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Исследованы детали строения некоторых мускулов, соединительнотканных образований и костных
структур висцерального аппарата рубиново-пепельной рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus. В ниж-
ней челюсти обнаружен замочный механизм, который ограничивает степень приведения anguloar-
ticulare относительно суспензориума. Обсуждается воздействие, оказываемое со стороны многочис-
ленных подразделений m. adductor mandibulae, на элементы передних челюстей в процессе закры-
вания рта рыбы.
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Исследование анатомии висцерального аппа-
рата видов костистых рыб (Teleostei), потребляю-
щих небольшой спектр жертв, позволяет рас-
крыть морфологическую основу их уникальных
способов добывания корма. Отряд окунеобразных
(Perciformes) открывает значительные возможно-
сти для изучения структрурных адаптаций челюст-
ного аппарата его специализированных представи-
телей, а большое число видов Perciformes позволяет
провести сравнение этих приспособлений с подоб-
ными образованиями у ряда генерализованных
форм данного отряда (Nelson, 2006).

Настоящая работа является продолжением на-
шего исследования (Громова, Махотин, 2019),
посвящённого строению и функционированию
спланхнокраниума рыб-попугаев (Scaridae), в ко-
тором дана подробная характеристика представи-
телей этого семейства, в том числе особенностей
их питания. Робустные передние челюсти явля-
ются характерным признаком этих рыб. Прочное
крепление контрлатеральных praemaxillare и den-
tale друг к другу создаёт монолитную конструк-
цию внешне единой верхней и нижней челюстей,
которые напоминают клюв попугая. В сравнении
с другими видами коралловых рыб попугаевые
обладают одной из самых высоких скоростей пи-
тания (Bonaldo et al., 2014), что, по-видимому,
служит компенсацией их не слишком питатель-
ному рациону. По характеру укусов поверхности
рифа, на которой располагаются пищевые объек-

ты попугаевых (бентосные водоросли или корал-
ловые полипы) (Bruggemann et al., 1996; Ong, Hol-
land, 2010), среди этих рыб выделяют соскребате-
лей и копателей (Bellwood, Choat, 1990; Bonaldo
et al., 2011, 2014). Соскребатели выполняют скоб-
ление субстрата при помощи более частых и вы-
сокоамплитудных, но менее силовых укусов в
сравнении с более глубокими, мощными и редки-
ми укусами видов-копателей, которые в процессе
питания захватывают в ротовую полость значи-
тельную долю осадочной породы рифа (CaCO3)
(Bellwood, 1996). В связи с использованием раз-
ных способов добычи пищи представители этих
двух групп попугаевых оставляют на поверхно-
сти, с которой собирают корм, царапины разной
формы и размера (Francini-Filho et al., 2008; Alwa-
ny et al., 2009; Bonaldo, Bellwood, 2009). Эти сле-
ды отражают разную степень вовлечения в ис-
полнение укуса верхней и нижней челюстей.
Кроме того, у соскребателей и копателей были
обнаружены определённые различия в строении
гипертрофированного m. adductor mandibulae,
костей передних челюстей и суспензориума, что
послужило морфологическим основанием для
функционального разделения данных групп по
способу питания (Bellwood, 1985; Bellwood, Cho-
at, 1990). Вместе с тем некоторые виды попугаевых
из группы соскребателей, в том числе рубиново-пе-
пельная рыба-попугай Scarus rubroviolaceus, в про-
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цессе кормодобывания могут использовать способ
сбора пищи копателей (Bellwood, Choat, 1990).

В литературе можно найти небольшое количе-
ство исследований скелета и мышечной системы
головы определённых видов попугаевых (Randall,
Nelson, 1979; Tedman, 1980a, 1980b; Bellwood,
1985, 1994; Clements, Bellwood, 1988; Bellwood,
Choat, 1990; Alfaro, Westneat, 1999; Konow et al.,
2008; Mikami, 2013; Nanami, 2016; Melgarejo-Da-
mian et al., 2018). Однако эти работы, на наш
взгляд, нуждаются в дополнении и уточнении со-
держащихся в них морфологических данных, бла-
годаря чему открывается широкий доступ для ана-
лиза функциональных возможностей структур вис-
церального аппарата представителей Scaridae.

Цель работы – подробно исследовать строение
нейрокраниума, нижней челюсти, а также неко-
торых мышц и соединительнотканных структур
аппарата питания рубиново-пепельной рыбы-
попугая для анализа функционального значения
сочетания различных анатомических признаков в
процессе кормодобывания рыбы. Описаны но-
вые признаки строения составляющих спланхно-
краниума, которые могут служить морфологиче-
ской основой для использования данным видом-
соскребателем стратегии сбора корма с поверхно-
сти субстрата по модели копателей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использовали половозрелых особей
рубиново-пепельной рыбы-попугая на стадии
онтогенеза IP (Bruggemann et al., 1996; Howard
et al., 2013): шесть самок стандартной длиной (SL)
23−42 см и двух самцов 25 и 30 см. Для исследова-
ния мускулов и соединительнотканных образова-
ний аппарата питания изготовили три спиртовых
и два сухих препарата голов по традиционной ме-
тодике (Ромейс, 1953). Для анализа движений
спланхнокраниума рыбы использовали три све-
жих, очищенных до скелета препарата голов с со-
хранением связок и мускулов. Препараты иссле-
довали при помощи стереомикроскопа МБС-1.
Рисунки выполнены на основе цифровых цвет-
ных фотографий препаратов (камера Panasonic
DMC-FZ8). Фотографии обрабатывали в про-
грамме Adobe Photoshop CS2, создавая по ним
точные контурные рисунки, которые затем кор-
ректировали, сравнивая с исходным объектом.

Для описания мускулов и костных составляю-
щих головы рыбы использованы термины, при-
меняемые при изучении элементов скелетно-мы-
шечной системы висцерального аппарата попуга-
евых (Tedman, 1980a, 1980b; Bellwood, 1985, 1994;
Clements, Bellwood, 1988; Bellwood, Choat, 1990), а
также других представителей губановидных
(Labroidei) (Rognes, 1971; Goedel, 1974; Liem, Osse,
1975; Barel et al., 1976; Anker, 1978; Liem, 1979; Sti-

assny, 1981a). В некоторых исследованиях из по-
следней категории также рассматриваются сухожи-
лия и связки (Hasselt, 1978, 1979; Stiassny, 1981b,
1990). В работу включены обозначения ветвей че-
репно-мозговых нервов, которые заимствованы из
описаний периферической нервной системы раз-
личных представителей Teleostei (Gierse, 1904; Man-
igk, 1933; Maheshwari, 1965; Saxena, 1969; Springer,
Freihofer, 1976; Harrison, 1981; Nakae, Sasaki, 2006,
2007). Также вводятся некоторые термины для ука-
зания деталей структур мышечной, костной и со-
единительнотканной систем висцерального ап-
парата рубиново-пепельной рыбы-попугая: collis
et valliculum vomerii, folium epioticus, m. epaxialis
dorsalis, 1 et 2, manubrium maxillare, marsupium
oris, membrana adductores, hyomandibularis 1, 2 et 3,
pr. aculeus prooticum, pr. clavis anguloarticulare, pr.
praeopercularis, рr. m. levator operculi, pr. levator
pectoralis et pr. intercalare pteroticum, spina medialis
et pr. clavis anguloarticulare, suffusorium dentale, tec-
tum et cavum claustrum quadratum.

В тексте использованы следующие сокраще-
ния: m. – мускул (musculus), lig. – связка (liga-
mentum), t. – сухожилие (tendo), ap. – апоневроз
(aponeurosis), pr. – отросток (processus), cr. – гре-
бень (crista), f. – отверстие (foramen), c. – хрящ
(catrilago), fen. – окно (fenestra), cap. – головка
(caput), a. – артерия (arteria), v. – вена (vena), n. –
нерв (nervus), r. – ветвь нерва (ramus).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности строения нейрокраниума

Этмоидальный отдел нейрокраниума рубино-
во-пепельной рыбы-попугая достигает значи-
тельного размера относительно других подразде-
лений черепа. При взгляде сбоку заметно, что
данная часть нейрокраниума формирует пологий
скат, который служит основанием для передне-
задних перемещений pr. ascendens praemaxillare
небольшой протяжённости, имеющих место в хо-
де функционирования максиллярного аппарата.

При взгляде сверху mesethmoideum (рис. 1) −
округлая кость, граничащая с vomer спереди, с ec-
toethmoideum – сбоку и с frontale – сзади. Для
каждого из pr. ascendens praemaxillare дорсальная
поверхность mesethmoideum и vomer формируют
вытянутые канавки, разделённые сагиттальным
cr. ethmoidalis, вследствие чего верхняя поверх-
ность этмоидального отдела оказывается вогнутой
относительно позади лежащих frontale. Cr. ethmoid-
alis не доходит до заднего края mesethmoideum.
Между каудальным краем левой и правой половин
округлого mesethmoideum и frontale соответствую-
щей стороны головы имеется по треугольному от-
верстию (fen. ethmoidale). На данном участке ней-
рокраниума передние края frontale формируют
правильный полукруг.
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Ectoethmoideum (рис. 1) прободено крупным f.
olfactorius для выхода из глазницы n. olfactorius
(I), a. orbito-nasalis и v. orbito-nasalis. На границе
ectoethmoideum и frontale имеется выходное f. r.
ophthalmicus superficialis (VII). Крыловидная лате-
ральная часть кости формирует pr. praeorbitalis,
нижнебоковая сторона которого служит для проч-
ного крепления lacrimale. Чуть ростральнее обла-
стей крепления lig. ectoethmoideum-palatinum 1 и 2
кость образует небольшую овальную плоскую пло-
щадку, покрытую при жизни рыбы тонким слоем
хряща для причленения palatinum. Перед этой пло-
щадкой на границе ectoethmoideum и vomer имеет-
ся маленькая ямка, которая обозначает участок
крепления lig. ethmopalatinum 2. Задняя часть ec-
toethmoideum формирует конусообразное углуб-
ление переднего миодома.

Разросшееся крупное vomer (рис. 1) имеет по-
верхность со сложным рельефом. По обе стороны
от канавок pr. ascendens praemaxillare кость обра-
зует вытянутые валики (valliculum vomeri), кон-
тролирующие устойчивость движения ростраль-
ного хряща относительно этмоидального отдела
нейрокраниума. Выпуклая область vomer (collis
vomeri) латеральнее и ниже valliculum vomeri слу-
жит местом расположения мениска 1 и крепления
lig. ethmopalatinum 1. Впереди valliculum vomeri
каждой стороны головы сливаются друг с другом
и с сr. ethmoidalis и формируют ориентированный
в сагиттальной плоскости и уплощённый с боков
передний отдел vomer, контактирующий с lig.
maxillare-praemaxillare anterior. Вентральная по-
верхность кости вогнута. На уровне collis vomeri
на ней имеется маленький зубчатый гребень, про-
ходящий сагиттально; по-видимому, это редуци-
рованный ряд зубов vomer.

Основная часть пространства глазницы рыбы
образована за счёт frontale (рис. 1): каждая из этих
костей обеих сторон головы формирует мощную
вентрально ориентированную пластину, осталь-
ная доля медиальной стенки глазницы образова-
на соединительнотканной плёнкой. Задняя доля
дорсальной поверхности кости участвует в фор-
мировании начальной области продольного cr.
posttemporalis, медиально ограничивающего fossa
posttemporale, а также переднего отдела cr. dilata-
tor operculi – сверху ограничивающего fossa dilata-
tor operculi. Маленькое pterosphenoideum (рис. 1а,
1б) образует латеральный край обширного орби-
тального отверстия, ведущего в полость нейро-
краниума, в которой располагается головной
мозг. Внушительный вентральный отросток basi-
sphenoideum (рис. 1а) формирует мощную сагит-
тальную перегородку заднего миодома.

Слуховой отдел включает две обширные впа-
дины − fossa subtemporalis lateralis и fossa subtem-
poralis medialis, внутренняя поверхность которых
служит для отхождения волокон m. levator exter-

nus 4 и m. levator posterior (Громова, Махотин,
2019). Впадины отделены друг от друга костной пе-
регородкой.

Компактное sphenoticum (рис. 1) образует тре-
угольный pr. postorbitalis, а снизу – верхнюю поло-
вину округлой сочленовной впадины крупного
размера, ориентированной дорсовентрально, для
создания сустава с cap. articularis anterior hyoman-
dibulare. Впадина данного сустава открыта в лате-
ральном направлении. Её задняя сторона представ-
лена выпуклой каудально костной перегородкой,
вдающейся в пространство fossa subtemporalis later-
alis. Sphenoticum образует около 50% вогнутой ла-
терально поверхности fossa dilatator operculi и фор-
мирует срединную область cr. dilatator operculi. На
участке перехода выдающегося вбок pr. postorbitalis
в область fossa dilatator operculi наружный рельеф
кости представлен небольшими гребнями и рёб-
рышками.

Разросшееся prooticum (рис. 1а, 1б) участвует в
формировании рострального края переднего от-
верстия и наружной стенки заднего миодома.
Верхняя часть кости образует нижнюю половину
сочленовной впадины для cap. articularis anterior
hyomandibulare. Сразу же ниже этой впадины
prooticum формирует иглообразный отросток (pr.
aculeus prooticum), который ориентирован вниз и
латерально. Позади кость включается в создание
основной доли (до 60%) внутренней поверхности
fossa subtemporalis lateralis. Задняя сторона fossa
subtemporalis lateralis находится в составе костной
перегородки, отделяющей эту впадину от позади
лежащей fossa subtemporalis medialis. По наруж-
ной стороне prooticum спускается невысокий cr.
prooticus, ориентированный вниз и назад. Далее
он устремляется на поверхность parasphenoideum
и служит передней границей пространства fossa
subtemporalis medialis.

Pteroticum (рис. 1) несёт узкую суставную впа-
дину, ориентированную рострокаудально, для со-
членения с cap. articularis posterior hyomandibulare.
Впадина данного сустава открыта в латеровен-
тральном направлении. Передненижняя часть
pteroticum завершает образование fossa subtempo-
ralis lateralis, а также включается в создание пере-
городки между fossa subtemporalis lateralis и fossa
subtemporalis medialis. Дорсальная сторона кости
сильно вогнута и образует большую часть вен-
тральной поверхности fossa posttemporale, в фор-
мировании которой также участвуют frontale, pa-
rietale и epioticum. Pteroticum завершает создание
cr. dilatator operculi и fossa dilatator operculi, наруж-
ный рельеф задней области которой составлен
небольшими костными рёбрышками.

В составе каудальной половины кости можно
выделить четыре отростка: pr. praeopercularis, рr.
m. levator operculi, pr. levator pectoralis и pr. interca-
lare. Сr. dilatator operculi сзади включается в со-
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став треугольного pr. praeopercularis, чьё остриё

коротким lig. praeopercularis связано с дорсаль-

ным концом praeoperculum. Рr. praeopercularis

ориентирован вниз и латерально. Прямым про-

должением сr. dilatator operculi каудально служит

верхний край рr. m. levator operculi, который на-

правлен назад. Латеральная поверхность рr. m. le-

vator operculi несёт несколько хорошо дифферен-

цированных гребней, ориентированных дорсо-

вентрально. От вентральной области рr. m. levator

operculi вниз и назад устремляется треугольный

pr. levator pectoralis, при взгляде сбоку имеющий

палочковидную форму. Основание pr. levator pec-

toralis несёт маленькую платформу, которая слу-

жит местом прикрепления заднего края hyoman-

dibulare при помощи прочных соединительно-

тканных волокон. Задненижняя часть pteroticum

обособляется в виде толстого pr. intercalare, сочле-

Рис. 1. Нейрокраниум рубиново-пепельной рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus, вид: а − сбоку, б − снизу, в – сверху;
IX – n. glossopharyngeus (IX), acu − pr. aculeus prooticum, av − vomer pars anterior (передний отдел сошника), ba – basi-
sphenoideum, boc – basioccipitale, car – cartilago, cdo − cr. dilatator operculi, ce − cr. ethmoidalis, сov − collis vomeri (воз-
вышение сошника), cpo − cr. posttemporalis, crp − cr. prooticus, dv − dens vomeri, ect − ectoethmoideum, ep − epioticum,
epe − regio articulatio epioticum et pr. epioticus posttemporale, exo – exoccipitale, exs − extrascapulare, f – frontale, fI – f. n.
olfactorius (I), fa − fossa cap. articularis posterior hyomandibulare, faa − fossa cap. articularis anterior hyomandibulare, fdo −
fossa dilatator operculi, fe − fen. ethmoidale, fl  − fen. lateralis, fo − folium epioticus (лепесток epioticum), fol − fossa occipitalis
lateralis, fom − fossa occipitalis medialis, fp − fossa posttemporale, fsl − fossa subtemporalis lateralis, fsm − fossa subtemporalis
medialis, in – intercalare, lap − cr. lateralis parasphenoideum, mes – mesethmoideum, osVII − foramen r. ophthalmicus super-
ficialis (VII), p – parietale, pap − pr. anterior parasphenoideum, par – parasphenoideum, pi − pr. intercalare, plo − рr. m. levator
operculi, plp − pr. levator pectoralis, pos − pr. postorbitalis, pr − pr. praeopercularis, pre − pr. preorbitalis, pro – prooticum, pt – ptero-
sphenoideum, pte − pteroticum, rae − regio articulatio ectoethmoideum et palatinum, re1 − regio lig. ectoethmoideum-palati-
num 1, re2 − regio lig. ectoethmoideum-palatinum 2, rel − regio articulatio ectoethmoideum et lacrimale, rl1 − regio lig. ethmo-
palatinum 1, rl2 – regio lig. ethmopalatinum 2, sa − cr. sagittalis, sph − sphenoticum, su − supraoccipitale, v − vomer, vep − cr.

ventralis parasphenoideum, vv − valliculum vomeri (валики сошника); ( ) − мускулатура, ( ) − регулярная соеди-

нительная ткань, ( ) − нерегулярная соединительная ткань, ( ) − хрящ, ( ) – жир. Масштаб здесь и на рис.

3−6: 1 см.
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няющегося с одноимённой костью и exoccipitale.
Этот отросток принимает участие в образовании
задней стенки fossa subtemporalis medialis, которая
одновременно является перегородкой между этой
впадиной и fossa occipitalis lateralis. Extrascapulare
(рис. 1) у данного вида включено в состав нейро-
краниума.

Epioticum (рис. 1) завершает формирование cr.
posttemporalis, чей задний участок служит местом
контакта кости с extrascapulare. Таким образом
pteroticum, extrascapulare и epioticum создают за-
мкнутое костное кольцо, канал которого является
отверстием для проникновения m. epaxialis anterior
1 в пространство fossa posttemporale. Медиальнее
этой площадки толщина epioticum значительно
уменьшается, создавая тонкий, сильно перфориро-
ванный костный “лепесток”. Последний вместе с
латеральной, более утолщённой частью кости со-
ставляет порцию внутренней поверхности и кры-
ши fossa occipitalis lateralis.

Каудальная сторона затылочного отдела ней-
рокраниума несёт две впадины. Fossa occipitalis
lateralis используется для начала волокон задней
части m. levator posterior, а сильно перфорирован-
ная поверхность fossa occipitalis medialis является
областью прикрепления m. epaxialis.

Латеральная доля exoccipitale (рис. 1) служит
продолжением pr. intercalare pteroticum. От нижне-
го края “колпачка” intercalare по поверхности exoc-
cipitale нисходит cr. lateralis exoccipitale. Exoccipitale
завершает создание обширной fossa subtemporalis
medialis, образованной помимо данной кости ещё
шестью составляющими: prooticum, pteroticum, epi-
oticum, parasphenoideum, parietale и supraoccipitale.
Каудальная сторона exoccipitale формирует основ-
ную долю углублений fossa occipitalis lateralis и
fossa occipitalis medialis.

Supraoccipitale (рис. 1а, 1в) формирует cr. sagit-
talis, тянунущийся вдоль большей части дорсаль-
ной поверхности нейрокраниума. Впереди cr. sag-
ittalis практически достигает ростральной области
контакта frontale контрлатеральных сторон головы
рыбы. Задняя часть supraoccipitale образует верх-
нюю долю поверхности fossa occipitalis medialis.

Вентральная часть нейрокраниума составлена
parasphenoideum (рис. 1а, 1б), протягивающимся
от этмоидального до затылочного отделов. В глаз-
ничном отделе parasphenoideum формирует ши-
рокий уплощённый с боков pr. anterior. Через ко-
роткую перетяжку pr. anterior соединён со сжатым
в сагиттальной плоскости невысоким cr. ventralis
parasphenoideum. Приблизительно на уровне на-
хождения fossa subtemporalis lateralis по бокам от
cr. ventralis формируется поперечно ориентиро-
ванная сочленовная поверхность для образова-
ния сустава с верхней глоточной челюстью (по:
Андрияшев, 1945а, 1945б, 1948а). В области заты-
лочного отдела кость несёт выраженный cr. later-

alis parasphenoideum, вдоль задней поверхности
которого нисходит пучок ветвей n. vagus (X). Cr.
lateralis снизу ограничивает пространство fossa
subtemporalis medialis.

Строение нижнечелюстного сустава:
quadratum и anguloarticulare

Поверхность челюстного сустава со стороны
quadratum (рис. 2–5) ориентирована приблизи-
тельно под углом 90° относительно остального те-
ла кости. Передняя головка quadratum имеет два
отростка, взаимно переходящих друг в друга,
каждый из которых несёт по мыщелку, совместно
с anguloarticulare образующих челюстной сустав.

Более крупный рr. lateralis является продолже-
нием мощного cr. quadratum. Рr. lateralis форми-
рует протяжённую выпуклую сочленовную по-
верхность, располагающуюся на его верхней, пе-
редней и нижней сторонах. При взгляде на сустав
спереди заметно, что эта поверхность состоит из
двух частей – верхней (planum lateralis portio dor-
salis quadratum) и нижней (planum lateralis portio
ventralis quadratum), разделённых желобком. Вен-
тральный край верхней части поверхности нави-
сает козырьком (tectum) над желобком и её ниж-
ней частью. Меньший по размеру pr. medialis име-
ет выпуклую сочленовную поверхность (planum
medialis quadratum) на своих передней и верхней
сторонах; нижняя сторона отростка несёт вогну-
тый участок для сочленения с костным ключом.

В области перехода между сочленовными по-
верхностями pr. lateralis et medialis находится глу-
бокое вдавление приблизительно треугольной
формы – полость замка (cavum claustrum). Своим
остиём эта полость ориентирована в сторону же-
лобка сочленовной поверхности pr. lateralis. В ка-
удальном направлении эта полость сливается с
более обширной вентральной (cavum ventralis),
которая уходит внутрь тела quadratum. Там её
стенки становятся многократно перфорирован-
ными.

Латеральная сторона вертикальной пластины
quadratum в области контакта pr. lateralis et media-
lis несёт маленькую костную площадку c плоской
суставной поверхностью (planum articularis) круг-
лой формы.

Внутренняя сторона anguloarticulare (рис. 2б,
2в, 3а, 4б) в месте перехода лопатообразного pr.
dorsolateralis ascendens в pr. ventromedialis descen-
dens сильно перфорирована. В основании pr. dor-
solateralis ascendens, непосредственно позади spina
medialis, находится плоская сочленовная поверх-
ность (planum quadratus) для образования соот-
вествующего сустава с quadratum. Эта поверхность
ориентирована вниз и медиально. Spina medialis
хорошо заметным швом отделён от тела anguloar-
ticulare. Немного выше точки прикрепления spina
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Рис. 2. Устройство нижнечелюстного сустава рубиново-пепельной рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus: а – сочленов-
ная головка quadratum, вид спереди; б, в − anguloarticulare (б − вид сзади, в – с внутренней стороны); ac − apex pr. clavis,
acc − apex cavum claustrum (острие полости замка), cc − cavum claustrum (полость замка), cco − planum convexus pr. cla-
vis, cla − pr. clavis, cq − corpus quadratum (тело quadratum), cv – cavum ventralis, da − pr. dorsolateralis ascendens, dq − pla-
num lateralis portio dorsalis quadratum, i − isthmus, man − planum medialis anguloarticulare, oc − os coronomeckeli, pcm −
planum concavus medialis, pda − planum lateralis portio dorsalis аnguloarticulare, plr − planum articularis, pm − pr. medialis,
pmq − planum medialis quadratum, pop − praeoperculum, pq − planum quadratus, pva − planum lateralis portio ventralis аn-
guloarticulare, re − retroarticulare, rv − ramus verticalis quadratum, sm − spina medialis, sul − sulcus, te – tectum (козырёк),
vde − pr. ventromedialis descendens, vq − planum lateralis portio ventralis quadratum. Масштаб: 3 мм.
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medialis pr. dorsolateralis ascendens несёт маленький
колпачок os coronomeckeli (рис. 2б, 2в). На вен-
тральной стороне pr. ventromedialis descendens рас-
положено вытянутое retroarticulare значительного
размера.

Каудальная сторона anguloarticulare несёт дву-
раздельную вогнутую суставную поверхность для
причленения двух соотвествующих мыщелков
quadratum. Эта суставная поверхность ориенти-
рована под острым углом относительно оси тела
anguloarticulare и состоит из двух долей – лате-
ральной с большей площадью (planum lateralis an-
guloarticulare) и меньшей медиальной доли (pla-
num medialis anguloarticulare). Так же, как и в слу-
чае quadratum, planum lateralis anguloarticulare
включает верхнюю (planum lateralis portio dorsalis
аnguloarticulare) и нижнюю (planum lateralis portio
ventralis аnguloarticulare) части и разделяющий их
желобок. Дорсальный край нижней части planum
lateralis anguloarticulare выдвинут каудально отно-
сительно полости желобка и верхней части pla-
num lateralis anguloarticulare.

В области перехода между своими суставными
поверхностями кость формирует выдающийся
назад pr. clavis − костный ключ треугольной фор-
мы. При взгляде на anguloarticulare каудально
ключ имеет короткую медиальную сторону с вы-
пуклой поверхностью, длинную латеральную сто-
рону с плоской поверхностью и центральное
остриё. По-видимому, pr. clavis является преобра-
зованным ретроартикулярным отростком (pr. po-
starticularis).

Передние челюсти: dentale и praemaxillare
Dentale (рис. 3−5) контрлатеральных сторон

головы рыбы прочно связаны между собой зубча-
тым швом так, что левая и правая кость совместно
формируют глубокий ковш (suffusorium) нижней
челюсти. Задненижняя доля suffusorium образует
треугольный pr. angulare, по латеральной стороне

которого расходятся небольшие гребни. Задняя
часть dentale представлена широким pr. coronoida-
lis. При взгляде на нижнюю челюсть спереди замет-
но, что тело pr. coronoidalis ориентировано дорсо-
латерально, а его вогнутая наружная поверхность
покрыта мелкими рёбрышками. Между pr. coronoi-
dalis и pr. angulare находится глубокая вырезка
внутринижнечелюстного сустава (intramandibular
joint − IMJ) (по: Konow et al., 2008) dentale c pr. dor-
solateralis ascendens anguloarticulare.

Передняя доля рraemaxillare (рис. 3а, 4, 5) фор-
мирует pr. dentalis c широкой гладкой поверхно-
стью. Кости левой и правой сторон головы соеди-
нены между собой при помощи симфиза. Вен-
тральная часть рraemaxillare образует pr. alveolaris
lateralis et medialis, которые обхватывают manubri-
um maxillare соответственно снаружи и изнутри,
фиксируя относительно praemaxillare. Длина pr.
ascendens превышает таковую pr. dentalis. Лате-
ральная поверхность pr. ascendens покрыта рёб-
рышками, ориентированными в основании от-
ростка спереди−назад, а на его конце – задневен-
трально.

Зубы, находящиеся на dentale и praemaxillare,
сливаются между собой и с несущими их костя-
ми, образуя монолитные зубные пластинки.

Особенности строения некоторых висцеральных
и соматических мышц аппарата питания

Сложно устроенный m. adductor mandibulae
(рис. 3–6) является самым крупным мускулом
висцерального аппарата и включает семь порций,
которые оканчиваются как на верхней, так и на
нижней челюсти. После снятия кожи с головы
рыбы открывается внешне единый поверхност-
ный слой порций А1а + А2 (рис. 3а); граница раз-
дела между порциями А1а и А2 снаружи не про-
слеживается. Волокна этого поверхностно едино-
го слоя берут начало с узких участков костей по
периметру fossa adductores суспензориума − вен-

Рис. 3. Некоторые мускулы, соединительнотканные структуры и нервы висцерального аппарата рубиново-пепельной
рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus, вид сбоку: а − после снятия окологлазничных костей; б – operculum и глазное яб-
локо изъяты, волокна m. adductor mandibulae частично удалены. A1a − portio A1a, А1а + А2 − stratum superficialis А1а + А2,
A1б-1, 2, 3 − subdivisio № 1, 2, 3 portio A1б, aA2 − ap. portio A2, A3 – portio A3, aap – m. adductor arcus palatini, abs −
m. abductor superficialis, ahh − mm. adductores hyohyoidei, ao – m. adductor operculi, aon − a. orbito-nasalis, bVII – r. buc-
calis (VII), baVII − r. buccalis accessoius (VII), cd − pr. coronoidalis dentale, cl – cleithrum, сmo − paries caudalis marsupium
oris (задняя стенка кармана рта (marsupium oris)), crq − cr. quadratum, dA1a − pars dorsalis ap. portio A1a, da − pr. dorso-
lateralis ascendens, di − пальцевидный отросток (pr. digitatus) palatinum, do − m. dilatator operculi, ea1 − m. epaxialis ante-
rior 1, emo − paries externa marsupium oris (наружная стенка кармана рта (marsupium oris)), epd − m. epaxialis dorsalis, epx −
m. epaxialis, exs − extrascapulare, h – hyomandibulare, hVII − r. hyomandibularis (VII), hyVII – r. hyohyoidei (VII), imo −
paries interna marsupium oris (внутренняя стенка кармана рта (marsupium oris)), ina − lig. integumentum anterior, inp − lig.
integumentum posterior, iop – interoperculum, laX − r. lateralis (X), lav − m. levator arcus palatini, lfp − lig. frontale-palatinum,
lim − lig. interoperculomandibulare, lmd − lig. mandibulare, lml − lig. maxillolacrimale, lmx − pr. lacrimalis maxillare, lo − m.
levator operculi, lq − рr. lateralis quadratum, mVII − r. mandibularis (VII), mA1a − pars medialis ap. portio A1a, mh2 − mem-
brana hyomandibularis 2, mxV − r. maxillaris (V), mxc – cr. lateralis maxillare, o – operculum, oh − pr. opercularis hyomandib-
ulare, pdr – pr. dentalis praemaxillare, pll − lig. palatolacrimale, pop − praeoperculum, ptt − posttemporale, qu – quadratum,
sA1a – перегородка (septa) ap. portio A1a, sA2 – перегородка (septa) ap. portio A2, sd − ковш (suffusorium) dentale, scl −
supracleithrum, so – suboperculum, srA1б − subdivisio rostrale portio A1б, sua − m. supracarinalis anterior, vA1a − pars ven-
tralis ap. portio A1a; ост. обозначения см. на рис. 1, 2.
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Рис. 5. Порции m. adductor mandibulae рубиново-пепельной рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus в области нижней че-
люсти, вид сбоку (аnguloarticulare, за исключением spina medialis, удалено): а – pr. coronoidalis dentale частично сколот;
б − левое dentale полностью удалено, виден симфизный шов правого dentale; ad − pr. angulare dentale, arm − lig. articu-
lodentale medialis, Awa – portio Awa, dc − клыковидный зуб (dentis caninus), g − m. geniohyoideus, gh − glossohyale, hd −
hypohyale dorsale, hv − hypohyale ventrale, int – m. intermandibularis, it − сухожильный промежуток (intervallum tendine-
us), li − lingua, mAwb − caput magnus Awb, miAwb − caput minimus Awb, sm − spina medialis, tA1a − t. portio A1a, tge − t.
geniohyoideus, ttg − locus tendinosus terminalis m. geniohyoideus, vb − ротовые клапаны (valvula buccalis); ост. обозначе-
ния см. на рис. 3, 4.
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Рис. 6. Mускулы в области причленения суспензориума к нейрокраниуму и membrana suspensorii рубиново-пепельной
рыбы-попугая Scarus rubroviolaceus, вид сбоку: а – поверхностный слой ((− −) − граница прикрепления m. levator oper-
culi к operculum); б – более глубокий слой: aA1б3 − ap. subdivisio № 3 portio А1б, aa1 − ap. epaxialis anterior 1, alo − ap.
m. levator operculi, dhy − cr. dorsalis hyomandibulare, ea2 − m. epaxialis anterior 2, ept − pr. epioticus posttemporale, fb − filum
branchiale, ila − ap. initialis m. levator arcus palatini, ilo − ap. initialis m. levator operculi, me2 − membrana m. epaxialis anterior
2, ms − membrana suspensorii, my − myosepta, tla − ap. terminalis m. levator arcus palatini, thy − thymus, vhy − cr. ventralis
hyomandibulare; ост. обозначения см. на рис. 1, 3, 4 .

f

epd
pos

ila
aa1

pte

h
ea1

ilo

exs ep ept ea2

epx

me2

ptt

laX

my

hyVII

scl

thyaofb
do

dhy
vhy

madtA3

aA1б3

ms

tla

lav

(б)

f

ea1 sph do pr
h

plo exs alo ea2 epx

my

me2

ptt

lo

ahh

scl

cl
hyVII

aodoohhvhy
mad

tA3

aA1б3

ms

baVII

lav

(a)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 2  2020

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ВИСЦЕРАЛЬНОГО АППАРАТА 149

тральной ветви hyomandibulare вокруг отверстия
для выхода r. hyomandibularis VII (рис. 3б), узкого
участка praeoperculum, заднего угла quadratum и
небольшой его полоски на медиальной стороне
cr. quadratum. Местом окончания служит задний
край marsupium oris. Сверху мускульные волокна
описываемого мускульного слоя контактируют с
волокнами подразделений порции А1б. По мере
удаления волокон поверхностного слоя m. adduc-
tor mandibulae в его глубине появляются две круп-
ные пластины конечных апоневрозов, обозначаю-
щие наличие в мускуле двух отдельных порций –
дорсальной А1а и вентральной А2.

Веерообразная порция А1а (рис. 3б, 4, 5а) бе-
рёт начало с каудального угла quadratum, sym-
plecticum, задней части metapterygoideum, перед-
ней области praeoperculum, вентральной ветви
hyomandibulare, а также c поверхности membrana
hyomandibularis 2. Кроме того, областью начала
порции служит нижняя часть наружной поверх-
ности membrana adductores. Мускульные волокна
сходятся на крупном конечном ap. portio A1a с его
наружной и внутренней стороны. В пластине ap.
portio A1a можно выделить несколько составляю-
щих: дорсальную (pars dorsalis), вентральную
(pars ventralis) и медиальную (pars medialis) части,
а также перегородку (septa ap. portio A1a).

Основная доля апоневроза представлена круп-
ными pars dorsalis (имеющей парасагиттальную
ориентацию) и pars ventralis, нижняя часть кото-
рой наклонена в медиальном направлении, т.е. в
сторону поверхности суспензориума. Pars dorsalis
и pars ventralis разделены между собой рядом со-
единительнотканных рёбрышек, идущих по пла-
стине апоневроза. Верхний край pars dorsalis утол-
щён в виде валика. Таким образом, эти две части
пластины представляют собой две плоскости, рас-
положенные под углом друг к другу и являющиеся
местом окончания большинства волокон порции
А1а. Вдоль передневентрального края pars dorsalis
и pars ventralis тянется septa ap. portio A1a, выдаю-
щаяся латерально. Продолжением septa ap. portio
A1a и вышеупомянутой основной доли пластины
апоневроза в медиальном направлении служит его
pars medialis. Она ориентирована под углом 90° к
плоскости суспензориума. От нижней поверхно-
сти рострального участка pars medialis отходит
длинное и блестящее t. portio A1a № 1. Оно окан-
чивается, постепенно сужаясь, на внутренней
стороне anguloarticulare ниже os coronomeckeli.
Это сухожилие ориентировано передневентраль-
но и проходит медиальнее волокон порции А2, но
латеральнее волокон порции А3.

Впереди ap. portio A1a утолщается и сужается,
осуществляя присоединение к задней стенке mar-
supium oris, а также тянущимися сухожильными
спайками (comissura) – к медиальной поверхно-
сти конечного участка пластины ap. portio A2. По-

сле этого ростральный конец ap. portio A1a распа-
дается на многочисленные блестящие сухожи-
лия, ориентированные вверх и вперёд. Они
образуют крупного размера толстый пучок, при-
крепляющийся к внутренней стороне manubrium
maxillare впереди и выше области окончания со-
брания сухожилий ростральных подразделений
порции А1б. Таким образом, скопление сухожи-
лий порции А1а и скопление сухожилий подраз-
делений порции А1б оканчиваются на maxillare
под разными углами.

Порция А1б (рис. 3, 4, 6) представлена серией
мускульных подразделений (subdivisio) с умерен-
но выраженными границами. Число подразделе-
ний и степень их дифференцировки возрастают с
размером особи: у исследованных экземпляров
их было от пяти до восьми. Подразделения вы-
строены чередой друг за другом вдоль верхнего
отдела суспензориума от hyomandibulare до en-
topterygoideum. Передняя часть позади лежащего
подразделения накладывается на заднюю часть
впереди расположенного. Кроме того, каждое
впереди находящееся подразделение сверху не-
сколько нависает над позади лежащим, а меди-
ально они взаимно переходят друг в друга. Часто
в щель на границе двух соседних подразделений
проникают rr. mandibularii V, а также венозные и
артериальные сосуды, обсуживающие остальные
части m. adductor mandibulae. Опишем особь ру-
биново-пепельной рыбы-попугая с шестью под-
разделениями порции А1б.

Волокна подразделения № 1 А1б (рис. 3а) бе-
рут начало с фрагмента вентральной ветви hyo-
mandibulare сразу же ниже области прикрепления
порции А3. Оканчиваются на участке дорсока-
удальной поверхности ap. portio A1a pars dorsalis,
пластина которого в небольшой степени закручи-
вается вокруг подразделения № 1 А1б, формируя
сухожильную раковину и тем самым частично
обособляя его от находящегося медиально и впе-
реди подразделения № 2. Эта раковина охватыва-
ет волокна подразделения № 1 А1б сверху, спере-
ди, латерально и изнутри. Снизу волокна подраз-
делений № 1−3 переходят в состав порции А1а.

Подразделение № 2 А1б (рис. 3а) начинается с
участка вентральной ветви hyomandibulare непо-
средственно каудальнее задней границы при-
крепления membrana adductores, а также с блестя-
щей наружной стороны membrana adductores. Во-
локна подразделения оканчиваются на верхнем
утолщённом крае и верхней области медиальной
поверхности ap. portio A1a pars dorsalis.

Основная масса волокон подразделения № 3
А1б (рис. 3б, 4а) начинается с крупной пластины
начального ap. portio А1б № 3, прикрепляющегося
к костному гребню. Последний формируется верх-
ними краями костей суспензориума − metaptery-
goideum и entopterygoideum. Местом отхождения
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ap. portio А1б № 3 служит область этого гребня, где
расположен зубчатый шов между двумя вышеупо-
мянутыми костями; апоневроз ориентирован
рострокаудально. Помимо ap. portio А1б № 3
подразделение № 3 А1б начинается с передней
зоны membrana adductores и с соседних участков
metapterygoideum и entopterygoideum. Волокна
оканчиваются на верхней области медиальной
поверхности ap. portio A1a pars dorsalis, а также на
коротких маленьких пластинках конечных апо-
неврозов, которые формируют верхний край ap.
portio A1a на уровне его прикрепления к marsupi-
um oris.

Ростральные подразделения (у нашей особи это
подразделения № 4, 5 и 6 А1б) (рис. 3, 4б) ориенти-
рованы переднекаудально и берут начало с сильно-
вогнутой поверхности entopterygoideum, покрытой
для этого несколькими хорошо дифференцирован-
ными гребнями, расходящимися веерообразно.
Каждый из этих гребней несёт по пластине началь-
ного апоневроза для отхождения волокон соответ-
ствующего подразделения. Областью начала служат
также небольшой участок передней поверхности
metapterygoideum и верхняя часть quadratum, над
которыми латерально нависает порция А3. Степень
слияния медиальных областей подразделений на-
растает в ростральном направлении. Латеральные
волокна подразделения № 4 не имеют чёткой гра-
ницы с волокнами порции А1а, прикрепляющи-
мися к медиальной стороне ap. portio A1a. Волок-
на ростральных подразделений оканчиваются на
поверхностных и глубинных узких пластинах ко-
нечных апоневрозов, имеющихся по несколько
штук для каждого подразделения. Впереди эти
апоневрозы переходят в состав многочисленных
толстых и блестящих сухожилий. Эти сухожилия
собираются в крупный пучок и прикрепляются к
внутренней поверхности manubrium maxillare в
основании pr. lacrimalis (рис. 3б). Вентрально
скопление сухожилий подразделений А1б не име-
ет чёткой границы с группой конечных сухожи-
лий порции А1а.

Волокна порции А2 (рис. 3б, 4) начинаются с
медиальной стороны выраженного cr. quadratum
и с вогнутой поверхности нижнего отдела quadra-
tum, вентральнее и каудальнее области прикреп-
ления на этой кости порции А3. Областью креп-
ления также служит небольшой участок sym-
plecticum и фрагмент membrana hyomandibularis 2.
Волокна порции следуют вверх и вперёд и окан-
чиваются на пластине ap. portio A2. На уровне
прохождения septa ap. portio A1a по пластине апо-
невроза порции А1 верхний край ap. portio A2 за-
гибается латерально, таким образом морфологи-
чески формируя подобную же перегородку. Ро-
стрально ap. portio A2 имеет прикрепление к
задней стенке marsupium oris, а затем делится на
многочисленные блестящие сухожилия, оканчи-
вающиеся плотным пучком на медиальной по-

верхности задней половины pr. coronoidalis den-
tale (рис. 3а, 4, 5а). Недалеко от области прикреп-
ления описываемых сухожилий порции А2,
между последними и вентральными соединитель-
нотканными волокнами сухожилий порции А1а,
имеется щель, в которой расположено крупное
сплетение венозных сосудов.

Таким образом, зона взаимного перехода му-
скульных волокон между порцией А1а и порцией
А2 находится между верхним краем ap. portio A2,
представленным его перегородкой, и нижней по-
верхностью ap. portio A1a, образованной pars me-
dialis и septa ap. portio A1a. Точной границы между
этими двумя порциями провести нельзя.

Уплощённая порция А3 (рис. 3, 4, 5а, 6) протя-
гивается наклонно вдоль центральной зоны fossa
adductores суспензориума, нисходя от его дорсо-
каудальной области вентрорострально. Таким об-
разом, порция А3 расположена под углом по от-
ношению к порциям А1а и А2. Волокна порции
А3 начинаются с наружной стороны membrana
suspensorii, маленького фрагмента поверхности
hyomandibulare между линиями крепления mem-
brana suspensorii и membrana adductores, верхнего
участка membrana hyomandibularis, а также средин-
ных областей metapterygoideum и quadratum. У
крупных особей волокна сходятся на небольшом
апоневрозе, который быстро переходит в длинное
уплощённое t. portio A3, тянущееся вдоль всей дли-
ны порции; у особей меньшего размера имеется
только t. portio A3 без апоневроза. Порция А3 окан-
чивается при помощи t. portio A3 на os coronomeck-
eli, а также мускульно, прикрепляясь к заднему
краю pr. dorsolateralis ascendens ниже os coro-
nomeckeli.

Стоит отметить, что в области окончания t.
portio A3 из порции выделяется маленький пучок
мускульных волокон (fasciculus portio A3) (рис. 4,
5а), для которых участком отхождения служит ла-
теральная поверхность t. portio A3, а местом окон-
чания − задний край pr. dorsolateralis ascendens
выше os coronomeckeli.

Треугольной формы уплощённая порция А3а
(рис. 4б, 5а) широко начинается с дорсальной по-
верхности конечного участка t. portio A3, а также
с небольшой области веерообразно ориентиро-
ванных мускульных волокон порции А3, которые
сходятся на t. portio A3, прикрепляясь к его верх-
нему краю. Помимо этого передненижний угол
порции А3а соединён сухожильным промежут-
ком с fasciculus portio A3. Волокна порции А3а
оканчиваются в плотной соединительнотканной
выстилке медиальной стороны pr. coronoidalis
dentale, напрямую не контактируя с костью. Это
место прикрепления находится медиальнее и не-
много впереди области окончания порции А2. Та-
ким образом, зоны крепления порций А3а и А2
накладываются одна на другую.
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Порция Аwа (рис. 5) ориентирована горизон-
тально и представляет собой пучок волокон, со-
единяющий находящиеся каудально spina media-
lis и маленький фрагмент внутренней поверхности
pr. dorsolateralis ascendens вентроростральнее os cor-
onomeckeli с расположенным впереди участком ме-
диальной стороны нижней области suffusorium den-
tale (рис. 3б, 5). Место окончания порции на dentale
находится немного выше и латеральнее locus tendi-
nosus terminalis m. geniohyoideus, но ниже участка
крепления t. geniohyoideus (рис. 5) (Громова, Махо-
тин, 2019). Верхнепередняя область порции Awa
связана одним сухожильным промежутком с t. ge-
niohyoideus, а другим – с m. intermandibularis в рай-
оне прикрепления последнего к dentale.

Порция Аwb (рис. 4б, 5) расположена впереди
и медиальнее по отношению к порции А3а. Во-
локна порции Аwb начинаются двумя головками
с внутренней стороны anguloarticulare. Меньшая
по размеру головка отходит от маленького фраг-
мента медиальной поверхности pr. dorsolateralis
ascendens дорсоростральнее os coronomeckeli. Бо-
лее крупная уплощённая головка берёт начало с
верхней половины spina medialis. После объеди-
нения двух головок порция Awb широко оканчи-
вается на медиальной стороне pr. coronoidalis в
области перехода его в suffusorium dentale. Это ме-
сто крепления, помимо кости, также включает в
себя передний фрагмент медиальной поверхно-
сти конечного участка порции А3а, а также соеди-
нительнотканную выстилку медиальной стороны
pr. coronoidalis.

Небольшой m. intermandibularis (рис. 5б) ориен-
тирован горизонтально таким образом, что левая и
правая части мускула, направляясь навстречу друг
к другом, в поперечной плоскости граничат между
собой посредством центральной миосепты. Му-
скульные волокна соединяют между собой левую и
правую доли suffusorium dentale, прикрепляясь к
срединным участкам внутренней поверхности по-
ловинок нижней челюсти.

Абдукторный комплекс суспензориума вклю-
чает в себя три слабо дифференцированных друг
от друга мускула – m. levator arcus palatini, m. dila-
tator operculi и m. levator operculi.

Конусовидный m. levator arcus palatini (рис. 3а,
4а, 6) образует задний край глазницы, берёт своё
начало с рr. postorbitalis и небольшой лежащей
ниже него области fossa dilatator operculi непо-
средственно над сочленовной впадиной для hyo-
mandibulare. При взгляде сбоку хорошо видно пе-
ристое строение этого мускула, выраженное в
правильном чередовании сухожильных проме-
жутков и упорядоченно уложенных между ними
мускульных волокон. М. levator arcus palatini
включает в себя чрезвычайно большое количе-
ство узких пластин начальных апоневрозов, вее-
рообразно расходящихся и насыщающих весь

объём мускула. Местом окончания мускульных
волокон служит латеральная поверхность ориен-
тированного каудовентрально cr. dorsalis hyoman-
dibulare (рис. 6б) и наружная сторона срединной
области кости ниже этого отростка, но выше cr.
ventralis hyomandibulare, а также вентральная по-
ловина pr. cap. articularis anterior hyomandibulare и
внутренняя поверхность membrana suspensorii. У
крупных особей на поверхности hyomandibulare
можно обнаружить небольшие конечные апонев-
розы значительно меньшего размера по сравне-
нию с начальными. Приблизительной границей
раздела между m. levator arcus palatini и волокнами
позади лежащего m. dilatator operculi служит cr.
dorsalis hyomandibulare.

На нейрокраниуме m. dilatator operculi (рис. 3,
4а, 6) берёт своё начало с участка frontale, форми-
рующего переднюю область cr. dilatator operculi,
таким образом слегка нависая над местом отхож-
дения волокон m. levator arcus palatini, а также с
поверхности fossa dilatator operculi, с передней и
задней сторон pr. praeopercularis, и c небольшого
фрагмента pteroticum. Последний располагается
непосредственно перед ростральным краем m.
epaxialis anterior 2. Кроме того, мускул начинается
с поверхности верхнего отдела hyomandibulare
дорсальнее и медиальнее его cr. dorsalis, с верхней
половины pr. cap. articularis anterior и pr. opercu-
laris (рис. 3б, 6а), а также с pr. cap. articularis poste-
rior. М. dilatator operculi насыщен большим коли-
чеством сухожильных образований, с преоблада-
нием конечных из них над начальными. В
области fossa dilatator operculi волокна m. dilatator
operculi прикрепляются к небольшим начальным
апоневрозам, отходящим от костных рёбрышек
составляющих рельеф её поверхности. Малая до-
ля поверхностных волокон мускула, берущих на-
чало с cr. dilatator operculi, собирается на вершине
cr. dorsalis hyomandibulare. Основная масса воло-
кон устремляется вентрокаудально, проходя ме-
диальнее дорсального конца praeoperculum, и
сходится на больших, толстых и вытянутых пла-
стинах конечных апоневрозов, которые прикреп-
ляются ко внутренней стороне верхней области
operculum; также присутствует и мускульное
окончание. Размер и толщина пластин увеличи-
ваются в направлении вперёд: наиболее крупные
из них крепятся к pr. dorsalis operculum. Чёткая
граница между m. dilatator operculi и находящи-
мися позади волокнами m. levator operculi не про-
слеживается: приблизительно мы провели её на
уровне переднего края m. epaxialis anterior 2.

Широкий, сильно уплощённый в парасагит-
тальной плоскости m. levator operculi (рис. 3, 6)
начинается с латеральной поверхности membrana
m. epaxialis anterior 2, а также с узких участков ко-
стей по её периметру: с маленького фрагмента
наружной стороны дорсокаудального угла hyo-
mandibulare, верхнего края рr. m. levator operculi



152

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 2  2020

ГРОМОВА, МАХОТИН

pteroticum, нижнего края extrascapulare и перед-
него края posttemporale. Толщина мускула по-
степенно увеличивается в каудоростральном на-
правлении. М. levator operculi содержит большое
количество узких начальных апоневрозов, кото-
рые крепятся к костным гребням рr. m. levator
operculi pteroticum, кромке extrascapulare и перед-
нему краю posttemporale. Толстые и блестящие их
пластины, отходящие от hyomandibulare, частич-
но переходят в состав ростровентральной доли
membrana m. epaxialis anterior 2. М. levator operculi
оканчивается на медиальной поверхности верх-
него отдела operculum. При этом вентральный
край области прикрепления контактирует c дор-
сальным краем участка окончания на данной ко-
сти mm. adductores hyohyoidei (рис. 3б, 6а).

После удаления operculum становится виден
компактный, толстый в поперечном сечении m.
adductor operculi. (рис. 3б, 6). Мускул нисходит
вентролатерально от участка нижней области pr.
intercalare pteroticum и граничащего с ним швом
фрагмента exoccipitale. Местом окончания m. ad-
ductor operculi служит маленькая зона медиальной
поверхности operculum, расположенная сразу же
каудальнее сустава данной кости с pr. opercularis
hyomandibulare. Эта область прикрепления муску-
ла находится на уровне выделенной нами прибли-
зительной границы m. dilatator operculi и m. levator
operculi. М. adductor operculi включает в себя зна-
чительную долю сухожильного компнента.

M. adductor arcus palatini формирует дно глаз-
ницы, в области которой его наружная сторона
выстлана слоем прочной блестящей соедини-
тельной ткани. Это покрытие распространяется
от верхнего края parasphenoideum по поверхности
мускула; направление волокон соединительной
ткани и мускула совпадает. Каудально область
начала m. adductor arcus palatini включает в себя
узкую полоску переднего края prooticum сразу же
ниже его pr. aculeus. Ниже участок отхождения
волокон перемещается на поверхность parasphe-
noideum в районе перехода его cr. ventralis в pr. an-
terior. Ростральнее мускул начинается с латераль-
ной стороны pr. anterior и остальной впереди рас-
положенной поверхности данной кости, немного
вогнутой нижней стороны ectoethmoideum, а так-
же со всей обширной вентральной площади vom-
er, включая его передний отдел. Центральный
зубчатый гребень vomer служит границей раздела
между m. adductor arcus palatini контрлатеральных
сторон головы рыбы. В составе мускула количе-
ство и размер пластин начальных апоневрозов
возрастают в направлении вперёд. Наименьшая
толщина m. adductor arcus palatini наблюдается в
его задней области, там, где участок его отхожде-
ния от нейрокраниума весьма узок. Чрезвычайно
тонкий слой мускульных волокон присутствует в
составе соединительнотканной мембраны, фор-
мирующей задненижнюю поверхность глазницы

и прикрепляющейся к переднему краю hyoman-
dibulare. Мы полагаем, что эта группа волокон
может относиться к m. adductor arcus palatini. В
ростральном направлении площадь поперечного
сечения мускула возрастает, достигая максимума
в срединном отделе m. adductor arcus palatini. Об-
ласть окончания на внутренней стороне суспен-
зориума включает в себя membrana hyomandibu-
laris 1, верхнюю половину metapterygoideum, en-
topterygoideum и малый фрагмент каудальной
области ectopterygoideum. Стоит отметить, что ме-
диальная поверхность entopterygoideum в районе
прикрепления m. adductor arcus palatini снабжена
многочисленными хорошо дифференцированны-
ми гребнями. Таким образом, основная доля воло-
кон мускула оканчивается на суспензориуме, од-
нако небольшая часть медиальных из них заверша-
ется в слое ткани нёбного органа, находящегося в
крыше ротовой полости рыбы (Громова, Махотин,
2020).

M. adductor hyomandibularis не выражен.

М. epaxialis (рис. 3, 6) в области нейрокраниу-
ма служит источником нескольких подразделе-
ний, отличающихся по областям своего прикреп-
ления на черепе: m. epaxialis dorsalis, m. epaxialis
anterior 1 и 2, а также m. levator pectoralis.

M. epaxialis dorsalis (рис. 3а, 4а, 6б) представ-
лен двумя контрлатеральными половинами, раз-
делёнными cr. sagittalis, и формируют мощный
массив соматической мускулатуры, располагаю-
щейся на дорсальной поверхности нейрокраниу-
ма. M. epaxialis dorsalis прикрепляется к верхней
стороне frontale, начиная с переднего края этой
кости на границе с mesethmoideum. Мускул зани-
мает всю площадь frontale, за исключением лате-
ральной области, которая формирует крышу
глазницы и fossa posttemporale. В каудальном на-
правлении зона отхождения волокон сбоку огра-
ничена cr. posttemporalis и включает дорсальные
поверхности parietale, supraoccipitale, epioticum и
pr. epioticus posttemporale, а также верхний край
extrascapulare. M. epaxialis dorsalis содержит в себе
миосепты, позади непрерывен с m. epaxialis и на
нейрокраниуме располагается медиально по от-
ношению к m. epaxialis anterior 1.

M. epaxialis anterior 1 (рис. 3а, 4а, 6) имеет вид
рострокаудально ориентированного длинного му-
скульного пера, которое берёт своё начало с по-
верхности fossa posttemporale при помощи вытяну-
того в горизонтальной плоскости ap. epaxialis ante-
rior 1. В районе завершения fossa posttemporale и на
уровне нахождения extrascapulare латеральные во-
локна задней части мускула непрерывны с волок-
нами m. epaxialis anterior 2. Каудально пластина
ap. epaxialis anterior 1 включается в состав одной
из миосепт позади расположенной массы m. ep-
axialis, в которую без заметной границы перехо-
дит m. epaxialis anterior 1.
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M. epaxialis anterior 2 (рис. 6) начинается с
нижнего края extrascapulare, латеральной поверх-
ности рr. m. levator operculi, заднемедиальной сто-
роны pr. levator pectoralis, а также с задней кромки
и внутренней поверхности дорсокаудального угла
hyomandibulare. Область отхождения мускула от
hyomandibulare сильно сухожильна. Глубинные
волокна m. epaxialis anterior 1 и 2 берут начало с
миосепты, которая крепится к заднему краю
pteroticum и задненижней кромке epioticum. Эта
миосепта прободается pr. intercalare posttemporale
и отделяет описываемые мускулы от m. levator
posterior. Поверхностый слой волокон m. epaxialis
anterior 2 оканчивается на переднем крае posttem-
porale и supracleithrum. Глубинные волокна му-
скула переходят в состав m. epaxialis. Нижний
край m. epaxialis anterior 2 слегка нависает над
верхним краем m. levator pectoralis. Чёткой грани-
цы между этими двумя мускулами выделить нель-
зя − они взаимно переходят друг в друга.

Конусовидный m. levator pectoralis располага-
ется непосредственно медиальнее тимуса (рис.
6б) так, что нижний край мускула совпадает с
нижним краем железы. М. levator pectoralis берёт
начало при помощи блестящего толстого пучка
соединительнотканных волокон, отходящего от
кончика pr. levator pectoralis. Область отхождения
мускула расположена непосредственно медиаль-
нее места прикрепления вентральных волокон m.
epaxialis anterior 2 к hyomandibulare. Каудально m.
levator pectoralis расходится веерообразно и окан-
чивается на передней поверхности supracleithrum
и cleithrum, выше участка крепления t. corpus
muscularis (Громова, Махотин, 2019). Часть глу-
бинных волокон мускула непрерывна с волокна-
ми m. epaxialis.

Соединительнотканные элементы
аппарата питания

Угол рта рыбы снабжён широким соедини-
тельнотканным карманом (marsupium oris) (рис. 3,
4а); он становится виден после снятия кожи c го-
ловы животного в области pr. coronoidalis dentale,
pr. alveolaris lateralis praemaxillare и ручки (manu-
brium) maxillare. Карман представляет собой по-
лое образование, которое имеет наружную, внут-
реннюю и заднюю стенки; его входное отверстие
расположено спереди. Сверху пространство кар-
мана ограничено lacrimale, каудально – задним
краем pr. coronoidalis и manubrium maxillare, а
снизу оканчивается в области контакта участка
pr. dorsolateralis ascendens anguloarticulare и ниж-
него края pr. coronoidalis.

Наружная стенка marsupium oris (рис. 3, 4a) со-
ставлена толстым слоем блестящих соединитель-
нотканных волокон, которые веерообразно рас-
ходятся в каудальном направлении, а рострально
сходятся в конус и образуют наружную губу верх-

ней челюсти рыбы. Нижний край этой губы тя-
нется приблизительно параллельно озубленному
краю praemaxillare. Каудальная линия крепления
наружной стенки marsupium oris включает задние
края manubrium maxillare и pr. coronoidalis dentale.
Волокна нижней области стенки участвуют в
формировании lig. mandibulare. Наружная стенка
кармана в области своей каудальной границы пе-
реходит в состав его маленькой по размеру задней
стенки. Задняя стенка представлена плотной со-
единительнотканной выстилкой. Она связывает
участки заднего края и медиальной поверхности
pr. coronoidalis dentale с внутренней стороной ma-
nubrium maxillare.

Внутренняя стенка marsupium oris (рис. 3, 4б)
представлена пигментированным соединитель-
нотканным слоем, выстилающим наружные по-
верхности pr. coronoidalis dentale, pr. alveolaris lat-
eralis praemaxillare и ручки (manubrium) maxillare.
Этот слой частично проникает в щели между эти-
ми костями, сверху становясь наружной выстил-
кой pr. dentalis praemaxillare (рис. 3а, 5) в месте его
перехода в pr. ascendens, а снизу включается в со-
став lig. mandibulare. Вентральный край pr. coro-
noidalis является участком встречи и срастания
наружной и внутренней стенок marsupium oris.
Часть волокон внутренней стенки у крупных эк-
земпляров может проникать в область сустава an-
guloarticulare и dentale и участвовать в формирова-
нии lig. articulodentale lateralis и medialis.

Подвешивающая перепонка суспензориума
(membrana suspensorii) (рис. 6) развита довольно
слабо. Она служит для крепления начальной об-
ласти волокон порции А3 m. adductor mandibulae
и конечной части волокон m. levator arcus palatini.
После снятия кожи головы membrana suspensorii
имеет вид узкого сухожильного промежутка меж-
ду двумя этими мускула. Целиком она открывает-
ся лишь после удаления их волокон. Membrana
suspensorii представляет собой плёнку, состоя-
щую из двух слоёв (наружного и внутретреннего)
и прикрепляющуюся к cr. ventralis hyomandibu-
lare, который ориентирован передневентрально.
Волокна наружного слоя направлены назад и
вверх, а внутреннего – вверх и вперёд, таким обра-
зом повторяя ориентацию волокон соответствую-
щего мускула, прилегающего к перепонке изнутри
либо снаружи. В области передневентрального угла
m. levator arcus palatini толщина membrana suspenso-
rii максимальна. На этом участке она охватывает
данный мускул изнутри и снаружи, а ниже перехо-
дит в состав плёнки (membrana hyomandibularis 1)
(рис. 4а), затягивающей небольшое отверстие тре-
угольной формы между задним краем metapterygoi-
deum и передним краем hyomandibulare. Передний
участок membrana hyomandibularis 1 и ростраль-
ные волокна membrana adductores участвуют в
формировании пластины начального апоневроза
одного из срединных подразделений порции А1б.
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Около ½ наружной поверхности порции А3,
которая скрывается под массой волокон порций
А1а, А2 и подразделений порции А1б, латерально
затянута membrana adductores (рис. 4а, 6). Эта
плёнка начинает формироваться вентрально по-
средством сливающихся друг с другом веерооб-
разно расположенных пучков соединительноткан-
ных волокон. Ориентация пучков в направлении
снизу вверх постепенно меняется с дорсоростраль-
ной на переднекаудальную; при этом толщина
плёнки нарастает снизу вверх. По достижении тре-
угольника membrana hyomandibularis 1 membrana
adductores включается в её состав. Линия прикреп-
ления membrana adductores каудально тянется по
поверхности hyomandibulare параллельно и ниже
cr. ventralis, а далее − по задней 1/3 наружной сто-
роны metapterygoideum. Впереди (относительно
порции А3) полоска крепления плёнки проходит
вдоль передней 1/3 metapterygoideum. Передняя и
задняя линии прикрепления membrana adductores
приблизительно параллельны друг другу. Волок-
на порции А3 не крепятся к внутренней поверх-
ности membrana adductores.

Membrana hyomandibularis 2 (рис. 3б) затягива-
ет отверстие в плоскости суспензориума между
нижним краем symplecticum, quadratum, перед-
ним краем praeoperculum и концом вентральной
ветви hyomandibulare.

Membrana hyomandibularis 3 закрывает отвер-
стие, имеющееся между pr. cap. articularis anterior
и posterior hyomandibulare и нижним краем fossa
dilatator operculi, который сформирован sphenoti-
cum и pteroticum.

Прозрачная membrana m. epaxialis anterior 2
(рис. 6) снаружи покрывает одноимённый му-
скул, отделяя его волокна от находящегося лате-
рально m. levator operculi. Толщина плёнки нарас-
тает в направлении сверху вниз. Впереди область
её отхождения включает малый участок pteroticum
позади места начала m. dilatator operculi и дорсока-
удальный угол hyomandibulare. Cверху плёнка при-
крепляется к полоске дорсальной поверхности рr.
m. levator operculi pteroticum и нижнему краю ex-
trascapulare, сзади – к ростральной стороне post-
temporale и переднему краю supracleitrum. Нижняя
граница membrana m. epaxialis anterior 2 приблизи-
тельно совпадает с вентральной кромкой m. epaxi-
alis anterior 2. В дальнейшем плёнка делится на два
толстых и непрозрачных соединительнотканных
листа. Один из них выстилает медиальную поверх-
ность жаберной крышки, в том числе внутреннюю
сторону m. levator operculi и m. adductor opercula,
другой покрывает медиальную поверхность опер-
кулярной полости и включает в себя тонкий на
срезе тимус и ткань оперкулярной железы рыбы.

Ниже при описании связок, если не упомянуто
обратное, подразумевается, что все они имеют
блеск.

Lig. frontale-palatinum (рис. 3а) – прочная, нетя-
нущаяся и неблестящая связка, которая при взгля-
де на череп сбоку следует вниз и вперёд. Зона нача-
ла этой связки включает передний край frontale в
области границы с mesethmoideum и ectopterygoi-
deum, затем её волокна спускаются вдоль ро-
стральной поверхности ectoethmoideum, проходя
медиальнее f. r. ophthalmicus superficialis (VII) и f.
olfactorius, и оканчиваются на верхнем крае и дор-
сальном участке медиальной стороны задней по-
ловины пальцевидного отростка (pr. digitatus)
palatinum (рис. 3б, 4б).

Толстое lig. ectoethmoideum-palatinum 1 (рис. 4)
начинается на передненижней стороне pr. preor-
bitalis ectoethmoideum, отделённой от f. olfactorius
костным гребешком, и оканчивается на малом
участке латеральной стороны и на заднем крае
palatinum в основании pr. digitatus. Дорсомеди-
альное направление данной связки совпадает с
ориентацией описываемой поверхности pr. preor-
bitalis. Часть волокон непрерывны с таковыми lig.
frontale-palatinum.

Вентральный фрагмент поверхности pr. preor-
bitalis ectoethmoideum формирует ямку для от-
хождения короткой lig. ectoethmoideum-palatinum
2. При взгляде на нейрокраниум спереди эта связ-
ка ориентирована вниз и медиально, а при взгля-
де сбоку – вниз и вперёд. На поперечном срезе
она имеет значительную толщину и оканчивается
на заднем крае palatinum сразу же ниже области
прикрепления lig. ectoethmoideum-palatinum 1.

Lig. ethmopalatinum 1 уплощено в парасагит-
тальной плоскости. Связка направлена вверх и
вперёд, оканчиваясь на медиальной поверхности
pr. digitatus, ниже его продольного гребня. Размер
и толщина крепкого lig. ethmopalatinum 2 сходны
с таковыми lig. ethmopalatinum 1. Lig. ethmopalati-
num 2 направлено вентрокаудально и также упло-
щено в парасагиттальной плоскости. Участок его
окончания расположен на медиальной поверхно-
сти суспензориума, на границе palatinum и en-
topterygoideum.

Очень короткое lig. articulodentale lateralis (рис. 4)
имеет значительную площадь поперечного сече-
ния. Волокна связки соединяют латеральную по-
верхность верхней части pr. dorsolateralis ascen-
dens, начиная с его переднего края, с медиальной
стороной переднего отдела pr. coronoidalis dentale,
который накладывается на anguloarticulare сбоку.
Небольшого размера lig. articulodentale medialis
(рис. 5а), имеющее большую толщину, ориенти-
ровано дорсовентрально; начинается с малого
участка на внутренней стороне верхней части pr.
dorsolateralis ascendens и оканчивается на ребри-
стой поверхности pr. angulare dentale.

Lig. mandibulare (рис. 3, 4б) ориентировано дор-
совентрально, снизу прикрепляется к заднему краю
pr. dorsolateralis ascendens, передней головке и шей-
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ке quadratum, а дорсально расходится веерообразно
и постепенно исчезает в составе соедительноткан-
ного слоя кожи головы. Глубинные волокна связы-
вают только anguloarticulare и quadratum.

Lig. maxillo-dentale (рис. 4а) − широкий тяж,
прочно соединяющий наружную поверхность
вентральной области pr. alveolaris lateralis prae-
maxillare и manubrium maxillare c задним краем pr.
coronoidalis dentale. Данная связка расположена
медиальнее внутренней стенки marsupium oris.
Стоит отметить, что нижние отделы рr. alveolaris
lateralis praemaxillare и manubrium maxillare креп-
ко связаны между собой короткими соединитель-
нотканными волокнами, а латеральная поверх-
ность pr. coronoidalis dentale обита прочной, у
крупных особей охрящевевающей, соединитель-
ной тканью. Эти соединительнотканные структу-
ры также расположены медиально относительно
внутренней стенки marsupium oris.

Нетянущееся, без блеска lig. interoperculoman-
dibulare (рис. 3б, 4б, 5) несильно развито. Соеди-
няет передний конец interoperculum с обширной
вентральной поверхностью retroarticulare.

Lig. hyointeroperculare – небольшая группа во-
локон, отходящих от гребня на латеральной по-
верхности epihyale непосредственно ниже сустава
этой кости с interhyale и веерообразно оканчива-
ющихся на костном выступе (pr. articularis) в цен-
тре медиальной стороны interoperculum.

Сr. lateralis maxillare (рис. 3б) служит началом
трёх скоплений блестящих соединительнотканных
волокон, которые, однако, имеют разные места
своего окончания, включаясь в состав других со-
единительнотканных образований или же скрепляя
maxillare с другими костями черепа: lig. integumen-
tum anterior et posterior, а также lig. maxillolacrimale.
Границы этих связок лучше дифференцированы у
более крупных экземпляров.

Lig. integumentum anterior (рис. 3а, 4б) – ро-
стральная группа волокон, которые тянутся
вверх и медиально и сливаются с пучком воло-
кон связки контрлатеральной стороны для обра-
зования переднего края соединительнотканного
чехла максиллярного аппарата (integumentum
apparatus maxillaris).

Сзади lig. integumentum anterior взаимно пере-
ходит в веерообразное lig. integumentum posterior
(рис. 3а). Последняя связка формирует латераль-
но ту область integumentum apparatus maxillaris,
которая покрывает сверху подушку из желеобраз-
ной ткани над pr. digitatus palatinum каждой сто-
роны головы рыбы. Заднедорсальные волокна lig.
integumentum posterior присоединяются к перед-
нему отделу nasale, а также частично непрерывны
с lig. maxillolacrimale.

Самое каудальное lig. maxillolacrimale (рис. 3а)
скрепляет maxillare с ростродорсальным краем
lacrimale. Часть волокон этой связки устремляет-

ся на медиальную сторону lacrimale и сверху на-
висает над lig. palatolacrimale, частично включа-
ясь в его состав.

Очень прочное, толстое, неблестящее lig. pala-
tolacrimale (рис. 3б) соединяет латеральную по-
верхность срединной области pr. digitatus palati-
num и участок медиальной стороны lacrimale.
При взгляде на нейрокраниум спереди связка на-
правлена латерально и немного вниз. После уда-
ления lacrimale видно, что участок крепления lig.
palatolacrimale на lacrimale находится непосред-
ственно в районе выемки maxillare при переходе
тела кости в pr. lacrimalis.

ОБСУЖДЕНИЕ

Процесс питания рубиново-пепельной рыбы-
попугая включает многократное выполнение си-
ловых укусов кормового субстрата, что привело к
уникальному изменению конструкции и особен-
ностей работы висцерального аппарата животно-
го, в частности систем его передних челюстей и
суспензориума. Строение данных отделов аппара-
та питания в значительной степени взаимосвязано
с морфологией и функционированием самого
крупного и сложно устроенного мускула спланх-
нокраниума − m. adductor mandibulae. Высокий
уровень перистости этого мускула и большой объ-
ём пространства, занимаемый им на суспензори-
уме, сближают рубиново-пепельную рыбу-попу-
гая с хищными видами Teleostei, использующими в
качестве главного способа кормодобывания как
укус (ромбовидная пиранья Serrasalmus rhombeus
(Grubich et al., 2012) и морской угорь Conger conger
(Eagderi, Adriaens, 2010)), так и всасывание (кла-
риевый сом Clariallabes longicauda (Wassenbergh
et al., 2004)). Однако это сходство m. adductor
mandibulae у упомянутых видов и объекта нашего
исследования имеет под собой различную трофи-
ческую основу. Полученные нами данные позво-
ляют сделать вывод о том, что мускул рубиново-
пепельной рыбы-попугая совмещает в себе спо-
собность развивать большую силу сокращения
наряду с возможностью осуществлять тонкую ре-
гулировку степени приведения нижней челюсти и
ретракции maxillare, которая имеет место после
его выдвижения в ходе работы максиллярного ап-
парата. Реализации этого функционального по-
тенциала m. adductor mandibulae способствует на-
личие внутринижнечелюстного сустава (IMJ)
между anguloarticulare и dentale. Это сочленение
относится к категории расширяющих амплитуду
раскрытия передних челюстей у коралловых рыб,
использующих укус в качестве основного способа
кормодобывания, в отличие от внутринижнече-
люстного сустава рыб-ангелов (Pomacanthidae),
ограничивающего размер ротового отверстия
(Konow et al., 2008). В результате dentale рубино-
во-пепельной рыбы-попугая получило способ-
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ность к самостоятельным движениям относи-
тельно anguloarticulare. Взаимная подвижность
этих костей сделала невозможным присутствие
единой порции Аw m. adductor mandibulae, кото-
рая у Teleostei обычно заполняет внутреннее про-
странство единой нижней челюсти (Winterbottom,
1974). По мнению Иорданского (2008), основной
функцией порции Аw является распределение на-
грузки, исходящей со стороны верхнечелюстных
порций m. adductor mandibulae, по медиальной
поверхности нижней челюсти, что способствует
повышению устойчивости системы висцерально-
го аппарата в целом. Развитие у рубиново-пе-
пельной рыбы-попугая специализированной дву-
членной структуры нижней челюсти привело к
биомеханически выгодному смещению областей
нагрузки, прикладываемых к ней верхнечелюст-
ными порциями m. adductor mandibulae, относи-
тельно расположения этих областей на dentale и
anguloarticulare у генерализованных представите-
лей Teleostei (Winterbottom, 1974) без ущерба для
прочности конструкции челюсти. В рамках вы-
шеописываемой системы dentale играет роль ры-
чага первого рода, а верхний конец pr. dorsolatera-
lis ascendens anguloarticulare становится точкой
опоры, вокруг которой происходят повороты ры-
чага. Для осуществления контроля движений
плеч этого рычага нижний отдел m. adductor man-
dibulae претерпевает значительную дифференци-
ровку. Он формирует несколько порций, сокра-
щение которых оказывает противоположный эф-
фект, закрывая или открывая dentale. Наличие
такого рычажного механизма позволяет умень-
шить нагрузку, оказываемую на anguloarticulare и,
следовательно, на нижнечелюстной сустав во
время питания, в сравнении с генерализованны-
ми представителями Teleostei, такими как сёмга
Salmo salar (Громова, Махотин, 2016). Кроме того,
по-видимому, наличие внутринижнечелюстного
сустава облегчает поддержание челюстей в приот-
крытом состоянии за счёт опускания dentale от-
носительно anguloarticulare во время периодов
быстрого передвижения животного с распахну-
тым ртом в поисках источников пищи (Clements,
Bellwood, 1988; Alfaro et al., 2001). Такое поведе-
ние позволяет рыбе начать укус субстрата с более
выгодного положения уже частично отведённой
нижней челюсти. Выполнению этого действия
также способствует поднятие нейрокраниума пу-
тём сокращения гипертрофированного m. epaxia-
lis dorsalis. Судя по положению относительно
найденной нами os coronomeckeli, spina medialis,
по-видимому, является окостеневшим c. meckeli,
который вследствие разделения челюсти на две ча-
сти вторично потерял связь с dentale (рис. 2). Благо-
даря изменению типичной для большинства луче-
пёрых рыб (Actinopterygii) каудоростральной ори-
ентации (Diogo, Abdala, 2010) на вентродорсальную,
а также с приобретением жёсткости своей структу-

ры spina medialis стал выгодным местом для крепле-
ния антагонистических порций Awa и Awb в сравне-
нии с исходной единой порцией Аw. Для уточнения
полученных данных требуются дополнительные
исследования развития нижней челюсти в раннем
онтогенезе у объекта нашей работы.

Стоит отметить, что внутринижнечелюстной
сустав рубиново-пепельной рыбы-попугая не яв-
ляется типичным (Нейматов, Сабинин, 2012)
вследствие наличия специфических особенно-
стей конструкции. Медиальная и латеральная по-
верхности pr. dorsolateralis ascendens, которые яв-
ляются основными областями контакта с dentale,
связаны с последним только lig. articulodentale lat-
eralis et medialis и не формируют гладких, покры-
тых слоем хряща сочленовных поверхностей
(рис. 4б, 5а). Описываемое место взаимодействия
anguloarticulare и dentale не имеет суставной сум-
ки или менисков. Lig. articulodentale lateralis et
medialis обеспечивают упругую мягкость поворо-
тов dentale относительно anguloarticulare и под-
держивают целостность этого сустава. Также они
задействуются в ходе открывания или закрыва-
ния рта при перемещениях anguloarticulare: во
время отведения этой кости натягивается lig. ar-
ticulodentale lateralis, а в ходе её приведения − lig.
articulodentale medialis. В обоих случаях это при-
водит к передвижению dentale в соответствующем
направлении. По-видимому, подобный контроль
смещений dentale с помощью связок обеспечива-
ет расширение спектра возможностей тонкого
воздействия на изменение местоположения этой
кости относительно anguloarticulare в сравнении с
вариантом сустава, который обладает фиксиро-
ванным числом осей поворотов, предполагаю-
щим бóльшую степень стандартизированности
движений (Hollister et al., 1992).

Вследствие расширения спектра объектов пи-
тания с увеличением размера и возраста животно-
го, рубиново-пепельной рыбе-попугаю необхо-
димо регулировать силу закрывания нижней че-
люсти. Для этого у неё развивается уникальная
система тонкого контроля степени приведения
dentale, состоящая из трёх специализированных
для этой цели порций m. adductor mandibulae. Эти
порции формируют ряд последовательно распо-
ложенных мускульных образований, которые по-
степенно уменьшают размер и длину волокон по
мере приближения к внутринижнечелюстному
суставу. В ростральном направлении конусовид-
ная форма этих порций с расширенным на сус-
пензориуме основанием понемногу сменяется на
пучкообразную. Самую значительную силу со-
кращения из них может развивать порция А2. За
счёт механически выгодного крепления к самой
каудальной точке pr. coronoidalis dentale (т.е. к са-
мой отдалённой от оси рычага точке плеча den-
tale) эта порция является наиболее эффективным
аддуктором. Далее в порядке уменьшения силы и
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амплитуды сокращения следуют порции А3а и Аwb.
По мере приближения к внутринижнечелюстному
суставу эффективность работы этих порций в каче-
стве аддукторов уменьшается (рис. 4б, 5а). Таким
образом, наличие данного механизма регулиров-
ки движений dentale является морфологическим
свидетельством, иллюстрирующим способность
рубиново-пепельной рыбы-попугая модулировать
характеристики укуса в процессе питания.

Система порций m. adductor mandibulae попу-
гаевых копателей характеризуется большей сте-
пенью дифференцировки и их большей мускуль-
ной массой в сравнении с таковыми у видов-со-
скребателей (Bellwood, 1985). В ходе работы мы
обнаружили ранее не отмеченные особенности
строения описываемого мускула у рубиново-пе-
пельной рыбы-попугая, которые могут послужить
структурной основой, позволяющей данному пред-
ставителю питаться по способу видов из группы ко-
пателей. Сложно устроенный апоневротический
каркас, образующий внутреннюю структуру пор-
ций А1а, А1б и А2 m. adductor mandibulae рубиново-
пепельной рыбы-попугая, способствует повыше-
нию разнообразия функциональных результатов,
возникающих вследствие сокращения различных
областей в рамках массы волокон внушительного
по размеру сложноперистого мускула (Herring
et al., 1979). В то же время наличие областей вза-
имного перехода между этими порциями позво-
ляет рыбе в случае необходимости включать в
процесс сокращения более обширную долю му-
скульных волокон в сравнении с принадлежащи-
ми лишь одной из порций, тем самым многократ-
но увеличивая силу сокращения. Неглубокий
единый поверхностный слой порций А1а + А2
смещает друг к другу каудальные концы manubri-
um maxillare и pr. coronoidalis dentale после их от-
ведения в процессе открывания рта, тем самым
возвращая челюсти в состояние покоя и стабили-
зируя относительно друг друга (рис. 3а). Наличие
двух отдельных пластин апоневрозов у порции
А1а и А2 позволяет дифференцировать их в каче-
стве отдельных образований, в отличие от мнения
Белвуда (Bellwood, 1985), который объединял эти
порции в одну. Детальное анатомирование дало
нам возможность уточнить особенности соедине-
ний данных апоневрозов между собой и marsupi-
um oris. Наличие таких морфологических связей
говорит в пользу необходимости поддержания
структурного единства этих трёх основных соеди-
нительнотканных элементов в области важного
биомеханического узла составляющих висце-
рального аппарата в углу рта животного. Обраща-
ет на себя внимание многочленность конечных
сухожильных пучков апоневрозов порций А1а и
А2, оканчивающихся соответственно на maxillare
и dentale. Такое устройство свидетельствует о
приспособлении этих сложноперистых мускуль-
ных образований к созданию большой силы со-

кращения, а также о способности осуществлять
динамический контроль степени сокращения пу-
тём задействования разного числа конечных су-
хожилий в рамках их многочленного пучка.

Порция А1б рубиново-пепельной рыбы-попу-
гая имеет схожее строение с таковой у попугаевых
копателей, т.е. состоит из нескольких последова-
тельно расположенных подразделений, что не было
отмечено предшествующими авторами (Bellwood,
1985; Clements, Bellwood, 1988). Гребни, проходя-
щие по поверхности entopterygoideum, наличие
пластин начальных апоневрозов в составе ро-
стральных подразделений, а также многочлен-
ность пучка их конечных сухожилий по типу
строения такового у порций А1а и А2 свидетель-
ствуют о подобии функциональных возможно-
стей порции А1б с соответствующими им у вы-
шеупомянутых порций. Обращает на себя вни-
мание тот факт, что объём мускульных волокон
порций А1а и А1б, управляющих движениями
maxillare (с оговоркой касательно порции А1б),
приблизительно можно соотнести с суммарным
объёмом порций А2, А3, A3a, Аwa, Awb, обсужи-
вающих нижнюю челюсть. В отличие от этого у
других видов Teleostei, использующих укус во вре-
мя питания, имеется иная ситуация (Eagderi,
Adriaens, 2010). У последней группы рыб практи-
чески вся масса волокон m. adductor mandibulae
вовлечена в процесс закрывания нижней челю-
сти, тогда как maxillare остаётся неподвижным и
не принимает активного участия в захвате добы-
чи (Grubich et al., 2012). Небольшая степень по-
движности максиллярного аппарата у рубиново-
пепельной рыбы-попугая способствует работе
расширяющего размер ротового отверстия меха-
низма внутринижнечелюстного сустава. Воз-
можность значительного выдвижения praemaxillare
привела бы к снижению устойчивости конструкции
аппарата питания в условиях повышенных нагру-
зок. Когда в процессе укуса режущий край praemax-
illare проникает в кормовой субстрат, pr. ascendens
praemaxillare смещается вверх и назад по поверхно-
сти этмоидального отдела нейрокраниума, а manu-
brium maxillare вместе с pr. alveolaris praemaxillare
поворачиваются вперёд и вверх. В связи с этим
рубиново-пепельной рыбе-попугаю необходимо
удерживать траекторию поворота manubrium
maxillare в строго определённом положении в за-
висимости от требуемой степени открывания рта,
затрачивая при этом значительную силу, чтобы
не дать этой кости вылететь из суставов с нейро-
краниумом, palatinum и praemaxillare под воздей-
ствием большой нагрузки, оказываемой на неё со
стороны субстрата (maxillare управляет движени-
ем praemaxillare (Alexander, 1967)). Таким обра-
зом, уникальная черта аппарата питания объекта
нашего исследования состоит в том, что maxillare
у него принимает активное динамически регули-
руемое участие в выполнении силовых укусов
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субстрата в сравнении с его пассивной ролью у
других представителей Teleostei, использующих
укус в качестве основного способа кормодобыва-
ния (Eagderi et al., 2016; Meyer et al., 2018). Особен-
но важным становится удержание maxillare путём
сокращения порций А1а и А1б в ходе «заякорива-
ния» premaxillare в грунте, когда укус осуществля-
ет одна нижняя челюсть; подобный метод питания
попугаевых копателей может использовать и руби-
ново-пепельная рыба-попугай (Bellwood, Choat,
1990). Стоит отметить, что значительная степень
дифференцировки и обширная масса m. adductor
mandibulae данного вида конвергентно схожи с та-
ковыми у представителей другой специализирован-
ной группы рыб − иглобрюхообразных (Tetraodon-
tiformes) (Turingan, Wainwright, 1993). Наличию это-
го морфологического подобия способствует
дурофагия, характерная для рыб этой группы, одна-
ко спектр объектов их питания шире, чем у попуга-
евых (Bruggemann et al., 1996; Ong, Holland, 2010), и
включает в основном различных беспозвоночных
(Moyer, Sano, 1987; Krumme et al., 2007; Hammoud,
Salama, 2016). Обслуживание maxillare порциями
А1а и A1b (помимо многочисленных порций,
управляющих нижней челюстью) у иглобрюхооб-
разных связано с необходимостью сочетания боль-
шой силы схватывания добычи со способностью их
ротовых челюстей манипулировать жертвой и осу-
ществлять её обработку (Turingan, Wainwright, 1993;
Friel, Wainwright, 1999). У рубиново-пепельной ры-
бы-попугая, напротив, пища после захвата сразу же
проглатывается и направляется в аппарат глоточ-
ных челюстей, осуществляющий её перемалывание
(Андрияшев, 1941, 1944, 1946, 1948б; Громова, Ма-
хотин, 2020).

Дифференцировка каудальных подразделений
порции А1б связана с развитием у данного вида
уникального механизма приведения anguloarticu-
lare с использованием пластины апоневроза пор-
ции А1а (рис. 4а). Сокращение этих подразделе-
ний порции А1б вызывает подтягивание ap. portio
A1a в дорсокаудальном направлении, что служит
причиной натяжения t. portio A1a № 1: следстви-
ем этого процесса является аддукция anguloartic-
ulare. Описываемое конечное сухожилие при-
крепляется очень близко к челюстному суставу,
поэтому суммарный миовектор каудальных под-
разделений проходит почти через ось его враще-
ния, делая их сокращение малоэффективным
(Иорданский, 1990). Приемлемым решением
этой проблемы стало развитие порции А3 с по-
добной же точкой окончания t. portio A3 на angu-
loarticulare, но с экстремально увеличенным пле-
чом своего миовектора, которое подходит к оси
anguloarticulare практически под прямым углом,
делая всю силу сокращения этой порции враща-
тельной; следовательно, последняя работает
только на аддукцию рычага данной кости (Громо-
ва и др., 2017). Кроме того, мы включаем в систе-

му тонкой регулировки степени закрывания an-
guloarticulare и fasciculus portio A3, маленький раз-
мер которого свидетельствует в пользу его
способности приводить эту кость с наименьшей в
сравнении с другими порциями m. adductor man-
dibulae силой. Наличие связи этого пучка при по-
мощи сухожильного промежутка с порцией А3а
(рис. 4б) говорит о возможности сокращения этих
образований в качестве частей единого двубрюш-
ного мускула в целях повышения скорости за-
крывания рта рыбы (Иорданский, 1990). Таким
образом, anguloarticulare имеет индивидуальную
систему приведения различными компонентами
m. adductor mandibulae, отличную от таковой для
dentale; в процессе питания эти две системы ад-
дукции элементов нижней челюсти вступают
между собой во взаимодействие.

Нижнечелюстной сустав рубиново-пепельной
рыбы-попугая во время совершения укуса под-
вергается значительной нагрузке, вследствие чего
его целостность может быть нарушена. Эта ситуа-
ция, возникающая в процессе кормодобывания
данного вида, конвергентно схожа с той, что име-
ет место в ходе работы челюстных суставов таких
хищных представителей Teleostei как, например,
сёмга (Громова, Махотин, 2016) и судак Stizostedi-
on lucioperca (Elshoud-Oldenhave, 1979). Энергич-
ные толчки вырывающейся добычи способны за-
ставить нижнюю челюсть этих видов рыб сме-
ститься вперёд и вниз и таким образом разобщить
сочленовные поверхности, образующие челюст-
ной сустав. Во избежание этого задняя доля angu-
loarticulare формирует хорошо развитый ретроар-
тикулярный отросток (pr. postarticularis), предо-
храняющий челюстной сустав сзади. Также такое
приспособление позволяет ограничить степень
открывания нижней челюсти лишь до определён-
ного предела: пока ретроартикулярный отросток
не встретит упор quadratum. В отличие от этого в
процессе питания нижняя челюсть рубиново-пе-
пельной рыбы-попугая широко не отводится, по-
этому этот вид лишён подобного механизма
предотвращения высокоамплитудного открыва-
ния рта: ретроартикулярный отросток редуциро-
ван и не обхватывает челюстной сустав сзади. Рr.
postarticularis внедряется в челюстной сустав и
приобретает специализированную функцию огра-
ничения слишком сильного приведения anguloar-
ticulare, которое может произойти вследствие ра-
боты мощного комплекса m. adductor mandibulae.
В конце траектории поворота данной кости в
процессе аддукции ретроартикулярный отросток,
словно ключ, вставляется в специальную полость
quadratum (cavum claustrum), обеспечивая замы-
кание “замочного механизма”. Также замыкание
происходит в рамках латерального мыщелка ниж-
нечелюстного сустава: дорсальный край planum
lateralis portio ventralis аnguloarticulare встречает
упор козырька (tectum) вентрального края planum
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lateralis portio dorsalis quadratum (рис. 2). (Хасселт
(Hasselt, 1979) отмечает наличие у некоторых
представителей лабриновых (Labrinae) клинооб-
разного отростка quadratum, однако, упоминая
его в тексте работы, не показывает его на изобра-
жениях данной кости; рисунки anguloarticulare
также отсутствуют.) Для уточнения валидности
соответствия pr. clavis и рr. postarticularis других
Teleostei необходимо исследовать развитие дан-
ного костного образования у нашего вида попуга-
евых в ходе раннего онтогенеза.

М. levator operculi является основным муску-
лом, который опускает нижнюю челюсть рубино-
во-пепельной рыбы-попугая, поскольку для дан-
ного вида приемлема небольшая степень открыва-
ния рта (Громова, Махотин, 2020). Мера отведения
нижней челюсти контролируется lig. mandibulare.
Кроме того, в осуществление её абдукции при по-
мощи m. levator operculi могут вносить вклад m.
sternohyoideus и m. geniohyoideus (рис. 5), сокраще-
ние которых будет приводить dentale к anguloartic-
ulare; подробности этого процесса описаны нами
ранее (Громова, Махотин, 2019). Ввиду того, что
контралатеральные половинки suffusorium dentale
скреплены прочным швом, исключающим по-
движность между ними, значение первоначаль-
ной роли m. intermandibularis – прижимать dentale
обеих сторон головы друг к другу – снижается.
Однако этот мускул сохраняется, поскольку при-
обретает новую функцию – его сокращение фор-
мирует упругий передний предел, ограничиваю-
щий то небольшое смещение гиоида вперёд, ко-
торое возникает в ходе работы m. geniohyoideus. О
взаимосвязанности сокращений m. intermandibu-
laris и m. geniohyoideus говорит наличие между
ними сухожильного промежутка (рис. 5б). Поми-
мо m. sternohyoideus и m. geniohyoideus функцио-
нирование порции Аwа прижимает suffusorium
dentale к anguloarticulare. В результате эта порция
способствует открыванию рта рыбы, в отличие от
остальных шести порций m. adductor mandibulae,
закрывающих нижнюю челюсть. Небольшой раз-
мер порции Аwa можно связать с тем, что dentale
под её воздействием в процессе перемещения не
преодолевает какой-либо нагрузки, кроме сопро-
тивления воды. Кроме того, уменьшению массы
мускульных волокон способствует выгодность то-
чек крепления порции на костях, увеличивающая
эффективность её работы в качестве абдуктора.

М. levator arcus palatini, m. dilatator operculi и m.
levator operculi вторично теряют границы между
собой, формируя единый комплекс, отводящий
суспензориум и жаберную крышку (рис. 6а). Дан-
ное устройство конвергентно напоминает слия-
ние отдельных мускулов, имеющееся у более при-
митивных рыб, например у сёмги, которое у неё
реализуют m. adductor arcus palatini, m. adductor
hyomandibularis и m. adductor operculi (Громова,
Махотин, 2016). Причиной такого объединения

служит необходимость повышения силы сокра-
щения, достигаемая за счёт увеличения массы му-
скульных волокон, входящих в состав такого еди-
ного сложноперистого мускула. Слабое развитие
membrana suspensorii у рубиново-пепельной ры-
бы-попугая в сравнении с сёмгой (Громова, Ма-
хотин, 2016) или серебряной араваной Osteoglos-
sum bicirrhosum (Громова и др., 2017) свидетель-
ствует об отсутствии значимого взаимодействия
между m. levator arcus palatini и m. adductor mandib-
ulae (посредством его порции А3). Многочислен-
ные апоневротические рёбра, которыми насыщен
абдукторный комплекс рубиново-пепельной ры-
бы-попугая, способствуют статической функции
изометрического сокращения данного сверхмуску-
ла (Иорданский, 1990). Стоит отметить, что резуль-
татом работы волокон m. dilatator operculi, начина-
ющихся с hyomandibulare, будут повороты opercu-
lum относительно последней кости; по-видимому,
это связано с необходимостью работы жаберных
крышек рыбы в латеромедиальном направлении
при проточном способе дыхания. Компактный
размер описываемого абдукторного комплекса ру-
биново-пепельной рыбы-попугая свидетельствует
в пользу увеличения роли m. geniohyoideus и m.
sternohyoideus в процессе расширения ротовой по-
лости, который происходит в основном в её вен-
тральном отделе (Громова, Махотин, 2019).

Обращает на себя внимание значительное раз-
витие подразделений эпаксиальной мускулатуры,
осуществляющей соединение верхнего отдела
плечевого пояса с нейрокраниумом − m. epaxialis
anterior 2 и m. levator pectoralis. Увеличение массы
их волокон требует расширения областей при-
крепления этих мускулов на черепе, которое в
случае m. epaxialis anterior 2 включает даже hyo-
mandibulare. Это означает, что латеромедиальные
отклонения данной кости в процессе питания
рыбы не столь велики, чтобы помешать функци-
онированию m. epaxialis anterior 2. Гипертрофия
мускулатуры, связывающей плечевой пояс и ней-
рокраниум у рубиново-пепельной рыбы-попугая,
конвергентно схожа с той, что присутствует у
донных видов Teleostei, у которых мощно разви-
тые грудные плавники используются для пере-
движения по дну, например, у белоносого свино-
рыла Perryena leucometopon (Honma et al., 2013) и
кораллового ползуна-пигмея Caracanthus unipinna
(Shinohara, Imamura, 2005). Однако это подобие
является следствием разных причин. Значитель-
ное развитие m. epaxialis anterior 2 и m. levator pec-
toralis у рубиново-пепельной рыбы-попугая обу-
словлено необходимостью создания плечевым
поясом прочного упора для сочленяющейся с
ним нижней глоточной челюсти (Bellwood, 1985).
Поддержание целостности сустава плечевого по-
яса с нижней глоточной челюстью имеет важное
значение для обработки корма в аппарате глоточ-
ных челюстей у данного вида (Vandewalle et al.,
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2000). Кроме того, мы полагаем, что укрепление
сочленения плечевого пояса с нейрокраниумом
способствует стабилизации конструкции черепа у
рыб с лабриформным типом локомоции, совер-
шающих при плавании взмахивающие движения
плавников, при которых плечевой пояс подверга-
ется более значительным нагрузкам, чем при гре-
бущих движениях (Thorsen, Westneat, 2005).

Устройство висцерального аппарата Teleostei
предполагает присутствие в нём ряда входных ме-
ханизмов, действие которых запускает цепь кине-
матических событий, в итоге приводящих в дви-
жение различные компоненты его конструкции
(выходные механизмы) (Konow, Sanford, 2008).
Так, в максиллярном аппарате изменения поло-
жения praemaxillare обусловлены перемещения-
ми maxillare, в свою очередь находящегося под
влиянием движений суспензориума. На основе
исследованного нами морфологического матери-
ала мы можем заключить, что функционирование
суспензориумов у рубиново-пепельной рыбы-по-
пугая отличается от такового, присущего более
генерализованным окунеобразным, например су-
даку (Elshoud-Oldenhave, 1979) или окуню Perca
fluviatilis (Osse, 1969). Обращает на себя внимание
значительное различие в способе крепления зад-
ней и передней областей суспензориума к нейро-
краниуму у объекта нашей работы. Сap. articularis
posterior hyomandibulare причленяется к pteroti-
cum малоподвижно, поскольку амплитуда пово-
ротов, предоставляемая сочленовной впадиной
на pteroticum, невелика. Задний угол hyomandibu-
lare прочно прикрепляется к pr. levator pectoralis
pteroticum. В отличие от этого обширная внутрен-
няя поверхность передней сочленовной впадины
для hyomandibulare, формируемая sphenoticum и
pteroticum, свидетельствует о возможности в ней
большего объёма движений (передняя впадина
ориентирована перпендикулярно по отношению к
задней). Ростральный отдел суспензориума в про-
цессе питания подвергается значительным нагруз-
кам, однако он не образует сколь бы то ни было
прочного и устойчивого сустава c нейрокраниу-
мом, который имеется у других видов Teleostei, ис-
пользующих укус в качестве основного способа
кормодобывания (Elshoud-Oldenhave, 1979). Palati-
num рубиново-пепельной рыбы-попугая соприка-
сается лишь с маленьким участком ectoethmoide-
um, формируя там плоское скользящее сочлене-
ние, допускающее неограниченные возможности
перемещений в разных направлениях. Эффек-
тивное функционирование нескольких суставов с
разной мерой мобильности в рамках единого
комплекса суспензориума свидетельствует о при-
сутствии некоторой степени самостоятельной
подвижности составляющих его костных элемен-
тов, благодаря чему повышается вариабельность
результатов работы связанных с ним систем аппа-
рата питания рыбы, таких как максиллярный ме-

ханизм. При манипуляциях с синдесмологиче-
скиими препаратами голов рубиново-пепельной
рыбы-попугая было обнаружено, что передний
отдел суспензориума, включающий palatinum,
quadratum, ecto-, ento- и metapterygoideum, может
отгибаться относительно hyomandibulare, по-
скольку две последних кости не формируют не-
подвижного шва и связаны лишь при помощи со-
единительной ткани; hyomandibulare тоже спо-
собно к небольшим поворотам вокруг своей
продольной оси. Присутствие подобных смеще-
ний отдельных составляющих суспензориума по
отношению к другим было найдено у ряда видов:
карповых (Cyprinidae) – карпа Cyprinus carpio
(Ballintijn et al., 1972) и белого толстолобика Hy-
pophthalmichthys molitrix (Gromova, Makhotin,
2018), кифозовых (Kyphosidae) − гиреллы Girella
laevifrons (Vial, Ojeda, 1990), губановых (Labridae) −
радужного губана Labrus berggylta (Hasselt, 1979) и
в значительной степени у большеротого губана
Epibulus insidiator (Westneat, Wainwright, 1989). У
рубиново-пепельной рыбы-попугая возможность
этих сдвигов обеспечивается тем, что передний и
задний (hyomandibulare) отделы суспензориума
обслуживаются целиком разными мускулами, ко-
торые являются антагонистами друг друга – ги-
пертрофированным m. adductor arcus palatini и
небольшим m. levator arcus palatini. Стоит под-
черкнуть, что области окончания описываемых
мышц на костях у рубиново-пепельной рыбы-по-
пугая не пересекаются, тогда как в висцеральном
аппарате других Teleostei кости имеют двойной
контроль абдуктором и аддуктором во избежание
возникновения областей механической неста-
бильности в суспензориуме (Kirchhoff, 1958;
Elshoud-Oldenhave, 1979; Громова и др., 2017).
Помимо этого при взгляде на голову рубиново-
пепельной рыбы-попугая спереди заметно, что
palatinun, ectopterygoideum и передняя доля
quadratum изогнуты латерально относительно
плоскости суспензориума, тогда как hyomandibu-
lare ориентировано, напротив, медиально. Направ-
ления небольших перемещений, которые может
осуществлять подвижный передний отдел суспен-
зориума у объекта нашего исследования, ясно
определяются ориентацией связок, окружающих
плоский сустав palatinum и ectoethmoideum (Anker,
1974). Это – сдвиги в парасагиттальной плоскости
вверх и вперёд, чья амплитуда ограничивается lig.
ethmopalatinum 1, и противоположные им пере-
движения вниз и назад, ограничиваемые lig. eth-
mopalatinum 2. Смещения palatinum вверх и меди-
ально, возникающие в процессе сокращения
мощного m. adductor arcus palatini, находятся под
контролем lig. ectoethmoideum-palatinum 1. Сдви-
ги вперёд, вниз и медиально ограничены lig. ec-
toethmoideum-palatinum 2, а lig. frontale-palatinum
препятствует излишнему перемещению данной
кости ростровентрально. Подобные движения
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palatinum небольшой амплитуды, происходящие
в ходе абдукции и аддукции суспензориумов, бы-
ли также описаны для атлантической трески Ga-
dus morhua (Petersen, 1914) и трёхиглой колюшки
Gasterosteus aculeatus (Kampf, 1961; Anker, 1974).
Возможно, в случае рубиново-пепельной рыбы-
попугая мы имеем дело с кинематической моде-
лью, подобной той, что была предложена Хассел-
том (Hasselt, 1979) для описания работы висце-
рального аппарата губановых, в рамках которой
конструкция с небольшим входным движением
(суспензориум) обусловливает функционирова-
ние выходного механизма (передние челюсти) с
более высокоамплитудными перемещениями.
Однако строение спланхнокраниума объекта на-
шего исследования характеризуется рядом мор-
фологических особенностей, отличающих его от
видов губановых (Hasselt, 1979). Так, lacrimale ру-
биново-пепельной рыбы-попугая, прочно сочле-
няющееся с pr. praeorbitalis сзади и жёстко скреп-
лённое мощным lig. palatolacrimale с pr. digitatus
palatinum спереди, формирует небольшую сустав-
ную поверхность с медиальной стороной pr. lacri-
malis maxillare и будет ограничивать его поворо-
ты, а значит, и всей этой кости вокруг её продоль-
ной оси, способствуя осуществлению лишь
качательных движений (Alexander, 1967). Выдви-
жение верхней челюсти и значение в этом про-
цессе движений суспензориума у данного вида
попугаевых будут более подробно описаны в на-
шей следующей публикации, посвящённой рабо-
те максиллярного аппарата.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Висцеральный аппарат рубиново-пепельной
рыбы-попугая демонстрирует глубокую степень
адаптации своей конструкции к многократному
совершению укусов, выполняемых животным в
процессе питания. Спланхнокраниум данного вида
характеризуется значительным уровнем диффе-
ренцировки мускулатуры, сложное устройство ко-
торой представляет собой фундамент для ранее вы-
явленной значительной степени индивидуальной
изменчивости процесса кормодобывания у пред-
ставителей Scaridae. Однако некоторые мускулы
вторично утрачивают границы между собой в поль-
зу достижения возможности развивать увеличен-
ную мощность своего сокращения (абдукторный
комплекс суспензориума). Подавляющее боль-
шинство мускулов спланхнокраниума имеют пе-
ристое строение и сложный апоневротический
каркас. Гипертрофированный m. adductor mandib-
ulae демонстрирует структурные адаптации, кото-
рые свидетельствуют о его способности сочетать
большую силу своего действия с тонким контролем
движения элементов скелета, что конвергентно на-
поминает морфофункциональные приспособле-
ния того же мускула в висцеральном механизме иг-

лобрюхообразных (Tetraodontiformes). Подобное
устройство m. adductor mandibulae позволяет руби-
ново-пепельной рыбе-попугаю пластично под-
страивать работу своего аппарата питания под раз-
личные рельефы субстратов на коралловых рифах
для эффективного соскабливания с них корма. В
строении этого мускула обнаружены признаки,
характерные для m. adductor mandibulae видов по-
пугаевых копателей, что предоставляет морфоло-
гическую основу для ранее полученных данных о
фактах использования такого способа кормодо-
бывания рубиново-пепельной рыбой-попугаем,
которая в литературе обычно рассматривается
как соскребатель. Обнаруженная нами некоторая
степень подвижности костей, составляющих сус-
пензориум, относительно друг друга свидетель-
ствует о том, что функциональные последствия
работы такой механической конструкции будут
отличаться от тех, что имеют место в результате
абдукции и аддукции суспензориумов неспециа-
лизированных Acanthopterygii. В работе представ-
лены оригинальные изображения anguloarticulare
и quadratum, сочленение которых формирует спе-
цифический замочный механизм, ограничиваю-
щий степень приведения нижней челюсти.
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