонки, в которую упи-
рается и на которой фиксируется слуховой стол-
бик (columella), сухожилие колумеллярной мыш-
цы и восходящая связка (ligamentum ascendens),
образуют участок опорно-шарнирной зоны (ОШЗ)
шатра (рис. 1I, 2I).

Площадь шарнирной зоны относительно пло-
щади остальной поверхности барабанной пере-
понки составляет в среднем 24% у ипатки, 21%
у чистика и 20% у толстоклювой кайры. Осталь-
ная часть поверхности составляет вибрационно-
колебательную зону (ВКЗ) поверхности шатра ба-
рабанной перепонки. Вибрационно-колебатель-
ная зона шатра выполняет главную функцию вос-
приятия энергии звуковой волны и передает ее на
слуховой столбик (Ильичев, Черный, 1973; Ани-
симов, 1979 и др.).

У чистиковых птиц вибрационно-колебатель-
ная зона в основании шатра не имеет жесткой
фиксации с костной стенкой барабанной поло-
сти. Отсутствует и четкая граница между наруж-
ной поверхностью шатра перепонки и кожного
покрова предтимпанальной полости наружного
уха (рис. 2I).

Барабанная перепонка толстая, волокнистой
структуры и не эластичная на растяжение. Шатер
перепонки имеет асимметричную вершину и вы-
пячивается в предтимпанальную полость наруж-
ного уха на высоту до 0.6 мм. Поверхность наруж-
ного эктодермального слоя имеет рыхлый кон-
такт с внутренним фиброзным слоем перепонки
только по всему периметру края основания шат-
ра. По месту фиксации барабанной перепонки с
хрящевым отделом столбика, эктодермальный и
фиброзный участки шатра перепонки плотно
контактируют, что ограничивает подвижность
одного относительно другого (Анисимов, 1978).

Рис. 1. Схема строения колумеллярного комплекса среднего уха чистиковых. Прорисовка контуров с препаратов. I –
барабанная перепонка со стороны слухового прохода наружного уха и расположение колумеллярной мышцы. II – слу-
ховой столбик и его подошва, вид с фронтальной стороны столбика. 1 – membrana tympani, 2 – extracolumella, 3 – sta-
pes, 4 – clipeolus, 5 – musculus tensor tympani (колумеллярная мышца), 6 – processus extracolumellaris, 7 – pr. supracolu-
mellaris, 8 – pr. infacolumellaris, 9 – ligamentum acsendens, 10 – fen. ovale, 11 – fen. rotunda, 12 – lig. platneri; ОШЗ – опор-
но-шарнирная зона хрящевого отдела слухового столбика на барабанной перепонке, ВКЗ – вибрационно-
колебательная зона свободной поверхности шатра, СМ – сухожилие мышцы, CO – синхондрозное образование, МО –
место опоры pr. infacolumellaris на стенке барабанной полости среднего уха.
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Рис. 2. Фрагменты частей колумеллярного комплекса и участка барабанной полости среднего уха Cepphus columba
(I, III, IV) и Uria lomvia (II). Макрофотографии. I – барабанная перепонка снаружи и колумеллярная мышца на внеш-
ней стенке боковой затылочной кости; II – участок слуховой столбика со стороны барабанной полости, вид сбоку;
III – подошва слухового столбика в овальном окне, вид со стороны полости улитки; IV – барабанная полость среднего
уха с участками вздутых от крови венозных синусов. Стрелки – места расположения венозных синусов. КС – крове-
носный сосуд. Остальные обозначения как на рис. 1.
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Со стороны наружного уха эктодермальный
слой барабанной перепонки покрыт дополни-
тельными наслоениями отмершего эпидермиса и
сальных выделений. Шатер перепонки непро-
зрачный, что затрудняет определение точной гра-
ницы по месту фиксации слухового столбика на
ее поверхности. После удаления отмершего слоя
эпидермиса барабанная перепонка становится
полупрозрачной. В этом случае более отчетливо
определяется граница фиксации хрящевого отде-
ла слухового столбика на барабанной перепонке.

Вибрационно-колебательная зона перепонки
по краю основания шатра имеет прогиб поверх-
ности в барабанную полость до 1.0 мм. Рядом с
прогибом по краю барабанной перепонки имеют-
ся морщинистые складки. Здесь, между слоями
барабанной перепонки, сохраняется толстая про-
слойка рыхлой соединительной ткани. Такая
структура основания шатра способствует смеще-
нию поверхности барабанной перепонки при со-
кращении колумеллярной мышцы (Анисимов,
1971, 1974б, 1978). Прогиб и фиксация поверхно-
сти барабанной перепонки отсутствуют только в
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опорно-шарнирной зоне шатра. В этом месте ос-
нование шатра барабанной перепонки прочно
крепится к стенке барабанной полости. Слабо
развитая связка – ligamentum ascendens – на опор-
но-шарнирной зоне шатра дополнительно за-
крепляет барабанную перепонку и хрящевую
часть столбика на костном участке стенки бара-
банной полости (рис. 1I).

На внешней поверхности барабанной пере-
понки и по месту фиксации сухожилия мышцы
на опорно-шарнирной зоне шатра отмечаются
наиболее значительные (в виде концентрических
валиков) наслоения и скопления отмершего эпи-
дермиса и секреторных выделений. Аналогичные
скопления сальных выделений и отмершего эпи-
дермиса известны и для пингвинов и чаек (Ани-
симов, Ильичев, 1980; Анисимов, Барсова, 2010).
Очертание наслоения и количество отмершего
эпидермиса рядом с местом расположения сухо-
жилия мышцы могут служить подтверждением
наличия рефлекторных сокращений колумелляр-
ной мышцы у живых чистиковых птиц.

Площадь проекции основания барабанной пе-
репонки ипатки, толстоклювой кайры и тихооке-
анского чистика дана в табл. 1.

Колумеллярная мышца
Долгое время функция тимпанальной мышцы

колумеллярного комплекса в среднем ухе птиц
оставалась недостаточно изученной (Breuer, 1907;
Wada, 1924 и др.). В дальнейшем экспериментами
было доказано, что рефлекторное сокращение
мышцы происходит в ответ на звуковой сигнал
возрастающей интенсивности (Анисимов, 1971;
Голубева, 1972; Анисимов, Ильичев, 1982, 1985).

Колумеллярная мышца чистиковых птиц рас-
положена на наружной стороне боковой затылоч-
ной кости черепа заднего дивертикула костной
капсулы среднего уха (рис. 2I). Небольшая колу-
меллярная мышца под волокнистой тканью при-
крыта сверху толстым слоем мускулатуры заты-
лочной области головы птицы. Аналогичное рас-
положение и крепление колумеллярной мышцы
отмечено нами у сов, врановых, пингвинов и чай-
ковых птиц (Анисимов, 1978; Анисимов, Ильи-
чев, 1980а, 1982; Анисимов, Барсова, 2010). У всех
чистиковых птиц эта мышца перистая по структу-
ре, с короткими волокнами, расположенными к
апоневрозу под углом до 45°.

К колумеллярной мышце, со стороны наруж-
ной поверхности затылочной кости, подходят и
соприкасаются с ней две тонкие веточки нервных
окончаний. Одна веточка нервного окончания
отходит от лицевого нерва (n. fascialis), другая ве-
точка, возможно, – от тройничного нерва (n. tri-
geminus). Место прохождения второй веточки
нерва и возможность его контакта с тройничным
нервом нами не изучены.

Апоневроз мышцы переходит в сухожилие, ко-
торое через отверстие в крыльях боковой заты-
лочной кости проникает в предтимпанальную по-
лость наружного уха. Часть сухожильных волокон
крепится на опорно-шарнирной зоне шатра
(рис. 1I). Одна порция волокон сухожилия кре-
пится к фиброзному слою перепонки, другая – на
центральном отростке (pr. exstracolumellaris) и
средней части нижнего бокового отростка (pr. in-
fracolumellaris) хрящевого слухового столбика.
Ширина сухожилия достигает у ипатки и кайры
0.45 мм, у чистика до 0.35 мм. Продольная ось су-
хожилия мышцы расположена под углом 30°–35°
к плечу центрального отростка на поверхности
опорно-шарнирной зоне шатра (рис. 1, угол D).
Площадь фиксации мышцы на боковой затылоч-
ной кости относительно площади поверхности
барабанной перепонки в среднем составляет 50%
у ипатки, 38 у кайры и 37% у чистика. Масса слу-
хового столбика и колумеллярной мышцы приве-
дена в табл. 2. Топография взаимного расположе-
ния барабанной перепонки и колумеллярной
мышцы чистиковых птиц представлена на рис. 2I.

Слуховой столбик
Слуховой столбик состоит из хрящевого и

костного отделов (рис. 2II). Их форма и способ
фиксации на барабанной перепонке у разных ви-
дов чистиковых птиц не были изучены. Хрящевой
и костный отделы слухового столбика крепятся
встык синхондрозным образованием (рис. 1II).
Толщина костного участка столбика в средней
части наименьшая и составляет 0.30–0.35 мм. Су-
ществует заметный перегиб продольной оси слу-
хового столбика по месту сближения костного
участка столбика с проходящей рядом крупной
артерией на стенке барабанной полости среднего
уха (рис. 2II).

Центральный отросток образует продольную
ось хрящевого отдела и опору столбика на бара-
банной перепонке (рис. 2II). Этот отросток – са-
мый крупный в хрящевом отделе столбика. Ре-
льеф и структура центрального отростка форми-
руют вершину шатра барабанной перепонки.
Угол вершины шатра у чистиковых, расположен-
ный в плоскости сечения продольной оси слухо-
вого столбика, равен 125°–130° (рис. 3I, угол A).
Наклон костного отдела столбика к плечу фрон-
тальной поверхности шатра достигает в среднем
104° у ипатки, 94° у кайры и 97° у чистика (рис. 3I,
угол B).

Верхний боковой отросток (pr. supracolumel-
laris) – самый короткий – и формирует верхнюю
часть базального участка хрящевого отдела стол-
бика. Дистальный конец этого отростка в виде
неширокой пластинки крепится только на бара-
банной перепонке в 0.3–0.4 мм от края шатра.

Нижний боковой отросток (pr. infracolumellar-
is) сужается в сторону своего дистального конца и
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Таблица 1. Метрические параметры колумеллярного комплекса звукопередающей системы среднего уха чисти-
ковых птиц

Показатель
Номер особи, ухо

Среднее 
значение1 2 3 4

правое левое правое левое правое левое правое левое
Ипатка (Fratercula corniculata)

Площадь барабанной 
перепонки, мм2 15.1 14.8 15.3 14.9 14.7 15.1 13.2 13.8 14.61

Площадь подошвы
слухового столбика, мм2 0.82 0.81 0.87 0.86 0.84 0.87 0.70 0.77 0.81

Площадь овального окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 1.65 1.67 1.63 1.52 1.42 1.36 1.36 1.63 1.53

Площадь круглого окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 2.10 2.16 2.03 1.98 1.82 2.05 1.92 2.03 2.01

Соотношение площади круглого 
окна и площади овального окна 1.27 1.29 1.24 1.30 1.28 1.50 1.41 1.24 1.31

Площадь поверхности
колумеллярной мышцы 
на боковой затылочной кости, мм2

4.9 4.7 6.4 6.1 6.3 6.8 4.8 4.5 5.56

Длина слухового столбика, мм 4.55 4.60 4.53 4.10 4.85 4.38 4.35 4.33 4.46
Толстоклювая кайра (Uria lomvia heckeri)

Площадь барабанной 
перепонки, мм2 15.8 15.2 14.8 14.3 16.8 16.2 13.,9 14.2 15.27

Площадь подошвы 
слухового столбика, мм2 0.86 0.81 0.87 0.84 0.93 0.88 0.82 0.80 0.85

Площадь овального окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 1.60 1.58 1.62 1.65 1.62 1.40 1.50 1.55 1.56

Площадь круглого окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 2.30 2.10 2.30 2.40 2.40 2.04 2.06 1.96 2.19

Соотношение площади круглого 
окна и площади овального окна 1.43 1.32 1.41 1.45 1.48 1.45 1.37 1.26 1.39

Площадь поверхности 
колумеллярной мышцы 
на боковой затылочной кости, мм2

8.3 7.9 7.4 7.6 8.2 8.4 6.7 7.3 7.72

Длина слухового столбика, мм 5.15 5.20 4.95 5.10 5.00 4.90 4.73 4.90 4.99
Чистик (Cepphus columba)

Площадь барабанной 
перепонки, мм2 11.9 11.8 12.7 12.5 12,8 12.3 11.8 12.0 12.22

Площадь подошвы 
слухового столбика, мм2 0.66 0.64 0.78 0.77 0.68 0.66 0.67 0.69 0.69

Площадь овального окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 1.10 1.20 1.19 1.21 1.26 1.22 1.20 1.25 1.20

Площадь круглого окна 
в слуховой капсуле улитки, мм2 1.60 1.66 1.60 1.70 1.92 1.90 1.69 1.76 1.72

Соотношение площади круглого 
окна и площади овального окна 1.45 1.38 1.34 1.40 1.52 1.55 1.40 1.41 1.43

Площадь поверхности 
колумеллярной мышцы 
на боковой затылочной кости, мм2

4.8 5.5 4.9 4.8 4.5 3.8 3.8 3.9 4.50

Длина слухового столбика, мм 3.05 2.90 3.00 3.13 2.90 3.00 3.12 3.20 3.03
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упирается в стенку барабанной полости капсулы
среднего уха (рис. 1). Нижний боковой отросток
экстраколумеллы имеет постоянную фиксацию с
фиброзным слоем перепонки и с волокнами су-
хожилия колумеллярной мышцы.

Платнерова связка (lig. platneri) отходит от
верхнего бокового отростка в сторону отростка
квадратной кости на противоположной стенке
барабанной полости. У чистиковых птиц по связ-
ке, в том же направлении, тянется тонкая веточка
нерва – chorda tympani (рис. 2II).

Костный отдел слухового столбика без воз-
душных полостей, с расширением по месту
синхондроза и в области подошвы (clipiolus).
У ипатки и кайры хрящевой отдел столбика все-
гда меньше костного, тогда как у чистика эти два
отдела слухового столбика по длине выровнены
(рис. 3II).

Костная часть столбика подошвой крепится в
овальном окне (fen. ovale) улитки кольцевой связ-
кой (lig. annulare) (рис. 2III). У чистиковых птиц
кольцевая связка имеет разный просвет между
подошвой и стенками овального окна. Плоскость
подошвы столбика расположена под углом 70°–
75° к продольной оси костной части столбика.
Площадь поверхности барабанной перепонки
превышает площадь подошвы столбика почти в
18 раз (рис. 3III).

Со стороны барабанной полости подошву к
овальному окну прочно связывает дополнитель-
ная, тонкая волокнистая мембрана. Неравномер-
ная ширина кольцевой связки между подошвой и
стенкой овального окна характерна для всех ис-
следованных видов чистиковых птиц. Площадь
круглого окна (fen. rotunda) улитки превышает
площадь поверхности овального окна в 1.30–
1.4 раза (табл. 1). Подошва со стороны полости
улитки плоская и имеет слабовыраженную вогну-
тую поверхность в виде присоски.

Костная часть столбика приближена к стенке ба-
рабанной полости. В месте сближения костной
части столбика со стенкой барабанной полости
расположена крупная кровеносная артерия
(рис. 2II). Отмечены особи, у которых костная
часть столбика плотно соприкасается и удержи-
вается эластичной выстилкой на стенке барабан-
ной полости по месту прохождения кровеносного
сосуда.

На стенках барабанной полости среднего уха
расположены многочисленные крупные кавер-
нозные сплетения и венозные синусы. Нами бы-
ло отмечено, что у чистиковых птиц, отстрелян-
ных при подлете со стороны моря, кровеносные
сплетения и венозные синусы на стенках бара-
банной полости были вздутыми и набухшими от
избытка крови. Места вздутых венозных синусов,
расположенных на стенке барабанной полости
вблизи овального окна улитки, отмечены стрéл-

Таблица 2. Масса слухового столбика и колумеллярной мышцы среднего уха чистиковых птиц

Масса

Номер особи, ухо
Среднее 
значение1 2 3 4

правое левое правое левое правое левое правое левое

Ипатка (Fratercula corniculata)
Слухового столбика 
с участком барабанной 
перепонки, мг

1.50 1.40 1.50 1.60 1.62 1.64 1.40 1.35 1.50

Костной части столбика, мг 0.50 0.50 0.55 0.50 0.50 0.40 0.50 0.45 0.48
Колумеллярной мышцы, мг 4.9 4.7 6.4 6.1 6.3 6.8 4.8 4.5 5.56

Толстоклювая кайра (Uria lomvia heckeri)
Слухового столбика 
с участком барабанной пере-
понки, мг

1.30 1.40 1.40 1.30 1.30 1.30 1.45 1.40 1.35

Костной части столбика, мг 0.50 0.50 0.40 0.50 0.50 0.40 0.50 0.50 0.47
Колумеллярной мышцы, мг 8.3 7.9 7.4 7.6 8.2 8.4 6.7 7.3 7.72

Чистик (Cepphus columba)
Слухового столбика 
с участком барабанной пере-
понки, мг

0.90 0.70 0.80 0.80 0.65 0.50 0.90 0.90 0.77

Костной части столбика, мг 0.40 0.30 0.30 0.30 0.25 0.30 0.45 0.45 0.34
Колумеллярной мышцы, мг 4.8 5.5 4.9 4.8 4.5 3.8 3.8 3.9 4.50



1030

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 9  2020

АНИСИМОВ

ками (рис. 2IV). У таких птиц происходит выпя-
чивание поверхности фронтальной части бара-
банной перепонки в сторону предтимпанальной

полости наружного уха. Сухожилие тимпаналь-
ной мышцы тоже натянуто, а боковые отростки
хрящевой части слухового столбика соприкаса-

Рис. 3. Сравнительные размеры и схема расположения углов в колумеллярном комплексе среднего уха птиц. I – углы
между барабанной перепонкой и слуховым столбиком птиц. А – угол вершины шатра барабанной перепонки, B – угол
наклона слухового столбика к фронтальной поверхности барабанной перепонки, C – угол наклона слухового столбика
к плоскости основания шатра барабанной перепонки. Остальные обозначения как на рис. 1. II – диаграмма размеров
длины хрящевой и костной части слухового столбика чистиковых птиц; 2 – extracolumella, 3 – stapes. III – коэффици-
ент усиления звукового давления на подошву слухового столбика у разных видов птиц. * по: Анисимов, Барсова, 2010;
** по: Анисимов, Ильичев, 1980а.
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ются со стенкой барабанной полости. При этом и
подошва столбика вместе с кольцевой связкой
выпячиваются в барабанную полость среднего
уха. Таких изменений не наблюдается у чистико-
вых с не вздутыми венозными синусами и кавер-
нозными сплетениями.

Площадь проекции подошвы, размеры оваль-
ного и круглого окна улитки чистиковых птиц, а
также отношение площади круглого окна к пло-
щади овального окна даны в табл. 1.

Изменение динамического состояния 
колумеллярного комплекса под воздействием 

колумеллярной мышцы

Опыты с воздействием звуковых сигналов на
слуховую систему птиц показали функциональ-
ную связь между рефлекторными сокращениями
колумеллярной мышцы и процессом восприятия
звука слуховыми рецепторами внутреннего уха
(Голубева, 1972; Анисимов, 1974а; Голубева,
Ильичев, 1977).

В биотопах горных рек Алтая и морского побе-
режья Чукотки, где гнездятся околоводные и
морские птицы, шумовой фон постоянно колеб-
лется в пределах 50–90 дБ (Анисимов, Барсова,
2009). В эксперименте, когда на живых птиц воз-
действовали звуковым давлением в переменном
шумовом фоне, происходило и изменение порога
начального рефлекторного сокращения колумел-
лярной мышцы (Анисимов, Ильичев, 1982).
Оптимизация функции звукопроведения в колу-
меллярном комплексе среднего уха птиц при на-
растании интенсивности звукового стимула, в
условиях переменного шумового фона, происхо-
дит под контролем рефлекторного сокращения
мышцы (Анисимов, Ильичев, 1985).

В эксперименте на свежих блоках капсулы
среднего уха трех видов чистиковых птиц иссле-
дован механизм смещения поверхности барабан-
ной перепонки и слухового столбика под воздей-
ствием натяжения сухожилия колумеллярной
мышцы. По движению блестящих точечных ме-
ток на перепонке и слуховом столбике прослеже-
ны направления смещений участков барабанной
перепонки и слухового столбика (рис. 4I, 4II).

Нижний боковой отросток экстраколумеллы
до натяжения сухожилия мышцы всегда упирает-
ся в стенку барабанной полости, а верхний боко-
вой отросток крепится только на поверхности
шатра и не контактирует со стенкой барабанной
полости (рис. 4MO). При максимально натянутом
сухожилии мышцы оба боковых отростка экстра-
колумеллы упираются в стенку барабанной поло-
сти. Величина смещения верхнего бокового
отростка в этом случае достигает 0.35 мм. Восхо-
дящая сухожильная связка между хрящевым от-

делом столбика и стенкой барабанной полости в
этом случае расслабляется (рис. 4I).

Натяжение и смещение перепонки с блестя-
щими метками происходит в сторону натянутого
сухожилия мышцы (рис.4I). Высота шатра бара-
банной перепонки при этом снижается. Прогиб
поверхности шатра в барабанную полость и рых-
лая прослойка соединительной ткани между сло-
ями перепонки дает возможность осуществляться
таким смещениям. Смещение поверхности пере-
понки происходит к вершине шатра и в направле-

Рис. 4. Схема направлений движения поверхности
барабанной перепонки и слухового столбика при на-
тяжении сухожилия колумеллярной мышцы у чисти-
ковых птиц. I – движение поверхности участков ба-
рабанной перепонки и сухожилия колумеллярной
мышцы, II – движение барабанной перепонки, хря-
щевого и костного отдела слухового столбика. Стрел-
ки – направление движения участков барабанной пе-
репонки и слухового столбика. Остальные обозначе-
ния как на рис. 1.
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нии предтимпанальной полости наружного уха на
0.75–0.92 мм (рис. 4II).

Постепенное увеличение натяжения сухожи-
лия мышцы создает вращательный поворот вер-
шины столбика. Одновременно происходит по-
перечный изгиб нижнего бокового отростка по
месту его фиксации с натянутым сухожилием
мышцы. Опора отростков хрящевого отдела слу-
хового столбика на стенке барабанной полости
блокирует поступательные и поперечные смеще-
ния костного отдела столбика. При слабо натяну-
том сухожилии мышца подошвы слухового стол-
бика в овальном окне улитки совершает рычаж-
но–колебательное смещение.

Величина рычажного движения подошвы в
полость улитки может достигать 0.1 мм. Движе-
ние продолжается до появления плотного кон-
такта столбика со стенкой барабанной полости и
происходит с большей амплитудой именно в об-
ласти широкого участка кольцевой связки. Век-
тор таких колебательных движений совпадает с
направлением продольной оси полости улитки.

Максимальное натяжение сухожилия блоки-
рует поступательное смещение слухового столби-
ка. В этом случае столбик не только хрящевым, но
и костным участком начинает надавливать на
стенку барабанной полости. Дальнейшее, посту-
пательное смещение столбика в овальном окне
блокируется вращательным поворотом подошвы
и прекращается.

Выявленные в эксперименте изменения вели-
чины колебательных движений подошвы столби-
ка возможны только при условии функциониро-
вания колумеллярной мышцы. Ограниченная
величина колебательных движений слухового
столбика в овальном окне связана с малыми раз-
мерами круглого окна, что характеризуется и вы-
соким входным сопротивлением жидкости улитки.

Процесс расслабления сухожилия мышцы со-
провождается возвратом в естественное первона-
чальное состояние поверхности шатра барабан-
ной перепонки и слухового столбика в овальном
окне.

В целом, эксперимент указывает на вероят-
ность воздействия рефлекторного сокращения
мышцы на изменение взаимного положения эле-
ментов колумеллярного комплекса среднего уха.
В этом случае может включаться и рычажный ме-
ханизм защиты звукопередающей системы при
появлении избыточного внешнего давления на
барабанную перепонку и подошву столбика. Та-
кой процесс функционирования колумеллярного
комплекса среднего уха отмечен нами у живых
сов и врановых, на свежих колумеллярных ком-
плексах костной капсулы среднего уха пингвинов
и, возможно, существует у живых морских птиц
(Анисимов, 1971, 1974б, 1979).

Сравнительный морфометрический анализ
среднего уха

У исследованных видов чистиковых птиц в
структурах среднего уха в колумеллярном ком-
плексе среднего уха сохраняется звукопроводя-
щий канал (Анисимов, 1974б, 1986).

Водозащитная адаптация в строении среднего
уха проявляется в уменьшении размеров барабан-
ной перепонки, повышении плотности и жестко-
сти поверхности наружного слоя с уплотненной
эктодермой. На поверхности перепонки расши-
ряется опорно-шарнирная зона (становится рав-
ной 20–24%), при небольших размерах всей
остальной, воспринимающей энергию звуковой
волны, поверхности перепонки (Анисимов, 1986).
Барабанная перепонка чистиковых по сравнению
с этой структурой птиц, обладающих развитыми
звуковым общением и слухом, имеет наимень-
ший коэффициент усиления для поршневой пе-
редачи звукового давления на подошву слухового
столбика и высокое ответное входное сопротив-
ление жидкости в полости улитки (рис. 3III).

Водозащитные адаптации, связанные с умень-
шением размеров барабанной перепонки, с до-
полнительными связками между слуховым стол-
биком и стенкой барабанной полости среднего
уха в колумеллярном комплексе чистиковых, мо-
гут влиять на ослабление чувствительности слуха
птиц к звукам низкой и средней интенсивности
(Ильичев, 1972, 1975).

Весь колумеллярный комплекс чистиковых
птиц характеризуется снижением амплитудных
колебаний небольшой барабанной перепонки,
ограниченной подвижностью поперечных сме-
щений экстраколлумелы и костного отдела стол-
бика в овальном окне (рис. 2II).

Одним из основных показателей поршневого
усиления колебания слухового столбика в оваль-
ном окне улитки чистиковых птиц может служить
наклон фронтальной поверхности перепонки к
продольной оси слухового столбика. Наклон
столбика к фронтальной поверхности составляет
у кайры 94°, чистика 97°, ипатки 104°. Оптималь-
ный угол передачи звукового давления с фрон-
тальной поверхности шатра барабанной перепон-
ки на слуховой столбик отмечен у сов, так, у бо-
лотной совы угол наклона равен 87° (рис. 3I).

Наклон столбика к плоскости основания шат-
ра барабанной перепонки составляет у чистико-
вых 119°–138° (рис. 3I, угол C) и при движении
колумеллярной мышцы происходят широкоам-
плитудные смещения столбика в поперечном на-
правлении (Анисимов, 1978, 1979).

Известно, что колумеллярная мышца сов и
врановых птиц может рефлекторно сокращаться
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при нарастании давления на барабанную пере-
понку не только звуковых стимулов, но и при на-
растании давления воздуха на перепонку со сто-
роны слухового прохода наружного уха (Аниси-
мов, 1974; Claes et al., 2018). Продолжительное
рефлекторное сокращение колумеллярной мыш-
цы сохраняется и в условиях фонового шума, и
при воздействии звуков высокой интенсивности
на структуры колумеллярного комплекса (Аниси-
мов, Ильичев, 1982, 1985). Возможно, избыточное
давление воздуха на барабанную перепонку со
стороны наружного уха передается на слуховую
косточку и ее подошву, вызывая ответные защит-
ные рефлекторные сокращения колумеллярной
мышцы (Ильичев, 1975; Голубева, Ильичев, 1977).

В эксперименте с имитацией рефлекторного
сокращения колумеллярной мышцы получены
векторные смещения поверхности шатра пере-
понки с рычажным перегибом слухового столби-
ка. Рефлекторная функция колумеллярной мыш-
цы чистиковых птиц может указывать на то, что в
среднем ухе процессы защиты и оптимизации
звукопередачи находятся под контролем слухо-
вых центров головного мозга (Голубева, 1972;
Барсова, 1984).

Глубоководные, скоростные погружения и
всплытия чистиковых птиц (Piatt, Nettleship,
1985; Burger, Simpson, 1986 и др.), по всей видимо-
сти, могут сопровождаться вздутием крупных
кровеносных сосудов и венозных синусов на
стенках барабанной полости среднего уха. Такие
образования сосудистых расширений в кровенос-
ной системе существуют в среднем ухе пингвинов
родов Eudyptes и Pygoscelis (Анисимов, 1986; Ани-
симов, Ильичев, 1980) и морских млекопитаю-
щих (Солнцева, 2006).

В целом, у чистиковых птиц развитие морфо-
логической водозащитной адаптации в перифе-
рическом отделе слуховой системы сохраняет ре-
гуляторную звукопроводящую функцию колу-
меллярного комплекса среднего уха в воздушной
среде обитания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Периферический отдел слуховой системы чи-

стиковых, непосредственно контактирующий с
воздушной и водной средами, характеризуется
развитием водозащитной адаптацией на уровне
барабанной перепонки и в капсуле среднего уха.

Адаптивный характер строения среднего уха
чистиковых птиц определяется сходной топогра-
фией барабанной перепонки, расположением и
строением колумеллярной мышцы, конструктив-
ными особенностями слухового столбика и рас-

положением его подошвы в овальном окне внут-
реннего уха.

В колумеллярном комплексе среднего уха со-
храняется механизм оптимизации функции бара-
банной перепонки и слухового столбика под кон-
тролем рефлекторных сокращений колумелляр-
ной мышцы.

Векторная нагрузка основных смещений по-
верхности барабанной перепонки, при рефлек-
торном сокращении колумеллярной мышцы, на-
правлена на вершину хрящевого отдела слуховой
столбик и его костную подошву в овальном окне.

Функционирование колумеллярной мышцы
сопровождается смещением барабанной пере-
понки и слухового столбика и включением меха-
низма оптимизации передачи звукового давления
от поверхности барабанной перепонки к мембране
овального окна слуховой капсулы внутреннего уха.

Периферический отдел слуховой системы чи-
стиковых, адаптированный к условиям водной
среды, отражает специфику морфологической
перестройки колумеллярного комплекса средне-
го уха морских птиц. Этот факт осложняет ис-
пользование строения периферического отдела
слуховой системы морских птиц в качестве кри-
терия для филогенетических выводов.

В целом, структурно-морфологическая орга-
низация колумеллярного комплекса и барабан-
ной полости среднего уха чистиковых (Alcidae)
связана со специфическими экологическими и
акустическими условиями среды их обитания.
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PERIPHERAL DEPARTMENT OF THE HEARING SYSTEM OF MARINE 
BIRDS (ALCIDAE). 2. MORPHOLOGY AND FUNCTIONAL CAPACITIES

OF THE COLUMELLAR COMPLEX OF THE MIDDLE EAR
V. D. Anisimov*

Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: flora_oa@mail.ru

The morphometry and functional capacities of the columellar complex of the middle ear in several represen-
tatives of the family Alcidae are investigated: the Horned Puffin (Fratercula сorniculata), the Thick-billed
Murre (Uria lomvia heckeri), and the Pigeon Guillemot (Cepphus grylle). Structural features of the eardrum,
auditory column and columellar muscle are described. The structure, location, fixation methods, the ratios
of the elements, the angular characteristics of the eardrum, the auditory column do not differ significantly in
these species. The dimensions, structure and the method of fixing the columellar muscle (musculus tensor
tympani) characterize the possibility of its participation in the periodic process of optimizing the surface ten-
sion of the eardrum and the displacement of the auditory column. On the walls of the drum cavity of the mid-
dle ear, there are numerous large cavernous plexi and venous sinuses capable of increasing in volume due to
excess blood uptake. Taking into account the morphometry and experiments with fresh blocks of the sound
transmission system of the middle ear in auk birds, the process of movement of both eardrum and auditory
column is described when simulating a contraction of the columellar muscle of the middle ear. The conclu-
sion is drawn of a similar mechanism of reflex reduction of the columellar muscle of the middle ear in all three
auk species under study. Lever adjustment to and the optimization of the movement of the auditory column
with the eardrum are schematically presented. The existing morphological waterproof adaptations of the
structures in the tympanum and columellar complex of the middle ear’s sound transmission air channel in
auks can participate in the process of sound transformation from the aquatic environment to the auditory re-
ceptors of the cochlea of the inner ear.

Keywords: columellar complex, eardrum, middle ear, auditory column, columellar muscle



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


