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Введение

     Между организмом и окружающей средой происходит постоянный газообмен. Подавляющее большинство  окислительных процессов, за счет  которых организм получает энергию,  происходит в присутствии кислорода. Для обеспечения этих процессов  необходимо постоянное поступление кислорода. Известно, что при окислительных процессах образуются и продукты распада (в первую очередь углекислый газ), которые должны быть удалены из организма. Именно в легких в процессе дыхания в основном происходит обмен газов между организмом и окружающей средой, т.е. поступление кислорода и удаление углекислого газа. Переносчиком  кислорода от легких к тканям, а углекислоты от тканей к легким является кровь. 
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     1 Общая характеристика процесса дыхания 
     Энергетические процессы в живом организме основываются на окислительно-восстановительных реакциях. При этом лишь некоторые группы микроорганизмов осуществляют эти процессы без участия кислорода путем гликолиза и брожения. Большинство живых организмов получают энергию благодаря аэробному окислению органических веществ. Этот путь более выгоден энергетически. Он связан с закономерными процессами газообмена: постоянным притоком О2 и выносом СО2, образующегося в результате окисления органических субстратов. При такой системе энергетического обеспечения жизнедеятельности организ​мов кислород приобретает роль важнейшего экологического фактора.

Механизм газообмена заключается в диффузии газов — кислорода и диоксида углерода — по градиенту их концентрации.

У животных диффузионный принцип газообмена лежал в основе формирования специализированных органов дыхания. Для крупных форм это связано с разделением общего процесса дыхания на две составляющие: внешнее дыхание (газообмен в дыхательных органах) и внутреннее (газообмен в клетках и тканях). При этом формируется транспортная система (гемолимфа, кровь), функционально объединя​ющая эти два процесса. Объясняется это тем, что скорость диффузии кислорода прогрессивно уменьшается по мере удаления от поверхности газообмена; кроме того, на этом пути кислород активно поглощается живыми клетками. Поэтому дыхание через поверхность тела без уча​стия транспортной системы эффективно лишь для очень мелких организмов. Подсчитано, что при сферической форме тела такой тип дыхания может обеспечить потребность в кислороде лишь у организмов диаметром около 1 мм. Этим условиям отвечают, например, простейшие.

Известны и более крупные животные, осуществляющие газообмен прямо через поверхность. Они либо имеют сильно уплощенное тело, благодаря чему кислород легко диффундирует на всю его толщину(плоские черви), либо их поверхность сложно структурирована, открывая доступ кислорода к отдельным клеткам (губки), либо, наконец, живые клетки расположены тонким слоем на поверхности инертной массы воды и минеральных веществ (медузы). Все эти формы отличаются очень низким уровнем окислительного метаболизма.

В большинстве же случаев у многоклеточных животных сформи​ровались специальные органы внешнего дыхания, связанные транспортной системой со всеми клетками и тканями организма. Принцип таких органов достаточно однообразен: формируются откры​тые участки покровных эпителиальных тканей, густо снабженные системой кровеносных капилляров. Через эти участки осуществляется диффузия О2 из внешней среды в кровь и СО2— в обратном направ​лении1.
Основная функция дыхательной системы — газообмен с внешней средой — непосредственно связана с метаболизмом и энергетикой организма. В процессе эволюции произошли такие изменения организации, которые оказывают глубокое влияние на организм в целом, повышая общую энергию жизнедеятельности и позволяя сделать новый шаг по пути морфологического и физиологического прогрессов.

 У низших многоклеточных животных (губки, кишечнополостные) специальных органов дыхания нет, и газообмен происходит путем диффузии кислорода и углекислого газа (растворенных в воде) между отдельными клетками организма и внешней средой. 

  С развитием системы кожных покровов (черви) газообмен с внешней средой стал осуществляться главным образом через покровы (кожное дыхание). 

  У низших хордовых (бесчерепные) основную роль в процессах газообмена еще играет кожное дыхание: газообмен происходит путем диффузии кислорода и углекислого газа (в направлении среды с меньшим парциальным давлением соответствующих газов) между снабжающими покровы кровеносными сосудами и внешней средой. Но при этом у низших хордовых существует еще один важный орган газообмена — жаберные щели. Одновременно проходящая сквозь жаберные щели вода обогащает кислородом кровь, текущую по многочисленным жаберным артериям, располагающимся в перегородках между жаберными щелями, а углекислый газ диффундирует из крови в воду. 

 Жабры представляют собою складки слизистой оболочки, которые свешиваются в просвет жаберных щелей и существенно увеличивают общую поверхность газообмена. Жабры получают кровь от приносящих жаберных артерий, которые в жабрах распадаются на капилляры. Наличие жаберной капиллярной сети — важнейший признак развития настоящего жаберного дыхания. Необходимость в жаберном насосе возникла при переходе предков позвоночных к активному образу жизни: от пассивного фильтрационного питания при относительно малой подвижности животных у морского дна — к активным поискам пищи. Газообмен с внешней средой включает два самостоятельных процесса — снабжение организма кислородом и выведение углекислого газа. Но наиболее древним органом воздушного дыхания у позвоночных являются легкие. Вероятно, легкие имелись уже у древнейших костных рыб, что доказывается наличием у большинства современных видов, принадлежащих к различным группам костных рыб, либо собственно легких, либо гомологичного им органа — плавательного пузыря. Плавательный пузырь у большинства костистых рыб, входящих в состав подкласса лучеперых, утратил роль дыхательного органа и является гидростатическим аппаратом, регулирующим плавучесть рыбы. Однако у более примитивных лучеперых рыб (костные ганоиды, некоторые виды костистых) плавательный пузырь продолжает использоваться и как орган воздушного дыхания. Настоящие легкие имеются у двоякодышащих и многоперых рыб (у большинства видов легкие парные, но у австралийского цератода — непарное). Легкие отличаются от плавательного пузыря сохранением относительно широкой связи с пищеварительным трактом через гортанную щель, открывающуюся снизу в самую заднюю часть глотки, и обильным кровоснабжением; в стенках легких имеются многочисленные капилляры, служащие для газообмена между кровью и воздухом, заполняющим легкие. Легочные капилляры получают кровь из легочных артерий, начинающихся от четвертой пары выносящих жаберных артерий; обогащенная в легких кислородом кровь по легочным венам возвращается в сердце (или в печеночную вену). Этот дополнительный легочный (или малый) круг кровообращения очень характерен для легких.

     2. Газообмен в водной среде.

. 
      Первичноводные животные используют для дыхания кислород, растворенный в воде, извлекая его либо всей поверхностью тела, либо специальными органами дыхания. Раствори​мость кислорода в воде невелика: при 15°С и давлении сухого газа над водной поверхностью в 1 атм (101,3 кПа) в 1 л воды растворяется около 34 мл О2. Практически содержание кислорода в природных водоемах существенно ниже и редко превышает 10—11 мл/л. На содержание кислорода в воде влияет и ряд экологических факторов. Так, перемешивание воды (шторм, волнение, быстрое тече​ние с порогами и водопадами) повышает насыщение воды кислородом, увеличивая поверхность ее контакта с атмосферным воздухом. В штилевую погоду в стоячих замкнутых водоемах растворение кислорода в воде замедлено. Зеленые растения способствуют увеличению содер​жания кислорода в воде, а накопление мертвых растительных остатков, ила обедняет воду кислородом через связывание его при разложении органических веществ. Это особенно выражено при высокой температуре. В этих условиях процессы разложения ускоряются, а растворимость кислорода падает. В зимний период, когда водоемы покрыты льдом, содержание кислорода в воде уменьшается, особенно если в ней взвешено большое количество детрита. В результате могут возникать так называе​мые заморы — массовая гибель рыбы от нехватки кислорода.

Суммарное воздействие многих и разнообразных факторов на процесс растворения кислорода приводит к тому, что его содержание в естественных водоемах не только невелико, но и весьма изменчиво, что создает сложную экологическую обстановку для реализации про​цессов газообмена у гидробионтов.
       2.1. Принцип водного дыхания.
       Относительно небольшое количество кислорода, растворенного в воде, предъявляет определенные требова​ния к конструкции органов внешнего дыхания. Эти органы должны быть представлены структурами с большой поверхностью, что морфо​логически чаще выражается в виде сложноветвящихся, складчатых, тонких эпителиальных образований. Дыхательная поверхность во всей полноте должна контактировать с окружающей водой. Именно эти две позиции реализованы у ряда беспозвоночных животных, дыхательные органы (жабры) которых свободно контактируют с водой по всей поверхности.
Эволюция, направленная на повышение уровня метаболизма, свя​зана с активизацией газообмена. В простейшем случае это выражается в использовании течений и других перемещений водной массы, что ускоряет газообмен. В более сложных вариантах возникают специаль​ные приспособления, активно прогоняющие воду через дыхательный аппарат (некоторые моллюски и др.). В наиболее выраженной форме этот принцип реализован у первичноводных позвоночных животных. У всех рыб жаберный аппарат устроен так, что вода активно прокачивается сквозь систему многочисленных жаберных лепестков, на поверхности которых происходит газообмен. У высших костных рыб движения ротового и жаберного аппаратов сочетают нагнетательный (ротовая полость) и всасывающий (околожаберная полость) принципы, что обеспечивает интенсивное продвижение воды через жабры. У акуловых рыб из-за отсутствия жаберной крышки этот механизм выражен слабее.

При быстром плавании, сопряженном с большими затратами энер​гии, для прокачивания воды через жабры используется само движение: рыба плывет с открытым ртом, и вода проталкивается через жабры тем интенсивнее, чем выше скорость движения. Такой же «напорный» тип жаберной вентиляции используют и хорошие пловцы из костных рыб (например, тунцы). Видимо, при большой скорости такой тип вентиляции оказывается более экономичным. На примере полосатого окуня Morone saxatilis показано, что переход на напорную вентиляцию при форсиро​ванном движении дает энер​гетический выигрыш по​рядка 30 %.

Во всех описанных слу​чаях вода проходит через жабры только в одном на​правлении; движений типа вдох — выдох у водных по​звоночных нет. Это связано с необходимостью непре​рывного извлечения кисло​рода из воды; «холостые» (типа выдоха) фазы резко снизили бы эффективность дыхания.

Извлечение кислорода из воды в жабрах рыб усиливается вследствие использования принципа противотока: движение крови в капиллярах вторичных жаберных пластинок ориентировано так, что оказывается противоположным току воды через систему этих пластинок. Благодаря противоточной системе на протяжении всей длины жабер​ной пластинки сохраняется градиент концентрации С2 и СО2 в крови и воде, в силу чего процесс диффузии идет непрерывно, и отходящая от жабр кровь имеет почти тот же уровень насыщения кислородом, что и поступающая в жабры вода. Математический анализ теоретически возможных принципов газообмена показал, что именно противоточная система обеспечивает наибольшую эффективность утилизации кислорода.

Используя рассмотренный принцип строения и функционирова​ния системы внешнего дыхания, костистые рыбы могут извлекать до 85 % кислорода, растворенного в омывающей жабры воде. Велика у них и степень утилизации кислорода, поступившего в кровь: она в 2,5—3 раза выше, чем у млекопитающих. У хрящевых рыб эффек​тивность извлечения кислорода из воды составляет 70—77 % (при более быстром протоке —40—-50 %), что вполне сопоставимо с дыханием костных рыб. У миног, отличающихся грубой складчато​стью жаберного эпителия и широким использованием дыхательных движений типа вдох —выдох, эффективность дыхания составляет 10—25 %.
         2.2Адаптации к изменениям содержания кислорода в воде. 
         Особенности морфологического строения жабр довольно широко варьируют у раз​ных видов рыб. Отличия могут касаться числа и величины жаберных лепестков, количества вторичных жаберных пластинок, а соответст​венно общей дыхательной поверхности — важнейшего параметра, оп​ределяющего эффективность дыхания. Эти показатели хорошо коррелируют с экологическими особенностями разных видов. В част​ности, виды, отличающиеся по скорости плавания, а значит, и по потребности в кислороде, характеризуются разной выраженностью структур, обеспечивающих дыхание. Так, у быстро плавающей макрели суммарная жаберная поверхность в пять с лишним раз больше, чем у рыбы-удильщика, обитающего в придонных слоях воды и почти не совершающего активных движений. Дыхательная поверх​ность жабр трески и щуки примерно в 1,5 раза больше, чем у малоподвижной камбалы. Подобная же закономерность отмечается и в связи с кислородным режимом водоемов: у видов, обитающих в условиях дефицита кисло​рода, отмечается удлинение жаберных лепестков, увеличение числа вторичных жаберных пластинок на них и, как результат, возрастание суммарной дыхательной поверхности. Аналогичная закономерность прослеживается и у других животных. Так, у личинок эфемерид, обитающих в различных экологических условиях, относительная площадь жабр хорошо коррелируют со степенью выраженности кислородного дефицита 

Адаптации к колебаниям концентрации О2 в дыхательной среде осуществляются и на физиологическом уровне. В экспериментах за​регистрировано, что на снижение количества кислорода в воде рыбы реагируют компенсаторным увеличением частоты дыхательных движений и (или) увеличением объема воды, пропускаемой через жаберный аппарат в единицу времени. При искусственной гипероксии дыхание, напротив, замедляется. Такая реакция имеет довольно общий характер. Она отме​чена у разных видов костных и хрящевых рыб, равно как и у круглоротых. Практически у всех круглоротых и рыб 'имеется «морфофункциональный резерв» повышения мощности дыхания в виде некоторых «избыточных» газообменных структур. Экспериментально установле​но, что в нормальных условиях у рыб функционирует не более 60 % жаберных лепестков. Остальные включаются лишь в условиях насту​пающей гипоксии или при возрастании потребности в кислороде, например при повышении скорости плавания.
         3  Газообмен у ныряющих животных
        Своеобразные условия газообмена складываются у наземных жи​вотных, вторично перешедших к водному (и околоводному) образу жизни и экологически связанных с регулярным нырянием либо (как многие птицы) погружением головы в воду. У дышащих трахеями водных насекомых и паукообразных характер дыхания при нахождении под водой принципиально не меняется: они по-прежнему дышат воздухом, пузырьки которого задерживаются между волосками тела. При этом нередко возникают «воздушные жабры», в которых посто​янно идет газообмен воздуха в пузырьке с окружающей водой. Этот процесс компенсирует уменьшение кислорода в пузырьке за счет дыхания. Водные личинки некоторых насекомых (например, стрекоз) обладают «водными жабрами», представляющими собой систему зам​кнутых трахей, контактирующих с водной средой; и в этом случае дыхание идет с помощью трахей.
Среди позвоночных все вторично-водные виды имеют легочный тип дыхания. Внешний газообмен у них проходит в нормальных условиях, однако во время пребывания под водой легочное дыхание прекращается, и на тканевом уровне постепенно развивается состояние асфиксической гипоксии. У наиболее специализированных ныряль​щиков остановка дыхания может быть довольно длительной, но у подавляющего большинства видов продолжительность пребывания под водой измеряется минутами.

Среди рептилий наибольшая (более 1 ч) длительность нахождения под водой зарегистрирована у водных черепах и морских змей. Так, у бородавчатых змей Acrochordus granulatus время естественного заныривания доходит почти до 2 ч, а тихоокеанская зеленая черепаха Chelonia mydas выдерживает погружение до 5 ч. У других водных рептилий продолжительность активных погружений обычно не превышает 20— 25 мин. Время пребывания под водой резко увеличивается при спячке.

Отметим, что у водных рептилий в дополнение к легочному дыха​нию хорошо выражено и водное с помощью сосудистых сплетений в коже, а также в слизистых оболочках ротовой и анальной полостей. Соответственно этому, как показано для водной змеи Acrochordus granulatus, во время продолжительного (более 30 мин) ныряния кровь передвигается только по системным сосудам, минуя легкие; при воз​душном дыхании восстанавливается нормальный кровоток.

Среди млекопитающих наиболее длительное пребывание под водой характерно для настоящих вторично-водных форм — китообразных и ластоногих. Продолжительность погружений у ряда видов китов ко​леблется от 30 мин  до 2 ч . Дельфины совершают длительные серии доволь​но коротких ныряний; у косатки, например, продолжительность от​дельного заныривания обычно не превышает 4—5 мин. Ластоногие чаще находятся под водой 15—30 мин (тюлень Уэддела —до 45 мин). Полуводные млекопитающие выдерживают пребывание под водой не более 15 мин (ондатра, бобр); бегемоты, ламантины, дюгони, хотя и проводят в водоемах весьма длительное время, в полностью погружен​ном состоянии могут вынести лишь несколько (обычно тоже не более 10—15) минут.

Птицы по длительности погружения в большинстве случаев усту​пают водным млекопитающим. Ныряние буревестников, некоторых утиных, оляпки длится примерно до 15 с, у других утиных, а также у гагар и поганок до 30-40 с. 

Ныряние вызывает довольно быстрое уменьшение содержания кислорода и нарастание концентрации СО2 в крови. Устойчивость ныряющих животных к такой функциональной гипоксии определяется рядом физиологических адаптации, направленных, с одной стороны, на увеличение запасов кислорода в организме перед нырянием, а с другой — на более экономное расходование этих запасов во время вынужденной остановки дыхания.

Запасание О2 перед нырянием.Запасы кислорода обычно связывают с накоплением его в крови и мышцах, поскольку объем его в легких относительно невелик. Многие ныряющие животные уходят в воду на выдохе, что более выгодно, так как снижает плавучесть и затраты энергии на погружение. 
Утки и, видимо, большинство других птиц также ныряют на выдохе. Только для пингвинов (Pygoscelis adeliae, Р. рариа) доказано ныряние на вдохе; при кратковременности погружения, свойственной этим видам, такая ситуация не грозит им опасным насыщением крови инертными газами. В то же время экспериментально показано, что запас воздуха в дыхательной системе позволяет этим птицам продол​жать легочный газообмен во время ныряния.

Существенно большее значение имеет для ныряющих животных запасание кислорода в крови. Эффективность этого пути определяется общим количеством крови, содержанием гемоглобина, числом и суммарной поверхностью эритроцитов и некоторыми други​ми гематологическими параметрами, в совокупности определяющими кислородную емкость крови. Отмечено, что эти параметры у хорошо ныряющих животных (китообразные, ластоногие) несколько выше, чем у не ныряющих. 
4 Газообмен в воздушной среде 
       Обитатели воздушной среды не лимитированы количеством кис​лорода в составе воздуха: О2 составляет в нем 20,95 %. Соответственно велико и его парциальное давление. На уровне моря в условиях сухого воздуха эта величина равна 159,2 мм рт. ст. (21,2 кПа). Практически парциальное давление О2 ниже, так как в воздухе всегда содержатся водяные пары, но оно все же остается достаточным для эффективного газообмена на поверхности дыхательных органов.

Фактором, лимитирующим газообмен в воздушной среде, оказы​вается сухость воздуха. Процесс непосредственного обмена газов между кровью и внешней средой у наземных животных в принципе не отличается от водного типа: в кровь поступает кислород, предвари​тельно растворенный в пленке воды, покрывающей поверхность дыхательного эпителия. Как и у водных организмов, диффузия идет по градиенту концентрации О2 и СО2 в крови и в этой водной пленке. Поэтому важнейшее биологическое условие осуществления устойчиго газообмена в воздушной среде заключается в поддержании дыхателъной поверхности во влажном состоянии.
        4.1.Принципы воздушного дыхания.
         Морфологические принципы газообмена в воздушной среде основываются на том, что поверхность обмена размешается внутри тела и не граничит непосредственно с окружающим воздухом. Большое число слизистых клеток поддерживает в дыхательной полости высокую влажность. Пути, связывающие органы дыхания с окружающим воздухом, также снабжены слизистым эпителием, который способствует увлажнению воздуха, поступающего в эти органы. У позвоночных эта система представлена в виде расположенных в грудной полости легких, соединенных с наружной средой воздухоносными путями (трахея, бронхи). Внутренняя поверхность этих путей выстлана слизистым эпителием. 

У большинства наземных животных механизм дыхания представлен чередующимися фазами вдоха и выдоха. Такой тип дыха​ния, по-видимому, также связан с задачей сохранения влажности в дыхательной системе: однонаправленный поток сухого воздуха неми​нуемо приводил бы к подсыханию дыхательного эпителия и нарушению газообмена.

Как и при водном дыхании, принципиальные пути интенсифика​ции газообмена, а вместе с тем и общего уровня метаболизма связаны с увеличением дыхательной поверхности и с активизацией вентиляции легких. У первых наземных позвоночных — амфибий — эта сторона дыхательных адаптации развита еще слабо. Легкие представляют собой небольшие мешкообразные органы с гладкими или слегка ячеистыми внутренними стенками. Соответственно суммарная дыхательная по​верхность их невелика: у лягушки, например, около 0,25 м2/кг (для сравнения: у мыши — порядка 5 м2/кг). Недостаточность легочной поверхности частично компенсируется хорошо развитым кожным ды​ханием, но это ограничивает распространение амфибий влажными биотопами.

Относительная роль кожи и легких в газообмене зависит от эколо​гии вида. Так, у прудовой лягушки Rana esculenta поступление кисло​рода через кожу и легкие почти одинаково (соответственно 51,2 и 48,8 %), а у более наземной R. fusca роль легких значительно выше (около 70 %). Выделение углекислого газа в обоих случаях идет преимущественно через кожу.

Дыхательные движения амфибий представляют собой довольно простую и не очень мощную систему всасывания воздуха в ротовую полость (где он перемешивается с вышедшей из легких смесью газов) и последующего нагнетания его в легкие .Вытеснение воздуха из легких определяется их эластичностью. Общая эффективность дыхания неве​лика; уровень метаболизма амфибий в 5—10 раз ниже, чем у пресмы​кающихся.

Начиная с рептилий, прослеживается отчетливая линия эволюции на повышение эффективности воздушного дыхания. Мощность дыха​тельных движений определяется формированием грудной клетки; ак​тивные изменения ее объема формируют энергичные движения вдоха и выдоха и эффективную вентиляцию легких. У млекопитающих в механизме дыхания участвует и диафрагма.

Внутреннее строение легких усложняется. У рептилий оно довольно широко варьирует в пределах класса, в общем демонстрируя постепен​ное усложнение внутренней структуры, увеличивающее суммарную поверхность дыхательного эпителия. У млекопитающих легкие имеют альвеолярное строение. Тонкостенные пузырьки-альвеолы, оплетен​ные кровеносными капиллярами, представляют собой структурную единицу газообмена. Их большое число определяет резкое увеличение общей дыхательной поверхности, во много раз превосходящей повер​хность тела. Легочная масса включает помимо альвеол также и подводящие пути (бронхи, бронхиолы). Объем этих структур, в которых задерживается часть отработанного воздуха, образует так называемое мертвое пространство. Вдыхаемый воздух смешивается с воздухом мертвого пространства, поэтому воздух в альвеолах по соотношению газов отличается от атмосферного: у человека в альвеолярном воздухе содержится около 15 % кислорода и 5 % СО2 .

Биологически своеобразие дыхания птиц можно рассматривать как приспособление к полету на большой высоте. Хорошая приспособлен​ность их к снижению парциального давления кислорода была эффек​тивно продемонстрирована экспериментами в барокамере, где птиц (домовый воробей, волнистый попугайчик) и белых мышей «подни​мали» до условий, соответствующих высоте 6100 м (абсолютное дав​ление около 350 мм рт. ст., или 46,5 кПа, парциальное давление Ог — 73 мм рт. ст., или 9,7 кПа). В этих условиях при температуре 5°С через 1 ч после начала опыта воробьи увеличили потребление кислорода по сравнению с основным обменом в два раза и сохранили способность к короткому активному полету. Лишь на «высоте» 7620 м они почти не могли летать, а на «высоте» 9140 м —даже стоять. Не акклиматизированные волнистые попугайчики также сохранили способность к активному полету на «высоте» 6100 м. Мыши в этих опытах становились вялыми уже на «высоте» 3700 м, а при «подъеме» до 6100 м впадали в коматозное состояние.

Поскольку воробьи и мыши имеют сопоставимые размеры тела и почти одинаковый уровень основного обмена, а их кровь сходна по величине кислородной емкости, неодинаковая реакция на низкое давление объясняется только разницей в принципах строения и фун​кционирования легких. Подсчитано, что если бы газообмен у птиц, как у млекопитающих, был ограничен выравниванием парциальных давлений кислорода воздуха и крови, то степень насыщения кислоро​дом артериальной крови воробья на высоте 6100 м должна быть 24 %. 

Таким образом, именно однонаправленный и непрерывный поток воздуха в легких при перекрестном типе газообмена определяет свой​ственную птицам способность даже при низком парциальном давлении извлекать из воздуха такое количество кислорода, которое обеспечивает поддержание нормальных (или близких к норме) функций организма.
       5. Особенности дыхания птиц.

Дыхательная система птиц резко отличается от дыхательных систем других наземных позвоночных рядом особенностей, интенсифицирующих дыхание и тем самым обеспечивающих высокий уровень потребления кислорода.

Через парные ноздри воздух засасывается в носовую полость и через хоаны переходит в ротовую полость. Сюда узкой щелью открывается гортань, поддерживаемая тремя гортанными хрящами. В отличие от млекопитающих верхняя гортань птиц не имеет голосовых складок и не служит источником звуков. За гортанью идет трахея - гибкая трубка, просвет которой поддерживают расположенные в ее стенках хрящевые трахейные кольца. В полости тела трахея распадается на два бронха, каждый из которых входит в соответствующее легкое и там ветвится. Нижняя часть трахеи и начальные участки бронхов формируют характерную только для птиц нижнюю гортань (syrinx) - голосовой аппарат , детали строения которого сильно варьируют. Источником звуков служат вибрирующие при прохождении воздуха перепонки, расположенные между последними кольцами трахеи и полукольцами бронхов. Специальная мускулатура меняет натяжение голосовых перепонок, изменяя характер издаваемых звуков. Нередко нижние кольца трахеи разрастаются, образуя тонкостенный костный барабан, усиливающий звуки и меняющий их модуляцию. У других видов резонатором может служить удлиненная трахея, образующая петли, лежащие под кожей в области зоба или даже вдающиеся в киль грудины (журавли и др.)

Парные легкие относительно невелики по размерам, довольно плотны и мало растяжимы; они прирастают к ребрам по бокам позвоночного столба. Войдя в легкое, бронх распадается на 15-20 вторичных бронхов ( рис. 49, 2 ), большинство которых кончается слепо, а часть сообщается с воздушными мешками. Вторичные бронхи сообщаются друг с другом многочисленными более мелкими парабронхами, от которых отходит множество бронхиолей - радиально расположенных ячеистых выростов, густооплетенных легочными кровеносными капиллярами. Именно здесь идет насыщение крови кислородом. Общая дыхательная поверхность легких птиц значительно превышает дыхательную поверхность легких пресмыкающихся и вполне сопоставима с дыхательной поверхностью легких млекопитающих. С легкими птиц связаны воздушные мешки. Акт дыхания осуществляется благодаря расширению и сужению грудной клетки. При вдохе, когда грудина отодвигается от позвоночного столба, увеличивается объем полости тела и эластичные воздушные мешки расширяются, засасывая воздух. При этом воздух из легких насасывается в передние воздушные мешки, а воздух из внешней среды по трахее, бронхам и их разветвлениям идет в легкие и в задние воздушные мешки - заднегрудные и брюшные. При выдохе грудина смещается к позвоночному столбу, объем полости тела уменьшается и под давлением внутренних органов воздух выдавливается из воздушных мешков. Содержащий много кислорода воздух из задних воздушных мешков нагнетается в легкие, а воздух из передних мешков - межключичного,- шейных и переднегрудных, содержащий уже мало кислорода, но много углекислого газа, проталкивается в трахею и выводится наружу. Таким образом, насыщенный кислородом воздух практически непрерывно, и при вдохе и при выдохе, проходит через легкие, обогащая кровь кислородом (так называемое двойное дыхание ). Более полному насыщению крови кислородом способствует и движение крови в легких навстречу току воздуха (принцип противотока). При интенсивном движении, особенно в полете, частота дыхательных движений возра стает. Так, у утки кряквы в покое совершается 10-16 дыханий в 1 мин, а при взлете 90-120. У мелких птиц дыхание учащено - до 60-100 дыханий в 1 мин в покое.

Помимо интенсификации дыхания воздушные мешки предотвращают перегрев организма при интенсивном движении, так как избыток тепла удаляется постоянно сменяющимся воздухом. Повышение внутрибрюшного давления при выдохе способствует дефекации. Ныряющие птицы, увеличивая давление в воздушных мешках, могут уменьшать объем и тем самым увеличивать плотность, что облегчает погружение в воду.

          6 Эволюция органов дыхания наземных позвоночных
          Освоение суши было связано с переходом к дыханию кислородом воздуха. Органы водного дыхания — жабры — у наземных позвоночных во взрослом состоянии, как правило, атрофированы. Однако низшие наземные позвоночные — земноводные — еще сохранили многие важные особенности дыхательной системы, характерные для их рыбообразных предков. (У обитающих в воде личинок современных земноводных имеются наружные жабры). В морфологическом отношении легкие амфибий устроены, по существу, довольно сходно с легкими двоякодышащих рыб. Это парные мешкообразные органы, открывающиеся в общую гортанно-трахейную камер. В свою очередь, гортанно-трахейная камера открывается гортанной щелью в задней части дна ротоглоточной полости. Внутренняя поверхность легких у некоторых видов земноводных почти гладкая, у других — ячеистая (имеются перегородки первого, второго и третьего порядка, выступающие от стенок легкого в его полость и существенно увеличивающие поверхность газообмена). В стенках легких, как и у двоякодышащих рыб, имеются гладкие мышечные волокна. Для вентиляции дыхательной системы земноводные используют не ротовое отверстие, как рыбы, а короткие носовые ходы, открывающиеся наружными ноздрями во внешнюю среду, а внутренними ноздрями, или хоанами,— в передней части крыши ротовой полости. У большинства рыб имеются две пары наружных ноздрей, служащих для обмена воды в органе обоняния. У двоякодышащих и кистеперых рыб задняя пара этих отверстий переместилась в ротовую полость и стала хоанами , но носовые ходы у них используются также только для обслуживания органа обоняния. У земноводных эти ходы получают дополнительную функцию дыхательных каналов. Необходимость обеспечения дыхательной функции кожи вызвала цепь морфофизиологических ограничений и запретов, в значительной мере определивших многие особенности организации и приспособительные возможности земноводных. Для обеспечения кожного дыхания кожа должна быть лишена защитных образований (типа чешуи и т. п.). Роль кожи в общем газообмене относительно выше у амфибий с длинным и узким телом (тритоны, саламандры), у которых работа нагнетательного насоса подъязычного аппарата для вентиляции длинных и узких легких особенно малоэффективна. У таких видов кожное дыхание значительно преобладает над легочным. Некоторые хвостатые амфибии вообще утратили легкие и полностью перешли на кожное дыхание (семейство безлегочных саламандр, обитающих главным образом в Америке). У бесхвостых амфибий преобладает легочное дыхание. У рептилий, птиц и млекопитающих — механизмом дыхания стали изменения объема грудной части полости тела, где расположены легкие, посредством движений ребер, обусловленных сокращением мышц стенки тела. Этот способ вентиляции, обеспечивающий изменения объема самих легких и по принципу действия соответствующий всасывающему (разрежающему) насосу, гораздо эффективнее, чем нагнетательный насос подъязычного аппарата. Общим для них всех явилось формирование грудной клетки — скелетного комплекса, включающего грудные позвонки, ребра (нередко разделенные на два подвижных отдела) и грудину. Сокращение разных групп мышц изменяет положение грудины и ребер, сжимая и расправляя грудную клетку. Появилась возможность полностью разделить артериальную и венозную кровь в желудочке сердца, что открыло путь к развитию механизмов поддержания постоянной температуры тела, независимой от температуры внешней среды, достигнутой у птиц и млекопитающих  У змей, с их длинным и узким телом, сохранилось лишь одно (правое) легкое. Вентиляция этого легкого при его значительной длине затруднена. Решилась эта проблема у змей путем развития так называемого воздушного мешка, представляющего собой тонкостенный пузыревидный орган, продолжающий легкое кзади. Стенки дыхательного мешка лишены респираторной ткани, и газообмен с кровью в этом органе не происходит. Благодаря наличию воздушного мешка в легком змеи нет застойного воздуха — он остается в воздушном мешке, смешиваясь со свежими порциями воздуха при каждом вдохе. А легкое, таким образом, является сквозным органом, через который воздух прокачивается при вдохе и выдохе в разных направлениях. В связи  с тем, что змеи ползают, опираясь на концы своих ребер, обычный для амниот механизм движений грудной клетки у них не может функционировать. Изменения объема полости тела у змей происходят посредством движений средней части брюха, к которой прикрепляются специальные мышцы, начинающиеся от внутренней стороны ребер. Их сокращение несколько втягивает брюшную стенку тела внутрь. Приспособленность к полету определила важнейшие особенности организации птиц, в частности особенности их дыхательной системы. Полет требует значительного повышения уровня процессов метаболизма и, следовательно, интенсификации газообмена. Эта интенсификация была достигнута у птиц чрезвычайно высокой степенью дифференциации легких и дыхательных путей и формированием особого механизма вентиляции легких. При всей сложности и высоком совершенстве органов дыхания птиц вполне очевидно, что их организация сложилась как дальнейшее развитие тенденций дифференциации дыхательных путей и камерных легких, намеченных уже у пресмыкающихся.Легкие млекопитающих, образованные совокупностью альвеол и ветвящихся бронхов, обычно не образуют компактных мешковидных органов, а разделены довольно глубокими вырезками на крупные доли (число которых различно у разных групп млекопитающих) Механизм вентиляции легких у млекопитающих в принципе сходен с таковым у других амниот. Это всасывающий (разрежающий) насос, работа которого основана на изменениях объема грудной полости. Последняя у млекопитающих обособлена от брюшной полости грудобрюшной преградой — диафрагмой. Органы дыхания млекопитающих и птиц обеспечивают такую интенсивность газообмена, которая достаточна для достижения высокого уровня метаболизма, позволяющего возникновение теплокровности. При этом необходимо отметить, что в целом интенсивность газообмена в легких птиц выше, чем таковая в легких млекопитающих. Это обеспечивается высокой эффективностью механизма вентиляции легких у птиц и огромной поверхностью газообмена; при сравнении животных с одинаковой массой тела оказывается, что поверхность дыхательных капилляров птицы примерно в 10 раз больше, чем поверхность легочных альвеол млекопитающего. Эволюционные преобразования органов дыхательной системы часто выступают как ароморфозы. В эволюции наземных позвоночных несомненными ароморфозами были:

развитие всасывающего дыхательного насоса грудной клетки у древнейших амниот — предков современных пресмыкающихся, птиц и млекопитающих;

 дифференциация структуры легких и дыхательных путей в филогенетических стволах птиц и млекопитающих.
Легочный тип дыхания является наиболее совершенным, он характерен для высокоорганизованных животных - птиц и млекопитающих.
Выполните задания:

1.Задание

Охарактеризуйте способы дыхания у представителей разных классов.
2. Задание: Заполните таблицу 
	Название группы животных
	Органы дыхания
	Особенности строения

	
	
	

	 
	 
	 

	 
	 
	 

	 
	 
	 


3.Задание 

Найдите ошибки в приведенном тексте, укажите номера  предложений  в которых они сделаны, напишите эти предложения правильно:

1. Впервые дыхательная система появляется у всех представителей типа Кольчатые черви.

2. Органы дыхания животных разнообразны и зависят от условий среды обитания.

3. Все животные, живущие в воде, дышат при помощи жабр.

4. Органы дыхания наземных животных различны- трахеи, легкие.

5. Дыхательная система млекопитающих состоит из воздухоносных путей, воздушных мешков, легких
Контрольные вопросы:

1.На каком принципе основан процесс газообмена?

2.Назовите основные факторы, влияющие на содержание кислорода в воде.

3.Каковы принципы водного дыхания рыб?

4.Каковы морфологические принципы газообмена в воздушной среде ?

5.Назовите основные типы приспособительных реакций, возникающих у

животных, обитающих в условиях высокогорья?
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