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Описаны специфика и разнообразие пневматизации ушной капсулы у Rhombomys. Специфика про-
является в а) слабом вздутии трубки наружного слухового прохода, б) отсутствии предмеатальной
камеры, в) значительном развитии нижней мастоидной камеры и г) образовании особого мастоид-
но-тимпанального кармана в результате обратного проникновения полости мастоида в барабан.
Условиями формирования этого кармана являются значительное смещение назад купола барабан-
ного кольца и наличие широкой тимпано-мастоидной септы. Разнообразие пневматизации ушной
капсулы проявляется в разных соотношениях размеров полостей, расположенных в эпитимпаналь-
ном, мастоидном и барабанном отделах капсулы. Это разнообразие обусловлено разной последова-
тельностью и разной интенсивностью вздутия этих отделов. Выделены признаки, разные сочетания
которых составляют спектр данного разнообразия. Предложен способ их описания. Предваритель-
ная оценка изменчивости показала, что песчанки из разных географических точек различаются и по
размерным характеристикам ушной капсулы, и по качественным показателям ее пневматизации.
Возможно, эти различия отражают экологическую специализацию вида.
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Пневматизация ушной капсулы – один из ме-
ханизмов настройки среднего уха на восприятие
определенного акустического спектра (Dallos, 1973;
Moore, 1981). Гипертрофированное вздутие кап-
сулы повышает чувствительность уха к низким
частотам и считается адаптацией к освоению
аридных территорий, где условия звукопередачи
наиболее благоприятны для низкочастотного
спектра, и где высокая восприимчивость к звукам
этого диапазона – один из важнейших факторов
выживания (Lay,1972; Павлинов, 1988; Павлинов
и др., 1990; Webster, Plassmann, 1992; Momenzadeh
et al., 2008; Tabatabaei Yazdi et al., 2014, 2015; и др.).
Пневматизация может осуществляться за счет
раздувания барабана и (или) формирования до-
полнительных камер в эпитимпаникуме и масто-
иде. Функционально значимо именно изменение
объема полости среднего уха, тогда как разнооб-
разие путей пневматизации и характер диффе-
ренциации этой полости в значительной степени
обусловлены спецификой базовой конструкции
уха и историей развития группы. Это дает основа-
ние использовать данные по строению ушной

капсулы в исследованиях по филогении и систе-
матике грызунов.

Ушная капсула у Gerbillnae изучена достаточ-
но полно и в функциональном, и в филогенетиче-
ском аспектах (Lay, 1972; Павлинов, 1980; Павли-
нов и др., 1990; Pavlinov, 2001, 2008; Потапова, 2016).
Выяснены пути и способы ее пневматизации.
На уровне рода описана структура разнообразия
мастоида и предложены наиболее вероятные сце-
нарии его эволюционных преобразований. Фи-
логенетическая оценка этих материалов учтена
при построении системы Gerbillinae (Павлинов
и др., 1990; Pavlinov, 2001, 2008).

На основании многочисленных исследований
ушной капсулы грызунов (хомяков, песчанок,
сонь, белок, роющих, и мн. др.) показано, что фи-
логенетическая составляющая в структуре ее раз-
нообразия, как правило, наиболее четко проявля-
ется на родовом уровне и выше. Однако анализ
межвидового и внутривидового разнообразия ма-
стоида у песчанок рода Gerbilliscus, с начальной
стадией его пневматизации, показал пригодность
таких исследований для оценки межвидовых вза-
имоотношений и изучения географической из-
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менчивости (Потапова, 2016). Полученные дан-
ные оказались важными для понимания морфо-
генеза слуховой капсулы песчанок и внесли
коррективы в существующие представления о се-
мофилезе мастоида в этой группе. Это позволило
по-новому оценить некоторые родственные свя-
зи внутри Gerbillinae и отчасти смягчить противо-
речия между морфологическими (Pavlinov, 2001,
2008) и молекулярно-генетическими (Chevret,
Dobigny, 2005; Colangelo et al., 2007; Alhajeri et al.,
2015) трактовками филогении группы.

У песчанок с увеличенной ушной капсулой
внутривидовая изменчивость качественных ха-
рактеристик ее пневматизации исследована сла-
бо. Косвенно о ней можно судить по изменчиво-
сти формы капсулы (Tabatabaei Yazdi et al., 2014).
Но, как правило, анализ географической измен-
чивости черепа у этих песчанок учитывает, в ос-
новном, размерные показатели пневматизации
(Momenzadeh et al., 2008; Nanova, 2014; и др.).

Цель данной публикации – на качественном
уровне описать разнообразие мастоидной пнев-
матизации у Rhombomys opimus (Lichtenstein 1823) –
одного из самых высокоспециализированных ви-
дов песчанок с сильно вздутой ушной капсулой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Использованы материалы из коллекций Зоо-

логического музея МГУ (ЗММУ). Отпрепариро-
ваны 48 черепов большой песчанки: удалена часть
покровной стенки капсулы между септами (рис. 1).
Места сбора материала: Гурьевская обл. (3 экз.);
северо-западное Приаралье (6 экз.); Туркмения:
центральные Каракумы (3), Марыйская обл. (5),
Карабиль (9 экз.); Семиречье (7 экз.); Монголия:
Южно-Гобийский аймак (12 экз.), Увэр-Хангай-
ский аймак (3). Линии крепления основных септ
на покровной стенке капсулы видны при ее
внешнем осмотре. Поэтому для рекогносциро-
вочной оценки географической изменчивости
дополнительно исследованы не препарирован-
ные черепа из выбранных точек. Для сравнения
рассмотрены виды песчанок из родов Psammomys
и Meriones.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ушная капсула у Rhombomys крупная и кон-

структивно высоко организована. Черты специа-
лизации проявляются и в строении костного чех-
ла внутреннего уха, и в особенностях пневматиза-
ции капсулы. По размерам капсулы относительно
длины черепа большая песчанка уступает лишь
некоторым видам Meriones и Psammomys с гипер-
трофированно раздутой капсулой. Увеличение
размеров капсулы у Rhombomys обеспечено взду-
тием всех ее отделов (барабана, мастоида, эпит-
импаникума – рис. 1а, 1б).

Своеобразие барабанного отдела большой пес-
чанки проявляется в оформлении слухового про-
хода. По сравнению с другими песчанками у
Rhombomys трубка наружного слухового прохода
максимально оттянута (рис. 1в, 21) и слабо вздута.
Ее пневматизация никогда не достигает той же
степени, что у некоторых видов Meriones или
Psammomys. Часть нижней стенки трубки всегда
остается однослойной (рис. 1в–1д, 22). Вздутие
трубки идет несколькими путями: спереди, сзади
(стрелки на рис. 1в) и, в меньшей степени, снизу.
Оно либо равномерное, либо более интенсивное
сзади. Воздушный карман в передней стенке
трубки, так называемая предмеатальная камера,
не формируется. В результате вздутия барабанное
кольцо, annulus tympanicus (рис. 1д, 1), обособля-
ется от покровной стенки и крепится по краю об-
разовавшегося костного купола, cupula annuli
tympanicus (рис. 1д, 2), который свешивается
внутрь барабанной полости. Купол барабанного
кольца связан с наружной стенкой барабана тре-
мя септами: передней, средней и задней (рис. 1в–
1д, 10–12). Их размеры, расположение и взаимо-
связь варьируют в зависимости от того, какие из
названных выше путей пневматизации преобла-
дают.

Барабанное кольцо у Rhombomys сдвинуто в
мастоид и соединяется с краем всегда широкой
тимпано-мастоидной септы (рис. 1г–1е, 1, 18).
Такое смещение создает условия для формирова-
ния характерного для этого вида мастоидно-тим-
панального кармана (рис. 1б, 1е–1з, мтк). Сход-
ные взаимоотношения этой септы и барабанного
кольца, но без образования полноценного карма-
на, отмечены у Psammomys. Среди Meriones бара-
банное кольцо и тимпано-мастоидная септа не
перекрываются. Эта септа, как правило, неширо-
кая, причем у видов с увеличенными барабанами
(M. meridianus, M. libycus и др.) она наиболее узкая.

Пневматизация эпитимпано-мастоидного отдела
у Rhombomys осуществляется по тому же типу
(рис. 1б), что и у других “высших” песчанок (Mer-
iones, Cheliones, Brachiones, Psammomys и др). Рас-
ширение барабанной полости происходит одно-
временно в двух направлениях: спереди и сзади.
Спереди (над слуховым проходом) она заходит в
этитимпаникум, где образуется эпитимпанальная
камера (рис. 1б, эк). Сзади она двумя потоками
(изнутри и снаружи бокового канала) проникает в
мастоид, где формируются две основных камеры:
верхняя и нижняя мастоидные (рис. 1б, 1г, 1е,
вмк, нмк).

Эпитимпанальная камера крупная, значитель-
но раздута и в поперечном, и в продольном на-
правлениях. Мастоидная септа (рис. 1б, 1е, 16),
которая полностью разделяет полости эпитимпа-
никума и мастоида, сдвинута немного назад и
проходит по дну парафлоккулярной ямки. Вся
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ампула и часть трубки переднего полукружного
канала лежат в эпитимпанальной полости. Этот
канал соединен только с дном парафлоккулярной
ямки с помощью септы, вправленной внутрь его
арки. Как правило, он не связан ни с внутренней,
ни с наружной стенкой камеры. Лишь иногда ко-

роткий гребень соединяет его с крышей этой по-
лости.

Обе мастоидные камеры крупные. Они бывают
равноценными по размерам или одна может быть
больше другой. Каждая из них может быть оди-
нарной или двойной (рис. 1г, 1з, 1к). Дополни-

Рис. 1. Пневматизация ушной капсулы у Rhombomys opimus: а – череп; б – схема пневматизации мастоида; в, д, ж, и –
оформление слухового прохода, вид сбоку и немного спереди и снизу; г, е, з, к – мастоид, вид сбоку и немного сверху
и сзади; в, г – по экз. S-113151 (ЗММУ) Южная Туркмения, Карабиль; д, е – S-60770, Гурьевская обл.; ж, з – S-119273,
(ЗММУ) Монголия, Южно-Гобийский аймак; и, к – S-130285, (ЗММУ) Монголия, Южно-Гобийский аймак.
Обозначения: бп – барабанная полость; вмк – верхняя мастоидная камера; змк –задний мастоидный карман и вход в
него из верхней (змкв) и нижней (змкн) мастоидных камер; мтк – мастоидо-тимпанальный карман; нмк – нижняя ма-
стоидная камера, эк – эпитимпанальная камера; 1, 2 – барабанное кольцо (1) и его купол (2); 3 – вход в нижнюю ма-
стоидную камеру из барабанной полости; 4 – молоточек; 5 – наковальня; 6 –парафлоккулярная ямка; 7–9 – полу-
кружные каналы: боковой (7), задний (8), передний (9); 10–13 – септы барабанного кольца: передняя (10), средняя
(11), задняя (12), стенка мастоидно-тимпанального кармана (13); 14–20 – септы мастоида: септа бокового канала (14),
септа заднего канала (15), мастоидная септа (16) и ее конусовидное расщепление (17), тимпано-мастоидная (18), до-
полнительная септа в верхней (19) и в нижней (20) мастоидной камере; 21, 22 – трубка слухового прохода (21) и одно-
слойная часть его стенки (22); 23 – трубка лицевого канала; 24 – шилососцевидное отверстие, for. stylomastoideum.
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тельная перегородка в верхней мастоидной камере
возникает либо при расщеплении мастоидной
септы (рис. 1з, 17), либо изначально формируется
как дополнительное ребро жесткости на наруж-
ной стенке мастоида (рис. 1к, 19). В обоих случаях
она свободно свешивается внутрь камеры и не пе-
регораживает ее полностью. Обе части верхней
мастоидной камеры сообщаются между собой и
связаны с барабанной полостью через отверстие в
арке бокового полукружного канала.

Задний мастоидный карман (рис. 1б, змк) до-
вольно крупный, имеет форму конуса или цилин-
дра. Его стенка (“септа заднего канала” – рис. 1б,
1е, 15) широкая и независимо от формы кармана
крепится к задней стенке капсулы, что типично
для всех Rhombomiini и отличает их от Gerbillini.
Основная часть заднего кармана у Rhombomys об-
разуется как расширение верхней мастоидной ка-
меры назад через арку заднего полукружного ка-
нала (рис. 1е, змкв). Кроме того, может формиро-
ваться еще и небольшой дополнительный задний
карман (рис. 1е, змкн), который через отверстие в
перекрестье бокового и заднего полукружных ка-
налов сообщается не с верхней, а с нижней масто-
идной камерой. Оба кармана имеют общую на-
ружную стенку, но изнутри разделены перего-
родкой.

Нижняя мастоидная камера (рис. 1б, нмк) круп-
ная даже при ее минимальном, по меркам данно-
го вида, развитии. Она бывает меньше верхней
мастоидной камеры, но чаще сопоставима с ней
по размерам или превосходит ее. При раздувании
мастоида часто именно эта камера обеспечивает
максимальный прирост объема полости. У песча-
нок других родов, например Meriones, в большей
степени увеличивается верхняя мастоидная каме-
ра. Значительное развитие именно нижней ма-
стоидной камеры – характерная особенность
Rhombomys. Часто эта камера двойная. Внешний
вид, размеры и расположение дополнительной
перегородки варьируют. Это может быть неболь-
шой гребень, переходящий с септы бокового ка-
нала на покровную стенку, или широкая пла-
стинка, свешивающаяся внутрь камеры (рис. 1з,
1к, 20).

Расширение этой камеры может приводить к
обратному проникновению мастоидной полости
в тимпанальную позади лицевого канала (рис. 1г,
23). В результате образуется так называемый ма-
стоидно-тимпанальный карман, который сооб-
щается только с нижней мастоидной камерой и
не связан напрямую с полостью барабана. Он мо-
жет выглядеть как глубокая ямка (рис. 1ж, 1з, мтк)
или как небольшая камера (рис. 1д, 1е, мтк), дно
которой образовано барабанной костью. Нали-
чие или отсутствие данного кармана зависит от
интенсивности вздутия барабана и мастоида. Ес-
ли пневматизация трубки слухового прохода на-

чинается раньше и (или) идет интенсивнее, чем
вздутие мастоида, то полное обособление бара-
банного кольца под шилососцевидным отверсти-
ем происходит из барабанной полости (рис. 1в, 2).
Это препятствует обратному впячиванию нижней
мастоидной камеры в эту область, и мастоидно-
тимпанальный карман не образуется (рис. 1г, 1).
Если, наоборот, пневматизация мастоида проис-
ходит быстрее, чем раздувание барабанного пузы-
ря, обособление барабанного кольца под шило-
сосцевидным отверстием осуществляется из ма-
стоида (рис. 1д, 1е, 1и, 1к, мтк). Образуется
тимпано-мастоидный карман, который полно-
стью отделен от полости барабана. Его нижняя
стенка соединяет купол барабанного кольца с по-
кровной стенкой барабанного пузыря и играет
роль дополнительной септы (рис. 1д, 1и, 13). Раз-
меры этого кармана варьируют.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Как и следовало ожидать, характер и парамет-

ры внутривидовой изменчивости мастоида у
большой песчанки иные, нежели у песчанок Ger-
billiscus с начальной стадией пневматизации ма-
стоида (Потапова, 2016). Межвидовая и внутри-
видовая изменчивость у Gerbilliscus проявляется в
признаках, которые определяют типы пневмати-
зации мастоида у песчанок в целом. В пределах
этого рода намечены все пути трансформации ма-
стоида и представлен практически весь спектр ва-
риантов его дифференциации, характерный для
этой группы. Частично этот спектр реализован и
на внутривидовом уровне, но внутри вида он ме-
нее полный и может различаться у разных видов.

В отличие от Gerbilliscus, у Rhombomys изменчи-
вость мастоида не затрагивает его типовые харак-
теристики. В ее спектре нет вариантов, схожих с
другими характерными для Gerbillinae типами его
строения. Пневматизация ушной капсулы у
Rhombomys соответствует строго одному типу,
свойственному и другим “высшим” песчанкам,
но в деталях обладает выраженной видовой спе-
цификой. Эта специфика проявляется: а) в сла-
бом вздутии трубки наружного слухового прохо-
да, б) в отсутствии предмеатальной камеры и
в) в обратном проникновении мастоидной поло-
сти в барабанную, которое приводит к образова-
нию мастоидно-тимпанального кармана. Разви-
тие этого кармана предопределяют три характер-
ные для Rhombomys особенности: г) смещение
назад купола барабанного кольца, д) широкая
тимпано-мастоидная септа и е) значительное раз-
витие нижней мастоидной камеры.

Разнообразие в строении ушной капсулы у
Rhombomys отражает неравномерность ее пневма-
тизации в разных направлениях и проявляется,
прежде всего, в разной степени вздутия ее отде-
лов: наружного слухового прохода барабана, эпи-
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тимпаникума и обеих частей мастоида. У этого
вида наибольшее раздувание происходит в эпит-
импаникуме и мастоиде. Пневматизация слухо-
вого прохода незначительная, диапазон ее измен-
чивости довольно узкий. Но в пределах этого диа-
пазона степень пневматизации трубки слухового
прохода (“слабая”, “умеренная”, “сильная”) мож-
но оценивать по площади однослойного участка
ее стенки (рис. 1в, 22 и 1д, 22) или по размерам
свободной части купола барабанного кольца
(рис. 1в, 2 и 1д, 2). Этот показатель важен для
сравнения последовательности и интенсивности
раздувания барабана и мастоида. У Rhombomys
увеличение полости среднего уха может начи-
наться 1) с пневматизации стенки слухового про-
хода с последующим вздутием мастоида (рис. 1в, 1г),
2) с интенсивного раздувания мастоида с после-
дующей пневматизацией трубки (рис. 1д, 1е, 1и,
1к) и 3) с одновременного раздувания в обоих на-
правлениях (рис. 1ж, 1з).

Об интенсивности вздутия эпитимпанального
и мастоидного отделов можно судить по площади
наружной стенки соответствующих камер. Одна-
ко для описания пневматизации капсулы по ка-
чественным показателям важна оценка относи-
тельных размеров этих камер (в терминах “меньше”,
“равна”, “больше”) при их попарном сравнении
друг с другом: эпитимпанальной с верхней масто-
идной, эпитимпанальной с нижней мастоидной,
верхней мастоидной с нижней мастоидной. Кро-
ме того, необходимо учитывать, представлены
или нет дополнительные перегородки в камерах,
а также отмечать наличие или отсутствие воздуш-
ных карманов: “дополнительного заднего масто-
идного” и “мастоидно-тимпанального”. Спектр
разнообразия пневматизации ушной капсулы у
данного вида определяется количеством вариан-
тов с разным сочетанием всех этих параметров.

Рекогносцировочная оценка географической
изменчивости ушной капсулы у Rhombomys пока-
зывает различия данной конструкции в разных
точках ареала вида, несмотря на высокий уровень
индивидуальной изменчивости в каждой точке.

В наибольшей степени различаются песчанки
из Семиречья и Монголии. У песчанок из Семи-
речья капсула наименее увеличена. Пневматиза-
ция слухового прохода широко варьирует: пред-
ставлен весь спектр переходов от едва наметив-
шегося до почти полного обособления от стенки
барабанного кольца. Часто это обособление про-
исходит со стороны барабана. Мастоидно-тимпа-
нальный карман, как правило, есть, но может и
отсутствовать. Нижняя мастоидная камера мень-
ше верхней мастоидной или они равноценны. До-
полнительных перегородок в обеих камерах нет.
Септа заднего канала конусовидно расходится.
Дополнительный задний мастоидный карман не
развит.

У песчанок из Монголии барабаны наиболее
вздуты (рис. 1ж–1к). Пневматизация стенок слу-
хового прохода максимальная в рамках видового
диапазона. Мастоидно-тимпанальный карман,
как правило, крупный, но может и отсутствовать.
Нижняя мастоидная камера намного крупнее
верхней и обычно разделена на две части. Верх-
няя мастоидная камера, как правило, тоже двой-
ная. Септа заднего мастоидного кармана прямая.
Дополнительный задний карман бывает развит.
Песчанки из других точек занимают промежуточ-
ное положение между песчанками Семиречья и
Монголии. Среди них выделяются песчанки из
Карабиля более вздутым барабаном и часто более
значительным развитием верхней мастоидной
камеры (рис. 1в, 1г). Своеобразие песчанок из
других точек оценить трудно из-за высокого
уровня индивидуальной изменчивости.

Таким образом, различия в пневматизации
ушной капсулы у песчанок из разных географиче-
ских точек связаны как с изменением объема
барабанной полости (т.е. с функционально
значимым параметрами), так и с различиями ка-
чественных характеристик раздувания. Наиболь-
шее расхождение наблюдается у песчанок из тех
географических точек, которые заметно различа-
ются по экологически значимым для вида пара-
метрам среды. Вполне возможно, что описанная
выше морфологическая дифференциация ушной
капсулы в значительной степени отражают эко-
логическую специализацию вида. Чтобы оценить
роль адаптивной и исторической составляющих в
проявлении географической изменчивости важ-
но провести статистический анализ с учетом не
только размерных, но и качественных характери-
стик пневматизации.
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DIVERSITY OF THE EAR CAPSULE PNEUMATIZATION IN THE GREAT JIRD 
(RHOMBOMYS OPIMUS, RODENTIA, GERBILLINAE)

E. G. Potapova*

Severtzov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: lena-potapova@yandex.ru

The peculiarity and diversity of pneumatization mechanisms of the ear capsule in Rhombomys are described.
Its peculiarity is manifested in, (а) a slight swelling of the tube of the external auditory canal, (b) the absence
of a premeatal cell, (c) a significant development of the lower mastoid chamber, and (d) the appearance of a
special mastoid-tympanic pocket as a result of a reverse expansion of the mastoid cavity into a tympanic bulla.
The conditions for the formation of this pocket are a significant rearward displacement of the tympanic ring
dome and the presence of a wide tympano-mastoid septum. The diversity of pneumatization mechanisms of
the ear capsule is expressed in different size ratios of the cavities located in the epitympanic, mastoid and tym-
panic parts of the capsule. This is due to a different sequence and a different degree of swelling in these parts.
The features are distinguished that, in different combinations, create a complete range of this diversity. A way to
describe them is proposed. A preliminary assessment of variations shows that gerbils from different geographic lo-
calities differ both in the size characteristics of the ear capsule and in the qualitative parameters of its pneumatiza-
tion. These variations seem to reflect the ecological differentiation of this species and its history.

Keywords: gerbils, middle ear, intraspecific variations
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