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Приведен обзор особенностей устройства суспензориума у представителей Teleostei на дефинитив-
ной стадии развития в зависимости от особенностей его функционирования при  различных спосо-
бах питания этой группы животных. В основе предлагаемой качественной классификации строения
подвесочного аппарата рыб лежит укрепление или ослабление его конструкции. В обзоре дана ха-
рактеристика разновидностей внутреннего кинетизма суспензориума видов Teleostei и описан
механизм “внутренней аддукции”.
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Устройство костномускульной системы чере-
па взаимосвязано с особенностями пищевого по-
ведения Teleostei (Westneat, 1991, 1994), последнее
имеет ведущее значение в формировании диеты
(Wainwright, Richard, 1995). Авторы Wainwright
(1991), Turingan (1994) придерживаются мнения,
что функциональная морфология аппарата пита-
ния костистых рыб формирует характер их кор-
модобывания. В литературе исследования, описы-
вающие вариацию строения составляющих черепа у
широкого набора представителей, принадлежащих
к различным таксонам Teleostei, в связи с действием
этих структур в процессе питания и/или особен-
ностями экологии добычи пищи, представляют
собой нечастое явление (Wainwright, Richard,
1995; Westneat, 2004), особенно в отношении сус-
пензориума. В публикациях подобной тематики
для изучения обычно используют лишь выбороч-
ные таксоны Teleostei без сравнения с остальны-
ми представителями этой группы (Воскобойни-
кова, 1985). Более распространены работы, в ко-
торых авторы приводят спектр данных о
различиях морфологии устройства подразделе-
ний аппарата питания (но без суспензориума) ря-
да видов рыб без обсуждения функциональных
причин обнаруженного разнообразия (Winterbot-

tom, 1974a; Datovo, Vari, 2014; Кузищин и др.,
2020). Суспензориум Teleostei представляет собой
единую “костную щеку” рыбы и в основном
cформирован элементами первичной верхней че-
люсти животного с включением некоторых по-
кровных окостенений (Osse, 1969; Anker, 1974; Tu-
ringan, Wainwright, 1993). Часть составляющих его
костей могут быть озублены (Sulak, 1977). В на-
стоящей работе при описании суспензориума мы
также будем использовать условный термин
“подвесочный аппарат”. Впервые суспензориум
появляется у новоперых рыб Neopterygii. Предпо-
сылками для его формирования стали переориента-
ция, укорочение и смещение вперед hyomandibulare
относительно его положения, свойственного па-
леонискам Palaeonisciformes (Дзержинский, 2005).
Как правило, подвесочный аппарат Teleostei, поми-
мо сочленений с нейрокраниумом, формирует су-
ставные поверхности еще: с жаберной крышкой, с
гиоидом и с вторичной верхней и нижней челю-
стями. Количество исследований, описывающих
морфологию суспензориума Teleostei, существенно
превышает число публикаций, посвященных осо-
бенностям его действия (Ballintijn et al., 1972). В со-
временной русскозычной литературе отсутствуют
обзоры с анализом внутреннего кинетизма подве-
сочного аппарата у ряда видов Teleostei. Имеются
отдельные исследования, дающие представления
о подвижности составляющих суспензориума
друг относительно друга лишь у одиночных так-
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сонов указанной группы рыб (Liem, 1970; Ballint-
ijn et al., 1972; Westneat, Wainwright, 1989 и др.).

Цель настоящего обзора – обобщение имею-
щейся информации по анатомии подвесочного
аппарата у Teleostei и качественная оценка функ-
ционального значения выявленных особенно-
стей спланхнокраниума, связанных с различны-
ми способами питания – всасыванием (Lauder,
1985), укусом (Barel, 1983) и тараном (Konow, Fer-
ry-Graham, 2013) – у большого числа видов. Клас-
сификация вариантов взаимосвязи суспензори-
ума с нейрокраниумом у Teleostei,  разработанная
ранее (Stensio, 1921, 1932; De Beer, 1937; Hofer,
1945; Дзержинский, 2005 и др), требует дополне-
ния и обновления современными морфологиче-
скими данными, сведениями определяющими
характер внутреннего кинетизма суспензориума у
ряда видов костистых рыб.

При описании устройства черепа рассматри-
ваются сочленения суспензориума с этмоидным,
глазничным и слуховым отделами нейрокраниу-
ма. В работе использованы термины, применяе-
мые в литературе при характеристике скелета
(Osse, 1969; Гуртовой и др., 1976), соединительно-
тканных элементов (Lauder, 1980) и мышц Tele-
ostei (Winterbottom, 1974a).

Общая характеристика конструкции 
суспензориума Teleostei

В суспензориуме большинства генерализован-
ных форм Teleostei (таких как лососевые Salmoni-
dae (Громова, Махотин, 2016), умбровые Umbri-
dae (Wilson, Veilleux, 1982) (рис. 1), определенные

сельдевые Clupeidae (Kirchhoff, 1958) самый ро-
стральный элемент – palatinum, тогда как крыло-
видные кости (ectopterygoideum, entopterygoideum
и metapterygoideum) занимают относительно него
каудальную позицию (Kirchhoff, 1958; Osse, 1969;
Wilson, Veilleux, 1982). Quadratum, находящийся в
наиболее вентральной области “костной щеки”
рыбы, участвует в формировании челюстного су-
става сверху и сзади. У большинства форм Tele-
ostei praeoperculum включено в состав суспензо-
риума (Osse, 1969; Anker, 1974; Turingan, Wain-
wright, 1993), в связи с чем, смещения данной
кости не зависят от движений жаберной крышки
(Branch, 1966; Liem, 1970; Waltzek, Wainwright,
2003). Metapterygoideum своим задним краем кон-
тактирует с передней частью hyomandibulare, по-
следняя, в свою очередь, соединена с ростральной
кромкой prаeoperculum (Osse, 1969; Ballintijn et al.,
1972). Обычно точная окклюзия элементов перед-
него отдела суспензориума и нижней челюсти у
Teleostei отсутствует, за исключением лишь неко-
торых видов, таких как акантонус Acanthonus
(Howes, 1992).

У большинства Teleostei присутствует этмо-
гиостилия: причленение (“подвеска”) суспензо-
риума к слуховому отделу нейрокраниума и этмо-
иду (De Beer, 1937; Hofer, 1945; Дзержинский,
2005, 2013). У бóльшей доли представителей опи-
сываемой группы рыб в рамках этмогиостилии
рalatinum – основной элемент, который выпол-
няет крепление переднего конца суспензориума к
ростральному (этмоидному) отделу нейрокрани-
ума (Sulak, 1977; Olney et al., 1993; Konstantinidis,
Johnson, 2016; Воскобойникова, Назаркин, 2017).
У части видов в образовании этой связи также мо-
гут участвовать крыловидные кости (Grande, Poy-
ato-Ariza, 2010), в частности у дистиходонтовых
Distichodontidae (Vari, 1979), хоботнорыловых
Mastacembelidae и чаудхуриевых Chaudhuriidae
(Britz, 1996). У различных представителей Tele-
ostei palatinum формирует одинарную, двойную
или тройную связь с этмоидным отделом нейро-
краниума. Наличие одного и того же числа точек
причленения суспензориума к этмоидной части
черепной коробки у примитивных и продвинутых
видов Teleostei, по-видимому, является следстви-
ем различных факторов. Так, у некоторых таксо-
нов группы присутствие единственного сустава
palatinum с этмоидом может быть результатом
слияния исходных двух подобных структур в ка-
честве адаптации к противостоянию к повышен-
ной нагрузке, прикладываемой к челюстному ап-
парату рыбы в процессе питания (Hofer, 1945). У
других представителей потеря каудального из ро-
стральных суставов суспензориума с черепной
коробкой обусловлено чрезвычайным удлинени-
ем этмоидного отдела нейрокраниума (Norman,
1925). Кроме того, на развитие одного или двух
указанных сочленений влияет положение ниж-

Рис. 1. Генерализованный вариант устройства сус-
пензориума умбры Umbra limi (по Wilson, Veilleux,
1982). ect – ectopterygoideum, ent – entopterygoideum,
hmd – hyomandibulare, mt – metapterygoideum, neur –
neurocranium, o – operculum, pal – palatinum, po –
prаeoperculum, qu – quadratum, sy – symplecticum.
Здесь и на рис. 2, 3, 5, 6, 9 масштаб на фрагментах ри-
сунков взят из оригинальных публикаций, если авто-
ры его указали.
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ней челюсти по отношению к черепной коробке.
Морфологическое значение увеличения количе-
ства точек контакта palatinum с нейрокраниумом
до конца не выяснено. Предположительно, это
может обеспечивать рост способности переднего
отдела черепа к поглощению давления, исходя-
щего со стороны ротовой полости во время схва-
тывания добычи и/или ее внутриротовой обра-
ботки, во избежание деформации или поломки
скелетной конструкции головы (Hofer, 1945).

Среди Teleostei имеются примеры различных
вариантов переориентации (относительно нейро-
краниума и глазницы) суспензориума (рис. 2,
рис. 3). Это изменение положения костей черепа
животного может обусловить потерю прямого со-
членения palatinum с нейрокраниумом. Так, у ин-
доокеанского бомбиля Harpadon nehereus перед-
ний контакт суспензориума с черепной коробкой
присутствует, однако, образован maxillare anterior
(входит в состав суспензориума), с задним кон-
цом которого скреплена вышеупомянутая кость
(рис. 3е) (Sulak, 1977). У фрактолема Анзорга
Phractolaemus ansorgei palatinum не соединен с че-
репной коробкой, взамен имеется причленение к
mesethmoideum посредством ectopterygoideum и
quadratum (рис. 2е) (Grande, Poyato-Ariza, 2010).
Переориентация подвесочного аппарата может
проявляться в виде: 1) изменения соотношения
величины и формы различных долей/отдельных
костей суспензориума; 2) формирования в нем
“окон”; 3) значительного увеличения или умень-
шения его размера в целом; 4) изменения поло-
жения входящих в него элементов друг относи-
тельно друга; 5) изменения положения всего сус-
пензориума на голове рыбы (рис. 2, рис. 3).
Вариация морфологии подвесочного аппарата
наблюдается на уровне таксонов Teleostei разного
ранга. Значительная модификация конструкции
суспензориума может быть связана со специали-
зацией процесса кормодобывания у многих ано-
стомовых Anostomidae, например, у сартора Sartor
elongatus или петуланоса Petulanos plicatus (Sidlaus-
kas, Vari, 2008), а также паразитических сомов
ванделлии Vandellia и тридентопсиса Tridentopsis
(Arratia, 1990). Вследствие формирования особо-
го механизма выдвижения MJA у фрактолема Ан-
зорга Phractolaemus ansorgei присутствует пере-
стройка подвесочного аппарата, в связи с чем из-
меняется местоположение нескольких костей –
palatinum, quadratum и ectopterygoideum (Grande,
Poyato-Ariza, 2010).

Таким образом, в рамках вариации морфоло-
гии подвесочного аппарата относительно его ге-
нерализованного устройства можно выделить две
основные тенденции – укрепления и ослабления
его структуры (рис. 4). Эти направления эволю-
ционных преобразований находят проявление
как в модификации конструкции самого суспен-
зориума, так и в особенностях его контакта с че-

репной коробкой. Среди Teleostei, помимо видов
со значительной степенью проявления ряда при-
знаков этих двух крайних вышеупомянутых со-
стояний, можно обнаружить широкий спектр
представителей, чей подвесочный аппарат де-
монстрирует варианты промежуточной степени
развития укрепления или ослабления его устрой-
ства.

Укрепление суспензориума

Укрепление суспензориума происходит путем
увеличения внутренней прочности его конструк-
ции и усиления фиксации суспензориума отно-
сительно нейрокраниума.

Причина наличия массивного суспензориума
у определенных видов помацентровых Pomacent-
ridae – поедание твердой пищи (Emery, 1973). От-
сутствие внутренней подвижности характерно
для прочно “скроенного” робустного суспензо-
риума иглобрюховых Tetraodontidae (рис. 5а) и
рыб-ежей Diodontidae, который способен выдер-
живать значительные нагрузки как при использо-
вании дурофагии, так и при силовой прокачке воды
посредством ротовой полости во время поведения
“раздувания” (Winterbottom, 1974b; Wainwright et al.,
1995).

Увеличение прочности суспензориума у неко-
торых видов Teleostei достигается путем объеди-
нения его костей друг с другом. Так, у мормироп-
са Mormyrops deliciosus и камнеголова Petrocephalus
bane entopterygoideum и ectopterygoideum слива-
ются между собой (Ridewood, 1904) для возмож-
ности применения крепкого укуса добычи. У ча-
сти предствителей Teleostei имеет место увеличе-
ние размера костей “скелетной щеки” рыбы,
поскольку основной вклад или его большую долю
в укус добычи сверху осуществляет не вторичная,
а первичная верхняя челюсть, т.е. суспензориум
(Konstantinidis, Johnson, 2016). Доминирование
роли первичной верхней челюсти в схватывании
корма у Pisces обычно рассматривается в качестве
примитивного признака (Дзержинский, 2005),
если только это не представляет собой вторичное
явление. Так, суспензориум играет ведущую роль
в формировании челюстного аппарата в сравне-
нии со сниженным значением MJA у макрорам-
фосодеса Macrorhamphosodes platycheilus (рис. 5б)
(Tyler, 1980) и бородатого единорога Anacanthus
barbatus (Winterbottom, 1974b). У индоокеанского
бомбиля Harpadon nehereus (рис. 3е) и рыбы-яще-
рицы Saurida происходит включение части вто-
ричной верхней челюсти в состав суспензориума.
Их маленькое maxillare anterior неподвижно со-
членяется с передним концом крупного palati-
num, служа его озубленным продолжением и
участвуя в процессе кусания добычи (Sulak, 1977).
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Рис. 2. Разнообразие морфологии суспензориума у различных видов Teleostei: а – экстремальное видоизменение ко-
стей суспензориума у губана-обманщика Epibulus insidator (по: Westneat, Wainwright, 1989); б – крупный ростральный
вырост hyomandibulare трихомиктериевого сома Trichomycterus sp. (по: Arratia, 1990); в – отсутствие entopterygoideum у
тихоокеанской желеносой рыбы Ateleopus japonicus (по: Sasaki et al., 2006); г – огромное prаeoperculum малоротой мак-
ропинны Macropinna microstoma (по: Chapman, 1942); д – редукция entopterygoideum у вельветового сома Diplomystes
(по: Fink, Fink, 1981); е – потеря symplecticum у фрактолема Анзорга Phractolaemus ansorgei (по: Grande, Poyato-Ariza,
2010); ж – слияние palatinum и ectopterygoideum в единый элемент у красивого щукоглава Luciocephalus pulcher (по:
Liem, 1967). so – suboperculum, остальные обозначения, как на рис. 1. Целевые для просмотра элементы даны желтым.
Здесь и на рис. 3, 5–7 голубой цвет — глазное яблоко ряда представителей Teleostei.
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У определенных видов Teleostei развивается

увеличение прочности фиксации суспензориума
относительно нейрокраниума. Эта модификация
касается как передней (а), так и задней (б) обла-

стей их контакта:

а) У ряда форм впереди глазницы животного,
каудальнее традиционной области контакта сус-
пензориума с черепной коробкой посредством

palatinum, развивается дополнительная точка
крепления. Так, у бентопелагических особей ти-
хоокеанской желеносой рыбы Ateleopus japonicus
суспензориум формирует длинный, вертикально
вверх ориентированный хрящевой отросток для
прикрепления к латеральному предглазничному

“крылу” нейрокраниума (рис. 2в) (Sasaki et al.,
2006). У некоторых Teleostei элементы подвесоч-
ного аппарата включаются в состав черепной ко-

робки. Так, у иглобрюховидных Tetraodontoidei в
качестве адаптации к дурофагии palatinum объ-

единяется с нейрокраниумом: у иглобрюховых

Tetraodontidae оно прочно срастается с сошником

и этмоидом с сохранением швов между тремя

этими костями (Tyler, 1980). На palatinum распо-

лагается сочленовная фасетка для контакта с

остальной долей суспензориума. У макрорамфо-

содеса Macrorhamphosodes platycheilus palatinum и

ectopterygoideum неподвижно скреплены с vomer,

таким образом, входя в состав нейрокраниума, в

рамках адаптации к укреплению переднего отдела

черепа – формированию монолитного длинного

рыла. Протяженность последнего достигает до

49% длины тела рыбы (рис. 5б) (Tyler, 1980). По

мнению некоторых авторов (Pietsch, 1978b), palat-

inum палочкохвоста Stylephorus chordatus непо-

движно прирастает впереди к его черепной ко-

робке. Dermopalatinum перламутрового макро-

гнатуса Macrognathus pancalus прочно скреплено с

ростральным отделом нейрокраниума: оно соеди-

Рис. 3. Окна (голубые) в конструкции суспензориума у (а) плоскоголового сома Pinirampus pirinampu (по: Howes, 1983b)
и (б) обыкновенного илистого прыгуна Periophthalmus barbarus (по: Michel et al., 2014). Значительное удлинение перед-
него отдела суспензориума у (в) батизавра Bathysaurus (по: Sulak, 1977) и (г) трубкорыла Sternarchorhynchus chaoi (по:
Santana, Vari, 2010), с увеличением степени наклона нижней ветви hyomandibulare в ростральном направлении у по-
следнего. Удлинение суспензориума в направлении назад у (д) батимикропса Bathymicrops regis (по: Sulak, 1977) и
(е) индоокеанского бомбиля Harpadon nehereus (по: Johnson et al., 1996). с pal – cartilago palatini, mx ant – maxillare an-
terior, остальные обозначения, как на рис. 1.
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няется швами с сошником и этмоидом (рис. 5в)
(Britz, 1996).

б) Для кусания пищи у карповых Carapidae
приспособлен мощный, с костными утолщения-

ми hyomandibulare, который способен противо-

стоять нагрузке, оказываемой на него со стороны

сокращающихся порций АМ. Прочность причле-

нения кости к нейрокраниуму достигается за счет

Рис. 4. Разнообразие устройства суспензориума у Teleostei.

Разнообразие морфологии суспензориума

Укрепление

конструкции

-упрощение конструкции суспензориума

-слияние костей друг с другом;

-увеличение размера/толщины костей

и/или выраженности их рельефа;

-включение элементов суспензориума

в состав нейрокраниума;

-увеличение расстояния между

мыщелками hmd в суставах

с нейрокраниумом

-развитие дополнительных точек

соединения с череп. коробкой;

-увеличение прочности крепления

суспензориума к нейрокраниуму;

-отделение компонентов суспензориума

друг от друга

-соединение элементов суспензориума

с отсутствием швов: при помощи связок/

соединит. ткани или суставов;

-присутствие крупных областей,

заполненных хрящом/соединит. тканью;

-присоединение к череп. коробке

при помощи связки/соединит.

ткани

-отсутствие выраженных мыщелков

для крепления к нейрокраниуму/

отсутствие точек контакта;

Ослабление

конструкции

Рис. 5. Примеры укрепления суспензориума среди Teleostei: а – прочно “скроенный” суспензориум (круг – глазное
яблоко) у острорылого иглобрюха Canthigaster (по: Tyler, 1980); б – увеличение роли суспензориума в формировании
челюстного аппарата у макрорамфосодеса Macrorhamphosodes (по: Tyler, 1980); в – прирастание dermopalatinum перла-
мутрового макрогнатуса Macrognathus pancalus (по: Britz, 1996) к этмоидного отделу нейрокраниума; г – робустное hy-
omandibulare утконосого угря Hoplunnis punctata (по: Eagderi, 2010). dpal – dermopalatinum, eth – ethmoideum, iop – in-
teroperculum, mх – maxillare, pal-pt – palatopterygoideum, prmx – premaxillare, v – vomer. Остальные обозначения, как
на рис. 1, 2. Целевые для просмотра элементы закрашены.
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ее большой ширины, которая превышает ее дли-
ну в вертикальной плоскости. В связи с этим, два
сочлененных мыщелка hyomandibulare распола-
гаются на значительном расстоянии друг от друга
и на уровне переднего и заднего концов слухового
отдела черепной коробки (Parmentier et al., 1998).
Подобная конструкция данной кости также свой-
ственна пегасу Pegasus: протяженность описывае-
мого элемента суспензориума лишь ненамного
меньше его высоты, а суставные головки hyoman-
dibulare для присоединения к нейрокраниуму
широко разнесены друг от друга (Pietsch, 1978a).

Потеря устойчивой передней точки причлене-
ния суспензориума к нейрокраниуму в результате
обособления palatinum обеспечивает прочность
сустава hyomandibulare с черепной коробкой у
многих сомов Siluriformes (Adriaens, 2003). По-
следнее свойственно также угреобразным Anguil-
liformes. Так, у утконосых угрей Nettastomatidae
ширина мощного робустного hyomandibulare –
основного элемента, выполняющего крепление
суспензориума к черепной коробке, – превосхо-
дит его длину (рис. 5г). Две сочленовные головки
этой кости для причленения к нейрокраниуму
разнесены далеко друг от друга и потому создают
очень устойчивое и прочное соединение указан-
ных частей черепа (Eagderi, 2010). Упрощение
конструкции суспензориума за счет уменьшения
числа составляющих его элементов является
адаптацией к высоким нагрузкам на его поверх-
ность, возникающих в ходе рытья в грунте и креп-
кого укуса добычи. Каудальная подвеска суспен-
зориума позволяет освободить в голове рыбы
пространство для размещения и увеличения объ-
ема в ходе функционирования гипертрофирован-
ного АМ. Так, суспензориум грязевого угря Py-
thonichthys macrurus фактически включает только
две кости, составляющие монолитный робустный
костный блок: мощное hyomandibulare, соеди-
ненное неподвижным швом с quadratum (Eagderi,
2010). Гипертрофия широкого робустного hyo-
mandibulare (ширина кости равна ¾ ее длины)
анабаса Anabas testudineus с чрезвычайным разви-
тием верхнего отдела данной кости (Dutta, 1975),
по-видимому, связана с присутствием у этой ры-
бы наземной локомоции. Жаберные крышки жи-
вотного принимают активное участие в опоре на
субстрат и крепятся к hyomandibulare. Поэтому на
суше последняя кость анабаса фактически при-
нимает на себя всю массу тела рыбы, в связи с чем
ей требуется надежная поддержка на нейрокра-
ниуме.

Ослабление суспензориума:
области его внутренней подвижности

У части видов Teleostei в рамках суспензориума
формируются области внутренней подвижности.
Это происходит из-за конструкций, находящихся

между костями: 1) областей, заполненных хряще-
вой и/или соединительной тканью; 2) суставов
или 3) связок  (Gosline, 1951; Winterbottom, 1974b).
В отдельных случаях, происходит значительное
пространственное отделение элементов суспензо-
риума друг от друга (Howes, Fumihito, 1991).
Формирование вышеуказанных особенностей
конструкции “костной щеки” дает в результате
ослабленное соединение компонентов подвесоч-
ного аппарата. Появлению внутреннего кинетизма
(см. далее) также способствует наложение одних
элементов суспензориума на другие и расположе-
ние составляющих его скелетных единиц в раз-
ных плоскостях.

1) Наиболее распространенным из вышепере-
численных вариантов соединения отдельных эле-
ментов в рамках обладающего внутренней по-
движностью суспензориума является наличие в
его пределах гнущихся хрящевых областей в со-
ставе синхондрозов (Liem, 1970; Vial, Ojeda, 1992).
Так, увеличение протяженности суспензориума
гоноринха Gonorynchus greyi в продольном на-
правлении служит причиной потери непосред-
ственного контакта составляющих его костей и,
вследствие этого, возможности их смещения друг
относительно друга из-за широких областей между
ними, заполненных хрящевой тканью (рис. 6а)
(Grande, Poyato-Ariza, 2010). Palatinum барабулевых
Mullidae (Gosline, 1984) соединено с entopterygoide-
um гнущейся зоной хряща.

2) Высокоподвижные суставы, приближаю-
щиеся по своему строению к шаровидным, разви-
ваются между элементами суспензориума лишь у
немногих представителей Teleostei, в частности у
губана-обманщика Epibulus (Delsman, 1925), пес-
карки Callionymus (Kayser, 1962) и сома-коряжки
Bunocephalus (Shafland, 1968). Наличие хорошо диф-
ференцированных суставов обеспечивают присут-
ствие внутреннего гиперкинетизма суспензориума
у губана-обманщика Epibulus insidator; при этом мо-
нолитная структура его подвесочного аппарата
почти целиком теряется (рис. 2а) (Delsman, 1925).
У длиннорылых видов рыб-бабочек Chaetodontidae
приобретение суставов внутри суспензориума уве-
личивает направленное вперед выдвижение верх-
ней и нижней челюстей (рис. 6б) (Konow, Ferry-
Graham, 2013). Так, слабое сочленение palatinum c
остальным суспензориумом присутствует у прося-
ной рыбы-бабочки Chaetodon miliaris (Motta, 1982).

3) У части представителей Teleostei кости в сус-
пензориуме могут быть скреплены связками с от-
сутствием швов. Так, у коричневого илиофа Ily-
ophis brunneus тонкое ectopterygoideum соединено
с quadratum посредством lig. pterygoideo-quadra-
tum (Eagderi et al., 2016). У некоторых сомов Silu-
riformes, в частности у лягушкоротого сома Chaca
еntopterygoideum связкой скреплено с metaptery-
goideum, либо с metapterygoideum и hyomandibu-
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lare, в зависимости от вида рода (Brown, Ferraris,
1988). У кольчужных Loricariidae и астроблеповых
Astroblepidae сомов, а также паразитических со-
мов охмакантуса Ochmacanthus и ванделлии Van-
dellia metapterygoideum и quadratum соединены
связкой и небольшим количеством хряща (рис.
6в) (Arratia, 1990). У удильщика Brachionichthys
hirsutus palatinum и ectopterygoideum разнесены
друг от друга и связаны лишь посредством тяжа
соединительной ткани (Pietsch, 1981).

4) Некоторые авторы описывают у определен-
ных видов Teleostei изоляцию (полное отделение)
palatinum от суспензориума без костной связи
между ними. Как правило, при этом между дан-
ной костью и каудальным отделом подвесочного
аппарата все же сохраняется контакт посредством
соединительной ткани. В случае каждого кон-
кретного вида Teleostei критерии правомерности
выделения этого варианта конструкции – оценка
протяженности свободного промежутка между

palatinum и задней частью суспензориума – опре-
делены исследователями по их собственному
усмотрению (Winterbottom, 1974b; Gosline, 1975;
Tyler, 1980; Fink, 1985; Adriaens, 2003; Diogo, Van-
dewalle, 2003; Huysentruyt, Adriaens, 2005).

В качестве наиболее характерного примера
указанного типа строения подвесочного аппарата
можно указать небно-максиллярный механизм
для управления максиллярным усиком у сомооб-
разных Siluriformes (рис. 7а) (Gosline, 1975; How-
es, Fumihito, 1991; Adriaens, 2003; Huysentruyt,
Adriaens, 2005). В ходе его образования palatinum
переходит к функционированию в составе MJA, а
суспензориум утрачивает свое традиционное ро-
стральное место причленения к нейрокраниуму
(Gosline, 1975). У определенных продвинутых так-
сонов группы, например перистоусых Mochokidae
(Arratia, 1992) и панцирниковых Callichthyidae
(Huysentruyt, Adriaens, 2005) сомов, обособленное
palatinum формирует самостоятельный, но слабый

Рис. 6. Зоны подвижности в пределах суспензориума у Teleostei: а – хрящевые области у гоноринха Gonorynchus greyi
(по: Grande, 1999); б – высокоподвижные суставы у обыкновенной длиннорылой рыбы-бабочки Forcipiger longirostris
(по: Konow, Ferry-Graham, 2013); в – связки у сома-ванделлии Vandellia cirrhosa (по: Arratia, 1990). Области внутренней
подвижности между передним, срединным и задним отделами суспензориума (закрашены желтым, зеленым или го-
лубым) показаны синей пунктирной линией. lig – ligamentum, остальные обозначения, как на рис. 1, 5. Здесь и на
рис. 7, 9 хрящ обозначен точками и связки черточками на  голубом фоне.
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сустав с ectoethmoideum (Sarmento-Soares, Porto,
2006). У более примитивных сомообразных palat-
inum прилегает к ectoethmoideum. Способ при-
крепления к этмоиду определяет характер по-
движности palatinum относительно черепной ко-
робки: кость может выполнять переднезадние
смещения (“скольжение”) или повороты (перед-
ним концом латерально, а задним медиально)
(Gosline, 1975). Как правило, palatinum сомов Si-
luriformes контактирует длинным тяжем соедини-
тельной ткани/связкой с каудальным отделом
суспензориума; кроме того, часто подобные мяг-
кие, протяженные массивные структуры соеди-
няют крыловидные кости с этмоидом (Gosline,
1975; Arratia, 1990, 1992; Diogo, Chardon, 1998;
Huysentruyt, Adriaens, 2005). Так, у перистоусых
сомов Mochokidae palatinum соединено длинной
связкой с metapterygoideum, принадлежащим ос-
новной доле суспензориума. У большинства ви-
дов данного семейства в составе этой связки при-
сутствует сильно редуцированный передний пте-
ригоидный элемент (Arratia, 1992). Следует
отметить, что у некоторых специализированных
сомов, таких как амфилиевые Amphiliidae и мно-
гие багариеподобные сомы Sisoroidea, palatinum
сочленяется лишь с нейрокраниумом и больше не
соединяется связкой с остальным суспензори-
умом. Следовательно, эта кость приобретает еще
большую свободу самостоятельных движений
(Diogo, Vandewalle, 2003). У единороговых Mona-
canthidae рудиментарное palatinum отделяется от
суспензориума, утрачивает cвое каудальное проч-
ное скрепление с его костями и становится ча-
стью вторичной верхней челюсти – монолита
maxillare и premaxillare, перемещаясь вместе с по-
следним. Palatinum cоединен с передним отделом
суспензориума либо при помощи связки, либо
подвижным, обособленным кусочком хряща. Ро-
стральный конец суспензориума самостоятельно
причленяется к парасфеноиду посредством
скользящего сочленения entopterygoideum и/или
ectopterygoideum. Основную поддержку и кон-
троль подвижности переднего отдела суспензо-

риума относительно нейрокраниума осуществля-
ют ААР и RAP (Winterbottom, 1974а; Tyler, 1980).
Обособленное от остальной части суспензориума
palatinum, с которой оно связано лишь соедини-
тельной тканью, свойственно таким продвину-
тым представителям стомиеобразных Stomii-
formes, как аристомиас Aristostomias, малакост
Malacosteus, пахистомиас Pachystomias и фотосто-
миас Photostomias (рис. 7б). У эустомиаса Eusto-
mias изолированный от каудального отдела сус-
пензориума скелетный сегмент формируют ec-
topterygoideum и palatinum. Этот ростральный
фрагмент “костной щеки” животного контакти-
рует с ее задней частью лишь связкой и переме-
щается вместе с maxillare, а не с остальной долей
суспензориума (Fink, 1985). Наличие внутренней
подвижности в пределах подвесочного аппарата у
вышеуказанных форм помогает им в процессе
проглатывания сверхкрупной добычи увеличи-
вать пространство своей ротовой полости с по-
следующим упругим возвращением ее в исходное
(нерастянутое) положение (подобие механизма
кинетизма черепа некоторых змей Serpentes
(Дзержинский, 2005)). Также обширное отделе-
ние palatinum от крыловидных костей суспензо-
риума свойственно некоторым производным ви-
дам губановых Labridae, в частности центролаб-
русу Centrolabrus (Westneat, 1993).

У видов Teleostei со значительно обособлен-
ным подвижным palatinum данная кость может
приобретать самостоятельное мускульное обслу-
живание. Так, у обыкновенного илистого прыгу-
на Periophthalmus barbarus для этой цели диффе-
ренцируется отдельное подразделение ААР (Mi-
chel et al., 2014). Изолированным palatinum
сомообразных Siluriformes управляет m. extensor
tentaculi, который является подразделением ААР:
его сокращение вызывает протракцию максил-
лярного усика (Gosline, 1975; Adriaens, 2003). У
продвинутых представителей отряда, таких как
анциструс Ancistrus triradiatus, присутствуют два
m. extensor tentaculi – латеральный и медиальный
(Geerinckx et al., 2007).

Рис. 7. Изоляция palatinum от каудальной доли суспензориума: а – астроблепового сома Astroblepus (в рамках небно-
максиллярного механизма) (по Arratia, 1990); б – фотостомии Photostomias guernei (по: Fink, 1985). Области внутренней
подвижности суспензориума показаны синей пунктирной линией. Обозначения, как на рис. 1, 6.
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Снижение прочности соединения
суспензориума с нейрокраниумом

У определенных форм Teleostei области кон-

такта суспензориума с черепной коробкой отли-

чаются слабой структурой, с отсутствием выра-

женных мыщелков, что обеспечивает наличие бо-

лее значительной степени подвижности того или

иного отдела суспензориума относительно ней-

рокраниума. При этом прикрепление элементов

суспензориума к черепной коробке осуществля-

ется при помощи: соединительной ткани (Liem,

1970; Gosline, 1975; Howes, 1983b; Albert, Cramp-

ton, 2009), плоского сустава (Громова, Махотин,

2020) или вовсе отсутствует (Regan, 1924; Pietsch,

1978b; Eagderi, 2010). У большинства видов при-

сутствует ослабление контакта переднего, а не

заднего, отдела подвесочного аппарата с нейро-

краниумом (Konow, Ferry-Graham, 2013). Так,

ослабленное присоединение редуцированной ро-

стральной части суспензориума к черепной коробке

имеется у многих сомов Siluriformes. Например, ми-

ниатюрный entopterygoideum плоскоголового сома

Pinirampus pirinampu находится внутри связки, при-

крепляющейся к ectoethmoideum, тогда как кро-

шечный ectopterygoideum включен в состав второй

связки, оканчивающейся на palatinum (Howes,

1983b). У коричневого илиофа Ilyophis brunneus lig.

pterygoideo-ethmoideum соединяет тоненький ec-

topterygoideum с этмоидным отделом нейрокра-

ниума (Eagderi et al., 2016). Palatinum контактиру-

ет с черепной коробкой при помощи связки, без

образования сустава у нандовых Nandidae, на-

пример, у рыбы-лист Monocirrhus polyacanthus
(Liem, 1970), а также у некоторых длиннорылых

видов рыб-бабочек Chaetodontidae (Konow, Ferry-

Graham, 2013).

Описываемое ослабление области контакта

суспензориума с нейрокраниумом может форми-

роваться по нескольким причинам. Подобные

особенности конструкции черепа развиваются

как у представителей с отсутствием силового уку-

са жертвы, так и у хищников, заглатывающих чрез-

вычайно крупную добычу. Данные черты анатомии

позволяют определенным рыбам-бабочкам Chaet-

odontidae использовать их подвижные передние че-

люсти для сбора корма с разнообразного и сложно-

го по рельефу субстрата (Konow, Ferry-Graham,

2013). Финк (Fink, 1985) сообщает о наличии лишь

слабого контакта миниатюрного palatinum с эт-

моидным отделом нейрокраниума у многих пред-

ставителей стомиеобразных Stomiiformes, что ве-

роятно помогает им заглатывать сверхкрупную

добычу (см. выше).

Классификация вариантов соединения 
суспензориума с черепной коробкой у Teleostei

В течение многих лет исследователей интере-
совал вопрос взаимосвязи челюстного аппарата с
нейрокраниумом у различных групп позвоноч-
ных Vertebrata (Goodrich, 1930; Clack, 1992; De-
pew, Simpson, 2006), в том числе у рыб Pisces
(Gregory, 1904; Stensio, 1921; Moy-Thomas, 1939;
Wilga, Ferry, 2015). Среди наиболее значимых рус-
скоязычных работ недавнего времени можно от-
метить работы Ф.Я. Дзержинского (Дзержин-
ский, 2005; Дзержинский и др., 2013), а также пе-
реводные руководства – Т. Ромера, Т. Парсонса
(1992) и Р. Кэрролла (1992). На основании изуче-
ния ряда источников литературы, рассмотренных
(см. выше) в сочетании с собственными экспери-
ментальными данными (Gromova, Makhotin, 2018
и др.; Махотин, Громова, 2019; Громова, Махо-
тин, 2020), в данной работе описаны варианты со-
единения суспензориума с черепной коробкой у
представителей Teleostei. Однa из немногочис-
ленных работ, посвященных сравнительному
анализу строения “подвески” суспензориума к
нейрокраниуму у некоторых видов данной груп-
пы – это исследование Хофера (Hofer, 1945). Од-
нако, на настоящий момент оно недостаточно
полно, содержит определенные ошибки и неточ-
ности. Ниже авторы приводят ряд дополнитель-
ных сведений по этой теме и дают скорректиро-
ванную версию классификации вариантов кон-
такта подвесочного аппарата с черепной
коробкой, встречающихся среди Teleostei.

Дебир (De Beer, 1937) полагал, что исходно у
примитивных Teleostei небноквадратный хрящ
соединяется с нейрокраниумом в четырех точках.
Сочленения образовывали hyomandibulare, ро-
стральный конец небного отдела суспензориума, а
также пара отростков (pr. basalis и pr. oticus), кон-
тактирующих с заглазничной областью черепной
коробки (рис. 8). В ходе эволюции группы широ-
кое распространение получило более продвину-
тое состояние – этмогиостилия, в результате раз-
вития которой происходила редукция processus
basalis и processus oticus. Некоторые авторы (Stensio,
1932) полагают, что на месте последнего у совре-
менных Teleostei окостеневает metapterygoideum, в
связи с чем разновидности pr. metapterygoideus рас-
сматривают в качестве рудиментов pr. oticus. Одной
из причин формирования этмогиостилии было
пространственное смещение ротовой полости в
голове рыбы в ростральном направлении, в срав-
нении с ее каудальным положением, присутству-
ющим у палеонисков Palaeonisciformes (Hofer,
1945). Этот процесс потребовал развития наруж-
ного каркаса переднего отдела ротовой полости.
У исследованных нами рыб – семги Salmo salar
(Громова, Махотин, 2016), белого толстолобика
Hypophthalmichthys molitrix (Махотин, Громова,
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2019) и рубиново-пепельной рыбы-попугая Scarus
rubroviolaceus (Громова, Махотин, 2020) – харак-
тер подвески суспензориума к нейрокраниуму
можно описать как этмогиостилию. Между пред-
ставителями Teleostei с крайними проявлениями
сильной и слабой степени поддержки точек кон-
такта суспензориума с нейрокраниумом в рамках
этмогиостилии существует ряд многочисленных
промежуточных морфологических форм. Следует
отметить, что помимо этмогиостилии, формиро-
вание иных вариантов подвески суспензориума к
черепной коробке (гиостилии, этмостилии, ор-
битоэтмогиостилии и аутоэтмогиостилии, см. да-
лее) – это результат специализации аппарата пи-
тания обладающих им представителей Teleostei.

Тенденция к образованию гиостилии (рис. 8)

У части видов Teleostei в рамках этмогиости-
лии наблюдается ослабление передней области
крепления суспензориума к нейрокраниуму,
приводящее к формированию “функциональной
гиостилии” (рис. 8к, 8л). В своей максимальной
степени развития эта тенденция, вероятно, ведет
к развитию классической (морфологической)
гиостилии – подвеске челюстей посредством од-
ного hyomandibulare, поскольку причленение
небного отдела суспензориума к нейрокраниуму
подвергается редукции. Среди спектра предста-
вителей группы можно найти примеры, представ-
ляющие собой разные стадии на пути формиро-
вания выше указанной конструкции.

Так, у некоторых представителей Teleostei пе-
редний отдел суспензориума, как и его точка при-
крепления к черепной коробке, хоть и присут-
ствуют, но подвергаются значительной редукции,
как это имеет место у рыбы-ножа Orthosternarchus
tamandua. У этого вида ростральный конец сус-
пензориума представлен лишь тонким и грациль-
ным стебельком небного хряща, который контак-
тирует с этмоидом (Hilton, 2007). По-видимому,

сужение и сильная редукция переднего отдела
суспензориума (исчезновение palatinum и ec-
topterygoideum) вызвана необходимостью сокра-
щения площади поперечного сечения начального
отдела рыла с целью формирования удлиненного,
конусообразного черепа для использования меха-
низма всасывания корма по типу “пипетки” или
“груши” (Marrero, Winemillar, 1993; Hilton, Fer-
nandes, 2017). Подобная тенденция достигает еще
большей степени проявления у трубкорылых
сестринских представителей родов стернархо-
ринхус Sternarchorhynchus и платиростернархус
Platyurosternarchus в чрезвычайном удлинении и
сужении entopterygoideum, длина которого пре-
вышает длину остальной части суспензориума,
без какой-либо выраженной фасетки для контак-
та с нейрокраниумом (Santana, Vari, 2010). У этих
двух видов трубкорылов суспензориум прикреп-
лен к нейрокраниуму лишь в области глазницы
при помощи lig. pterygo-craniale, связывающего
entopterygoideum (либо entopterygoideum и
quadratum) с orbitosphenoideum, тогда как более
ростральная точка контакта суспензориума с че-
репной коробкой теряется (рис. 8к) (Santana, Vari,
2010). Задний птеригоид малайского зубастого
сома Belodontichthys dinema соединен с передней
частью черепной коробки лишь при помощи тон-
кой связки, включающей в себя крошечный пе-
редний птеригоид. В связи с этим суспензориум
фактически утрачивает область прочной фикса-
ции своей передней доли относительно ростраль-
ного отдела нейрокраниума (Howes, Fumihito,
1991).

Среди угреобразных Anguilliformes обнаруже-
ны примеры “постепенного перехода” от этмо-
гиостилии к классической гиостилии по мере ро-
ста силы укуса добычи и необходимости увеличе-
ния прочности конструкции суспензориума.

Так, у садового угря Гилберта Ariosoma gilberti
присутствует этмогиостилия (Eagderi, 2010).

Рис. 8. Схема типов контакта (“подвески”) суспензориума с нейрокраниумом у Teleostei. а – южноокеанский кинжа-
лозуб Anotopterus vorax (по: Воскобойникова, Назаркин, 2017); б – карибский пуховик Canthigaster rostrata (по: Tyler,
1980); в – малоротая макропинна Macropinna microstoma (по: Chapman, 1942); г – большеголовый угорь Macro-
cephenchelys brachialis (по: Robins, Robins, 1971); д – угрехвостый сом Plotosus lineatus (по: Oliveira et al., 2001); е – темный
болотный угорь Оphisternon aenigmaticum (по: Britz, 1996); ж – аптеронотус Бонапарта Apteronotus bonapartii (по: Hilton,
Fernandes, 2017); з – рыбы-ежи Diodontidae (по: Tyler, 1980); и – анциструс Ancistrus triradiatus (по: Howes, 1983a; Arratia,
1990); к – трубкорыл Sternarchorhynchus (по: Santana, Vari, 2010); л – сом Diplomystes chilensis; м – курносый угорь Si-
menchelys parasitica (по: Eagderi et al., 2016); н – нагаихтис Nagaichthys filipes (по: Britz, Kottelat, 2003); о – грязевой угорь
Pythonichthys macrurus (по: Eagderi, 2010); п – анархиас Anarchias allardicei (по: Mehta, Wainwright, 2007); р – большерот
Eurypharynx pelicanoides (по: Eagderi, 2010); с – пегас Pagasus (по: Pietsch, 1978a); т – палочкохвост Stylephorus chordatus
(по: Pietsch, 1978b). Усиление областей контакта суспензориума с нейрокраниумом: а – укрепленная этмогиостилия;
б, в – этмостилия; г, ж – орбитоэтмогиостилия; з, и – аутоэтмогиостилия. Ослабление точек контакта суспензориума
с нейрокраниумом: к, о – ослабленная этмогиостилия; п, р, с, т – гиостилия. Синие круги и овалы — подвижные со-
членовные мыщелки/поверхности для контакта суспензориума с нейрокраниумом умеренной устойчивости; розовый
цвет – скелетные элементы и/или области малоподвижного контакта суспензориума с нейрокраниумом, зеленый –
скелетные элементы и/или области слабого контакта суспензориума с нейрокраниумом. Красные вертикальные
стрелки указывают на важные области присоединения переднего отдела первичной верхней челюсти к черепной ко-
робке, а также их протяженность в переднезаднем направлении, салатовые стрелки – вероятные анатомические ста-
дии развития гиостилии в группе угрей Anguilliformes. Связки окрашены голубым цветом.
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Далее, суспензориум курносого угря Simenche-
lys parasitica (рис. 8м) имеет упрощенное строе-
ние, консолидирован и уже утрачивает свой пе-
редний отдел. Вместо отсутствующих palatinum,
metapterygoideum, symplecticum и entopterygoide-
um, тонкий костный стебелек palatopterygoideum
соединен посредством узкого тяжа соединитель-
ной ткани с этмоидной частью черепной короб-
ки. Меньшее количество составных элементов в
суспензориуме снижает вероятность их смеще-
ния друг относительно друга под воздействием
высокой нагрузки, которая возникает при сило-
вом укусе добычи. Область контакта hyomandibu-
lare с нейрокраниумом у курносого угря малопо-
движна и обладает повышенной прочностью за
счет значительного увеличения протяженности
этой зоны соединения, а также широкого разне-
сения между собой двух сочленовных головок hy-
omandibulare. Редукция передних костей суспен-
зориума связана с необходимостью увеличения
свободного пространства для размещения гипер-
трофированной челюстной мускулатуры, прежде
всего разросшегося АМ (Eagderi et al., 2016).

Подобная тенденция находит большее разви-
тие в случае грязевого угря Pythonichthys macrurus
(рис. 8о): у данной формы маленький рalatoptery-
goideum лишь при помощи двух связок подвижно
соединен с крупным робустным задним отделом
суспензориума – монолитным блоком скреплен-
ных прочным швом hyomandibulare и quadratum.
Таким образом, у грязевого угря имеется потеря
скелетного контакта передней части суспензори-
ума с черепной коробкой (Eagderi, 2010). То же
состояние ковергентно развивается у продвину-
тых видов чаудхуриевых Chaudhuriidae, например
нагаихтиса Nagaichthys filipes (рис. 8н), который
придерживается схожего способа кормодобыва-
ния (Britz, Kottelat, 2003).

И наконец, пример классической гиостилии
наблюдается среди мурен Muraenidae – анархиаса
Anarchias allardicei (рис. 8п) и гимноторакса Gym-
nothorax prasinus. У этих представителей pala-
topterygoideum почти полностью исчезает и со-
храняется лишь в виде тонкой редуцированной
косточки, лежащей у переднего края огромного
hyomandibulare, широко причленяющегося к че-
репной коробке (Mehta, Wainwright, 2007). В свя-
зи со значительным уменьшением размеров
quadratum и praeoperculum hyomandibulare явля-
ется, по сути, единственным хорошо развитым
элементом в суспензориуме. Подобное устрой-
ство суспензориума также свойственно орегон-
скому слитножабернику Synaphobranchus oregoni
(Robins, 1971). Формирование специализирован-
ной скелетной конструкции черепа у мурен обу-
словлено наличием уникальной системы фаринге-
ального транспорта добычи к пищеводу при помо-
щи перехватывающего ее укуса аппарата глоточных

челюстей, а также вентрокаудальной ориентацией
крупной порции А3 AM (Eagderi, 2010).

Причиной тенденции к развитию гиостиличе-
ского варианта конструкции суспензориума мо-
жет выступать необходимость увеличения ампли-
туды медиолатеральных смещений суспензори-
ума с целью более эффективного изменения
объема ротовой полости при всасывании и/или
использовании внутреннего гидравлического ме-
ханизма (см. ниже). При этом подвижная костная
составляющая переднего отдела суспензориума
сокращает свой размер (редуцируется). Возника-
ющий благодаря этому рост соединительноткан-
ного компонента в области прикрепления к ней-
рокраниуму рострального отдела суспензориума
рыбы обеспечивает возможность отклонений
данного, по сути, слабо зафиксированного отно-
сительно черепной коробки костного подразде-
ления. Сустав hyomandibulare с нейрокраниумом,
наоборот, усилен. Так, у бычка кремерии Krae-
meria лишь тонкий стерженек palatinum + ptery-
goideum связывает с этмоидом крупный каудаль-
ный блок костей суспензориума (Gosline, 1955).

Гиостилическая “подвеска” (контакт суспен-
зориума с нейрокраниумом только посредством
hyomandibulare) суспензориума к нейрокраниуму
в классическом варианте формируется у палочко-
хвоста Stylephorus chordatus (рис. 8т). У этого вида
передняя доля суспензориума редуцируется, а
palatinum включается в состав черепной коробки.
Hyomandibulare сочленяется с нейрокраниумом
лишь одной головкой. Благодаря такому варианту
строения узкий суспензориум рыбы приобретает
значительную свободу движений относительно
черепной коробки. Фактически суспензориум
представляет собой костный “стержень”, вклю-
чающий сильно редуцированные элементы,
вследствие утраты его роли в увеличении в лате-
ральном направлении объема ротовой полости.
Расширение последней происходит в результате
растяжения соединительной ткани ее боковых
стенок (Regan, 1924; Pietsch, 1978b). Некоторые
авторы предполагают также наличие области
внутренней подвижности в суспензориуме дан-
ной рыбы (Olney et al., 1993). Следует отметить, что
гиостилия палочкохвоста – это результат специали-
зации его аппарата питания вследствие использова-
ния уникального механизма кормодобывания –
высокообъемного всасывания, (Pietsch, 1978a) и
представляет собой вторичное явление.

По данным Нельсона (Nelson, 2006), мешко-
ротовые Saccopharyngidae – это наиболее анато-
мически видоизмененныe представители из всех
видов позвоночных Vertebrata. Причина форми-
рования гиостилии у мешкорота Saccopharynx am-
pullaceus и большерота Eurypharynx pelicanoides
(рис. 8р) также может быть связана с особым спо-
собом питания – “заглатыванием”, при котором
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происходит сильное растяжение боковых стенок
ротовой полости (Tchernavin, 1947; Nielsen et al.,
1989; Eagderi, 2010). Гиостилия у этих форм дает
возможность выполнять чрезвычайно высоко ам-
плитудное расширение внутреннего пространства
головы рыбы. По своей морфологии суспензориум
мешкорота и большерота напоминает таковой па-
лочкохвоста: представляет собой очень длинный (в
сравнении с величиной нейрокраниума) грациль-
ный костный “стержень”, причленяющийся одной
сочленовной головкой к черепной коробке. Зад-
ний конец суспензориума в области челюстного
сустава расположен на уровне первого десятка
позвонков. Передний отдел суспензориума утра-
чен (Eagderi, 2010). Некоторые авторы предпола-
гают, что в хрящевых областях центральной обла-
сти суспензориума большерота (Bertin, 1934; Niel-
sen et al., 1989) и мешкорота (Tchernavin, 1947)
присутствует значительная степень подвижно-
сти, благодаря которой имеется возможность сги-
бов его поверхности, необходимая для увеличе-
ния способности расширения пространства рото-
вой полости этих специализированных форм.

Формирование гиостилии в той или иной сте-
пени сопровождается упрощением конструкции
суспензориума путем потери по крайней мере не-
скольких составляющих его окостенений. У не-
которых представителей, в частности пегаса Pega-
sus (рис. 8с), при этом исчезают более половины
костей суспензориума – palatinum, ectopterygoi-
deum, entopterygoideum и metapterygoideum (Pi-
etsch, 1978a). За счет этого достигается увеличе-
ние прочности конструкции аппарата питания,
которая необходима для использования тарана
челюстей: поддержания возможности эффектив-
ной протракции гипертрофированного максил-
лярного механизма (Дзержинский, 2005).

Таким образом, конвергентное устройство че-
репа (гиостилия) развивается у представителей
трех неродственных таксонов (угреобразных An-
guilliformes, опахообразных Lampriformes и ко-
люшкообразных Gasterosteiformes), использую-
щих разные способы начального захвата добычи –
всасывание, заглатывание и таран челюстей (Pi-
etsch, 1978a; Lauder, Liem, 1981; Longo et al., 2016).

Укрепление “подвески” суспензориума (рис. 8)
Уменьшение степени подвижности между

нейрокраниумом и суспензориумом в рамках эт-
могиостилии часто происходит при повышенных
нагрузках на последний. Это может иметь место,
например, у тех видов Teleostei, которые потреб-
ляют пищу с твердыми покровами или измельча-
ют ее в ходе внутриротовой обработки, а также у
некоторых рыбоядных хищников. Так, протя-
женность зоны соединения огромного робустно-
го palatinum к длинному предглазничному отделу
черепной коробки у южноокеанского кинжалозу-

ба Anotopterus vorax по площади в >5 раз превыша-
ет участок контакта hyomandibulare с нейрокра-
ниумом у данной рыбы (рис. 8а) (Воскобойнико-
ва, Назаркин, 2017). Описываемый вариант
подвески суспензориума свидетельствует, что у
этой формы именно передний, а не задний, отдел
черепа принимает на себя основную нагрузку во
время укусов добычи.

Этмостилия. У некоторых специализирован-
ных видов Teleostei возможен следующий вариант
изменения исходной этмогиостилической кон-
струкции – значительное доминирование перед-
ней (этмоидной), а не каудальной, области под-
вески суспензориума. Подобное имеет место у ка-
рибского пуховика Canthigaster rostrata (рис. 8б) и
паучеглазого иглобрюха Canthigaster amboinensis, у
которых крупное робустное palatinum чрезвычай-
но широко и прочно прикрепляется к сошнику,
тогда как маленькое, сильно редуцированное hy-
omandibulare фактически утрачивает значимую
роль в соединении с нейрокраниумом (Tyler,
1980). Мы обозначили данное состояние в каче-
стве “этмостилии” (доминирование широкой пе-
редней малоподвижной зоны крепления первич-
ной верхней челюсти). По-видимому, причиной
его формирования является наличие повышен-
ных нагрузок, прилагаемых к переднему отделу
суспензориума рыбы во время использования
разгрызающего укуса (Turingan, 1994; Mehta,
2009) в рамках дурофагии. Также усиление проч-
ности малоподвижной обширной области при-
крепления робустной ростральной доли суспен-
зориума к этмоидной части нейрокраниума свой-
ственно малоротой макропинне Macropinna
microstoma (рис. 8в) (Chapman, 1942).

Орбитоэтмогиостилия. У хищных ножетелок
Magosternarchus sp. и Sternarchella orthos, использу-
ющих силовой укус добычи, помимо традицион-
ного причленения переднего конца суспензори-
ума к этмоиду, возникает дополнительное мало-
подвижное место крепления – entopterygoideum
посредством костного отростка к frontale в районе
глазницы (Lundberg et al., 1996). Фактически, на
примере этих представителей прослеживается
тенденция к формированию среди Teleostei орби-
тоэтмогиостилии (развитие третьей дополни-
тельной точки крепления суспензориума к орби-
тальному отделу нейрокраниума). У серебряной
араваны Osteoglossum bicirrhosum также присут-
ствует ее разновидность: наличие базиптеригоид-
ного сустава у этого вида повышает устойчивость
его суспензориума относительно нейрокраниума
(Громова и др., 2017), что необходимо для выпол-
нения внутриротовой обработки добычи – скоб-
ления (raking) (Sanford, Lauder, 1989). В более спе-
циализованном состоянии на пути формирова-
ния данного варианта конструкции черепа
(орбитоэтмогиостилии), в частности, у ножетел-
ки аптеронотуса Бонапарта Apteronotus bonapartii
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(рис. 8ж), в образовании областей контакта сус-
пензориума с нейрокраниумом роль наиболее ро-
стральной точки их соединения снижается в
пользу усиления развития глазничной области
“подвески” – отростка entopterygoideum к orbito-
sphenoideum. Ростральный конец суспензориума
редуцирован в тонкий хрящевой стебелек pars au-
topalatinum, соприкасающийся с ethmoideum ven-
tralis (Hilton, Fernandes, 2017). Доминирование
присоединения робустного суспензориума к че-
репной коробке в области глазницы посредством
хорошо дифференцированного вертикального от-
ростка entopterygoideum присутствует у гимнота
Gymnotus carapo (Albert et al., 2005). В целом, если
рассматривать передний отдел черепа у хвостопе-
рых ножетелок Apteronotidae, то основной по-
верхностью соприкосновения с добычей сверху,
во время ее схватывания охотником, является
нижняя сторона нейрокраниума, поскольку maxil-
lare и premaxillare развиты слабо (Albert, Crampton,
2009). Таким образом, признаки орбитоэтмогио-
стилии можно обнаружить у форм, использующих
и укус, и всасывание.

Черты развития орбитоэтмогиостилии присут-
ствуют у угрехвостого сома Plotosus lineatus (рис. 8д),
по-видимому, вследствие широкого использова-
ния укуса не только во время питания, но и во
время турнирных боев между самцами. Суспензо-
риум этой рыбы, по сравнению с другими сомо-
образными, обладает большей прочностью кон-
струкции: palatinum формирует более крепкое со-
единение с крыловидными костями посредством
коротких соединительнотканных волокон. Поми-
мо сустава palatinum с ectoethmoideum, у угрехво-
стого сома имеется прочное прикрепление
metapterygoideum к orbitosphenoideum и ectoeth-
moideum. Помимо этого, entopterygoideum образует
сустав с vomer (Oliveira et al., 2001). У большеголо-
вого угря Macrocephenchelys brachialis (рис. 8г) хо-
рошо развитый pterygoideum очень широко и
прочно сочленяется с нейрокраниумом в области
сошника и парасфеноида (в районе глазницы), а
остатки palatinum неподвижно прирастают к vom-
er. Присутствует обширная область соединения
hyomandibulare с черепной коробкой. Суспензо-
риум весьма прочный и монолитный: pterygoide-
um, quadratum и hyomandibulare скреплены между
собой взаимопроникающими костными отрост-
ками (Robins, Robins, 1971).

Наиболее близким к амфистилии следует счи-
тать вариант контакта суспензориума с нейрокра-
ниумом (орбитоэтмогиостилии) у слитножабер-
никовых Synbranchidae, в частности, у темного
болотного угря Ophisternon aenigmaticum (рис. 8е)
и слитножаберника Synbranchus marmoratus. У них
формируется значительное удлинение заглазнич-
ного отдела нейрокраниума, а предглазничный
отдел остается коротким. Вследствие этой моди-
фикации черепа пространство для размещения на

нем крупного АМ возрастает, а разрез рта живот-
ного значительно увеличивается, что повышает
эффективность укуса добычи. Для укрепления
конструкции аппарата питания позади глаза ры-
бы суспензориум формирует третью область со-
членения с черепной коробкой – между ectopter-
ygoideum и frontale (помимо суставов palatinum с
этмоидом и hyomandibulare со слуховым отделом)
(Gosline, 1983; Britz, 1996).

Аутоэтмогиостилия. У рыб-ежей Diodontidae в
связи с прочным и малоподвижным прикрепле-
нием переднего и заднего отделов суспензориума
к нейрокраниуму проявляется тенденция к обра-
зованию аутоэтмогиостилии (рис. 8з). У этой
группы рыб palatinum включается в состав череп-
ной коробки, а снизу прочно срастается с ec-
topterygoideum и entopterygoideum. В отличие от
иглобрюховых Tetraodontidae, hyomandibulare
развито хорошо и имеет крепкое причленение к
нейрокраниуму (Tyler, 1980). Малоподвижное
прикрепление суспензориума к черепной короб-
ке обеспечивает прочную опору робустному MJA
и надежное место начала для мощного АМ (Turin-
gan, 1994). Таким образом, рыбы-ежи демонстри-
руют более специализированную, по сравнению с
иглобрюховыми, стадию приспособления их вис-
церального аппарата к использованию дурофа-
гии. Для некоторых мормировых Mormyridae
свойственно наличие акинетичного черепа (сус-
пензориума) (Hofer, 1945). Так, для мормиропса
Mormyrops deliciosus и камнеголова Рetrocephalus
bane характерно слияние palatinum обеих сторон
головы с сошником, вследствие чего передний
отдел суспензориума прикрепляется к нейрокра-
ниуму неподвижно. В связи с прочным причлене-
нием hyomandibulare монолитного суспензори-
ума к черепной коробке у обоих видов (Ridewood,
1904), в строении их висцерального аппарата
можно отметить присутствие признаков аутоэт-
могиостилии. Формирование данной специали-
зации устройства черепа обусловлено использо-
ванием животными силового укуса добычи.

Тенденцию к формированию аутоэтмогиости-
лии (малоподвижное, прочное крепление суспен-
зориума к нейрокраниуму спереди и сзади) мож-
но заметить в группе кольчужных сомов Loricari-
idaе (рис. 8и) (Howes, 1983a; Schaefer, Provenzano,
2008). “Костная щека” этих форм испытывает
большие нагрузки в процессе присасывания жи-
вотного к субстрату. Так, у анциструса Ancistrus
triradiatus присутствует значительное увеличение
прочности рострального и каудального соедине-
ний суспензориума с нейрокраниумом: между
ними формируются три области прямого контак-
та. У этого вида, в сравнении с другими не столь
уплощенными сомами, palatinum демонстрирует
малоподвижное прикрепление к metapterygoide-
um (коротким, а не длинным, соединительноткан-
ным промежутком), которое находится в составе
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монолитной конструкции первичной верхней че-
люсти. Metapterygoideum рыбы самостоятельным
прочным суставом надежно сочленяется с ectoeth-
moideum (Schaefer, 1990, 1991; Diogo, Chardon,
1998). Часть авторов полагает, что между metaptery-
goideum и ectoethmoideum кольчужных сомов фор-
мируется неподвижный шов (Arratia, 1990). Круп-
ное palatinum анциструса причленяется к ectoeth-
moideum, а также соединено с mesethmoideum
связкой. Авторы подчеркивают, что hyomandibulare
надежно и малоподвижно скреплено швом с pteroti-
cum (Diogo, Vandewalle, 2003; Geerinckx et al., 2007).
Из-за отсутствия у многих кольчужных сомов
LAP, их суспензориум имеет весьма сокращен-
ную амплитуду перемещений. Обширная степень
его подвижности уменьшала бы способность этих
рыб к адгезии к субстрату.

Кинетизм суспензориума.
Механизм “внутренней аддукции”

Подвижность суспензориума относительно

черепной коробки как целого у большинства Te-

leostei можно охарактеризовать как плеврокине-

тизм – перемещение латеромедиально “костных

щек” рыбы в поперечной плоскости (Иордан-

ский, 1990). Особенности мобильности суспензо-

риума относительно нейрокраниума формирует

характер прикрепления “костной щеки” рыбы к

черепной коробке, в частности структура задей-

ствованных связок и/или сочленений (см. выше).

У многих Teleostei мыщелки/суставы, при помо-

щи которых суспензориум осуществляет перед-

нее (этмоидное) и заднее причленения к череп-

ной коробке, отличаются по своему строению, а

также могут находиться не на одной оси (быть не

соостны) (Otten, 1983). Характер смещений сус-

пензориума во многом определяют движения hy-

omandibulare, которое, как правило, имеет один

(Branch, 1966; Pietsch, 1978b; Hilton, Fernandes,

2017) или два (Pietsch, 1978a; Grande, Poyato-Ariza,

2010; Odani, Imamura, 2011) сочленовных мыщел-

ка для связи с нейрокраниумом (Grande et al.,

2013). Последние могут, однако, варьировать по

форме, размеру и/или находиться в разных плос-

костях вследствие изгиба тела или рельефа hyo-

mandibulare. Присутствие единственного мыщел-

ка предоставляет кости бóльшую свободу поворо-

тов относительно черепной коробки. Также

важную роль играют конструкция, размер, масса

и характер прикрепления обслуживающих сус-

пензориум мускулов. В связи с вышеуказанным,

подвижность суспензориума относительно ней-

рокраниума и других элементов черепа характе-

ризуется сложной функцией, которая включает в

себя несколько независимых переменных.

Анализ ряда литературных источников, описы-

вающих морфологию первичной верхней челюсти

Teleostei, позволил выделить, помимо мобильности

их “костной щеки” как целого, присутствие внут-

ренней подвижности одних составляющих суспен-

зориума относительно других (см. выше). Исходная

монолитная структура “костной щеки” животного

делится на два или более функционально независи-

мых “компонента” (Громова, Махотин, 2020). Ки-

нетизм этих компонентов в основном включает в

себя их смещения латеромедиально, которые в

некоторых случаях могут дополняться протрак-

цией (с обратной ретракцией). В результате тако-

го строения черепа положение челюстного суста-

ва рыбы может быть жестко не закреплено, и он

способен в некоторой степени совершать переме-

щения вовнутрь–наружу и/или вперед–назад от-

носительно нейрокраниума (Gosline, 1973).

В формировании внутреннего кинетизма суспен-

зориума также имеет значение соотношение раз-

меров скрепленных друг с другом компонентов и

величина области их соединения. Так, связь тон-

кого грацильного элемента с крупным робустным

костным блоком морфологически предполагает

возможность прогибов в узкой зоне их контакта

(Gosline, 1963). Кроме того, на характер внутрен-

ней подвижности суспензориума Teleostei влияют

особенности его соединения с нейрокраниумом –

устройство задействованных связок и/или сочле-

нений (Громова, Махотин, 2020).

Латеромедиальный кинетизм. Во многих случа-

ях у Teleostei присутствует латеромедиальный ки-

нетизм между передним (palatinum и/или en-

topterygoideum/ectopterygoideym) и задним отде-

лами суспензориума (остальные кости).

Двухкомпонентный суспензориум с одной зоной

внутренней подвижности описываемой катего-

рии имеется у бычковых Gobiidae (Gosline, 1955),

песчаного копальщика Crystallodytes cookei (Gos-

line, 1963), удильщиков тетрабрахиума Tetrabrachi-
um ocellatum, клоуна-сангвиника Antennarius san-
guineus (Pietsch, 1981), рогатого фонаря Centrophryne
spinulosa (Pietsch, 1972) и некоторых хоботнорыло-

видных Mastacembeloidei (Travers, 1984; Britz, 1996).

Трехкомпонентным вариантом конструкции пер-

вичной верхней челюсти обладает королевский

спинорог Balistes vetula (рис. 9а), который имеет

тонкое “Т”-образное palatinum и большой цен-

тральный костный блок, включающий ecto-, en-

to-, metapterygoideum, quadratum, symplecticum,

скрепленный широким хрящевым промежутком

с hyomandibulare. У спинороговых Balistidae palat-

inum подвижно сочленено с ectopterygoideum, а с

нейрокраниумом – полоской соединительной

ткани (Hofer, 1937). Благодаря такому устройству

срединный скелетный блок способен осуществ-



358

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2022

МАХОТИН, ГРОМОВА

лять смещения относительно hyomandibulare в

медиолатеральном направлении, повышая эф-

фективность схватывания добычи путем всасыва-

ния. Всасывание представляет собой процесс по-

переменного расширения и сжатия внутренних

камер головы животного для затягивания корма в

рот вместе с небольшим количеством окружаю-

щей ее воды (Carroll et al., 2004). Многие авторы

(Barel, 1983; Lauder, 1985; Gibb, Ferry-Graham,

2005) отмечают важность возможности расшире-

ния полостей черепа Teleostei для повышения эф-

фективности процесса их всасывания, однако,

часто упускают из виду значимость предшествую-

щего всасыванию сжатия этих пространств. Рас-

ширение ротовой полости будет тем эффектив-

нее, чем меньше был еe изначальный объем (Bar-

el, 1983). В основе всасывания у королевского

спинорога Balistes vetula лежит процесс приведе-

ния медиально подвижного центрального отдела

суспензориума за счет раннего начала сокраще-

ния мощного RAP в процессе изначального схва-

тывания добычи (Wainwright, Turingan, 1993).

Сходную возможность отклонения костей сус-

пензориума вовнутрь пространства черепа во время

всасывания у рыб-игл Syngnathidae отмечает Бранч

(Branch, 1966): так, symplecticum обыкновенной

морской иглы Syngnathus acus, будучи соединенное

с нейрокраниумом связкой, поворачивается меди-

ально при сокращении оканчивающегося на нем

ААР, тем самым сокращая объем полости рыла жи-

вотного (рис. 9б). Использование описываемого

механизма “внутренней аддукции” сегментов сус-

пензориума для увеличения эффективности всасы-

вания также свойственно австралийскому звездоче-

ту Leptoscopus macropygus и рыбе-топорику Sternop-
tyx diaphana (рис. 9в) (Weitzman, 1974). Подобное

приспособление присуще и некоторым хараци-

новым Characidae, таким как брикон Brycon, у ко-

торого имеется мостик “ectopterygoideum-en-

topterygoideum”, действующий как планка, со-

единяющая два подвижных отдела

суспензориума – передний (palatinum) и задний

(основная несущая кость – hyomandibulare) (Gos-

line, 1973). Ковергентно схожая анатомия свой-

ственна перкофовой рыбе Matsubaraea fusiforme
(Odani, Imamura, 2011). Подразделение суспензо-

риума на три подвижных относительно друг друга

cегмента, два из которых palatinum и hyomandibu-

lare, присутствует у гиреллы Girella laevifrons (Vial,

Ojeda, 1992) и обыкновенного илистого прыгуна

Periophthalmus barbarus (рис. 3б) (Michel et al.,

2014). Нами показано, что у некоторых видов Te-

leostei механизм внутренней аддукции является

этапом работы внутреннего гидравлического ме-

ханизма – интенсификации процесса попере-

менной смены объемов в камерах головы рыбы в

процессе питания, в частности, у белого толсто-

лобика Hypophthalmichthys molitrix (Махотин, Гро-

Рис. 9. Внутренняя подвижность – присутствие механизма “внутренней аддукции”: а, б — в трехкомпонентном сус-
пензориуме оранжевополосого спинорога Baliatapus undulatus (по: Tyler, 1980) и обыкновенной морской иглы Syn-
gnathus acus (по: Branch, 1966) соответственно; в — в двухкомпонентном суспензориуме рыбы-топорика Sternoptyx di-
aphana (по: Weitzman, 1974). Пунктирная линия — область подвижности в рамках суспензориума. Обозначения, как на
рис. 1, 6.

ect

ectect

qu

ququ

lig

sy

sysy

mt

mt

po

po

ent

ent

ent

neur

neur

pal

pal

pal

hmd

hmd

hmd

o

5 мм

(а)

(в)

(б)



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2022

ТИПОЛОГИЯ СТРОЕНИЯ СУСПЕНЗОРИУМА КОСТИСТЫХ РЫБ (Teleostei) 359

мова, 2019) и рубиново-пепельной рыбы-попугая

Scarus rubroviolaceus (Громова, Махотин, 2019).

Переднезадние смещения. Выдвижение суспен-

зориума отмечено у видов Teleostei, у которых

palatinum отделено от entopterygoideum и ectopter-

ygoideum. Это губан-обманщик Epibulus insidiator
(Westneat, Wainwright, 1989), желтая длиннорылая

рыба-бабочка Forcipiger flavissimus (Ferry-Graham

et al., 2001a), рыба-лист Monocirrhus polyacanthus
(Liem, 1970) и цихлиды Petenia splendida и Caque-
taia spectabile (Waltzek, Wainwright, 2003). Внутрен-

няя подвижность в суспензориуме у обыкновен-

ной длиннорылой рыбы-бабочки Forcipiger longi-
rostris лежит в основе возможности его

протракции и, таким образом, выдвижения впе-

ред челюстного сустава, а вместе с ним и всего

MJA. Cочленения присутствуют между palatinum

и entopterygoideum (поддерживается lig. palato-en-

topterygoideum) и между hyomandibulare и осталь-

ным комплексом костей (рис. 6б). Поворот впе-

ред нижней ветви hyomandibulare становится воз-

можен благодаря наличию одинарной головки,

соединяющей данный элемент с нейрокраниу-

мом. Смещение рострально (на 25°) центрально-

го скелетного комплекса суспензориума проис-

ходит во время его аддукции посредством сокра-

щения ААР и вызывает протракцию челюстного

сустава и palatinum (Ferry-Graham et al., 2001b).

Подобный механизм внутреннего кинетизма

трехкомпонентного суспензориума присутствует

и у некоторых цихлид Cichlidae – петении Petenia
splendida и кагуеты Caquetaia spectabile. Поворот

hyomandibulare у первого из этих видов достигает

24°, а у второго – 19°. Palatinum контактирует с

птеригоидами при помощи гибкой полоски хря-

ща. Смещение центрального костного блока сус-

пензориума в суставе с hyomandibulare посред-

ством сокращения ААР помогает выдвижению

челюстного сустава этих двух видов (Waltzek,

Wainwright, 2003). У определенных видов Teleostei

самостоятельные сдвиги prаeoperculum относи-

тельно других составляющих первичной верхней

челюсти могут вызвать протракцию отдельных ее

костей (Liem, 1970). У некоторых представителей

группы praeoperculum, обычно включенное в со-

став суспензориума, приобретает самостоятель-

ную подвижность. Так, у керчака Leptocottus воз-

можность подобных смещений возникает в рам-

ках развития механизма защиты от врагов.

Praeoperculum данного вида формирует два по-

движных шарнирных сустава с остальным сус-

пензориумом. Подвижность кости обеспечивает-

ся посредством сокращения специальной части

LAP, которая образует обособленное место окон-

чания на praeoperculum. В результате функциони-

рования данного мускульного подразделения

praeoperculum отклоняется вперед и вверх, вы-

ставляя расположенный на нем крупный кост-

ный шип в сторону животного-агрессора (Gos-

line, 1989). Кроме того, существованию протрак-

ции суспензориума у Teleostei способствует

редукция некоторых или всех составляющих его

рострального отдела – palatinum, ento-, ectoptery-

goideum. Это сокращение размеров указанных

костей предоставляет пространство для поворота

суспензориума вперед (Westneat, 1991). Так, зна-

чительная редукция palatinum и entopterygoideum

у гнатодолуса Gnathodolus bidens, способствующая

значительному уменьшению величины передней

части суспензориума, обеспечивает возможность

скольжения рострального отдела последнего впе-

ред-назад по двум глубоким продольным желоб-

кам сошника в процессе открывания и закрыва-

ния нижней челюсти рыбы (Sidlauskas, Vari, 2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Строение суспензориума Teleostei представле-

но широким разнообразием как конструкции в

целом, так и отдельных ее составляющих. В на-

стоящей работе была прослежена взаимосвязь

между функциональной морфологией подвесоч-

ного аппарата и экологией питания рыб. Проде-

монстрировано, что особенности строения сус-

пензориума влияют на эффективность ловли корма

и тем самым могут определять способы использова-

ния пищевых ресурсов в окружающей среде обита-

ния животного. Признаки строения челюстей

можно использовать в качестве индикаторов эко-

логии питания исследуемого представителя их-

тиофауны. На основе анализа литературных дан-

ных скорректирована систематизация вариантов

взаимодействия суспензориума с нейрокраниумом

у Teleostei. Исходное состояние для развития ряда

специализированных видов устройства черепа у

рыб этой группы – это этмогиостилия. Приведены

примеры таксонов, представляющих собой раз-

ные морфологические “стадии” на пути форми-

рования выделенных нами вариантов взаимодей-

ствия суспензориума и нейрокраниума у Teleostei.

Перемещения элементов суспензориума отно-

сительно нейрокраниума имеют место преиму-

щественно в поперечной и/или парасагиттальной

плоскостях. Выделенные нами варианты подвиж-

ности черепа Teleostei – кинетизм элементов в

рамках конструкции суспензориума и мобильное

прикрепление последнего к нейрокраниуму –

могут присутствовать по отдельности, либо соче-

таться в одном и том же механизме головы живот-

ного и быть представлены в разной степени. Для

рыб, применяющих укус кинетизм черепа спо-

собствует гибкой подгонке челюстей рыбы к про-
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глатываемому пищевому объекту. Описываемая

подвижность может служить им также для лучше-

го удержания вырывающейся добычи в челюстях

хищника. Внутренняя мобильность суспензори-

ума повышает его манипуляционные возможно-

сти. Для всасывающих видов Teleostei развитие

механизма “внутренней аддукции” одних отделов

подвесочного аппарата относительно других спо-

собствует успешному захвату добычи.
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The Typology of Suspensorium Structure of Teleost Fishes
in View of Their Feeding (Review)

1 and E. S. Gromova1, *
1Moscow State University, Moscow, Russia

*e-mail: zhenya_s@inbox.ru

The paper provides a review of the diversity suspensorium structure at the definitive stage of development in
a number representatives of Teleostei due to the peculiarities of its functioning in the feeding these fishes. The
basis of the proposed quality systematization of the variability of the morphology of the suspensorium of fish-
es is the reinforcement or weakening of its construction. The review describes the variants of the inner ki-
netism of the suspensorium of teleost species, and a description of the mechanism of “internal adduction” is
presented.

Keywords: Teleostei, suspensorium, functional morphology, feeding apparatus, primary upper jaw, kinetism,
mechanism of internal adduction
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