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В работе рассмотрено функционирование вторичной верхней челюсти в связи с особенностями ее
морфологии у разных видов Teleostei на дефинитивной стадии развития. Выделены основные вари-
анты кинетизма maxillare и praemaxillare в сагиттальной и поперечной плоскостях. Показано, что
внешне сходное устройство аппарата питания Teleostei в основе может иметь разное строение вто-
ричной верхней челюсти.
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Аппарат питания Teleostei представляет собой
высокомобильную скелетно-мускульную систе-
му, конструкцию которой формируют несколько
составляющих: вторичные передние челюсти
(Гуртовой и др., 1976; Дзержинский, 2005; Дзер-
жинский и др., 2013), суспензориум, гиоид и ап-
парат глоточных челюстей (pharyngeal jaw appara-
tus − PJA). Кости жаберной крышки, нейрокра-
ниум и плечевой пояс вносят опосредованный
вклад в процесс начального схватывания корма
животным (Liem, 1978; Lauder, 1982; Westneat,
2006). Данные, характеризующие работу структур
черепа, используются для изучения взаимоотно-
шений между анатомией висцерального механиз-
ма и экологией вида (Westneat, 1995). Путем мо-
дификации конструкции составляющих его эле-
ментов аппарат питания Teleostei приобретает
новые функциональные возможности, благодаря
чему рыбы могут расширить спектр потребляемо-
го корма. Механизм вторичных передних челю-
стей включает maxillare и praemaxillare сверху, а
dentale снизу (Sanford, Lauder, 1990). У примитив-
ных таксонов группы в составе верхней челюсти
могут присутствовать supramaxillare (Weitzman,
1974; Fink, Weitzman, 1982; Fink, 1985; Sasaki et al.,
2006), а у некоторых родов сельдевидных Clupeoidei,
таких как Harengula, Pliosteostoma и Pellona, также
имеются озубленные hypomaxillare (Berry, 1964).
Перемещения dentale обусловлены мобильно-
стью anguloarticulare − элемента первичной ниж-
ней челюсти, однако у большинства видов Tele-
ostei эти две кости (вместе с retroarticulare и мек-

келевым хрящом) функционируют как единый
элемент (Дзержинский, 2005), который можно
обозначить нижней челюстью и условно внести в
состав вторичных передних челюстей (Гуртовой
и др., 1976; Дзержинский и др., 2013). Изучение
строения и особенностей работы данного меха-
низма, в частности закономерностей его кине-
тизма (подвижности), является одним из важных
и распространенных направлений морфофунк-
циональных исследований в ихтиологии (Schaef-
fer, Rosen, 1961; Alexander, 1967а; Gosline, 1973,
1996; Liem, 1978; Lauder, 1982; Anker, 1987 и др.).
Опубликованы данные о том, что кинетизм рото-
вого аппарата способствует повышению манипу-
ляционных возможностей челюстей и оптимиза-
ции распределения сил, действующих в черепе
при удержании добычи (Иорданский, 2011). На-
личие подвижности спланхнокраниума способ-
ствует “подгонке” челюстей рыбы к проглатывае-
мому пищевому объекту, а также амортизации
толчков в случае схватывания подвижной жертвы.
Кинетизм может быть пассивным или обеспечи-
вается системой собственного мускульного аппа-
рата (Иорданский, 1980).

Исследованию механизмов действия вторич-
ной верхней челюсти Teleostei посвящено значи-
тельное количество публикаций (Kirckhoff, 1958;
Osse, 1969; Motta, 1988; Waltzek, Wainwright, 2003;
Westneat, 2006), однако лишь в некоторых из них
сделаны попытки анализа широкого набора дан-
ных, сочетающих анатомию ротового аппарата и
движение его скелетных элементов в процессе
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ловли добычи (Schaeffer, Rosen, 1961; Gosline,
1987). Необходимо отметить, что особенности
механизмов, лежащих в основе смещений maxil-
lare и praemaxillare, обсуждаются до сих пор. Во
многих публикациях значительная вариация ана-
томии, присущая двум вышеуказанным костям у
представителей Teleostei, позволяет авторам про-
анализировать лишь часть морфологических
признаков вторичной верхней челюсти без учета
других (Staab et al., 2012). Классическими работа-
ми в данном направлении считаются исследова-
ния Александера (Alexander, 1967a, 1967b), кото-
рый описывает конструкцию и выдвижение prae-
maxillare у некоторых форм группы Teleostei.
В обзоре Мотта (Motta, 1984) сделана попытка
классификации механизмов, обусловливающих
протракцию praemaxillare, и описаны примеры их
сочетания в рамках одного аппарата питания в за-
висимости от систематического положения пред-
ставителей Teleostei. Однако в настоящее время
вследствие быстро меняющейся таксономии дан-
ной группы (Nelson, 2006) при систематизации
вариантов работы вторичной верхней челюсти
Teleostei большое значение приобретает учет эко-
логии питания рыб и способов начального захва-
та корма. Так, было показано, что одинаковые
“жизненные формы” рыб (Шарова, 1973), обла-
дающие конвергентно сходным устройством вто-
ричных передних челюстей, могут формироваться у
неродственных таксонов (Криволуцкий, 1971; Ре-
шетников, 1993). Необходимо отметить, что в
русскоязычной литературе исследования по ука-
занной тематике (функционирование вторичной
верхней челюсти в связи с ее устройством) немно-
гочисленны (Воскобойникова, 1986; Сиделева,
Механикова, 1990; Gromova, Makhotin, 2018).
Так, Еремеева (1948) описывает развитие в онто-
генезе и устройство челюстного аппарата у взрос-
лых особей некоторых видов карпообразных Cy-
priniformes с заключениями о его функционирова-
нии. В нашем обзоре сделана попытка обобщения
имеющейся информации об анатомии аппарата
maxillare и praemaxillare у Teleostei и о способах его
работы.

Цель настоящего обзора − разработка класси-
фикации вариантов подвижности, которые свой-
ственны вторичной верхней челюсти половозре-
лых особей Teleostei на качественном уровне с
указанием основных особенностей строения ее
элементов. В рамках этой цели поставлены следу-
ющие задачи: 1) подробно описать признаки
костно-мышечной системы вторичной верхней
челюсти у широкого ряда представителей Tele-
ostei; 2) дать функциональную интерпретацию
выявленным чертам анатомии челюстного аппа-
рата; 3) выполнить сравнительный анализ со-
бранных данных для характеристики особенно-
стей добычи корма у спектра таксонов Teleostei.
Признаки морфологии maxillare и praemaxillare
использованы для понимания механизмов их функ-
ционирования при разных способах питания (вса-

сывании, укусе и таране) у большого количества ви-
дов группы. Приведены примеры доминирования и
редукции роли вторичной верхней челюсти в про-
цессе начального схватывания корма.

В тексте использованы следующие сокраще-
ния: m. – мускул (musculus), lig. – связка (liga-
mentum), pr. – отросток (processus), car. – cartilago
(хрящ).

Изменение вторичной верхней челюсти
в ходе эволюции Pisces

Впервые озубленные praemaxillare и maxillare
дифференцировались у палеонисков Palaeonisci-
formes, однако они обладали иными по сравне-
нию с Teleostei функциональными свойствами
(Cloutier, Arratia, 2004). Praemaxillare неподвижно
срасталось с покровными костями крыши нейро-
краниума, а его сочленение с maxillare было плохо
выражено. Последнее вместе с praeoperculum,
quadratojugale, dermohyale и окологлазничными
костями являлось составляющим костного блока
“щеки” рыбы, задний край которого во время от-
крывания рта демонстрировал некоторое смеще-
ние вниз и наружу. Изнутри maxillare крепилось к
небноквадратному хрящу (car. palato-quadratum)
(Gardiner, 1960). Высокоамплитудные латераль-
ные движения суспензориума новоперых рыб Ne-
opterygii способствовали разъединению элемен-
тов наружного костного блока их щеки и, в част-
ности, отделению maxillare и praeoperculum
(Gardiner, 1960). Гардинер (Gardiner, 1967) пола-
гал, что этому процессу способствовало функци-
онирование m. levator arcus palatini (LAP), возрос-
шая мускульная масса которого обеспечивала вы-
шеописанные изменения, а также укрупнение m.
adductor mandibulae (AM). При этом задний ко-
нец maxillare приобретал свободу смещения анте-
ровентрально относительно первичной верхней
челюсти, сочленяясь лишь с ее передним отделом
(Gardiner, 1960). Таким образом, отверстие рта
новоперых рыб сместилось вперед, что привело к
увеличению объема их ротовой полости. Эти пе-
рестройки анатомии обеспечили возникновение
нового способа питания, отличного от прямого
укуса − всасывания, которое значительно расши-
ряло спектр потребляемых типов добычи, вклю-
чая ранее недоступных мелких жертв (Schaeffer,
Rosen, 1961; Дзержинский, 2005).

Путь эволюционных изменений вторичной
верхней челюсти у Teleostei, состоящий из не-
скольких этапов (рис. 1), в ходе которых степень
ее подвижности возрастала, описал Розен (Rosen,
1982). По мнению автора у мезозойских таксонов
этой группы озубленные maxillare и praemaxillare
следовали друг за другом, были прочно соедине-
ны между собой и могли вместе поворачиваться
(“качаться”) ростровентрально вокруг сустава
praemaxillare с этмоидным отделом нейрокраниу-
ма. Размер praemaxillare по сравнению с длинной
рукояткой maxillare, которое образовывало край
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ротового отверстия сверху, был маленьким.
В процессе дальнейшего развития аппарата вто-
ричной верхней челюсти амплитуда смещения
maxillare вперед и вниз увеличивалась; эта кость
образовывала самостоятельное подвижное при-
крепление относительно этмоида и суспензори-
ума (Konstantinidis, Harris, 2011). Длина альвео-
лярной ветви praemaxillare возрастала, накладыва-
ясь на рукоятку maxillare, а головка praemaxillare
усложнялась, формируя сочленовный и восходя-
щий отростки (Delsman, 1925). В наиболее про-
двинутом состоянии у Teleostei maxillare и prae-
maxillare выстроены параллельно друг другу (Re-
gan, 1911). Maxillare утрачивает зубы (Branch,
1966), его верхний конец приобретает комплекс-
ную структуру с несколькими отростками, в том
числе для управления движением головки prae-
maxillare (Ishida, 1994). Последнее образует край
пасти рыбы, поэтому первым входит в контакт с
добычей, осуществляя ее укус и функционально
фактически заменяя maxillare (Delsman, 1925;
Schaeffer, Rosen, 1961; Johnson et al., 1996) (рис. 1).

Морфофункциональные особенности вторичной 
верхней челюсти Teleostei

Основным скелетным элементом, выполняю-
щим крепление вторичной верхней челюсти на

черепе рыбы, является maxillare, второстепенная
роль принадлежит praemaxillare. У большинства
Teleostei maxillare имеет сочленение или поддер-
живает контакт с mesethmoideum/supraethmoide-
um/preethmoideum, этмоидным хрящом или vomer
(Weitzman, 1974; Hartel, Stiassny, 1986; Ishida, 1994;
Johnson et al., 1996), хотя иногда это бывает и ec-
toethmoideum, как у полурыла Zenarchopterus
kampeni (см.: Vandewalle et al., 2002) или жабуна
Opsanus и сапу Batrachoides (см.: Gosline, 1996).
У многих Teleostei, особенно продвинутых (Osse,
1969), maxillare имеет сочленение с palatinum
и/или соединено с ним связками (Weitzman, 1974;
Johnson et al., 1996; Hilton, 2007; Grande, Poyato-
Ariza, 2010). Нередко взаимодействие этих двух ко-
стей обусловливает подвижность maxillare (Ishida,
1994; Vandewalle et al., 2002). Часто palatinum при
формировании сустава с maxillare образует ци-
линдрический вырост – пальцевидный отросток
(Ishida, 1994). Однако у некоторых представите-
лей контакт maxillare c palatinum отсутствует, как,
например, у фрактолема Анзорга Phractolaemus
ansorgii (см.: Grande, Poyato-Ariza, 2010) и некото-
рых аностомовых рыб Anostomidae (см.: Sidlauskas,
Vari, 2008), а взамен его имеется сочленение pala-
tinum c praemaxillare, как у бомбиля Harpadon (см.:
Baldwin, Johnson, 1996). У ряда форм отсутствует
контакт обеих костей верхней вторичной челюсти
с суспензориумом, например, у хоботнорыловых

Рис. 1. Эволюционное развитие вторичной верхней челюсти (а−д) у Teleostei: cвязь между maxillare (mx) и praemaxillare
(prmx) (по: Rosen, 1982). Остальные условные обозначения: alv – ramus alveolaris praemaxillare, pa – pr. ascendens prae-
maxillare, pp – pr. postmaxillaris, pr – pr. articularis praemaxillare.
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Mastacembelidae (см.: Gosline, 1983) и чаудхурие-
вых Chaudhuriidae (см.: Britz, Kottelat, 2003).

Разнообразие вариантов конструкции вторич-
ной верхней челюсти у ряда таксонов Teleostei
огромно (Weitzman, 1974; Bertelsen, Struhsaker,
1977; Travers, 1984; Fink, 1985; Cancino, Burgos,
2009). Путем видоизменения строения, формиру-
ющего его костные, хрящевые и соединительно-
тканные элементы, аппарат питания Teleostei
приобретает новые функциональные возможно-
сти, благодаря чему рыбы могут расширить
спектр потребляемых типов добычи (Michel et al.,
2015). Строение и ориентация maxillare, praemax-
illare и нижней челюсти преобразуются в зависи-
мости от местонахождения корма, его размера и
способа захвата, создавая разные направления
ротового отверстия (верхний, конечный и ниж-
ний рот) (Sidlauskas, Vari, 2008). Внешне сходное
устройство аппарата питания, обусловленное
одинаковыми пищевыми предпочтениями, в ос-
нове может иметь разную конструкцию вторич-
ной верхней челюсти. Так, длинное рыло обык-
новенной длиннорылой рыбы-бабочки Forcipiger
longirostris сформировано чрезвычайно протяжен-
ными praemaxillare и dentale (Ferry-Graham et al.,
2001a), тогда как удлиненный ростральный отдел
черепа макрорамфосодеса Macrorhamphosodes
platycheilus характеризуется крошечным аппара-
том вторичных передних челюстей, смещенным
на значительное расстояние от этмоида нейро-
краниума (Tyler, 1980).

Упрощение конструкции вторичной верхней
челюсти может происходить вследствие 1) потери
функциональной нагрузки у одного/обоих со-
ставляющих ее элементов (Chapman, 1942; Branch,
1966; Johnson et al., 1996; Konstantinidis, Johnson,
2016) и/или 2) необходимости обеспечения сило-
вого укуса добычи (Roberts, 1969; Eagderi, 2010).
Ярким примером утраты роли maxillare в схваты-
вании добычи и по сути изъятия его из состава
вторичных передних челюстей может служить
висцеральный аппарат большинства сомообраз-
ных Siluriformes (см.: Vigliotta, 2008). Редукция
костей вторичной верхней челюсти в процессе
онтогенеза наблюдается у самцов цератиеподоб-
ных удильщиков Ceratioidea. Взамен исчезнув-
ших составляющих у них формируются дополни-
тельные озубленные элементы для прикрепления
к телу самки (Berry, 1964). У ряда видов Teleostei
наблюдается тенденция к формированию объ-
единенной “монолитной” вторичной верхней че-
люсти путем (1) скрепления maxillare с praemaxil-
lare при помощи неподвижных швов (Tyler, 1980)
или (2) полного слияния в единый элемент (Berry,
1964; Travers, 1984; Britz, Kottelat, 2003). У индий-
ской пилайи Pillaia indica и нагаихтиса Nagaichthys
filipes (см.: Britz, Kottelat, 2003) происходит функ-
циональная и анатомическая замена вторичной
верхней челюстью составляющих первичной
верхней челюсти (Travers, 1984). Их крупное, ро-
бустное maxillopraemaxillare по величине значи-

тельно превышает тонкий редуцированный пе-
редний отдел суспензориума, представленный
ectopterygoideum, с ним не сочленяется и осво-
бождает его от участия в схватывании добычи
(Britz, Kottelat, 2003).

С увеличением степени кинетизма вторичной
верхней челюсти в ходе эволюции Teleostei воз-
растала необходимость тонкой регулировки дви-
жений входящих в нее элементов. Основным
приспособлением, осуществляющим этот дина-
мический контроль, являются подразделения
внутренней (у костнопузырных Ostariophysii и па-
ракантоптеригий Paracanthopterygii) или наруж-
ной доли (у акантоптеригий Acanthopteygii)
m. adductor mandibulae (AM) (Rosen, 1982). В
примитивном варианте строения этот мускул
оканчивается на нижней челюсти, выполняя ее
аддукцию (Gosline, 1989). Стоит отметить что, хо-
тя эти мускульные подразделения негомологич-
ны у разных таксонов Teleostei, чаще всего их обо-
значают как “максиллярные порции” или компо-
ненты “порции А1” (Alexander, 1967c; Rosen,
Patterson, 1969; Gosline, 1989). Область окончания
волокон мигрирует вдоль всей длины рукоятки
maxillare (Tchernavin, 1947), а также может пере-
мещаться на соседние связки – примордиальную
(lig. articulo-maxillare), как у некоторых видов со-
мообразных (Schaefer, Lauder, 1986) и продвину-
тых макрурусовых Macrouridae (см.: Tracy, 1976),
или на lig. maxillo-mandibulare, как у обыкновен-
ной морской иглы Syngnathus acus (см.: Branch,
1966). У большинства представителей Teleostei
сокращение этих подразделений АМ будет огра-
ничивать передневентральное смещение рукоят-
ки maxillare (Tchernavin, 1947; Gosline, 1996) или
контролировать повороты данной кости внутрь и
наружу (Schaeffer, Rosen, 1961; Hernandez et al.,
2009; Vilasri, 2013). Ряд авторов отмечают роль
подразделений порции А1 не только в запуске (Al-
exander, 1967b; Liem, 1978; Anker, 1987), но и в
ограничении/блокировке (Alexander, 1967c; Mot-
ta, 1982; Westneat, 2006) подвижности maxillare.
Реже в управление вторичной верхней челюстью
вступают порции А2 или А3 (Ishida, 1994). Иногда
в контроль смещений maxillare включаются до-
полнительные висцеральные мускулы, например,
компоненты m. adductor arcus palatini (AAP) (m. ex-
tensor tentaculi) у ряда видов сомов (Diogo, Vandewal-
le et al., 2002). Стоит отметить, что вследствие
усложнения движений аппарата вторичной верх-
ней челюсти вышеуказанные мускульные образо-
вания в свою очередь подвергаются дальнейшей
дифференцировке: в частности, у морских ворчу-
нов Haemulidae и луциановых рыб Lutjanidae ко-
нечное сухожилие порции А1 может подразде-
ляться на латеральную и медиальную ветви, осу-
ществляя поворот рукоятки maxillare по или
против часовой стрелки (Rosen, Patterson, 1969).
У австралийской вельветки Neopataecus waterhou-
sii на вышеуказанной кости оканчиваются целых
три терминальных сухожилия порций АМ (Ishida,
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Рис. 2. Варианты кинетизма (состояния a–d) вторичной верхней челюсти у Teleostei (см. раздел о кинетизме вторич-
ной верхней челюсти). Условные обозначения, как на рис. 1.

Подвижность вторичной верхней челюсти
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(c)
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В поперечной
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подвижность одного  mx,
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как единого целого

1994). Отсутствие или редукция порции А1 могут
быть связаны с утратой подвижности вторичной
верхней челюсти (Vandewalle, 2002). Мобиль-
ность praemaxillare, независимая от смещений
maxillare, контролируется специализированными
подразделениями АМ, такими как m. retractor
praemaxillae у лорикариевых сомов Loricariidae
(см.: Schaefer, Lauder, 1986).

Кинетизм вторичной верхней челюсти
в сагиттальной (рис. 2) (состояния a−d)

и поперечной плоскостях
В большинстве литературных источников по-

нятие “подвижность” вторичной верхней челю-
сти в сагиттальной плоскости у Teleostei равно-
значно понятию ее “выдвижение” и используется
только в случае присутствия существенного сме-
щения praemaxillare вперед и вниз относительно
этмоидного отдела нейрокраниума в сагитталь-
ной плоскости (a) (рис. 2, 3а) (Liem, 1967; Waltzek,
Wainwright, 2003). Однако данная точка зрения не
учитывает иные варианты кинетизма вторичной
верхней челюсти, играющие важную роль в про-
цессе питания рыбы, такие как (b) смещение prae-
maxillare вместе с maxillare как единого целого (т.е.
при условии их взаимной неподвижности), (c)
смещение одного maxillare, а также (d) подвиж-
ность между отдельными частями praemaxillare.

Кроме того, необходимо помнить о наличии
повсеместно распространенной мобильности
вторичной верхней челюсти в поперечной плос-
кости совместно с абдукцией и аддукцией сус-

пензориумов, которая наблюдается даже в случа-
ях малоподвижного крепления к нейрокраниуму
maxillare и praemaxillare (Lesiuk, Lindsey, 1978;
Fink, 1985). Помимо добывания корма это смеще-
ние наблюдается и в ходе дыхания. Особенно
большой амплитуды подобное отклонение дости-
гает у большерота Eurypharynx pelecanoides и ис-
пользуется этим животным во время специфиче-
ского способа питания (заглатывания), а также
для локомоции по типу “дирижабль” (Nielsen
et al., 1989). В большинстве работ под отведением
вторичной верхней челюсти латерально подразу-
мевается смещение дистальных концов рукояток
maxillare и praemaxillare вбок относительно ней-
рокраниума и суспензориума (Field, 1966; Gos-
line, 1973; Parmentier et al., 1998; Pietsch, Orr, 2007;
Greenfield et al., 2008). Такое движение приводит
к формированию более широкой пасти, что важ-
но для схватывания крупной добычи. Поэтому
латеральное смещение нижнего отдела рукояток
maxillare и praemaxillare часто выражено у широ-
коголовых хищников из окуневидных Percoidei,
таких как групер Epinephelus. Однако более при-
митивные Teleostei могут конвергентно развивать
такой же механизм работы вторичной верхней че-
люсти для формирования огромной пасти, как
это делают рыба-солдат Holotrachys или скорпе-
нопс Scorpaenopsis (см.: Gosline, 1966). Отведение
рукояток maxillare и praemaxillare во время про-
тракции последнего отмечено у карапуса Carapus
acus, рыб-жемчужниц Encheliophis boraborensis и
E. homei (см.: Parmentier et al., 1998), а также у
большинства карповых Cyprinidae (см.: Gosline,
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1973). В некоторых случаях амплитуда переднела-
терального смещения дистальных концов выше-
упомянутых костей достигает чрезвычайно боль-
шой величины, как у самцов щучьей морской со-
бачки Neoclinus blanchardi (см.: Hongjamrassilp
et al., 2018). Наиболее ярким примером подвиж-
ности вторичной верхней челюсти в поперечной
плоскости является кинетизм висцерального ап-
парата тауматихта Акселя Thaumatichthys axeli
(рис. 3б) (см.: Smith, Radcliffe, 1912). Его крупные
praemaxillare могут отводиться и приводиться (от-
крываться и закрываться) в латеро-медиальном
направлении и способны зажимать между собой
добычу (Bertelsen, Struhsaker, 1977), действуя как
капкан у венериной мухоловки Dionaea muscipula
(см.: Volkov et al., 2012). Praemaxillare способны
поворачиваться на полусферической выпуклой по-
верхности этмоидного хряща примерно на 180° (!)
относительно продольной оси головы рыбы (Ber-
telsen, Struhsaker, 1977).

Важно отметить, что разные способы кинетиз-
ма вторичной верхней челюсти Teleostei и меха-
низмы, лежащие в их основе, могут сочетаться
друг с другом и присутствовать в одном висце-
ральном аппарате (рис. 2) (Motta, 1984).

Смещения praemaxillare относительно подвижного 
maxillare (рис. 2, состояние а)

с учетом их морфологии

Протракция вторичной верхней челюсти в ее
классическом понимании (Liem, 1967) вызвана сме-
щением praemaxillare относительно maxillare, кото-
рое чаще всего опосредовано подвижностью (актив-
ной или пассивной) последнего (рис. 2 и 3а: а1).
В случае присутствия сравнительно высокоам-
плитудного выдвижения praemaxillare и maxillare
относительно переднего конца нейрокраниума
эти кости выделяют в качестве максиллярного
аппарата (Olney et al., 1993; Baldwin, Johnson,
1996). В развитом максиллярном аппарате голов-
ки maxillare и praemaxillare связаны друг с другом,
передним отделом нейрокраниума и суспензори-
умом набором связок (Branch, 1966; Rosen, 1982;
Johnson et al., 1996), в частности крестообразны-
ми связками (Rosen, Patterson, 1969; Ishida, 1994).
В редких случаях перемещение praemaxillare в со-
ставе вторичной верхней челюсти происходит без
участия maxillare (рис. 2, а2), как это имеет место
в аппарате питания четырехглазой рыбы Anableps
anableps (см.: Michel et al., 2015) и других продви-
нутых видов карпозубообразных Cyprinodon-
tiformes (см.: Hernandez et al., 2009), бентопелаги-

Рис. 3. Составляющие вторичной верхней челюсти, (а) демонстрирующей подвижность в сагиттальной плоскости
(рис. 2, состояние а1) у лофота Lophotus lacepede (вид сбоку), praemaxillare которого способно к значительной протрак-
ции вследствие смещения maxillare (по: Olney et al., 1993); (б) выполняющей смещения в поперечной плоскости при
схватывании добычи у тауматихта Акселя Thaumatichthys axeli, вид спереди (аппарат “капкана” praemaxillare) (по: Ber-
telsen, Struhsaker, 1977). Стрелки − направление смещения костей. Условные обозначения здесь и на рис. 4 и 5: alv –
ramus alveolaris praemaxillare, art – anguloarticulare, ce – c. ethmoidalis, cp – c. palatinum, cr – os coronomeckeli, d – dentale,
ech – ectoethmoideum, ect – ectopterygoideum, ent – entopterygoideum, es – eska, hm – hyomandibulare, lpr – lig. praemax-
illare, mt – metapterygoideum, mx – maxillare, neur – neurocranium, o – operculum, pa – pr. ascendens praemaxillare, pal –
palatinum, par – parasphenoideum, pop – praeoperculum, pp – pr. postmaxillaris, ppt – рalatopterygoideum, pr – pr. articularis
praemaxillare, pret – praemaxilloethmoideum, prmx – praemaxillare, q – quadratum, ra – retroarticulare, rc – c. rostrale, so –
suboperculum, sy – symplecticum, v – vomer.
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ческих особей тихоокеанской желеносной рыбы
Ateleopus japonicus (см.: Sasaki et al., 2006) и у неко-
торых представителей лорикариеподобных сомов
Loricarioidea (см.: Schaefer, Lauder, 1986). У пред-
ставителей Teleostei изменчивость в степени вы-
движения вторичной верхней челюсти часто
связана с дивергенцией в экологии питания
(Motta, 1984). Многие Teleostei выдвигают толь-
ко вторичную верхнюю челюсть, однако некото-
рые представители, такие как рыбы-бабочки
Chaetodontidae (см.: Ferry-Graham et al., 2001b),
губан-обманщик Epibulus insidiator (см.: Westneat,
Wainwright, 1989) и цихлиды Cichlidae (см.:
Waltzek, Wainwright, 2003), могут единовременно
протрагировать и нижнюю челюсть. Мотта (Mot-
ta, 1988) сообщает о наличии асимметрии рта у
рыб-бабочек, поскольку степень участия челю-
стей в формировании выдвинутого ротового от-
верстия у разных видов может меняться: напри-
мер, протракция обеспечивается смещением впе-
ред только нижней челюсти на 70%, а верхней
челюсти на 30%, тогда как у других представите-
лей это соотношение составляет 50 : 50.

У многих видов Teleostei, обладающих сильно
выдвижимым praemaxillare, данная кость имеет
ряд характерных признаков. Один из них − нали-
чие гипертрофированного восходящего отростка
(рис. 1, рис. 3а) (Rosen, Patterson, 1969; Westneat,
Wainwrigth, 1989). Во многих случаях значитель-
ная длина восходящего отростка способствует
увеличению амплитуды протракции несущей его
кости (Tracy, 1976; Westneat, Wainwright, 1989;
Ishida, 1994), однако это справедливо не для всех
таксонов Teleostei (см.: Greenfield et al., 2008; Mi-
chel et al., 2015) ввиду сочетания множества мор-
фологических факторов, оказывающих влияние
на процесс перемещения вторичной верхней че-
люсти (Gibb, 1997). У определенных представите-
лей наряду с подвижностью praemaxillare наблю-
дается редукция восходящего отростка (Hernan-
dez et al., 2009).

Розен и Паттерсон (Rosen, Patterson, 1969) от-
мечали, что возникновение рострального хряща в
максиллярном аппарате Teleostei связано с увели-
чением мобильности praemaxillare. По-видимо-
му, изначально это образование служило упругой
“подушкой” между данной костью и этмоидом,
играя роль новой точки опоры для ее поворотов.
В ходе онтогенеза ныне живущих Teleostei ро-
стральный хрящ обособляется от хрящевого за-
чатка нейрокраниума − этмоидной пластинки,
формирующейся на основе трабекул (Nel, Swane-
poel, 1984). У современных таксонов ростральный
хрящ опосредует протракцию praemaxillare (Ishida,
1994; Pietsch, Orr, 2007; Vilasri, 2013). У большин-
ства представителей с ним прочно связаны восхо-
дящие отростки этих костей контрлатеральных
сторон головы (Delsman, 1925), хотя иногда между
ними и ростральным хрящом сохраняется по-
движность (Sasaki et al., 2006). У части видов зна-
чительная амплитуда выдвижения praemaxillare

взаимосвязана с хрящом крупного размера, как у
восточноатлантического лофота Lophotus lacepede
(см.: Olney et al., 1993) (рис. 3а) или звездочетовых
Uranoscopidae (см.: Vilasri, 2013). Хартел и Стисни
(Hartel, Stiassny, 1986) полагали, что истинный
ростральный хрящ имеется только у Acanthomor-
pha, тогда как у других групп Teleostei присутствует
спектр разнообразных, но нефункциональных
“ложных” вариантов, которые не обусловливают
протракцию praemaxillare. Эти образования него-
мологичны друг другу и настоящему ростральному
хрящу Neoteleostei. Подобные единичные лож-
ные хрящи можно обнаружить у диплофуса Diplo-
phos (см.: Fink, Weitzman, 1982) и ящероголова Sy-
nodus (см.: Hartel, Stiassny, 1986), парные структу-
ры имеются у зеленоглазки Chlorophthalmus,
алепизавра Alepisaurus (см.: Hartel, Stiassny, 1986) и
ипнопса Ipnops (см.: Theisen, 1966). Отсутствие
рострального хряща не всегда означает потерю
выдвижения вторичной верхней челюсти (Pi-
etsch, 1978).

Механизм выдвижения praemaxillare (1−4 спо-
соба) неоднократно развивался независимо в раз-
ных группах Teleostei (см.: Schaeffer, Rosen, 1961;
Lauder, 1982, 1985). (1) В качестве одного из рас-
пространенных способов можно указать поворот
рукоятки maxillare вокруг собственной оси, кото-
рый инициируется сокращением порции А1 (Alex-
ander, 1967b; Liem, 1978) или запускается пассивно
опусканием нижней челюсти (Alexander, 1967b,
1967c; Motta, 1982). Чаще всего последствием это-
го процесса является перемещение praemaxillare
вперед и вниз, что вызывает уменьшение диаметра
ротового отверстия рыбы. Однако у некоторых
форм в результате описываемого движения древко
praemaxillare, наоборот, приподнимается вверх,
увеличивая амплитуду раскрывания вторичной
верхней челюсти, как это происходит у саргано-
щуки Belonesox belizanus (см.: Ferry-Graham et al.,
2010).

(2) Абдукция dentale путем натягивания lig.
maxillo-mandibulare, вызывающая перенос руко-
ятки maxillare передневентрально, которое, в свою
очередь, протрагирует praemaxillare; это самый рас-
пространенный способ выдвижения последнего у
Teleostei (см.: Gosline, 1973; Liem, 1978; Motta, 1984;
Anker, 1987; Waltzek, Wainwright, 2003).

(3) У многих таксонов поднятие вверх черепа
служит для ориентации зубов praemaxillare вперед
на добычу, поскольку вторичная верхняя челюсть
прочно связана с этмоидом (Janovetz, 2005). Од-
нако у некоторых видов Teleostei со слабо закреп-
ленными praemaxillare и maxillare поднятие ней-
рокраниума будет вызывать соскальзывание этих
костей с рыла рыбы передневентрально, тем са-
мым производя их небольшую протракцию вне
зависимости от движений dentale (Motta, 1982;
Westneat, 2006).

(4) Многие авторы отмечают в той или иной
степени выраженное влияние суспензориума на
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процесс перемещения вторичных передних че-
люстей, чаще всего передающееся посредством
maxillare (Delsman, 1925; Alexander, 1967c;
Waltzek, Wainwright, 2003). Существование этого
механизма взаимодействия первичной верхней
челюсти с максиллярным аппаратом обусловлено
сдвигом конструкции суспензориума вперед, в
том числе в результате перемещения рострально
челюстного сустава в ходе эволюции Teleostei
(см.: Дзержинский, 2005; Gardiner, 1960, 1967;
Schaeffer, Rosen, 1961). У части представителей
отведение суспензориумов блокирует ретракцию
ранее выдвинутого praemaxillare путем “запира-
ния” пальцевидным отростком palatinum головки
maxillare (Alexander, 1967c). По мнению Лиема
(Liem, 1978), у цихлид подобная абдукция напря-
мую вызывает протракцию восходящих отрост-
ков praemaxillare путем выдавливания их со ската
нейрокраниума вперед с помощью натянутого lig.
palato-palatinum ввиду отсутствия контакта пре-
максиллярного мыщелка maxillare с сочленовным
отростком praemaxillare. Однако по другим дан-
ным (Barel et al., 1977) у цихлид последнее сочле-
нение хорошо развито, обеспечивая взаимодей-
ствие вышеуказанных двух костей как по меха-
низму выдвижения praemaxillare при опускании
нижней челюсти (а) (Motta, 1984), так и (б) путем
“выжимания” восходящих отростков костей ро-
стрально натяжением lig. intermaxillare (Conith
et al., 2019), связывающего контрлатеральные го-
ловки maxillare, аналогично варианту, предложен-
ному Лиемом (Liem, 1978). В последнем случае уча-
стие palatinum и lig. palato-palatinum выступает в ка-
честве дополнения. Подвижность суспензориума
в сагиттальной плоскости относительно нейро-
краниума, а также смещение одних его костей от-
носительно других обеспечивают протракцию
максиллярного аппарата совместно с нижней че-
люстью у обыкновенной длиннорылой рыбы-ба-
бочки и желтой длиннорылой рыбы-бабочки
Forcipiger flavissimus (см.: Motta, 1988; Ferry-Gra-
ham et al., 2001a). В черепе у этих видов рыб че-
люстной сустав обладает способностью к перед-
незадним перемещениям.

Иные варианты кинетизма вторичной верхней 
челюсти (рис. 2, состояние b−d) и его отсутствие

Тенденция к увеличению использования укуса
и/или тарана тела (Nelson, 1976; Muller, Osse,
1984) в процессе схватывания добычи взаимосвя-
зана с видоизмениями устройства вторичной
верхней челюсти и характером ее кинетизма
(b−d) у определенных таксонов Teleostei. Однако
у некоторых представителей сочетание специфи-
ческой анатомии и использования указанных ни-
же способов мобильности maxillare приводит к
росту эффективности всасывания, как, напри-
мер, у топорика Мюллера Maurolicus muelleri (см.:
Weitzman, 1974).

(b) Часто praemaxillare неподвижно/малопо-
движно относительно maxillare и перемещается
вместе с ним как единый элемент относительно
нейрокраниума (рис. 4а). При этом данные кости
расположены последовательно (Weitzman, 1974)
или параллельно друг другу (Tyler, 1980; Parmenti-
er et al., 2000). Между ними отсутствуют связки и
мениски. Следствием подобного устройства вто-
ричной верхней челюсти в большинстве работ ав-
торы указывают “отсутствие или ограниченную
степень ее выдвижения” (Branch, 1966; Tyler,
1980; Wassenbergh et al., 2011), упуская из виду
иной вариант кинетизма.

При открывании dentale верхний конец maxil-
lare пассивно поворачивается в сочленении с ней-
рокраниумом/palatinum, а нижний отдел рукоят-
ки кости смещается передневентрально за счет
натяжения lig. maxillo-mandibulare (как правило,
это движение не достигает большой амплитуды)
(Weitzman, 1974; Fink, Weitzman, 1982). У некото-
рых видов сустав с этмоидом формирует praemax-
illare, как у жемчужницы-охотника Onuxodon fowl-
eri (см.: Parmentier et al., 2000) и танганикского хо-
ботнорыла Mastacembelus tanganicae (см.: Gosline,
1983), или оба – maxillare и praemaxillare (Weitz-
man, 1974). Praemaxillare поворачивается вверх и
назад, ориентируя зубы навстречу захватываемой
добыче, например, у тигровой рыбы Hydrocynus sp.
(см.: Vari, 1979) и королевской макрели Scombero-
morus cavalla (см.: Ferguson, 2014). Оригинальный
случай кинетизма вторичной верхней челюсти
выявлен у палочкохвоста Stylophorus chordatus, у
которого прочно скрепленные друг с другом prae-
maxillare и maxillare в процессе питания способны
смещаться вниз относительно нейрокраниума на
расстояние, равное его длине, хотя при этом оста-
ются неподвижными относительно нижней че-
люсти. Главной движущей силой данного меха-
низма является абдукция dentale (Pietsch, 1978).

У части представителей Teleostei имеют место
переднезадние перемещения всей вторичной
верхней челюсти относительно нейрокраниума.
Ретракция прочно скрепленных между собой
maxillare и praemaxillare у танганикского хоботно-
рыла M. tanganicae происходит благодаря сокра-
щению АМ, оканчивающегося на рукоятке maxil-
lare; при этом происходит скольжение обеих ко-
стей назад по нижней стороне этмоида (Gosline,
1983). Вторичная верхняя челюсть эустомиаса Eu-
stomias obscurus обладает способностью к смеще-
нию рострально относительно этмоидного отдела
нейрокраниума, выполняемому посредством
протракции переднего отдела суспензориума
(Schnell, Johnson, 2017). При этом maxillare и prae-
maxillare выезжают вперед по вентральной по-
верхности vomer “на салазках” palatinum. Такая
мобильность возможна благодаря наличию зна-
чительной подвижности между передним и зад-
ним отделами суспензориума данного представи-
теля, соединенными между собой лишь связкой
(Fink, 1985). При опускании вниз нижней челюсти
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рукоятки praemaxillare и maxillare эустомиаса от-
носительно нее остаются неподвижными (Schnell,
Johnson, 2017).

(c) При опускании dentale может наблюдаться
смещение одного maxillare, тогда как praemaxil-
lare неподвижно причленено к этмоиду для созда-
ния прочного укуса (рис. 4б), что характерно для
ножетелки муравьеда Orthosternarchus tamandua
(см.: Hilton, 2007), электрического угря Electro-
phorus electricus и гимнотов Gymnotus (см.: Datovo,
Vari, 2014). У перечисленных видов praemaxillare
напрямую не контактирует с maxillare, будучи
связанным с последним лишь соединительной
тканью. При этом maxillare осуществляет смеще-
ния своим нижним концом передневентрально,
поддерживая верхнюю губу рыбы и прикрывая
небольшое ротовое отверстие с боков (Hilton,
2007). Классическим примером подвижности од-
ного maxillare, опосредуемой смещением суспен-
зориума, вне зависимости от аддукции/абдукции
dentale является кинетизм небно-максиллярного
механизма большинства сомов. Palatinum, полно-
стью обособленное от заднего отдела суспензори-
ума, способно к самостоятельным перемещениям
и служит для управления движениями maxillare.
Praemaxillare обычно неподвижно прикреплено к
этмоидному отделу нейрокраниума (Diogo, Van-
dewalle, 2003).

(d) У некоторых представителей Teleostei prae-
maxillare демонстрирует внутренний кинетизм од-
них своих отделов относительно других (рис. 4в).
В качестве адаптации к увеличению ширины па-

сти животного в латеральном направлении аль-
веолярное древко вышеупомянутой кости приоб-
ретает способность отводиться вперед и наружу
путем поворота в шарнирном суставе, который
формируется между ним и восходящим отрост-
ком. Это смещение происходит в процессе про-
тракции praemaxillare у некоторых удильщикооб-
разных Lophiiformes (см.: Pietsch, Orr, 2007), таких
как европейский удильщик Lophius piscatorius
(см.: Field, 1966), а также у рыб-жаб семейства Ba-
trachoididae (см.: Greenfield et al., 2008), напри-
мер, у жабуна и сапу (Gosline, 1996).

У хоботнорылов рода Macrognathus praemaxil-
lare расчленяется на длинную серию расширен-
ных латерально и гнущихся мелкоозубленных
костных пластинок, которые тянутся вдоль ниж-
ней поверхности “хобота” животного (рис. 4в).
Они способны смещаться относительно друг дру-
га и постепенно уменьшаются в размере по на-
правлению к переднему концу головы рыбы. Ко-
личество пластинок варьирует от 9−12 пар у более
примитивных видов рода Macrognathus до 14–
28 пар у продвинутых форм с более длинным “хо-
ботом” (Travers, 1984). Поддержку конструкции ры-
ла осуществляет длинный упругий хрящ, вентраль-
но соединенный с группой костных элементов
praemaxillare соединительно-тканными волокна-
ми. В процессе поиска пищи этот хрящ изгибает-
ся, заставляя пластинки кости смещаться относи-
тельно друг друга синхронно с этим движением,
тем самым формируя подвижный слаженный меха-
низм высокоманевренного “хобота” (Sufi, 1956;
Gosline, 1983).

Рис. 4. Конструкция вторичной верхней челюсти (вид сбоку), способной к (а) смещениям неподвижных друг относи-
тельно друга maxillare и praemaxillare у полурыла Zenarchopterus kampeni (рис. 2, состояние b) (по: Vandewalle et al., 2002);
(б) перемещениям одного maxillare, тогда как praemaxillare неподвижно причленено к этмоиду у магостернархуса Ma-
gosternarchus duccis (рис. 2, состояние c) (по: Lundberg et al., 1996); демонстрирующей (в) внутренний кинетизм расчле-
ненного praemaxillare у глазчатого макрогнатуса Macrognathus aculeatus (рис. 2, состояние d) (по: Travers, 1984) или (г)
отсутствие кинетизма у грязевого угря Pythonichthys macrurus (по: Eagderi, 2010). Стрелки показывают направление
смещения костей, синие круги условно обозначают точку, относительно которой происходят смещения элементов.
Области неподвижного прирастания maxillare/praemaxillare показаны штрихами. Условные обозначения, как на рис. 3.
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Настоящее (полное) отсутствие кинетизма ко-
стей вторичной верхней челюсти встречается в
группе Teleostei не так часто (рис. 2, рис. 4г). Спе-
циализация к укусу во многих случаях способ-
ствует развитию жесткой верхней челюсти и по-
этому не совместима с какими-либо формами ее
мобильности. Отмечено (Gosline, 1973), что
только у определенных Neoteleostei, например
губановых рыб Labridae, наблюдается сочетание
выдвижимого praemaxillare с умеренно прочным
укусом. У грязевого угря Pythonichthys macrurus
удлиненная преорбитальная часть черепа – prae-
maxilloethmoideum – служит основанием для не-
подвижного прирастания maxillare, несущего
крупные зубы (Eagderi, 2010). У самцов пеликано-
вой ножетелки Compsaraia samueli maxillare и prae-
maxillare неподвижно прикреплены к хрящу
palatinum и к этмоиду (Albert, Crampton, 2009).
У быстроходных видов, которые ловят добычу в
акваториях со скоростным течением, применяю-
щих при схватывании жертв элементы тарана тела,
выдвижение вторичной верхней челюсти стано-
вится гидродинамически невыгодным и редуци-
руется. В связи с этим у меч-рыбы Xiphias gladius
maxillare и praemaxillare включены в состав ро-
струма нейрокраниума (Cancino, Burgos, 2009).

Уменьшение роли вторичной верхней челюсти
в схватывании добычи (рис. 5)

У определенных форм Teleostei, по-видимому,
вследствие специализированного устройства ап-
парата питания роль maxillare и praemaxillare в на-
чальном схватывании добычи снижается в пользу
задействования в этом процессе других отделов
черепа. Поэтому структурные элементы вторич-
ной верхней челюсти не всегда соответствуют су-
ществующей в действительности ее “функцио-
нальной версии”, непосредственно выполняю-
щей прием корма. Так, у некоторых видов
Teleostei, использующих во время питания укус,
значение костей суспензориума в захвате добычи
в различной степени увеличивается и может пре-
вышать вклад вторичной верхней челюсти. Часто
это сопровождается редукцией maxillare и/или
praemaxillare (Johnson et al., 1996; Konstantinidis,
Johnson, 2016; Воскобойникова, Назаркин, 2017).
Таким образом, устройство верхней челюсти вто-
рично приобретает предковые черты, поскольку
доминирование первичной верхней челюсти в за-
хвате добычи является исходным (анцестраль-
ным) признаком для Pisces (Cloutier, Arratia,
2004). Однако в данном случае мы имеем дело со
специализацией челюстей. Функциональная заме-
на praemaxillare и maxillare элементами суспензори-
ума присутствует у южноокеанского кинжалозуба
Anotopterus vorax: размер его длинного гипертрофи-
рованного palatinum превышает величину каудаль-
ной части первичной верхней челюсти. Описывае-
мая кость на всем протяжении медиальной сторо-
ной прочно прикреплена к хрящу этмоидного

отдела нейрокраниума и, таким образом, приоб-
ретает в нем крепкую опору для выполнения уку-
сов добычи. Palatinum несет крупные клыки, раз-
мер которых превышает размер зубов на нижней
челюсти; praemaxillare и maxillare редуцированы
до тонких, грацильных косточек (Воскобойнико-
ва, Назаркин, 2017). Похожее строение черепа у
гигантуры Gigantura chuni (см.: Berry, 1964; Kon-
stantinidis, Johnson, 2016) (рис. 5а) и у воинствен-
ного батизавра Bathysaurus ferox (см.: Konstan-
tinidis, Johnson, 2016). Длинное крупное palatinum
этих рыб обладает большими клыковидными зу-
бами, по протяженности превышает задний отдел
суспензориума и выполняет главную роль в схва-
тывании добычи. У гигантуры укус описываемой
кости дополняется клыками, сидящими на en-
topterygoideum; praemaxillare отсутствует, а maxil-
lare имеет вид небольшой пластиночки, находя-
щейся в углу рта животного. У воинственного ба-
тизавра к наружной стороне palatinum прилегает
длинное тонкое озубленное praemaxillare, выпол-
няющее второстепенную роль при схватывании
добычи; у взрослых форм maxillare практически
полностью исчезает. Исследования Балдвин и
Джонсон (Baldwin, Johnson, 1996) показали, что у
личинок гигантуры и воинственного батизавра
имеются хорошо развитые praemaxillare и maxil-
lare, расположенные параллельно друг другу, а
также palatinum небольшого размера. Однако в
ходе дальнейшего онтогенеза челюстной аппарат
данных рыб претерпевает значительные струк-
турные изменения. Результаты исследования
этих авторов подтверждают, что у двух описывае-
мых видов схватывание добычи при помощи пер-
вичной верхней челюсти приобретено вторично.

У некоторых видов Teleostei протяженный пе-
редний отдел нейрокраниума вносит значимый
вклад в схватывание добычи. Так, у глазчатого
макрогнатуса Macrognathus aculeatus при приведе-
нии нижней челюсти напротив нее оказывается
преорбитальный отдел черепной коробки, тогда
как верхняя вторичная челюсть сдвинута ро-
стрально, выполняя в основном функцию опоры
для конструкции “хобота” рыла, и слабо участву-
ет в удержании жертвы (Travers, 1984). У многих
видов угреобразных Anguilliformes имеется удли-
ненная передняя часть нейрокраниума, которая
представляет собой результат слияния ethmoide-
um, vomer и praemaxillare. Клыки на praemaxil-
loethmovomer больше, чем на maxillare, поэтому
praemaxilloethmovomer играет главную роль в укусе
добычи (Eagderi, 2010). У рыбы-меча кости вторич-
ной верхней челюсти включены в состав конусо-
образного рострума нейрокраниума. Поэтому
длина “функциональной” верхней челюсти, со-
ставленной из vomer, mesethmoideum, frontale,
maxillare и praemaxillare, значительно превышает
величину нижней челюсти (Cancino, Burgos,
2009).

Некоторые представители Teleostei обладают
“комплексной” верхней челюстью, включающей
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элементы первичной, вторичной верхних челю-
стей и ростральный отдел нейрокраниума. На-
пример, у самцов пеликановой ножетелки maxil-
lare и praemaxillare имеют весьма маленькие раз-
меры по сравнению с длиной dentale и не вносят
какой-либо существенный вклад в захват и удер-
жание добычи (рис. 5б). Поэтому “функциональ-
ная” верхняя челюсть формируется протяжен-
ным передним отделом суспензориума (хрящ
palatinum и entopterygoideum), преорбитальной
частью нейрокраниума и миниатюрными костя-
ми вторичной верхней челюсти (Albert, Crampton,
2009). Отмечено, что у малоротой макропинны
Macropinna microstoma maxillare настолько слабо
соединено с нейрокраниумом, что не может иг-
рать роли в удерживании добычи (Chapman,

1942). Поэтому в процессе схватывания корма
функцию “верхней челюсти” исполняет перед-
няя часть черепной коробки – vomer, работаю-
щий вместе с прочно фиксированными относи-
тельно него palatinum и pterygoideum.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ведущим направлением эволюции вторичной
верхней челюсти Teleostei является увеличение
сложности ее строения, взаимосвязанное с фор-
мированием подвижности как целого, так и от-
дельных составляющих. На основе анализа лите-
ратурных данных составлена качественная систе-
матизация вариантов кинетизма вторичной
верхней челюсти у Teleostei на дефинитивной ста-

Рис. 5. Уменьшение роли вторичной верхней челюсти в схватывании добычи у Teleostei на примере устройства черепа
(вид сбоку) у гигантуры Gigantura chuni (по: Konstantinidis, Johnson, 2016) и пеликановой ножетелки Compsaraia samueli
(самец) (по: Albert, Crampton, 2009). Условные обозначения, как на рис. 3.
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дии развития с указанием механизмов, лежащих в
основе выделяемых способов подвижности. По-
казано, что все возможные перемещения maxil-
lare и praemaxillare относительно нейрокраниума
происходят преимущественно в сагиттальной
и/или поперечной плоскостях. В сагиттальной
плоскости описаны четыре варианта подвижно-
сти (a−d) двух указанных костей. Предыдущие
работы подобной направленности в основном
были сосредоточены на описании лишь одного
способа перемещения вторичной верхней челю-
сти – протракции praemaxillare, другим видам ее
мобильности уделено небольшое внимание.

В настоящей работе приведены примеры того,
что внешне сходное устройство аппарата питания
в основе может иметь разную конструкцию вто-
ричной верхней челюсти. У ряда представителей
Teleostei praemaxillare, способное к сравнительно
значительной по амплитуде протракции, облада-
ет хорошо развитым восходящим отростком,
крупными менисками, опосредующими контакт
кости с соседними элементами черепа, и боль-
шим ростральным хрящом. Для многих таксонов
характерно наличие нескольких разных способов
выдвижения praemaxillare, которые могут присут-
ствовать в одном аппарате питания. На основа-
нии недавно полученных данных об особенно-
стях устройства вторичной верхней челюсти у ци-
хлид (Conith et al., 2019) нами указан приоритет
lig. intermaxillare в выдвижении praemaxillare вза-
мен ведущей роли lig. palato-palatinum в механиз-
ме, предложенном Лиемом (Liem, 1978). Уточнен
вариант кинетизма вторичной верхней челюсти у
эустомиаса. Приведен не указанный в предше-
ствующих работах описываемой тематики при-
мер внутренней подвижности praemaxillare, соче-
тающей смещения данной кости в сагиттальной и
поперечной плоскостях, имеющейся у предста-
вителей хоботнорыловых. Отмечено, что тенден-
ция к преимущественному использованию укуса
и/или тарана тела в процессе схватывания добы-
чи у Teleostei может приводить к уменьшению
подвижности вторичной верхней челюсти. От-
сутствие кинетизма костей вторичной верхней
челюсти, встречающееся у представителей груп-
пы, по-видимому, приобретено ими вторично.
Для определенных форм Teleostei, имеющих спе-
циализированное устройство аппарата питания,
роль maxillare и praemaxillare в начальном схваты-
вании добычи снижается в пользу задействования
в этом процессе других отделов черепа – суспен-
зориума и/или нейрокраниума.

Приведенный обзор и систематизация морфо-
функциональных особенностей вторичной верх-
ней челюсти Teleostei способствуют более глубо-
кому пониманию направлений эволюции данной
группы рыб. Выполненное сравнение анатомии
аппарата питания разных таксонов может быть
востребовано в палеонтологических исследова-
ниях для оценки и воссоздания вероятных связей
структур черепа и особенностей экологии иско-

паемых форм Teleostei. Анализ широкого спектра
структурных адаптаций челюстей рыб полезен
для решения таксономических и филогенетиче-
ских проблем у костистых рыб.
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Function and Morphology of the Mandibular Upper Jaw in Teleostei: 
Dependence on the Feeding Peculiarities

E. S. Gromovaa and a

aLomonosov Moscow State University, Moscow 119991, Russia

The review presents an overview of the function of the mandibular upper jaw in connection with the pecu-
liarities of the jaw morphology in various Teleostei species at the definitive stage of development. The main
variations of maxillare and premaxillare kinetics in sagittal and transverse planes are described. It is shown
that a similar external arrangement of the teleost feeding apparatus may have a different structure of the man-
dibular upper jaw inside.

Keywords: Teleostei, functional morphology, feeding apparatus, mandibular upper jaw, kinetics, maxillare,
premaxillare, premaxillare protrusion, rostral cartilage
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