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В работе подробно рассмотрено строение некоторых мускулов, связок, апоневротических кон-
струкций и остеологических признаков висцерального аппарата белого толстолобика Hypophthal-
michthys molitrix. Выявлен ряд признаков челюстного аппарата, свидетельствующий о приспособле-
нии к пульсирующей всасывательной фильтрации. На основании изучения результатов анатомиро-
вания и литературных данных анализируются особенности функционирования аппарата питания.
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Исследование строения висцерального аппарата
рыб позволяет охарактеризовать принципиальные
возможности его функционирования. Анализ рабо-
ты мышц и соединительнотканных элементов яв-
ляется одним из основных методов, позволяющих
понять механизм действия аппарата питания.
Идентификация ключевых признаков специализа-
ции черепа к определённому способу добычи пищи
предоставляет новые возможности для объяснения
морфологического сходства челюстного аппарата у
неродственных таксонов рыб. Аппарат питания
белого толстолобика Hypophthalmichthys molitriх
представляет собой уникальный пример приспо-
собления карповых (Cyprinidae) к фильтрации
при помощи тупикового отсеивания (Bhave, 1997;
Motta et al., 2010). Данный вид обладает сложно
устроенным цедильным механизмом, важным
составляющим которого является наджаберный
орган. Макроскопическое строение последнего
является предметом неослабевающего интереса
(Bensam, 1964; Nelson, 1967; Bertmar, Stromberg,
1969; Bertmar et al., 1969; Miller, 1969; Bauchot et al.,
1993; Pasleau et al., 2010), в том числе у толстоло-
бика (Boulenger, 1901; Веригин, 1950, 1957; Зам-
бриборщ, 1957; Wilamovski, 1972; Suslowska, Ur-
banowicz, 1983; Hansen et al., 2014). У белого тол-
столобика улитковые каналы (Замбриборщ, 1957)
наджаберного органа, поддерживаемые верхни-

ми элементами жаберных дуг, погружены в ткань
нёбного органа (Doosey, Bart, 2011). Это обшир-
ное разрастание дорсальной стенки ротовой по-
лости рыбы несёт многочисленные вкусовые поч-
ки (Konishi, Zotterman, 1961; Morita, Finger, 1985).
Отдельные жаберные тычинки преобразованы в
фильтрующие элементы специфического строе-
ния, которое напоминает мелкоячеистое сито и
позволяет рыбе с помощью него задерживать
планктон (Бромлей, 1936; Боруцкий, 1950; Jirasek
et al., 1981; Hampl et al., 1983; Kolar et al., 2005;
Walleser et al., 2014). Белый толстолобик − объект
аквакультуры (Liang et al., 1981; Rimon, Shilo,
1982; Starling, 1993), состав его корма известен
(Spataru, 1977; Cremer, Smitherman, 1980; Smith,
1989; Xie, 1999), однако механизм отцеживания
пищи его висцеральным аппаратом до сих пор яв-
ляется предметом дискуссии. Имеются немного-
численные описания особенностей черепа (Wata-
nabe, 1951; Веригин, 1957; Богуцкая, 1988, 1990; Jo-
hal et al., 2000a, 2000b) и единичные работы,
совмещающие описание отдельных висцеральных
мускулов и остеологических признаков белого тол-
столобика (Замбриборщ, 1957; Howes, 1981; Suslows-
ka, Urbanowicz, 1983), которые, на наш взгляд, тре-
буют дополнения и корректировки, поскольку не
позволяют составить полную картину строения и
функционирования его аппарата питания.

УДК 597.554.3.591.473.31
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Цель настоящей работы – провести детальный
анализ морфологии некоторых мышц и соедини-
тельнотканных элементов висцерального аппара-
та белого толстолобика для исследования их сов-
местной работы в ходе фильтрационного способа
питания. Выполнено уточнение мест крепления и
иннервации основного мускула (m. pharyngo-
praeopercularis – по: Замбриборщ, 1957), осу-
ществляющего расширение улитковых каналов
наджаберного органа. Описаны предполагаемые
способы очищения фильтрующих элементов и
улитковых каналов в процессе питания рыбы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследовали строение мускулов и соедини-

тельнотканных элементов висцерального аппара-
та белого толстолобика, попутно отмечая особен-
ности конструкции черепа и прохождения неко-
торых нервов. Изготовили пять спиртовых и три
сухих препарата голов по традиционной методике
(Ромейс, 1953). Подвижность структур ротового
аппарата рыбы анализировали на трёх свежих пре-
паратах головы. Препараты исследовали при по-
мощи стереомикроскопа МБС-1. Рисунки фор-
мировали на основе цифровых цветных фото-
графий препаратов при помощи камеры
Panasonic DMC-FZ8. Фотографии обрабатывали в
программе Adobe Photoshop CS2, создавая по ним
точные контурные рисунки, которые затем кор-
ректировали, сравнивая с исходным объектом.

Для описания скелетных элементов жаберных
дуг, в том числе образующих стенки улитковых
каналов наджаберного органа, используются тер-
мины из работы Замбриборща (1957). Для остео-
логических признаков остальных составляющих
висцерального аппарата, нейрокраниума и пле-
чевого пояса используются термины, применяе-
мые в литературе при описании скелета карпооб-
разных рыб (Cypriniformes) (Harrington, 1955;
Howes, 1980, 1981; Fink, Fink, 1981; Chen, 1996;

Conway, 2011). В работе также употребляются тер-
мины из работ, посвящённых изучению миоло-
гии карповых (Takahasi, 1925; Matthes, 1963; Ball-
intijn et al., 1972; Brousseau, 1976; Sibbing, 1982;
Ballintijn, Punt, 1985; Кузнецов, 2007). Кроме то-
го, использованы обозначения соединительно-
тканных элементов (Kirchhoff, 1958; Alexander,
1966, 1967; Anker, 1974; Staab et al., 2012; Громова,
Махотин, 2016) и ветвлений головных нервов
(Manigk, 1933; Lekander, 1949; Harrison, 1981;
Puzdrowski, 1987; Graaf, 1990; Nakae, Sasaki, 2007;
Nakae et al., 2011) различных представителей Tele-
ostei. Обозначения ветвей каналов системы боко-
вой линии на голове рыб даны по работе Cуми с
соавторами (Sumi et al., 2015). Вводятся некото-
рые термины для обозначения деталей структур
мышечной и соединительнотканной систем вис-
церального аппарата белого толстолобика.

В тексте использованы следующие сокраще-
ния: m. – мускул (musculus), fas. – пучок (fascicu-
lus), lig. – связка (ligamentum), ap. – апоневроз
(aponeurosis), t. – сухожилие (tendo), pr. – отро-
сток (processus), f. – foramen (отверстие), car. –
cartilago (хрящ), can. – canalis (канал системы бо-
ковой линии), n. – nervus (нерв), r. – ramus (ветвь
нерва), tr. – tractus (нервный тракт).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности строения скелета
черепа белого толстолобика

Нейрокраниум (рис. 1а, 1б). Этмоидный отдел.
Хрящ преэтмоида сохраняется у взрослых рыб: он
расположен на поверхности вогнутой площадки,
которая формируется на границе vomer и meseth-
moideum и видна сбоку. (На сухих препаратах
нейрокраниума этот хрящ ссыхается, поэтому на
рис. 1б место его расположения обозначено пунк-
тирной линией.) Supraethmoideum имеет левый и
правый латеральные отростки с ребристой вен-

Рис. 1. Череп белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix: а, б − нейрокраниум (вид сбоку и снизу); в, г − элементы
висцерального скелета (вид снаружи и изнутри). Здесь и на рис. 2–5 обозначения даны по часовой стрелке. I – f. tr.
olfactorius (I), fe – fenestra externa, f – frontale, eth – ectoethmoideum, prsp – pr. sphenoticus, pcs –pore сan. supraorbitalis,
oрpV – f. r. ophthalmicus profundus (V), aV+VII − f. complex trigemino-facialis (V+VII) anterior, mV – f. r. mandibularis (V), arh
– planum articularis hyomandibulare, pro – prooticum, sf – fossa subtemporale, p – parietale, pt – pteroticum, VIIpt – f. r. can.
oticus (VII), epo – epioticum, soc – supraoccipitale, exs – extrascapulare, Xic − f. r. can. supratemporalis (X), ptm – posttem-
porale, ic – intercalare, scl – supracleithrum, exo – exoccipitale, cpr – pr. pharyngealis caudalis, pu – pulvinar pharyngealis,
pph – pr. pharyngealis, ad − f. aorta dorsalis, boc − basioccipitale, X − f. n. vagus (X), flo+hyVII – f. r. levator operculi et hyo-
hyoidei (VII), IX − f. n. glossopharyngeus (IX), pV+VII – f. complex trigemino-facialis (V+VII) posterior, abr − planum articu-
laris pharyngobranchiale 3+4, ai – f. arteria carotis interna, lsp – laterosphenoideum, pmy – f. myodom posterior, ob – orbitosphe-
noideum, par – parasphenoideum, amy − f. myodom anterior, v – vomer, mes – mesethmoideum, su – supraethmoideum; osVII –
f. r. ophthalmicus superficialis (VII), sph – sphenoticum, den (4) – dens, ppt – pr. pteroticus, pet – pr. lateralis ectoethmoideum,
psl – pr. lateralis supraethmoideum; o – operculum, po – pr. opercularis, hm – hyomandibulare, ch − crista hyomandibularis,
fh – f. hyomandibularis externus, mt – metapterygoideum, q – quadratum, en – entopterygoideum, pal – palatinum, lpm – lig.
palatosupraethmoideum, lp – lig. palatomaxillare, pc – pr. coronalis, d − dentale, ec –ectopterygoideum, anr − anguloarticu-
lare, ra – retroarticulare, pa – pr. postarticularis, pq – pr. quadratus, sy – symplecticum, prop – praeoperculum, io – interopercu-
lum, so – suboperculum; prh – верхнезадний угол гиомандибуляре (angulus hyomandibularis), fhi – f. hyomandibularis in-
ternus, ph – ножка гиомандибуляре (pedunculus hyomandibularis), cm − оs coronomeckeli, cmk − car. Meckeli, ih – inter-
hyale. Масштаб здесь и далее: 1 см.
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Рис. 1. Окончание
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тральной поверхностью для прикрепления тол-
стых lig. palatosupraethmoideum.

Ectoethmoideum представляет собой костную
трубку для прохождения tr. olfactorius (I). Дор-
сальная поверхность кости сильно вогнута. Меж-
ду ней, крышей frontale и крышей supraethmoide-
um образуется окно, заполненное жиром и веду-
щее в полость нейрокраниума. Входное отверстие
окна не поддерживается связками; имеется узкий
тяж соединительной ткани. Перед каналом пе-
реднего миодома слегка выпуклая вентральная
поверхность ectoethmoideum, покрытая слоем
хряща, образует плоский скользящий сустав, рас-
положенный в поперечной плоскости, со слабо-
вогнутым участком контакта palatinum и entopter-
ygoideum, обитым соединительной тканью. Ост-
рый конусообразный латеральный отросток
ectoethmoideum вставлен между lacrimale и supra-
orbitale, которые прикрепляются к нему при по-
мощи соединительной ткани. Узкий канал перед-
него миодома формируется вогнутой вентраль-
ной поверхностью ectoethmoideum и дорсальной
поверхностью parasphenoideum, прикрытой сло-
ем хряща. Левый и правый каналы лежат в попе-
речной плоскости, перпендикулярно parasphe-
noideum. Их внутренние отверстия могут сооб-
щаться друг с другом.

Глазничный отдел. Пространство глазницы об-
ширно: полость её верхнего отдела, заполненная
жиром, формирует впадину, направленную ка-
удально и составленную снизу laterosphenoideum,
сзади и сверху sphenoticum, спереди и сверху fron-
tale. Передняя поверхность laterosphenoideum в
области суставной поверхности с hyomandibulare
имеет отверстие для выхода r. ophthalmicus pro-
fundus V. Верхний участок латеральной поверхно-
сти laterosphenoideum перед границей с prooticum
даёт выход r. mandibularis V. Вентральная сторона
frontale, обращённая в глазницу, прободена мно-
гочисленными отверстиями для выхода r. ophthal-
micus superficialis VII. На наружной стороне кости
расположены гребни, которые открываются по-
рами сan. supraorbitalis.

Глазничный отдел подстилает передняя ветвь
parasphenoideum. Ростральное отверстие заднего
миодома треугольной формы, образовано сре-
динной частью parasphenoideum. Крыша перед-
ней части миодома сформирована медиальным
отростком этой кости, отделяющей полость мио-
дома от мозговой полости. На дне канала данного
участка parasphenoideum образует небольшой
киль. В создании верхней стенки задней части
миодома участвует prooticum. Наружная средин-
ная поверхность parasphenoideum обеих сторон
головы имеет отверстия для выхода arteria carotis
interna и площадки, формирующие плоские су-
ставы для причленения pharyngobranchiale 3+4.

Слуховой отдел. Включает в себя два отверстия
для прохождения ветвей complex trigemino-facialis
V+VII – переднее, сформированное задним кра-
ем laterosphenoideum и передним краем prooti-
cum, и заднее, находящееся в центре prooticum
(оно имеет костную перемычку).

Узкая задняя ветвь parasphenoideum распола-
гается позади отверстий для выхода arteria carotis
interna и сверху граничит с нижним краем prooti-
cum. Небольшой участок передней области зад-
ней ветви parasphenoideum совместно с передне-
нижним фрагментом prooticum служит для при-
членения медиальной поверхности epibranchiale 4.
Описываемые плоские сочленовные поверхности
с каждой стороны обиты хрящом и представляют
собой малоподвижный синхондроз.

Суставная площадка для hyomandibulare обра-
зована laterosphenoideum, sphenoticum, pteroticum
и prooticum. Вентральная поверхность pr. sphe-
noticus, участвующего в образовании fossa dilata-
tor, покрыта многочисленными рёбрышками для
прикрепления m. levator arcus palatini. Латераль-
ный край pteroticum имеет вид сросшихся кост-
ных гребней, пронизанных порами can. oticus.
Pteroticum имеет хорошо развитый pr. pteroticus,
который направлен каудально и вентрально гра-
ничит с exoccipitale. На передненижнем участке
этого отростка находится отверстие для входа r. can.
oticus VII. Глубокая fossa subtemporale сформирова-
на снизу prooticum и exoccipitale, а сверху – pteroti-
cum и epioticum. Небольшой участок впадины меж-
ду этими четырьмя костями образован хрящом.

Затылочный отдел. Передненижняя область
exoccipitale несёт удлинённый острый гребень,
скрывающий удлинённое отверстие выхода n. va-
gus (X). Одна из его ветвей, иннервирующая can.
supratemporalis, отдельно покидает нейрокраниум
из центрального участка данной кости. На грани-
це последней c prooticum находится округлое от-
верстие n. glossophаryngeus (IX), а немного выше
и позади него exoccipitale пронзает r. levator oper-
culi et hyohyoidei VII.

Между exoccipitale и pteroticum включено не-
большое intercalare треугольной формы, через ко-
торое проходит r. can. supratemporalis X. В крыше
черепа присутствует трубчатое extrascapulare, яв-
ляющееся местом перехода can. oticus в can. supra-
temporalis. Спереди оно граничит с pteroticum,
сверху − с epioticum, а снизу и сзади − с posttem-
porale. Supraoccipitale имеет гребень значительно-
го размера, задненижний край которого вставля-
ется в глубокую выемку, образуемую обеими сто-
ронами дорсального выроста supraneurale 3.

Основание pr. pharyngealis basioccipitale прон-
зает aorta dorsalis. Его передняя вытянутая часть
формирует костный киль, имеющий вид сагит-
тально уплощённой пластинки, для крепления
медиальной поверхности car. pharyngobranchiale 4.
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Задняя часть pr. pharyngealis образует направлен-
ный каудально вырост, соприкасающийся с пе-
редней стенкой vesica pneumatica. Поверхность
контакта кости на данном участке образует мно-
гочисленные бороздки и извилины. Соедини-
тельнотканная подушка (pulvinar), вентрально
подстилающая pr. pharyngealis, несёт отпечатки
четырёх зубов ceratobranchiale 5.

Висцеральный скелет (рис. 1в, 1г). Имеется
максиллярный аппарат, строение которого вме-
сте с palatinum описано в другой нашей публика-
ции (Gromova, Makhotin, 2018). Верхний край
оperculum волнообразный формы, впереди име-
ется выдающийся рострально pr. opercularis.
Внутри operculum позади сустава с hyomandibu-
lare размещена небольшая полость, медиально от-
крывающаяся многочисленными отверстиями для
выхода ответвлений r. opercularis VII, которые чере-
дуются с костными бороздками и перемычками.
Praeoperculum имеет горизонтальную ветвь, на-
правленную вперёд, и вертикальную – направлен-
ную вверх. Верхний край praeoperculum располага-
ется ниже pr. opercularis. Латеральная поверхность
hyomandibulare несёт мощный костный гребень,
нисходящий сверху вниз вдоль всей длины кости.
Перед гребнем кость формирует широкий ро-
стральный вырост с гладкой поверхностью. Сни-
зу гребень оканчивается крупным f. hyomandibu-
laris externus для выхода обширной развилки r. hy-
omandibularis VII. В месте контакта гребня и
переднего края praeoperculum имеется неглубокая
щель. Pr. opercularis налегает латерально на ост-
рый верхнезадний угол hyomandibulare. При
взгляде медиально заметно, что задний край hyo-
mandibulare представляет собой хорошо развитый
нижний отросток (по: Световидов, 1948), кото-
рый опускается вниз от уровня сустава с opercu-
lum и служит вместилищем r. hyomandibularis VII.
Входное отверстие r. hyomandibularis VII (f. hyo-
mandibularis internus) расположено чуть ниже и впе-

реди этого сустава. Участок praeoperculum, находя-
щийся между hyomandibulare и operculum, имеет
форму узкого треугольника. Symplecticum вытяну-
тое, палочковидной формы. Interhyale сильно реду-
цировано. Metapterygoideum обладает вытянутым
отростком, направленным ростродорсально и не-
много медиально, который накладывается снаружи
на задний край entopterygoideum. Плоский ectopter-
ygoideum небольшого размера имеет форму ромба;
entopterygoideum округлый.

Нижняя челюсть в парасагиттальной плоскости
короткая и высокая, в поперечной плоскости дуго-
образно изогнута. Зубы отсутствуют. Pr. corоnalis
образован dentale. Наружная поверхность отрост-
ка покрыта продольными рёбрышками, служа-
щими для крепления pulvinar mandibulae. Dentale
пронизано порами can. mandibularis. Retroarticu-
lare участвует в формировании заднего участка
вентрального края нижней челюсти. Сочленов-
ная поверхность нижнечелюстного сустава на an-
guloarticulare обращена каудально. Небольшой pr.
postarticularis направлен продольно и не участвует
в образовании задней части данного сустава. На
медиальной стороне нижней челюсти расположе-
но оs coronomeckeli, имеющее небольшой выступ,
на котором оканчивается t. portio A2; кость лежит
на границе car. Meckeli и anguloarticulare и поко-
ится на поверхности последнего.

Соединительнотканные элементы висцерального 
аппарата белого толстолобика

Подвешивающая перепонка суспензориума
(membrana suspensorii) (рис. 2) (Громова, Махо-
тин, 2016) белого толстолобика развита слабо.
Она служит для крепления начальной области во-
локон m. adductor mandibulae и конечной части
волокон m. levator arcus palatini. После снятия ко-
жи головы становится заметно, что верхний край
m. adductor mandibulae скрывается под плотным

Рис. 2. Некоторые мускулы, соединительнотканные структуры и нервы висцерального аппарата белого толстолобика
Hypophthalmichthys molitrix, вид сбоку: а – после снятия окологлазничных костей; б – m. levator arcus palatini частично
удалён, экземпляр с несколькими t. levator arcus palatini; в – operculum частично снято, экземпляр с одним t. levator

arcus palatini; ( ) − мускулатура, ( ) − регулярная соединительная ткань, ( ) − нерегулярная соедини-

тельная ткань, ( ) − хрящ, ( ) − жир; tA1 – t. portio A1 m. adductor mandibulae, prmx – praemaxillare, aap –

m. adductor arcus palatini, lap – m. levator arcus palatini, ldo – ap. lateralis dilatator operculi, do – m. dilatator operculi, loh –
lig. operculohyomandibulare, co – os can. linea lateralis, lo – m. levator operculi, epx – m. epaxialis, txc – textus conjunctivus, ms –
подвешивающая перепонка суспензориума (membrana suspensorii), cl – clethrum, pit – pinna thoracalis, rbaVII – r. buc-
calis accessorius (VII), A2 – portio A2 m. adductor mandibulae, lio – lig. interoperculomandibulare, A1 – portio A1 m. adductor
mandibulae, pul – pulvinar mandibulae, pop – pr. posterior maxillare, mma – lig. maxillomandibulare; pap – pr. ascendens
posterior maxillare, car – cartilago, nas – nasale, rmxV – r. maxillaris (V), rpVII – r. palatinus (VII), II – n. opticus (II), alp –
ap. levator arcus palatini, mmo – membrana orbitalis, rcoVII – r. can. oticus (VII), mms – карман подвешивающей перепон-
ки суспензориума (marcipinum membrana suspensorii), tla1– t. levator arcus palatini, tlaa (2) – t. levator arcus palatini acces-
sorius, rmVII – r. mandibularis internus et externus (VII), am – m. adductor mandibulae, rmaV – r. adductor mandibulae (V), rmV
– r. mandibularis (V), rmA1V – r. portio A1 adductor mandibulae (V), rbuVII – r. buccalis (VII), ad+txc – adipem et textus
conjunctivus, li – labia inferior; ado – ap. medius dilatator operculi, mbp – membrana palatini, ao – m. adductor operculi, eb1,
2 – epibranchiale 1, 2, mls – m. lateralis superficialis, lo+hyVII – r. levator operculi et hyohyoidei (VII), mhy – mm. adductores
hyohyoidei, va – m. arrector ventralis, sab – m. abductor superficialis, por – нёбный орган (organum palatinum), rmiVII – r.

mandibularis internus (VII), rmeVII – r. mandibularis externus (VII); ост. обозначения см. на рис. 1.
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Рис. 3. Некоторые мускулы, соединительнотканные структуры и нервы висцерального аппарата белого толстолобика
Hypophthalmichthys molitrix, вид сбоку: а – membrana preopercularis и ветвление r. hyomandibularis VII, б – оперкулярная
полость после удаления hyomandibulare и operculum, в – m. pharyngo-hyomandibularis и хрящевые улитки наджаберно-
го органа; hmVII – r. hyomandibularis (VII), aoVII – r. adductor operculi (VII), aloVII – r. levator operculi anterior (VII), loVII –
r. levator operculi (VII), sca – m. supracarinalis anterior, drX – r. dorsalis corpus linea lateralis (X), lrX – r. corpus linea lateralis
(X), hyVII – r. hyohyoidei (VII), mb1 – membrana preopercularis, nSo+Sv – n. occipitalis et rami ventrales n. cerebrospinalis
anterior, psaIX – r. posttrematicus externus anterior (IX), hyp – m. hypaxialis, rhyVII – r. hyoideus (VII); com – commissura
conjunctiva, ahyVII – r. adductor hyomandibularis (VII), le1–4 – m. levator externus 1–4, lpo – m. levator posterior, ad5 – m.
adductor 5, rX – r. n. vagus (X), cb1, 5 – ceratobranchiale 1, 5, epsIX, X – rami posttrematicus externus (IX) et (X), pbr – pseudo-
branchia, mph – m. pharyngo-hyomandibularis, fi – filtrum elementum, pce – m. pharyngo-cleithralis externus, pia – m.
pharyngo-cleithralis internus anterior, ep – epihyale, lmh – lig. mandibulohyoideum, tca – textus conjunctivus adductor arcus
palatini et adductor hyomandibularis, ahy – m. adductor hyomandibularis; gm – fas. medialis geniohyoideus, gh – glossohyale,
tco – fibrae musculi tectum cavum orale, sph1, 2 – suprapharyngobranchiale 1, 2, psIX – r. posttrematicus (IX), eptX1 – r. pre-
trematicus externus 1 (X), rptVII – r. can. oticus (VII), ppo – складки нёбного органа (plica organum palatinum), сph4 – car.
pharyngobranchiale 4, mtr – m. transversus, rcm – m. rectus communis, iph1, 2 – infrapharyngobranchiale 1, 2, anc – car. an-
terior ceratobranchiale 5, st – m. sternohyoideus, av – aotra ventralis, rbr1–3 – radii branchiostegii 1–3, g – m. geniohyoideus,
ceh – ceratohyale, vhh – hypohyale ventrale, gl – fas. lateralis geniohyoideus; ост. обозначения см. на рис. 1, 2.
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выростом тяжей соединительной ткани, исходя-

щих со стороны m. levator arcus palatini: это уча-

сток латеральной поверхности membrana suspen-

sorii, крепящийся к вертикальной ветви praeoper-

culum (рис. 2а). Немного ростральнее данного

образования между двумя мускулами видна лишь

полоска узкого сухожильного промежутка. После

удаления начальных волокон m. adductor mandib-

ulae при взгляде сбоку membrana suspensorii имеет

вид кармана, уплощённого в парасагиттальной

плоскости, широкое отверстие которого откры-

вается вентролатерально. Карман имеет большую

заднюю и маленькую переднюю стенки, узкий

верхний край. Соединительнотканные волокна

membrana suspensorii вентрально крепятся к ка-

удальному краю metapterygoideum и к hyomandib-

ulare в области перехода нижнего отростка в ро-

стральный вырост. Затем место прикрепления

смещается к гребню hyomandibulare и завершает-

ся слепо, образуя дно кармана: при этом membra-

na suspensorii изгибается латерально в виде арки,

формируя вышеописанный вырост, крепящийся

к praeoperculum – переднюю стенку кармана. Со-

единительнотканные волокна задней и передней

стенок membrana suspensorii направлены каудо-
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вентрально, за исключением её верхнего края, где
они следуют ростровентрально.

Наружная и в меньшей степени внутренняя
поверхность рr. corоnalis нижней челюсти покры-
ты мягкой желеобразной соединительной тка-
нью, формирующей в данной области упругую
подушку (pulvinar mandibulae) (Громова и др.,
2014) (рис. 2а). У белого толстолобика она менее
развита, чем у судака Stizostedion lucioperca. Окан-
чиваясь на внутренней поверхности и заднем
крае pr. posterior maxillare, pulvinar формирует
очень толстое lig. maxillomandibulare (рис. 2а), ко-
торое связано с соединительной тканью нижней
губы рыбы (labia inferior) (рис. 2б). Немного дор-
сальнее ткань pulvinar крепится латерально к
внутренней поверхности pr. ascendens posterior
maxillare, а медиально − к нижнелатеральной сто-
роне palatinum, заполняя всю щель между этими
двумя костями и образуя в данной области вы-
стилку ротовой полости. По мере приближения к
латеральному отростку palatinum pulvinar истон-
чается и превращается в толстую мембрану, нахо-
дящуюся между задним краем срединной части
maxillare и передним краем palatinum.

Толстое блестящее lig. operculohyomandibulare
(рис. 2а, 2б) тянется от основания гребня лате-
ральной поверхности hyomandibulare к вентраль-
ному краю pr. opercularis. Вентрокаудальнее этой
связки в щель между hyomandibulare и praeopercu-
lum устремляются соединительнотканные волок-
на, ориентированные между двумя этими костя-
ми в том же направлении, как lig. operculohyo-
mandibulare. Их способность к растяжению
увеличивается сверху вниз; часть из них медиаль-
но крепится к membrana praeopercularis. Позади
связки верхний край praeoperculum и основание
pr. opercularis соединено плотной соединитель-
ной тканью. От дорсального края рr. оpercularis к
латеральному краю pteroticum под трубчатой ко-
сточкой канала боковой линии пролегает полоска
прочной нетянущейся соединительной ткани
(рис. 2в).

Lig. palatomaxillare (рис. 1в, 2а) проходит от ла-
терального отростка palatinum к гребню на на-
ружной поверхности maxillare, оканчиваясь сразу
же выше t. portio A1. Дорсальный отросток palati-
num толстым коротким lig. palatosupraethmoideum
(рис. 1в, 1г, 2б) соединён с вентральной поверх-
ностью латерального отростка supraethmoideum.
Lig. palatovomerale связывает ростральный край

palatinum с вентральной поверхностью vomer. Lig.
ethmopalatinum не выражено. Lig. interoperculo-
mandibulare (рис. 2а) тянется от переднего края
interoperculum, обхватывая его снизу и сверху, к
задней поверхности retroarticulare. Волокна связ-
ки распространяются на верхний край interoper-
culum, делая его блестящим более чем на 1/3 дли-
ны кости с рострального конца.

После удаления основной части praeoperculum
открывается довольно толстая плёнка (membrana
praeopercularis) (рис. 3а, 3б), которая подстилает
его и состоит из соединительной ткани, богатой
жиром. Мembrana praeopercularis впереди крепит-
ся к заднему краю hyomandibulare, позади – к пе-
реднему краю operculum, снизу – к верхнему
краю interoperculum, а медиально – к ткани нёб-
ного органа. После снятия hyomandibulare и sym-
plecticum становится видно, что на месте нижнего
отростка hyomandibulare и выше гиоида эта плён-
ка переходит в тонкую внутреннюю выстилку ро-
товой полости.

M. levator operculi и m. adductor operculi меди-
ально подостланы соединительнотканной мем-
браной (membrana palatini) (рис. 2в, 3б), изолиру-
ющей поверхность мускулов от оперкулярной по-
лости. Вентральнее m. adductor operculi мембрана
становится более тонкой и образует латеральную
стенку короткого улиткового канала наружного
фильтрующего элемента 1-й жаберной дуги, верх-
ний конец которого покоится на suprapharyngobran-
chiale 1. Затем membrana palatini спускается вдоль
периметра основания самой латеральной складки
нёбного органа и осуществляет крепление её тка-
ни к внутренней поверхности operculum (рис. 3б).
Между membrana praeopercularis и membrana pala-
tini осуществляется взаимный переход, после ко-
торого последняя включается в состав внутрен-
ней выстилки ротовой полости.

Ростральнее m. adductor operculi membrana palati-
ni отделяет m. adductor hyomandibularis от mm. leva-
tores externus, медиально прикрепляясь к prooticum.
Вентролатеральнее она постепенно истончается,
начинает присоединяться к parasphenoideum, нис-
ходит по наружной стороне epibranchiale и высти-
лает переднюю поверхность ткани нёбного орга-
на, отделяя её от мускульных волокон m. adductor
hyomandibularis и m. adductor arcus palatini.

Толстая соединительнотканная перепонка
(membrana orbitalis) (рис. 2б) протягивается в глаз-
ницу от вентрального края laterosphenoideum в об-

Рис. 4. Элементы нижней части головы белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix: а – снятая нижняя челюсть ме-
диально; б, в – мускулы гиоида и жаберных лучей (б – вид снизу; в – со стороны ротовой полости рыбы); tA2 – t. portio
A2 m. adductor mandibulae, Aw – portio Aw m. adductor mandibulae, aAw – ap. portio Aw adductor mandibulae, itm – m.
intermandibularis, rmaVII – r. mandibularis (VII); sg – septa sagittalis, sl – septa lateralis, mx – maxillare, lqa – lig. quadratoar-
ticulare, shy – septa hyohyoideus superior, hys – m. hyohyoideus superior, gp – pars posterior m. geniohyoideus, abh – m. ab-
ductor hyohyoidei, uh – urohyale, sin – septa inferior; lhg – lig. hypoglossohyale, tab – t. m. abductor hyohyoidei, lho – lig.
hyointeroperculare, tcg – textus conjunctivus geniohyoideus, sm – septa medialis, lrb – lig. radius branchiostegalis 1, luh – lig.
urohypohyale; ост. обозначения см. на рис. 1−3.
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ласти шва с parasphenoideum и направленного
вентрокаудально отростка orbitosphenoideum. Она
делит глазницу на верхний и нижний отделы. В
нижнем отделе помещается глазное яблоко с гла-
зодвигательными мышцами. Membrana orbitalis
расположена в горизонтальной плоскости, меди-
ально крепится к срединной поверхности orbito-
sphenoideum, а впереди поддерживается вентро-
каудально ориентированным отростком ectoeth-
moideum.

Membrana branchialis образует дно оперкуляр-
ной полости. При взгляде сбоку она прикрепля-
ется с каждой стороны головы: рострально − к
вентральному краю ceratohyale, каудальнее – к
вентральному краю radius branchiostegalis 1 и зад-
ним участкам radii branchiostegii 2 и 3 и, наконец,
поднимается вверх вдоль заднего края subopercu-
lum и operculum. Непосредственно позади обла-
сти окончания t. abductor hyohyoidei обеих сторон
головы на urohyale, membrana branchialis прочно
крепится к вентральной поверхности последней
кости в области септы m. hyohyoideus superior. Дан-
ный участок соединения мембраны с urohyale про-
ходит в сагиттальной плоскости и оставляет свобод-
ным ¼ длины кости с её каудального конца.

Длинное блестящее lig. mandibulohyoideum
(рис. 4а, 4б) протягивается от верхнего края epi-
hyale (начинаясь чуть передневентральнее точки
причленения interhyale) к заднему краю retroartic-
ulare и оканчивается сразу же выше места при-
крепления lig. interoperculomandibulare. Пример-
но на уровне сочленения epihyale и ceratohyale lig.
mandibulohyoideum переходит на верхний край
interoperculum и далее следует вместе с ним, об-
хватывая его и lig. interoperculomandibulare сверху
как муфта. Epihyale сразу же ниже точки причле-
нения interhyale крепко соединено с внутренней
поверхностью interoperculum коротким прочным
lig. hyointeroperculare (рис. 4в), чьи волокна вее-
рообразно расходятся по медиальной стороне in-
teroperculum. Хорошо развитое, поперечно ори-
ентированное lig. quadratoarticulare (рис. 4б) тя-
нется от задней поверхности суставной головки
quadratum к верхнему краю pr. postarticularis,
укрепляя заднюю область челюстного сустава.
Lig. radius branchiostegalis 1 тянется дорсокаудаль-
но от переднего края соответствующего луча к
нижнелатеральной поверхности ceratohyale. Тол-
стое и блестящее парное lig. urohypohyale (рис. 4в)
соединяет переднюю поверхность двураздельной
головки urohyale с направленным вентрально от-
ростком hypohyale ventrale каждой стороны голо-
вы. Lig. hypoglossohyale направлено вперёд и ме-
диально от верхнелатеральной области hypohyale
ventrale и веерообразно расходится по нижнебо-
ковой поверхности костной части glossohyale. В
небольшой степени область прикрепления захва-
тывает хрящевой конец glossohyale.

Мышцы челюстной и гиоидной дуг 
и m. pharyngo-hyomandibularis висцерального 

аппарата белого толстолобика

M. adductor mandibulae cостоит из трёх пор-
ций: двух верхнечелюстных (А1 и А2) и нижнече-
люстной (Аw). Мускул образует вентральный
край глазницы и оканчивается на нижней челю-
сти. При взгляде сбоку в каудальной области ад-
дуктора провести точную границу между порция-
ми А1 и А2 нельзя; щель между ними появляется
лишь в срединной зоне мускула. То же самое отно-
сится и к той части m. adductor mandibulae, которая
находится в области рr. сorоnalis: чётко выполнить
раздел между порциями А1, А2 и Аw трудно.

Волокна дорсокаудальной неподразделённой
области m. adductor mandibulae (рис. 2) на наруж-
ной стороне суспензориума берут начало с внут-
ренней поверхности всего кармана membrana sus-
pensorii, переднего края вертикальной ветви prae-
operculum, узкого участка нижнего отростка
hyomandibulare ниже f. hyomandibularis externus и
каудального угла metapterygoideum. У некоторых
экземпляров небольшое количество мускульных
волокон m. adductor mandibulae устремляется в
щель между нижним краем m. levator arcus palatini
и m. adductor arcus palatini, начинаясь с толстого
слоя соединительнотканных волокон, покрыва-
ющих последний мускул (рис. 2в).

Волокна порции А1 m. adductor mandibulae
(рис. 2а, 2б) начинаются с передненижней обла-
сти горизонтальной ветви praeoperculum, pr. qua-
dratus и передней части symplecticum. Впереди
они оканчиваются на пластине апоневроза, фор-
мирующей внутреннюю поверхность порции. Во-
локна апоневроза прикрепляются к срединному
участку quadratum, к заднему краю anguloarticulare и
при помощи соединительнотканных спаек к
pulvinar в области pr. сorоnalis. Ростральнее апонев-
роз переходит в хорошо развитое блестящее t. portio
A1, которое оканчивается на гребне наружной по-
верхности maxillare. Часть волокон порции устрем-
ляются на медиальную сторону нижней челюсти,
где оканчивается на заднем участке внутренней по-
верхности anguloarticulare и в небольшом количе-
стве на t. portio A2 с его верхнего края.

Волокна порции А2 m. adductor mandibulae
(рис. 2а) начинаются с нижней половины
metapterygoideum, задней части symplecticum, пе-
реднего края срединной области praeoperculum и
quadratum. Волокна оканчиваются на большой
пластине апоневроза, который постепенно обра-
зует длинное мощное t. portio A2. Это сухожилие
проникает на медиальную сторону нижней челю-
сти и прикрепляется к оs coronomeckeli под углом
около 30°. На уровне нижнечелюстного сустава
большая часть волокон порции подходят для
окончания к t. portio A2 с его нижнего края. Одна-
ко небольшая часть из них проходит дорсальнее
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сухожилия и прикрепляется как на нём, так и на
внутренней поверхности нижней челюсти в обла-
сти pr. coranalis: таким образом, здесь можно кон-
старировать появление порции Аw.

Порция Аw m. adductor mandibulae (рис. 4а, 4в)
заполняет внутреннее пространство нижней че-
люсти. Порция начинается слабо развитым апо-
неврозом (ap. portio Aw), отходящим от конечной
области t. portio A2. Мускульные волокна отходят
от апоневроза, от верхнего края и медиальной по-
верхности t. portio A2 и оканчиваются на внутрен-
ней стороне pr. coronalis, срединном участке den-
tale, anguloarticulare и верхнем крае car. Meckeli.
Щель между сухожилием и вентромедиальной
поверхностью anguloarticulare заполнена жиром.
Волокна порции оканчиваются приблизительно
на уровне 2/3 длины car. Meckeli.

M. intermandibularis (рис. 4а, 4в) слабо развит,
соединяет две половинки нижней челюсти в об-
ласти симфиза. M. levator arcus palatini (рис. 2) об-
разует задневерхний край глазницы, нависая над
m. adductor arcus palatini, и приблизительно имеет
вид равностороннего треугольника. Наиболее
длинные волокна составляют передний край ле-
ватора, их протяжённость уменьшается по мере
приближения к pr. opercularis; глубинные волокна
ярко красного оттенка. Мускул расположен выше
m. adductor mandibulae и напрямую граничит с
ним как через небольшой участок подвешиваю-
щей перепонки суспензориума (membrana sus-
pensorii), так и при помощи своих конечных сухо-
жилий; волокна двух этих мускулов разнонаправ-
лены. M. levator arcus palatini включает в себя
значительный объём соединительнотканного ком-
понента: при взгляде сбоку его мускульные волокна
перемежаются с блестящими сухожильными. Му-
скул начинается многочисленными узкими апо-
неврозами (ap. levator arcus palatini), их количе-
ство и длина увеличиваются в направлении от
дорсокаудальной к дорсоростральной вершине
мускула. Ростральные волокна следуют с вентраль-
ной поверхности латерального участка frontale не-
много впереди pr. sphenoticus, затем c нижней сто-
роны упомянутого отростка и частично с вентраль-
ной поверхности пластины латерального конечного
апоневроза m. dilatator operculi (рис. 2в). Каудаль-
ные волокна m. levator arcus palatini отходят с
гладкой наружной области sphenoticum позади
его отростка, непосредственно над сочленовной
впадиной для hyomandibulare, и оканчиваются на
pr. opercularis; на этом участке их трудно диффе-
ренцировать от глубинных волокон m. dilatator
operculi.

Волокна m. levator arcus palatini оканчиваются
на всей латеральной поверхности hyomandibulare
и захватывают маленький фрагмент каудального
угла metapterygoideum. Конечные апоневрозы му-
скула сопровождают передний край hyomandibu-

lare. Помимо них многочисленные конечные
апоневрозы оканчиваются на внутренней поверх-
ности блестящей задней стенки membrana suspen-
sorii, покрывая её всю вплоть до достижения дор-
сального края её кармана. Из них центральная
группа собирается в мощное блестящее t. levator
arcus palatini (рис. 2в), которое проникает в сре-
динную область пространства кармана membrana
suspensorii и прикрепляется к переднему краю
praeoperculum. У некоторых экземпляров помимо
этого образуются ещё несколько более маленьких
дополнительных сухожилий, ориентированных
веерообразно (рис. 2б). Все описываемые сухо-
жилия уплощены парасагиттально, и между ними
располагаются волокна m. adductor mandibulae.
Пространство между m. levator arcus palatini и m.
adductor arcus palatini заполнено жиром. Поверх-
ность m. levator arcus palatini, обращённая в сторо-
ну m. adductor arcus palatini, составлена из началь-
ных и конечных апоневрозов, плотно контакти-
рующих друг с другом.

M. dilatator operculi (рис. 2) имеет вид продоль-
но растянутого веера, расходящегося по верхней
поверхности нейрокраниума. Волокна начина-
ются с дорсальной поверхности frontale латераль-
нее серии пор can. supraorbitalis, с верхней сторо-
ны pr. sphenoticus и небольшого латерального
участка sphenoticum позади его отростка, непо-
средственно над сочленовной впадиной для hyo-
mandibulare, а также с переднего края pteroticum.
По периметру области отхождения волокон на
нейрокраниуме находятся небольшие начальные
апоневрозы. На верхней поверхности мускула по-
коются несколько наиболее дорсальных около-
глазничных костей, имеющих трубчатую форму и
сопровождающих переход can. infraorbitalis в can.
oticus. Задний край мускула проходит в месте рас-
положения трубчатой косточки канала боковой
линии над pr. opercularis. Небольшая часть вен-
тральных волокон начинается с дорсолатераль-
ной области hyomandibulare; на данном участке
между глубинными волокнами m. dilatator opercu-
li и m. levator arcus palatini чёткую границу прове-
сти нельзя. Волокна оканчиваются на конечных
апоневрозах, прикрепляющихся к pr. opercularis.
Из них наиболее крупными являются две пласти-
ны: латерального апоневроза (ap. lateralis dilatator
operculi), которая находится на границе с m. leva-
tor arcus palatini, и центрального (ap. medius dilata-
tor operculi) (рис. 2в).

M. levator operculi (рис. 2а, 2в) уплощён в пара-
сагиттальной плоскости, его передний край нахо-
дится в месте расположения трубчатой косточки
канала боковой линии над pr. opercularis. Волокна
начинаются с дорсокаудального угла hyomandibu-
lare, проходя медиальнее pr. opercularis, c лате-
рального края pteroticum и наружной поверхно-
сти pr. pteroticus и переднего края posttemporale.
Мускул оканчивается на внутренней поверхности
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верхней области operculum. По мере приближе-
ния к заднему краю m. levator operculi количество
соединительнотканных волокон в его составе
увеличивается.

Толстый овальный в поперечном сечении m. ad-
ductor operculi (рис. 2в) становится заметен после
снятия operculum. Область начала его волокон −
fossa subtemporale − находится значительно меди-
альнее участков отхождения других мускулов,
управляющих движениями жаберной крышки.
Волокна оканчиваются на внутренней поверхно-
сти operculum приблизительно на уровне или чуть
выше сустава с hyomandibulare. Каудальный край
m. adductor operculi составлен толстыми блестя-
щими сухожилиями, их количество и размер
уменьшаются в направлении к ростральному
краю мускула.

M. adductor hyomandibularis (рис. 3б) начина-
ется многочисленными небольшими начальны-
ми апоневрозами с латеральной поверхности
prooticum и заднего участка laterosphenoideum над
f. complex trigemino-facialis V+VII anterior, находя-
щихся сразу же ниже суставной площадки для
причленения hyomandibulare, а также со средин-
ной области parasphenoideum. Волокна оканчива-
ются на медиальной поверхности рострального
выроста и верхней области hyomandibulare, рас-
положенной выше f. hyomandibularis internus.
Светлая, гладкая и блестящая поверхность m. ad-
ductor hyomandibularis, обращённая в сторону
нёбного органа, образована соединительноткан-
ными волокнами. На данном участке мускул при-
крепляется к передней поверхности нёбного ор-
гана при помощи коротких, но очень прочных
прозрачных соединительнотканных спаек (com-
missura), чьё количество уменьшается медиально
по мере того, как m. adductor hyomandibularis без
заметной границы переходит в m. adductor arcus
palatini, который в свою очередь имеет в основ-
ном мускульное окончание на дорсальной по-
верхности ткани нёбного органа.

Начало m. adductor arcus palatini (рис. 2, 3) при
помощи многочисленных маленьких апоневро-
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Рис. 5. Строение некоторых ветвей n. facialis (VII) и n.
glossopharyngeus (IX) белого толстолобика Hypoph-
thalmichthys molitrix в области m. pharyngo-hyoman-
dibularis: а – поверхностный слой, латерально; б – бо-
лее глубокий слой; ipsIX – r. posttrematicus internus
(IX), gIX – ganglion glossopharyngeus, gX1 – gangion va-
gus 1 (X), emIX – r. epibranchialis motoricus (IX), emX1 –
r. epibranchialis motoricus 1 (X), ipsX1 – r. posttrematicus
internus 1 (X), eptX2 – r. pretrematicus externus 2 (X),
epsX1 – r. posttrematicus externus 1 (X), aapVII – r. ad-
ductor arcus palatini (VII), hyaVII – r. hyoideus anterior
(VII), aap1VII – r. adductor arcus palatini 1 (VII),
aap2VII – r. adductor arcus palatini 2 (VII), dphIX – r.
dorsalis pharyngealis (IX), ptIX – r. pretrematicus (IX), li1 –
m. levator internus 1; ph 1+2 – pharyngobranchiale 1+2;
ост. обозначения см. на рис. 1−4.
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зов включает латеральную поверхность latero-
sphenoideum, находящуюся перед f. complex tri-
gemino-facialis V+VII anterior, передненижний
участок срединной области parasphenoideum и ¼
длины передней ветви последнего. Часть волокон
начинается с заднего края membrana orbitalis. На-
ружную поверхность m. adductor arcus palatini в
области отхождения от нейрокраниума выстилает
толстый слой плотных и блестящих соединитель-
нотканных волокон, распространяющихся по дну
глазницы от передней ветви parasphenoideum.
Часть из них переходит на передний край m. ad-
ductor hyomandibularis непосредственно перед
прикреплением к hyomandibulare. Мускульные
волокна m. adductor arcus palatini оканчиваются
на верхнем крае metapterygoideum и его отростке,
накладывающемся на entopterygoideum, а позади
прикрепляются к ткани нёбного органа, прони-
зываемой продольными мускульными волокна-
ми, и частично к начинающей обособляться тон-
кой membrana palatini. По мере перехода мускула
в m. adductor hyomandibularis количество соеди-
нительнотканных спаек (commissura) в области
окончания на передней поверхности нёбного ор-
гана начинает увеличиваться.

M. pharyngo-hyomandibularis (рис. 2б, 2в) на-
сыщенного красного цвета начинается с перед-
ней и латеральной поверхности suprapharyngo-
branchiale 1 и с участка дорсальной поверхности
suprapharyngobranchiale 2. Часть волокон крепит-
ся при помощи соединительной ткани к латераль-
ному краю epibranchiale 1. Волокна тянутся вентро-
латерально, проходя сквозь ткань нёбного органа
мимо membrana praeopercularis и ниже pseudobran-
chia (погружённого типа (Mattey, 1981)), и окан-
чиваются на медиальной поверхности нижнего
отростка hyomandubulare ниже f. hyomandibularis
internus. Область окончания m. pharyngo-hyo-
mandibularis на hyomandibulare отделена от ка-
удальной стороны m. adductor hyomandibularis
тонкой membrana palatini и хорошо заметной ще-
лью. В своей передненижней области m. pharyn-
go-hyomandibularis начинает истончаться. Его
волокна расходятся веерообразно, постепенно
меняя вентролатеральное направление на ро-
строкаудальное, и следуют в составе нёбного ор-
гана дорсальной стенки ротовой полости. Лате-
рально на описываемом участке они крепятся к
медиальной поверхности metapterygoideum. Ро-
стрально продольные мускульные волокна про-
сматриваются вплоть до заднего края entopterygoi-
deum, а каудально тянутся непосредственно под
нижней поверхностью хрящевых улиток не далее
suprapharyngobranchiale 3, не проникая в складки
вентральной поверхности нёбного органа.

M. geniohyoideus (рис. 3в, 4) направлен ростро-
каудально и включает в себя несколько сухожиль-
ных промежутков (миосепт). В сагиттальной
плоскости мускул состоит из левой и правой по-

ловинок, разделённых septa sagittalis. При взгляде
снизу заметно, что m. geniohyoideus при помощи
поперечной septa inferior формирует переднюю и
заднюю части (pars anterior et posterior m. geniohy-
oideus). Со стороны ротовой полости septa inferior
чётко проследить не удаётся: на исследуемом
участке мускул покрыт многочисленными попе-
речными полосками соединительной ткани (tex-
tus conjunctivus geniohyoideus), и на нём покоится
язык рыбы.

Область начала m. geniohyoideus помимо му-
скульных содержит некоторую часть соедини-
тельнотканных волокон. Мускул отходит от лате-
ральной поверхности ceratohyale в районе radius
bransiostegi 2, в том числе проникая под послед-
ний (рис. 4б). Дорсальные волокна pars posterior
крепятся к верхнему краю ceratohyale вплоть до
его сочленения с hypohyale dorsale. На срединном
участке обращённой к ceratohyale поверхности
pars posterior можно обнаружить соединительно-
тканные спайки (commissura), прикрепляющиеся
к гиоиду и наружной стороне radius bransiostegi 1
(рис. 4в). Мускул широко оканчивается на ниж-
ней челюсти в области симфиза 4 отдельными
пучками – двумя медиальными (fas. medialis) и
двумя латеральными (fas. lateralis), которые пред-
ставляют собой подразделение pars anterior. Меж-
ду fas. medialis и fas. lateralis одной стороны голо-
вы проходит щель, каудально эти пучки граничат
друг с другом при помощи septa lateralis, частично
сливающейся снизу с septa inferior. Соседние fas.
medialis подобным образом отделены друг от дру-
га щелью, а их заднюю часть разделяет septa sagit-
talis (см. выше). Оба fas. medialis сверху и снизу
обхватывают m. intermandibularis: при взгляде со
стороны ротовой полости заметна septa medialis,
которая отделяет формирующиеся при этом верх-
нюю и нижнюю части в составе каждого пучка.

M. abductor hyohyoidei (рис. 4б, 4в) – парный
мускул, расположенный в дне ротовой полости.
Он начинается мощным t. abductor hyohyoidei c
вентролатеральной поверхности hypohyale ven-
trale. Волокна мускула оканчиваются на медиаль-
ной стороне контрлатерального radius branchios-
tegalis 1. Часть волокон сухожилия прочно при-
крепляется к вентральной поверхности urohyale
своей стороны головы вплоть до ½ длины кости с
рострального конца. Также волокна t. abductor
hyohyoidei веерообразно расходятся в составе ро-
стральной части membrana branchialis.

М. hyohyoideus superior (рис. 4б) включает му-
скульные волокна в составе membrana branchialis. В
центре мускула имеется центральная сухожильная
септа. Волокна m. hyohyoideus superior подходят к
ней в среднем под углом 45°. Впереди m. hyohyoide-
us superior незаметно переходит в m. abductor hyohy-
oidei контрлатеральной стороны головы.
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Mm. adductores hyohyoidei (рис. 2в, 4б, 4в) зна-
чительно развиты и тянутся между radii branchios-
tegii с медиальной стороны, дорсальнее соединя-
ют radius branchiostegalis 3 с suboperculum, затем
последнюю кость − с задненижним участком ме-
диальной поверхности operculum.

Особенности прохождения некоторых ветвей 
нервов V, VII, IX и X белого толстолобика

R. mandibularis V (рис. 2б, 3а, 3б) после выхода
из нейрокраниума направляется переднедорсаль-
но вдоль поверхности laterosphenoideum. Затем он
появляется на поверхности m. adductor hyoman-
dibularis и стелется по его и m. adductor arcus pala-
tini наружной соединительнотканной выстилке.
Далее ветвь идёт вдоль вентрального края глазни-
цы по metapterygoideum и quadratum и переходит
на внутреннюю поверхность нижней челюсти,
при этом проникая в порцию Аw m. adductor man-
dibulae. Здесь она ветвится и устремляется в f. can.
mandibularis, которые расположены выше и ниже
car. Meckeli. В последнем случае r. mandibularis V
проходит в щель между anguloarticulare и car.
Meckeli. В области следования над m. adductor ar-
cus palatini от r. mandibularis V отходят более тон-
кие r. maxillaris V и r. buccalis VII, которые направ-
ляются к передненижнему углу глазницы, входя в
жир под lacrimale. Кроме того, на участке прохож-
дения поверх последнего мускула и m. adductor
hyomandibularis r. mandibularis V отпускает от себя
многочисленные тонкие r. adductor mandibulae V
(рис. 2б), ветвящиеся в неподразделённой обла-
сти m. adductor mandibulae. Наиболее длинная из
них − r. portio A1 adductor mandibulae V − входит в
щель между порциями А2 и А1, проникает в пор-
цию А1 и подразделяется на более маленькие ве-
точки, иннервируя последнюю.

R. ophthalmicus superficialis VII прободает пе-
реднюю поверхность sphenoticum, обращённую в
каудальное углубление верхнего отдела глазницы
(см. выше), идёт сквозь заполняющий его жир и
ветвится у вентральной поверхности frontale,
проходя в многочисленные f. сanalis supraorbitalis.

В срединной области нижнего отдела глазницы
можно обнаружить r. palatinus VII (рис. 2б, 3а, 3б)
небольшой толщины. Он тянется вдоль передней
ветви parasphenoideum, повторяя его изгиб.

Крупный r. hyomandibularis VII (рис. 2, 3) по-
кидает f. complex trigemino-facialis V+VII posterior
и подходит к медиальной поверхности hyoman-
dibulare в области дорсальных волокон m. adduc-
tor hyomandibularis. На данном участке от r. hyo-
mandibularis VII отходят тонкие r. adductor hyo-
mandibularis VII (рис. 3б) и почти сразу отделяется
крупный r. adductor arcus palatini 2 VII (рис. 5а),
который направляется рострально и проникает в
толщу волокон соответствующего мускула.

R. adductor operculi VII (рис. 3а, 3б), отделив-
шись от r. hyomandibularis VII, изначально подни-
мается вверх, следуя латеральной поверхности
prooticum, а затем достигает внутренней стороны
hyomandibulare в области окончания верхнего уг-
ла m. adductor hyomandibularis. Здесь r. adductor
operculi VII ветвь поворачивает каудально и вет-
вится в m. adductor operculi, проникая в него с на-
ружной стороны.

Обращает на себя внимание рано отделяю-
щийся от r. hyomandibularis VII ствол r. adductor
arcus palatini 1+ hyoideus anterior VII (рис. 5а), ко-
торый нисходит по наружной поверхности epibran-
chiale 1, а затем проникает в щель между m. adductor
hyomandibularis и m. pharyngo-hyomandibularis,
проходя по передней поверхности нёбного органа
в составе membrana palatini. На данном участке он
отдаёт несколько тонких веточек к вентральной
поверхности m. adductor arcus palatini и медиаль-
ной поверхности hyomandibulare в области окон-
чания m. adductor hyomandibularis, после чего
подразделяется на две отдельные ветви – r. adduc-
tor arcus palatini 1 и r. hyoideus anterior VII. R. ad-
ductor arcus palatini 1 тянется в щель между m. ad-
ductor arcus palatini и дорсальной поверхностью
нёбного органа, образуя многочисленные веточ-
ки, проникающие в m. adductor arcus palatini с
вентральной стороны. R. hyoideus anterior VII
пронзает толщу m. pharyngo-hyomandibularis. Не
ветвясь в последнем мускуле, r. hyoideus anterior
VII транзитом проходит сквозь его волокна и вхо-
дит в щель между задним краем metapterygoideum,
symplecticum и передним краем нижнего отростка
hyomandibulare. Далее ветвь тянется в составе со-
единительнотканной выстилки ротовой полости
над верхним краем epihyale и ceratohyale. По до-
стижении каудальных волокон m. geniohyoideus
r. hyoideus anterior VII начинает ветвиться, иннер-
вируя последний.

После выхода из f. hyomandibularis externus r.
hyomandibularis VII сразу же отдаёт несколько
ветвей. Из-под участка латеральной поверхности
membrana suspensorii, крепящегося к вертикаль-
ной ветви praeoperculum, на наружную поверх-
ность m. adductor mandibulae выходит r. buccalis
accessorius VII (рис. 2б, 2в, 3а). Начальная область
r. buccalis accessorius VII прободает дно кармана
membrana suspensorii и проходит латеральнее t. le-
vator arcus palatini. На протяжении своего пути по
наружной поверхности аддуктора основной
r. buccalis accessorius VII отдаёт несколько более
тонких ветвей (первая из них самого крупного
размера (рис. 2а)), подразделяющихся в свою оче-
редь на ещё более мелкие, которые следуют вен-
трально и оканчиваются в отверстиях can. praeoper-
cularis. R. buccalis accessorius VII проходит в слое жи-
ра, находящегося медиальнее infraorbitalia,
иннервируя на данном участке can. infraorbitalis.
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Общий ствол r. mandibularis internus et externus
VII (рис. 3а) небольшой протяжённости идёт вен-
трально по переднему краю нижнего отростка hy-
omandibulare. Затем уже самостоятельный r. man-
dibularis internus VII тянется вдоль переднего края
praeoperculum и переходит на внутреннюю по-
верхность суспензориума в области границы по-
следнего с symplecticum. R. mandibularis externus VII
следует по нижнему краю латеральной поверхности
metapterygoideum вдоль symplecticum. R. hyoideus
VII нисходит относительно нижнего отростка hyo-
mandibulare вентрокаудально и устремляется ме-
диальнее praeoperculum, проникая в толщу mem-
brana praeopercularis. На участке внутренней по-
верхности interoperculum позади заднего края
epihale и выше radius branchiostegalis 3 в составе
соединительнотканной выстилки оперкулярной
полости, в которую вентрально переходит mem-
brana praeopercularis, r. hyoideus VII образует об-
ширную развилку нервных ветвей, иннервирую-
щую mm. adductores hyohyoidei и m. hyohyoideus
superior в составе membrana branchialis.

R. levator operculi et hyohyoidei VII (рис. 2в, 3)
входит в m. levator operculi с медиальной стороны
и обильно делится в нём, образуя букет ветвей.
Волокна переднего отдела m. levator operculi, на-
чинающиеся с дорсокаудального угла hyomandib-
ulare, контролируют направляющийся ростраль-
но из описываемой развилки r. levator operculi an-
terior VII, который проходит медиальнее pr.
opercularis. Каудальную область m. levator operculi
обслуживает собственно r. levator operculi VII. Не-
которые наиболее длинные из ветвей общего r. le-
vator operculi et hyohyoidei VII, определяемые как
r. hyohyoidei VII, проходят транзитом через m. le-
vator operculi, не ветвясь в нём, и входят в соеди-
нительнотканную плёнку, выстилающую внут-
реннюю поверхность operculum. Здесь они про-
никают в mm. adductores hyohyoidei, многократно
ветвясь и иннервируя эти мышцы. Сразу же после
выхода из нейрокраниума r. levator operculi et hyo-
hyoidei VII от него отделяется r. can. oticus VII
(рис. 3в), который поднимается дорсолатерально
вдоль поверхности exoccipitale и pteroticum, прикры-
ваемый сверху волокнами m. levator posterior. R. can.
oticus VII проникает в pteroticum, иннервируя соот-
ветствующий канал системы боковой линии.

R. posttrematicus IX перед участком деления на
r. posttrematicus externus et internus образует сеть
веерообразно расходящихся по латеральной по-
верхности epibranchiale 1 тонких веточек (рис. 5а),
проникающих в расположенную по соседству
ткань нёбного органа. По-видимому, они содер-
жат те же волокна, что и r. posttrematicus internus
IX. R. pharyngealis dorsalis IX и r. pretrematicus IX
(рис. 5) покидают ганглий n. glossopharyngeux (IX)
общим стволом, стелющимся по передненаруж-
ной поверхности epibranchiale 1 под тонким слоем
ткани нёбного органа. Затем ствол подразделяет-

ся на две ветви. R. pretrematicus IX входит в толщу
нёбного органа и достигает латеральной поверх-
ности suprapharyngobranchiale 1. После этого он
поворачивает вверх и многократно делится; обра-
зующиеся тонкие веточки проникают вглубь m.
pharyngo-hyomandibularis, иннервируя послед-
ний. R. pharyngealis dorsalis IX направляется вен-
трально и входит в ткань дорсальной поверхности
нёбного органа, расположенную перед supra-
pharyngobranchiale 1. Здесь он отдаёт множествен-
ные веточки к мускульным волокнам в составе
дорсальной стенки ротовой полости, которые яв-
ляются продолжением рострально m. pharyngo-
hyomandibularis. Некоторые веточки поворачива-
ют назад и тянутся к латеральной поверхности su-
prapharyngobranchiale 1, достигая при этом m.
pharyngo-hyomandibularis. R. can. supratemporalis X
стелется дорсолатерально, прикрываемый сверху
волокнами m. levator posterior. R. can. supratemporalis
X проникает в intercalare, иннервируя соответству-
ющий канал системы боковой линии.

ОБСУЖДЕНИЕ

Способ фильтрации и функциональное значение 
связанных с ним морфологических адаптаций

белого толстолобика
Фильтрация неоднократно становилась осно-

вой процесса добычи пищи разных представите-
лей группы Pisces в ходе эволюции (Friedman,
2011). В настоящее время такой способ питания
характерен для ряда видов пластиножаберных
рыб (Elasmobranchii), таких как китовая Rhincodon
typus (Colman, 1997), гигантская Cetorhinus maxi-
mus (Matthews, Parker, 1950) и большеротая Mega-
chasma pelagios (Tomita et al., 2011) акулы, скатов
рода Manta и Mobula (Paig-Tran et al., 2013), а также
некоторых осетрообразных (Acipenseriformes),
например, веслоноса Polyodon spathula (Hoover
et al., 2000) и Teleostei. Среди перечисленных ви-
дов необходимо выделить китовую и гигантскую
акул, которые используют два разных метода
фильтрации, связанные с уникальными особен-
ностями их висцерального аппарата. Китовая
акула в качестве основного метода употребляет
пульсирующую фильтрацию на основе всасыва-
ния (Colman, 1997; Stewart, Wilson, 2005; Martin,
2007; Kumari, Raman, 2010; Borrell et al., 2011) с ис-
пользованием тупикового фильтра (Bhave, 1997;
Motta et al., 2010). Гигантская акула облигатно
применяет непрерывную таранную фильтрацию
(Sims, 2008) при помощи фильтра перекрёстного
потока (Bhave, 1997). Большая скорость передви-
жения, которая необходима для способа питания
последнего вида, обусловливает наличие у него
внешних морфологических признаков скомбро-
идного пловца (Maia et al., 2012). В процессе
фильтрации челюсти рыбы, играющие роль жёст-
кого каркаса, длительное время удерживаются
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открытыми против встречного потока воды, на-
пором которого жаберные дуги пассивно рас-
правляются. Ротоглоточная полость, изрезанная
огромными жаберными щелями, фактически не
имеет цельной поверхности и потому теряет спо-
собность к прокачиванию воды. В процессе пита-
ния огромное округлое ротовое отверстие необ-
ходимо для стационарного удержания элементов
расправленного висцерального аппарата в силь-
ном встречном потоке. Одновременно оно сни-
жает степень их деформации, имеющей место в
ходе этого процесса. Форма ротоглоточной поло-
сти напоминает воронку, что способствует возник-
новению в ней гидроциклонических эффектов, ко-
торые благоприятствуют отсеиванию корма (Paig-
Tran et al., 2011). Висцеральная мускулатура по
сравнению с всасывающими фильтраторами раз-
вита слабо (Pavesi, 1874). Среди Teleostei подоб-
ным способом питания обладает атлантическая
сельдь Clupea harengus.

На основе исследуемого нами морфологиче-
ского материала можно заключить, что белый
толстолобик в процессе питания использует ме-
тод пульсирующей всасывательной фильтрации,
который предполагает длительную непрерывную
работу структур висцерального аппарата для про-
качивания большого объёма воды. Для этого ме-
тода добычи корма характерен ряд специфических
адаптаций, которые позволяют предположить, что
белый толстолобик при помощи модификации жа-
берных тычинок эволюционировал от предковой
формы, использующей облигатное всасывание
(Tomita et al., 2011). Морфология висцерального ап-
парата этого вида демонстрирует многочисленные
свидетельства применения всасывания в качестве
основы для его способа питания. Так, для белого
толстолобика характерно небольшое округлое от-
верстие верхнего рта, которое окружено верхним
ротовым клапаном, регулирующим ход потока
воды. Широкий платибазальный нейрокраниум
уплощён дорсовентрально. Вследствие значи-
тельного развития нёбного органа ротовая по-
лость рыбы включает ограниченное пространство
и сжата сверху вниз. В процессе питания складки
нёбного органа не покидают своего местоположе-
ния в щелях между внутренними сторонами со-
седних фильтрующих элементов. Максиллярный
аппарат демонстрирует небольшую способность к
выдвижению при отведении суспензориумов ла-
терально вследствие отсутствия необходимости
точечного сбора добычи. Другим признаком ис-
ходного приспособления к всасыванию является
развитая оперкулярная полость, снабжённая хо-
рошо дифференцированным клапаном в виде
membrana branchialis, которая вентрально вклю-
чает m. hyohyoideus superior, играющего роль m.
constrictor superficialis hyoideus et mandibularis ven-
tralis таких придонных акул, как катран Squalus
acanthias (Marinelli, Strenger, 1959): при сокраще-

нии он снизу препятствует излишнему расхожде-
нию вбок жаберных крышек. Также у белого тол-
столобика значительного развития достигают му-
скулы, управляющие жаберными лучами, такие
как mm. abductores et adductores hyohyoidei.

У белого толстолобика основной вклад в рас-
ширение ротовой полости вносит отведение лате-
рально суспензориумов, а не поворот нижнего от-
дела гиоидной дуги – ceratohyale – задневен-
трально, поскольку при опускании вниз гиоида
фильтрующие элементы утратили бы связь со
складками нёбного органа, необходимую для осу-
ществления отсеивания планктона. В ходе пуль-
сирующей фильтрации данный вид непрерывно
осуществляет абдукцию и аддукцию суспензори-
умов в поперечной плоскости. В качестве адапта-
ции к такому способу питания череп белого тол-
столобика имеет хорошо развитый сагиттальный
гребень supraoccipitale, характерный для хищни-
ков, таких как обыкновенный судак. Гребень уве-
личивает площадь крепления m. epaxialis, что спо-
собствует статическому удержанию нейрокраниума
в неподвижном положении относительно позво-
ночника в ходе постоянных поворотов суспензори-
умов из стороны в сторону. В этот процесс основ-
ной вклад вносит сокращение мощно развитого
m. levator arcus palatini, составленного преимуще-
ственно из красных мускульных волокон, что
свидетельствует о его адаптации к длительной не-
прерывной работе. Развитый апоневротический
каркас мускула говорит о наличии статической
функции изометрического сокращения, которая
необходима для удержания суспензориумов в от-
ведённом положении (для кашля и прочистки
улитковых каналов). В ходе процесса фильтрации
основная нагрузка прикладывается к небольшо-
му участку hyomandibulare ниже f. hyomandibularis
externus, который является местом прикрепления
волокон сразу нескольких близко расположен-
ных друг к другу мускулов с латеральной и меди-
альной сторон кости − m. levator arcus palatini, m.
adductor mandibulae, m. adductor hyomandibularis и
m. pharyngo-hyomandibularis. На препаратах хоро-
шо заметно (рис. 2), что значимость функциони-
рования m. levator arcus palatini на описываемом
участке суспензориума является доминирующей:
именно в этой области формируется membrana sus-
pensorii, которая служит местом прикрепления
огромного количества конечных апоневрозов этого
мускула. Направление волокон membrana suspenso-
rii совпадает с таковым у m. levator arcus palatini. По-
мимо этого t. levator arcus palatini занимают про-
странство кармана membrana suspensorii и оканчи-
ваются на praeoperculum, тем самым “разгружая”
данный сектор hyomandibulare. Membrana suspenso-
rii белого толстолобика развита слабо в сравнении с
сёмгой Salmo salar (Громова, Махотин, 2016) или
серебряной араваной Osteoglossum bicirrhosum
(Громова и др., 2017), что свидетельствует об от-
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сутствии значимого взаимодействия между m. le-
vator arcus palatini и m. adductor mandibulae.

Приведение суспензориумов медиально, вы-
зывающее уменьшение объёма ротовой полости,
осуществляет сильно развитый m. adductor hyo-
mandibularis, волокна которого оканчиваются на
всей медиальной стороне hyomandibulare факти-
чески под прямым углом, делая всю силу сокра-
щения мускула вращательной, тем самым значи-
тельно повышая его эффективность в качестве
аддуктора. В отличие от белого толстолобика у
китовой акулы основная роль в уменьшении про-
странства ротоглоточной полости отводится ги-
пертрофированным m. adductor mandibulae, m.
preorbitalis, m. levator hyomandibularis (Denison,
1937), а также, по-видимому, mm. adductores, рас-
положенным между epibranchiale и ceratobranchi-
ale, которые сжимают ротоглоточную полость
специфическим образом в дорсовентральном, а
не в латеромедиальном направлении. В связи с
вышесказанным можно заключить, что в процес-
се пульсирующей всасывательной фильтрации в
областях своего причленения к нейрокраниуму
суспензориум белого толстолобика не подверга-
ется воздействию горизонтальных (перемещаю-
щих) нагрузок, которые смещали бы его относи-
тельно нейрокраниума в продольном направле-
нии (Иорданский, 1990). Об этом свидетельствует
отсутствие lig. ethmopalatinum, которое укрепляет
каудально сустав ectoetmoideum и palatinum у других
видов, например у обыкновенного судака, висце-
ральный аппарат которого подвергается воздей-
ствию вырывающейся добычи (Громова и др.,
2014). Сустав ectoethmoideum и palatinum белого
толстолобика, адаптированный к движениям в
поперечной плоскости, лишён прикладываемых
нагрузок. Взамен него ведущее значение в при-
членении переднего конца суспензориума к ней-
рокраниуму принимает чашевидный сустав palat-
inum и преэтмоида, движения в котором palati-
num латерально ограничены lig. palatovomerale, а
медиально − толстым lig. palatosupraethmoideum.

M. adductor mandibulae белого толстолобика
развит слабо и включает меньшее количество
порций, нежели у других представителей карпо-
вых, питающихся при помощи всасывания, таких
как карп Cyprinus carpio или щуковидный лжепес-
карь Pseudogobio esocinus (Takahasi, 1925). Наличие
обширных областей взаимного перехода между
порциями свидетельствует о низкой степени их
дифференцировки. По-видимому, невысокий
уровень их обособленности является вторичным
явлением вследствие простоты и единообразия
движений челюстного аппарата. Несмотря на от-
сутствие зубов, нижняя челюсть белого толстоло-
бика выглядит довольно робустной с небольшой
длиной нижнечелюстного рычага и относительно
высоким механическим преимуществом закры-
вания dentale. Это связано с тем, что нижняя че-

люсть рыбы должна противостоять нагрузке,
прикладываемой к ней вследствие необходимо-
сти регулярного и непрерывного процесса её при-
ведения в ходе пульсирующей всасывательной
фильтрации. Скорость закрывания dentale не
важна. Повышение механической эффективно-
сти m. adductor mandibulae по отношению к рыча-
гу нижней челюсти достигается смещением места
прикрепления t. portio A2 вперёд относительно
челюстного сустава (Иорданский, 1990). При на-
клонном положении миовектора порции А2 её
плечо силы относительно челюстного сустава
также увеличивается за счёт развития рr. сorоnalis.
Это связано с тем, что хотя на рr. сorоnalis оканчи-
вается лишь малая часть волокон порции А2, по-
следняя и Aw, по сути, могут функционировать в
качестве двубрюшного мускула, волокна которо-
го приобретают обширное крепление на выше-
упомянутом отростке. Возникающие при сокра-
щении порции А2 продольные нагрузки не ока-
зывают существенного влияния на челюстной
сустав, так как pr. postarticularis направлен про-
дольно и не укрепляет заднюю часть последнего.
Рulvinar mandibulae обеспечивает мягкое сколь-
жение нижней челюсти относительно верхней,
что становится необходимым при непрерывном
открывании и закрывании рта.

M. geniohyoideus функционирует в качестве
стабилизатора положения языка во время пита-
ния, поскольку в ходе этого процесса ротовая по-
лость белого толстолобика подвержена большим
перепадам давления. Поэтому мускул расширяет
область своего окончания на dentale путём фор-
мирования четырёх пучков. Такая морфологиче-
ская особенность при закрывании рта способ-
ствует приведению двух половинок нижней че-
люсти друг к другу. Вследствие этого роль m.
intermandibularis снижается, что выражено в до-
вольно значительной степени его редукции.

Оптимальный размер ротового отверстия, не-
обходимый для пульсирующей всасывательной
фильтрации (Denison, 1937), меньше такого у
рыб, которые используют непрерывную таран-
ную фильтрацию перекрестным потоком (Mat-
thews, Parker, 1950). В связи с этим при достаточ-
ном содержании фитопланктона в воде большая
амплитуда отведения нижней челюсти белому
толстолобику не нужна: основным мускулом,
контролирующим механизм открывания рта, яв-
ляется m. levator operculi. Однако у данного вида
имеются некоторые морфологические особенно-
сти висцерального аппарата, обусловленные его
способом питания, которые привносят измене-
ния в распространённую конструкцию этого ме-
ханизма, имеющуюся к примеру у окуня Perca flu-
viatilis (Osse, 1969). Epihyale белого толстолобика
утратило большую подвижность относительно
нижнего отростка hyomandibulare из-за практиче-
ски полностью исчезнувшего interhyale. В данной
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ситуации epihyale способно выполнять лишь по-
вороты в этом суставе, в котором interhyale cтало
выполнять функцию мениска. Точка прикрепле-
ния lig. mandibulohyoideum к epihyale находится
настолько близко к центру вращения описывае-
мого сустава, что поворот гиоида вентрокаудаль-
но практически не способен оказать какого-либо
влияния на степень растяжения данной связки.
Это обусловлено тем, что основные движения
висцерального аппарата в процессе фильтрации
происходят в поперечной, а не в продольной
плоскости. Поэтому путь передачи силы сокра-
щения m. sternohyoideus через lig. mandibulohyoi-
deum к нижней челюсти становится невыгоден.
Однако хорошо развитое lig. mandibulohyoideum
не потеряло своей значимости для механизма от-
крывания рта, находясь под контролем другого
мускула − m. levator operculi. Lig. hyointeroperculare
прочно скрепляет epihyale с interoperculum в области
отхождения lig. mandibulohyoideum, вследствие чего
эти две кости двигаются как единое целое. Благода-
ря изменению формы lig. mandibulohyoideum слов-
но муфта обхватывает верхний край этой кости, а
впереди – верхнюю область lig. interoperculoman-
dibulare, двигаясь согласованно вместе с ними.

В процессе всасывательной фильтрации зна-
чимость приобретают мускулы- антагонисты, ко-
торые изменяют объём оперкулярной полости,
осуществляя медиолатеральные движения жабер-
ных крышек. Для достижения большей степени
абдукции m. dilatator operculi расширяет свою об-
ласть прикрепления на нейрокраниуме, которая
включает даже frontale. В процесс его сокращения
вкладывается m. levator arcus palatini за счёт своих
хорошо развитых tt. levator arcus palatini, оканчи-
вающихся на praeoperculum, поскольку кости жа-
берной крышки у белого толстолобика крепко со-
единены между собой. Область сустава operculum
и hyomandibulare укрепляют lig. operculohyoman-
dibulare и нижележащие соединительнотканные
волокна между hyomandibulare и praeoperculum.
Глубокие fossa subtemporale вмещают мощные
mm. adductor operculi, получающие благодаря ме-
сту прикрепления медиальнее боковой поверхно-
сти нейрокраниума возможность увеличить свою
массу и длину плеча силы относительно оси враще-
ния сустава operculum с hyomandibulare. В результа-
те механическая эффективность данного мускула в
качестве аддуктора значительно возрастает. Тол-
стые сухожилия в составе m. adductor operculi слу-
жат ограничителями степени отведения жабер-
ных крышек. Таким образом, перистая структура
m. dilatator operculi и m. adductor operculi рассчи-
тана на значительную силу, а не на высокую ско-
рость сокращения, которая необходима для мно-
гократных движений operculum, насасывающих
воду в оперкулярную полость.

Уточнены места прикрепления m. pharyngo-
hyomandibularis: в работах предыдущих авторов

(Замбриборщ, 1957; Howes, 1981) он был обозна-
чен как m. pharyngo-praeopercularis. Однако было
выяснено, что praeoperculum не входит в область
окончания данного мускула, которая включает
лишь нижний отросток hyomandibulare. Точность
рисунка мускула, представленного в работе Хове-
са (Howes, 1981. P. 33) сомнительна. На основе по-
лученных данных мы предлагаем добавить в ста-
рое название этого мускула обозначение области
его окончания на суспензориуме. Также выясни-
ли, что m. pharyngo-hyomandibularis нельзя счи-
тать “сегментом m. adductor hyomandibulae”, как
пишет Ховес (Howes, 1981. P. 32), поскольку эти
два мускула иннервируются разными нервами.
M. adductor hyomandibularis иннервируется тон-
кими r. adductor hyomandibularis VII, отходящими
от r. hyomandibularis VII и r. adductor arcus palatini
1+ hyoideus anterior VII (рис. 5а). M. pharyngo-hy-
omandibularis иннервируется r. pretrematicus IX и в
небольшой степени r. pharyngealis dorsalis IX (рис.
5б), поэтому является мускулом жаберных дуг,
который в качестве адаптации к специфической
форме пульсирующей всасывательной фильтра-
ции приобрёл место окончания на суспензори-
уме. По своей функции он является дилататором,
расширяющим пространство улитковых каналов
наджаберного органа, боковые поверхности хря-
щей которых плотно связаны друг с другом соеди-
нительнотканными спайками, а медиально прочно
крепятся к переднему костному килю pr. pharyngea-
lis basioccipitale (рис. 1а). Мускульные волокна, рас-
ходящиеся от m. pharyngo-hyomandibularis в составе
нёбного органа дорсальной стенки ротовой поло-
сти, поддерживают её тонус, но не проникают в
складки нёбного органа. Поэтому мы не можем со-
гласиться с Замбриборщом (1957), который пишет
о возможности самостоятельной ундуляции этих
складок. Сокращение m. adductor arcus palatini
подтягивает дорсальную стенку ротовой полости
дорсомедиально.

Фильтр белого толстолобика: 
строение и принципы работы

Важное значение при использовании опреде-
лённого способа фильтрации имеет строение
фильтра. У белого толстолобика внутренняя по-
верхность фильтрующих элементов жаберных дуг
обращена в сторону ротовой полости и складок
нёбного органа. Между жаберными тычинками
имеются узкие крошечные щели. На срезе филь-
трующего элемента видно, что дистально между
жаберными тычинками образуются анастомозы,
размер которых увеличивается по мере продвиже-
ния в направлении оперкулярной полости. Величи-
на отверстий между этими перемычками постепен-
но возрастает, и наиболее крупные из них обраще-
ны в сторону оперкулярной полости (Hansen et al.,
2014). Необходимо отметить, что толщина филь-
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трующих элементов увеличивается к их основа-
нию на жаберной дуге. Таким образом, каждый
фильтрующий элемент представляет собой мел-
коячеистое сито. Такой тип строения фильтра от-
носится к варианту тупикового (Bhave, 1997), ко-
торый конвергентно возник также и у китовой
акулы (Motta et al., 2010). Обозначим воду с фито-
планктоном, входящую через ротовое отверстие
белого толстолобика, как исходную взвесь. Для
работы тупикового фильтра необходимо прикла-
дывать к его поверхности значительное давление,
которое процеживает сквозь него исходную взвесь,
на выходе производя чистую отфильтрованную во-
ду, которая далее омывает жаберные лепестки. Тех-
нология фильтрации конечной целью процесса
предполагает получение этого фильтрата, однако
для питания белого толстолобика необходим не
он, а скопившийся осадок. Поэтому стратегией
данного вида стало создание тупикового фильтра
«наоборот»: в нём более мелкие отверстия первы-
ми оказываются на пути исходной взвеси и быст-
ро забиваются, формируя на поверхности филь-
тра слой скопившегося фитопланктона. Преиму-
ществами такого решения являются быстрая
концентрация корма, а также возможность сбора
частиц не только самого маленького, но и более
крупного размера. Поэтому в кишечнике белого
толстолобика обнаруживают не только фито-
планктон, но и зоопланктон (Kolar et al., 2005). В
ходе фильтрации края двух фильтрующих эле-
ментов, расположенных на соседних жаберных
дугах, смыкаются, не пропуская между ними воду
так, чтобы у потока исходной взвеси был един-
ственный путь движения – через фильтр. По мере
забивания тупикового фильтра “наоборот” слой
скопившегося корма на его поверхности стано-
вится более толстым, что вынуждает рыбу при-
кладывать всё большее давление для осуществле-
ния процесса фильтрации. Вскоре такой фильтр
окончательно забивается и его работа должна
быть прекращена для процедуры очистки, что де-
монстрирует прерывистость процесса данного
метода фильтрации. Такой вариант фильтра под-
ходит для использования в медленнотекущих
континентальных водоёмах с низкой скоростью
потока исходной взвеси, попадающего в рот ры-
бы, в сравнении с морскими акваториями с быст-
рыми течениями, где лучшим решением стано-
вится фильтр перекрёстного потока (Bhave, 1997).
В ходе циклов фильтрации последний вариант
фильтра не должен забиваться, поскольку только
будучи чистым, он способен эффективно осу-
ществлять свою работу, создавая два потока ко-
нечных продуктов – пермеат (отфильтрованная
вода) и ретентат (осадок), который не должен за-
держиваться на поверхности фильтра.

Основную роль в отцеживании фитопланкто-
на белого толстолобика играют суспензориумы
рыбы. В отличие от китовой акулы, у которой

фильтрационные подушки (Motta et al., 2010) рас-
положены дорсовентрально, фильтрующие эле-
менты белого толстолобика выгодным образом
ориентированы в сагиттальной плоскости. Это
происходит для того, чтобы вектор давления, ока-
зываемого со стороны суспензориумов, прикла-
дывался к поверхности фильтрующих элементов
под большим углом, тем самым максимально уве-
личия эффективность процесса отцеживания фи-
топланктона. Главная роль направленных про-
дольно складок нёбного органа заключается в
подразделении ламинарного потока, который
входит через ротовое отверстие, тем самым повы-
шая его турбулентность. Зона турбулентности об-
разуется между боковой поверхностью складки и
обращённой к ней стороной фильтрующего эле-
мента. Во время прохождения воды через рото-
вую полость определённая степень турбулентно-
сти для процесса фильтрации является полезной,
поскольку частицы фитопланктона, попадающие в
эту зону, изменяют траекторию движения и с
большей вероятностью провзаимодействуют с по-
верхностью фильтра. Кроме того, в области турбу-
лентности создаётся зона пониженного давления,
подсасывающая в щель между фильтрующими эле-
ментами исходную взвесь. В пользу такого заклю-
чения свидетельствует тот факт, что складки нёб-
ного органа достигают максимального размера
напротив наибольшей площади поверхности
фильтрующих элементов. В процессе пульсирую-
щей всасывательной фильтрации максимальное
количество отцеженного фитопланктона скаплива-
ется на дне щели между внутренними сторонами
фильтрующих элементов одной жаберной дуги.
Надо отметить, что такое структурное приспо-
собление, увеличивающее эффективность филь-
трации белого толстолобика, напоминает реше-
ния, которые используют такие облигатные та-
ранные фильтраторы, как гигантская акула и
веслонос. У этих видов формируется длинный со-
единительнотканный вырост, располагающийся
между рядами расчёсковидных жаберных тычинок
одной жаберной дуги, который кое-где даже пре-
вышает их длину. У белого толстолобика складки
нёбного органа менее развиты и длина их не столь
протяжённая, поскольку свой функциональный
эффект они применяют в основном для прокси-
мальной, более тонкой на срезе, части фильтрую-
щих элементов.

Мы предполагаем, что наличие тупикового
фильтра у белого толстолобика обусловливает до-
минирование значимости ротовой полости в ка-
честве силового насоса для отсеивания планктона
в сравнении с функцией оперкулярной полости.
Характерной особенностью белого толстолобика
является сопряжение процессов питания и дыха-
ния, что послужило причиной изменения функ-
ционирования и строения висцерального аппара-
та, исходно приспособленного к всасыванию. У
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донных рыб с небольшой скоростью вентиляции
жабр в процессе дыхания ведущую роль играет
изменение давления в оперкулярной полости; у
пелагических рыб с быстрым и регулярным рит-
мом дыхания, как правило, велико значение ро-
товой полости, активность которой усиливает по-
ток воды, направляемый к жабрам (Hughes, 1959).
Для белого толстолобика потребовалось увеличить
давление, оказываемое на поверхность фильтра, а
также частоту подачи потока исходной взвеси, что в
итоге привело к возникновению пульсирующего
типа всасывания. Поэтому размер мускулов, управ-
ляющих hyomandibulare (см. выше), возрастает.
Стоит отметить, что среди карповых имеются
примеры других видов (например, линь Tinca tin-
ca), у которых во время дыхания давление в рото-
вой полости (как отрицательное, так и положи-
тельное) превышает таковое в оперкулярной, что
свидетельствует в пользу большего значения пер-
вой (Hughes, Shelton, 1958). Для уточнения полу-
ченных данных необходимо исследование, поз-
воляющее снимать точные показатели давления в
ротовой и оперкулярной полостях при помощи
манометра с одновременным проведением ви-
деосъёмки процесса дыхания по методу Хьюгеса
(Hughes, 1959).

Особенности процесса питания
белого толстолобика

Имеющиеся представления Замбриборща
(1957) касательно процесса питания белого тол-
столобика в связи с полученными нами морфоло-
гическими данными требуют некоторой коррек-
тировки. Фитопланктон, скапливающийся на
внутренних поверхностях фильтрующих элемен-
тов в процессе фильтрации, время от времени
подсасывается в улитковые каналы наджаберного
органа за счёт работы m. pharyngo-hyomandibu-
laris. Этот мускул может сокращаться независимо
от m. adductor hyomandibularis и m. levator arcus
palatini. Об этом свидетельствует большое коли-
чество соединительнотканных спаек, позволяю-
щих передней части нёбного органа до некоторой
степени скользить относительно расположенного
рострально m. adductor hyomandibularis. При рас-
слаблении m. pharyngo-hyomandibularis хрящи
улитковых каналов пассивно возвращаются в ис-
ходное нерастянутое состояние за счёт своей эла-
стичности, однако при этом фитопланктон из них
не выдавливается вследствие капиллярного эф-
фекта (Leverett, Member, 1941), присутствующего
в узких просветах улитковых каналов. Для очист-
ки фильтрующих элементов рыбе необходимо ре-
гулярно применять гидравлический удар или так
называемый “кашель” (Hughes, Shelton, 1958;
Osse, 1969). Это явление часто регистрировали
также у других видов карповых, таких как карп
(Ballintijn, Punt, 1985), линь и плотва Leuciscus ru-

tilus (Hughes, Shelton, 1958). В ходе данного собы-

тия рот полностью закрывается при помощи со-

кращения m. adductor mandibulae, после чего про-

исходит внезапная абдукция суспензориумов за

счёт сокращения m. levator arcus palatini. Оперку-

лярная полость всё ещё открыто контактирует с

окружающей средой. При этом поток воды, про-

ходящий спереди назад через висцеральный ап-

парат, резко останавливается и меняет направле-

ние на противоположное, выбивая застрявшие

сгустки фитопланктона из щелей фильтрующих

элементов. Для белого толстолобика кашель яв-

ляется регулярным и неотъемлимым этапом про-

цесса фильтрации, без которого эффективное пи-

тание стало бы невозможным. При помощи каш-

ля сгустки фитопланктона попадают в ротовую

полость и засасываются в улитковые каналы. Мы

не обнаружили наличия значительно развитой

“собственной мускулатуры” в улитковых кана-

лах, которая могла бы сокращать их объём и “с

силой выталкивать их содержимое в глотку”, как

отмечает Замбриборщ (1957. С. 592−593). После не-

скольких событий кашля просветы улитковых ка-

налов заполняются и работа m. pharyngo-hyoman-

dibularis становится неэффективной. Наличие

крупных уплощённых зубов ceratobranchiale 5 под-

разумевает, что их функция состоит в разделении

довольно крупных кусочков корма, которым мо-

гут удовлетворять слежавшиеся в улитковых ка-

налах комки фитопланктона, но никак не отдель-

ные его частицы в виде взвеси. Мы предполагаем,

что для энергичной тотальной прочистки улитко-

вых каналов белый толстолобик путём сокраще-

ния m. adductor hyomandibularis и m. adductor

operculi, сила которого превышает развиваемую

ими в ходе фильтрации, выталкивает воду из ро-

товой и оперкулярной полостей и затем плотно

закрывает рот m. adductor mandibulae и прикрывает

жаберные крышки. Таким образом, давление в ро-

товой полости становится меньше такового в поло-

стях улитковых каналов. Сгустки фитопланктона

являются преградой на пути выравнивания гради-

ента давления между этими двумя камерами. Белый

толстолобик отводит суспензориумы при помощи

сокращения m. levator arcus palatini, высвобождая

запасённую в сжатых мускульных и соединитель-

нотканных элементах энергию, создавая за счёт

этого в ротовой полости значительное отрица-

тельное давление, которое и является силой, спо-

собной вытянуть из улитковых каналов крупные

комки слежавшегося фитопланктона. Затем рыба

расширяет отверстие пищевода, в просвете кото-

рого имеет место меньшее, чем ротовой полости,

давление, направляющее кусочки корма к pr. pha-

ryngealis basioccipitale и зубам ceratobranchiale 5.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют в
пользу применения белым толстолобиком в ходе
питания метода пульсирующей всасывательной
фильтрации на базе тупикового отсеивания “на-
оборот”, который конвергентно имеет сходство
со способом добычи пищи китовой акулы. Висце-
ральный аппарат белого толстолобика демон-
стрирует адаптацию к сопряжению процессов пи-
тания и дыхания. Основные его движения проис-
ходят в поперечной, а не в продольной плоскости.
Облигатное всасывание являлось механизмом за-
хвата добычи у предковых белому толстолобику
эволюционных форм. Небольшая степень выдви-
жения максиллярного аппарата, робустная ниж-
няя челюсть и нижний отдел гиоидной дуги, не
способный к большой амплитуде движений отно-
сительно hyomandibulare, демонстрируют адапта-
цию к высоким нагрузкам, регулярно возникаю-
щим в процессе прокачивания ротовой полостью
большого объёма воды. Помимо участия во вку-
совом анализе потребляемого корма складки раз-
росшегося нёбного органа служат для создания
полезной турбулентности, увеличивающей эф-
фективность работы фильтрующих элементов ап-
парата питания рыбы. Процесс отведения ниж-
ней челюсти регулируется преимущественно m.
levator operculi взамен m. sternohyoideus вслед-
ствие потребности небольшой амплитуды откры-
вания рта, которая необходима для пульсирую-
щей всасывательной фильтрации. Выявленные
морфологические адаптации висцерального ап-
парата свидетельствуют о доминировании значи-
мости ротовой полости для процедуры отцежива-
ния фитопланктона. На основе уточнения прохож-
дения ветвей VII и IX черепномозговых нервов
установлено происхождение m. pharyngo-hyoman-
dibularis, ранее считавшегося мускулом гиоидной
дуги. Предполагаемым способом очистки засорён-
ной в процессе фильтрации внутренней поверх-
ности фильтрующих элементов является приме-
нение гидравлического удара (кашля). Улитко-
вые каналы наджаберного органа опорожняются
при помощи силового отведения суспензориумов
в условиях пониженного давления в ротовой по-
лости рыбы.
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