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Трофическое разнообразие Teleostei поддер-
живается использованием определенного спосо-
ба кормодобывания в связи с характерной анато-
мией аппарата питания (Wainwright et al., 2007).
Процесс первичного контакта челюстей особи с
пищей у костистых рыб обозначен авторами как
изначальное схватывание (захват) добычи (Liem,
Lauder, 1980; Lauder, 1980; 1983a; Konow, Sanford,
2008). В большинстве ихтиологических работ, кото-
рые содержат описание биомеханики питания вида,
подразумевается именно эта операция (Westneat,
1995b; 2006; Wainwright, Shaw, 1999; Waltzek, Wain-
wright, 2003; Ferry-Graham et al., 2010).

Рыбы осуществляют начальное схватывание
добычи разными методами – всасыванием, брос-
ком или укусом (Liem, 1980; Westneat, 1995b; Fer-
ry-Graham, Lauder, 2001; Wainwright, Bellwood,
2002; Westneat, 2006). Каждый из этих трех спосо-
бов связан с определенным строением и функци-
ями аппарата питания животного (Alexander,
1969; Liem, 1980; Lauder, 1982; Wainwright, 1987,
1988; Westneat, 1990). После начального схватыва-
ния у некоторых форм Teleostei следует стадия об-
работки пищи во рту, после чего происходит гло-
тание. Для достижения максимального успеха по-
имки жертвы (путем всасывания/укуса/броска)
рыбе необходимо либо модифицировать поведе-
ние (кинематику) данного процесса (Lauder,

1981), либо изменить строение своего аппарата
питания (Gibb, Ferry-Graham, 2005). Ряд видов
используют оба варианта.

Морфологические черты особи играют веду-
щую роль в определении ее рациона, поскольку
вариация в строении splanchnocranium лежит в
основе изменений способности животного кор-
миться. Последняя имеет ведущее значение в
формировании диеты (Wainwright, Richard, 1995).
У ряда видов Teleostei изменение устройства че-
люстей в ходе онтогенеза – одна из причин смены
способа кормодобывания в процессе индивиду-
ального развития особи (Wainwright, Richard,
1995; Frederich et al., 2008). По данным некоторых
авторов, морфологические свойства аппарата пи-
тания на 90% предсказывают способ кормления
вида (Sonnefeld et al., 2014). Специфика строения
структур, вовлеченных в процесс схватывания до-
бычи, создает физические ограничения. Эти огра-
ничения влияют на такие функции висцерального
аппарата как сила укуса, скорость движения челю-
стей, поток всасывания корма и др. (Wainwright,
1988; Norton, 1991; Turingan, 1994; Turingan et al.,
1995). Таким образом, особенности морфологии
обусловливают эффективность ловли добычи и тем
самым могут определять способы использования
пищевых ресурсов в окружающей среде обитания
животного, в частности устанавливать роль хищни-
ков в формировании структуры сообщества рыб
или косвенно влиять на биогеографическое рас-
пределение видов Teleostei (Westneat, 2006).

В. В. Махотин

Сокращения: m. – мускул (musculus); pr. – отросток (processus).
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В настоящее время отсутствуют обобщающие
обзоры, в которых приводились бы сведения о ха-
рактере особенностей основных трех способов на-
чального схватывания добычи (всасывание, бросок
и укус) у ряда видов Teleostei. В единичных обзорах
(Ferry et al., 2015; Gidmark et al., 2019) содержится
неполная информация. Большинство отдельных
работ, посвященных аспектам вышеуказанных
методов питания у определенных представителей
данной группы рыб, выполнено при помощи:
1) различных вариантов моделирования аппарата
питания (Muller et al., 1982; Westneat, 1990, 1991,
1994; Westneat, 1995a); 2) снятия электромиогра-
фии участвующих в этом процессе мускулов
(Osse, 1969; Liem, 1980; Wainwright et al., 1989;
Wainwright, Turingan, 1996); 3) измерения давле-
ния в ротовой и оперкулярной полостях рыбы
(Lauder, 1983b; Muller, Osse, 1984); 4) высокоско-
ростной видеосъемки кормящегося животного
(Anker, 1978; Grobecker, Pietsch, 1979; Lauder,
1979; Lauder, Shaffer, 1993; Sanford, Wainwright,
2002); 5) исследования кинематики движений ап-
парата питания (Anker, 1974; Lauder, 1979; 1981;
Wassenbergh et al., 2009); 6) техники визуализации
потока воды, входящего в рот рыбы (Ferry-Gra-
ham, Lauder, 2001; Ferry-Graham et al., 2003);
7) сономикрометрии (Sanford, Wainwright, 2002);
8) анализа морфометрии элементов черепа, в
частности нижней челюсти (Westneat, 2004; 2005)
и т.д. Анатомирование аппарата питания являет-
ся перспективным методом оценки особенностей
способов кормодобывания представителей Tele-
ostei (Kirchhoff, 1958; Osse, 1969; Westneat, 1995b).

Цель работы – суммировать имеющуюся ин-
формацию об особенностях и вариации трех ос-
новных способах начального захвата пищи Tele-
ostei (всасывания, броска и укуса) - у большого
числа видов группы; привести новые данные об
устройстве splanchnocranium, демонстрирующие
способность представителей определенных так-
сонов использовать различные методы питания.

СПОСОБЫ НАЧАЛЬНОГО ЗАХВАТА
ПИЩИ TELEOSTEI

Всасывание

Всасывание (движение добычи в сторону охот-
ника) – наиболее распространенный (Alexander,
1967, 1969; Liem, 1980; Lauder, 1983c; Muller, Osse,
1984; Lauder, 1985a; Westneat, 2006) и изученный
способ добывания пищи (Lauder, 1985b; Norton,
Brainerd, 1993; Bergert, Wainwright, 1997; Day et al.,
2015) у Teleostei. Почти половина из >30000 их ви-
дов используют всасывание в качестве основного
метода кормодобывания (Collar et al., 2014). Пита-
ние всасыванием представляет собой увеличен-
ное движение дыхания рыбы (Adriaens, 2003), при
котором добыча не испытывает прямого контакта
с составляющими аппарата вторичных передних

челюстей (Barel, 1983). Всасывание – процесс
расширения полостей головы животного для втя-
гивания корма в рот вместе с небольшим количе-
ством окружающей его воды (Lauder, 1985a). Не-
которые авторы придерживаются мнения, что в
процессе эволюции Teleostei развитие всасыва-
ния добычи предшествовало появлению укуса
(Muller, Osse, 1984).

Виды Teleostei, использующие всасывание, в
основном, питаются ускользающей добычей в
толще водяного столба (Wainwright, 1999; West-
neat, 2006). Различные авторы (Osse, 1969; Lauder,
1979, 1980; Gibb, 1995) выделяют несколько эта-
пов всасывания: 1) подготовительную фазу (про-
странство полости головы рыбы сжато); 2) фазу
расширения; 3) фазу сжатия и 4) фазу восстанов-
ления (возврата). Характеристику этих фаз также
можно встретить в описаниях поведения броска и
укуса (Alfaro et al., 2001; Grubich et al., 2008;
Konow et al., 2013). Как правило, в процессе захва-
та пищи всасыванием у особи имеют место опус-
кание гиоида вниз, поднятие neurocranium вверх,
абдукция челюстей, суспензориумов и жаберных
крышек. Движение элементов черепа животного во
время всасывания происходит быстро – в пределах
интервала в 10–100 мл/с для рыб размером <50 см
(Muller, Osse, 1984; Janovetz, 2002; Day et al., 2015).
Наиболее скоростные всасыватели – представи-
тели игловых Syngnathidae и бекасовых Macro-
ramphosidae: их начальное схватывание соверша-
ется в пределах 5 мл/с (Bergert, Wainwright, 1997;
Flammang et al., 2009; Longo et al., 2018). Мгновен-
ное всасывание также используют клоуновые
удильщики Antennariidae: 10–15 мл/с (Grobecker,
Pietsch, 1979; Janovetz, 2002). Питч (Pietsch, 1978)
приводит данные, что палочкохвост Stylephorus
chordatus, демонстрирующий значительную мощ-
ность всасывания, способен затягивать в свою
ротовую полость корм, находящийся от него на
дистанции >1/2 длины головы рыбы.

Морфологические адаптации особи, захваты-
вающей пищу при помощи всасывания, могут
включать: 1) крупную жаберную крышку (Liem,
1993; Ghasemzadeh, 2016; Hilton, Fernandes, 2017);
2) закругленные губы, которые обеспечивают
свободный от турбулентности поток воды, входя-
щей в рот рыбы; 3) отсутствие зубов (Motta, 1988;
Gonzalez-Castro, Ghasemzadeh, 2016); 4) узкие,
тонкие каудальные края оperculum, оперкулярно-
го и бранхиостегального клапанов, предупрежда-
ющие возникновение областей застоя воды
(Muller, Osse, 1984; Vilasri, 2013); 5) малый диа-
метр округлого ротового отверстия (Alexander,
1967; Barel, 1983; Motta, 1988; Norton, 1991); 6) по-
движный симфиз нижней челюсти (Vial, Ojeda,
1992); 7) силовые мускулы, открывающие рот
(Sonnefeld et al., 2014); 8) сокращенный размер
жаберных отверстий (Turingan, 1994; Farina, Be-
mis, 2016); 9) гипертрофию бранхиостегальных
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лучей (Farina, Bemis, 2016). В ряде работ исследо-
ватели рассчитывали “индекс всасывания” путем
сочетания количественной оценки строения му-
скулов (площади их поперечного сечения для
определения силы их сокращения) с простран-
ственным моделированием механизма аппарата
питания (Muller, Osse, 1984; Lauder et al., 1986;
Day et al., 2015).

Во время всасывания добычи у Teleostei проис-
ходит попеременное расширение и сжатие внут-
ренних полостей черепа рыбы, при этом давление
в них то возрастает, то падает (Norton, 1991; Nor-
ton, Brainerd, 1993; Konow, Ferry-Graham, 2013).
Анатомические механизмы, ответственные за со-
здание положительного и отрицательного давле-
ния в различных полостях головы животного, от-
личаются друг от друга (Wainwright, Turingan,
1996). К основным полостям головы, функцио-
нирование которых обеспечивает вышеуказан-
ный способ потребления добычи, относятся ро-
товая и оперкулярная. Боковые стенки ротовой
полости образуют суспензориумы, тогда как ее
дно формирует аппарат гиоида (Drucker, Jensen,
1991). У некоторых видов со значительной степе-
нью выдвижения максиллярного аппарата (Olney
et al., 1993; Baldwin, Johnson, 1996) передним отде-
лом ротовой полости выступает “полость вторич-
ных передних челюстей” с соединительноткан-
ными стенками, натянутыми на каркас костей
maxillare, praemaxillare и нижней челюсти. При
протракции вторичных передних челюстей это
пространство может расширяться, прибавляя до-
полнительный объем к ротовой полости, а затем
сжиматься (Liem, 1970; Motta, 1984; Van Leeuwen,
Muller, 1984; Drucker, Jensen, 1991). Боковыми
стенками оперкулярной полости служат жабер-
ные крышки, позади располагается плечевой по-
яс, спереди эта полость отграничена от ротовой
полости гиоидом и жаберными дугами (Ghase-
mzadeh, 2016). За счет такого структурного разде-
ления давление в этих двух полостях может разли-
чаться (Lauder, 1983b). Движения гиоида будут
оказывать влияние как на объем ротовой поло-
сти, так и оперкулярной. По мнению Фарина и
Бемиса (Farina, Bemis, 2016), изменение про-
странства ротовой полости, в основном, обуслов-
лено движениями передних вторичных челюстей,
суспензориума и гиоида, тогда как вариации объ-
ема оперкулярной полости, главным образом, ре-
гулируются движениями костей жаберной крыш-
ки (operculum, suboperculum и interoperculum) и
аппаратом бранхиостегальных лучей.

Для создания и поддержания устойчивого по-
тока воды в каудальном направлении, движение
увеличения внутреннего пространства головы
животного должно происходить спереди назад.
Это движение часто называется “последователь-
ностью рострокаудального расширения” и на-
блюдается у всех питающихся при помощи вса-

сывания Teleostei (Lauder, 1985a; Carroll, Wain-
wright, 2003; Gibb, Ferry-Graham, 2005). При
всасывании у генерализованных Teleostei увели-
чение ротовой полости создается за счет разницы
градиента давления внутри нее по сравнению с
внешней средой (Wainwright, 1999). Величина
давления в ротовой полости увеличивается с ро-
стом скорости кинематики движений элементов
черепа (Sanford, Wainwright, 2002) и ограничена:
1) силовой способностью мускулов и 2) возмож-
ностью скелетных элементов черепа передавать
эту силу (Alexander, 1969). При использовании
данного способа захвата пищи составляющие
splanchnocranium должны быть высоко скоорди-
нированы (связаны) друг с другом (Collar et al.,
2014). Более значительное расширение ротового
пространства будет давать увеличение скорости
устремляющегося в него потока воды (Day et al.,
2015). Следует отметить, что мощность всасыва-
ния, как правило, непрямой и сложной зависи-
мостью связана с сокращением мускулов черепа
рыбы. Усилие всасывания имеет многомерную
природу, включающую несколько переменных,
влияющих на этот процесс (Wainwright et al.,
2007). Генерация мощности всасывания форми-
руется, в основном, за счет активности m. hypaxi-
alis, m. sternohyoideus, m. levator arcus palatini и m.
levator operculi (Barel, 1983; Carroll, Wainwright,
2009; Wassenbergh et al., 2015).

Как правило, движения аппарата питания во
время всасывания выполняются быстрее, с боль-
шей амплитудой и меньшей силой, чем при укусе
(Vial, Ojeda, 1992). Для повышения успеха всасы-
вания животному необходимо снизить объем за-
тягиваемой в рот воды, не содержащей добычу, и
уменьшить расстояние между охотником и жерт-
вой (Muller, Osse, 1984; Day et al., 2005). Меньший
размер ротового отверстия обеспечивает увеличе-
ние скорости входящего в рот потока воды, по
сравнению с точно такой же системой, но с более
крупным ротовым отверстием (Alexander, 1967).
Для успешной поимки добычи путем всасывания
поток воды, проникающий в рот рыбе, должен
иметь большую скорость и быть очень коротким
по продолжительности (Day et al., 2005; Bishop et
al., 2008). Вследствие короткой продолжительно-
сти акта начального схватывания, высокой и
быстрой активности вовлеченных в этот процесс
мускулов, всасывание, по мнению Мюллера
(Muller et al., 1982), относится к анаэробным про-
цессам. Как только жертва проходит через рото-
вое отверстие, расширение ротовой полости впе-
ред прекращается, поскольку животное фиксиру-
ет изменение параметров гидродинамики потока
жидкости, втягиваемой через рот, вследствие
присутствия в нем добычи. Причина тому – нали-
чие большого количества механорецепторов на
губах и усиках вокруг ротового отверстия у Tele-
ostei (Aerts, 1990). Однако, некоторые авторы по-
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лагают, что корм в процессе всасывания восприни-
мается рыбой как часть жидкости (Muller et al., 1982;
Muller, Osse, 1984).

Разнообразие форм всасывания. Для некоторых
таксонов Teleostei всасывание характеризуется
определенными специализированными чертами.
Так, к наиболее сильным всасывателям относят-
ся виды, вытягивающие икру или личинок из ро-
товой полости у вынашивающих во рту потом-
ство рыб, выполняя плотный контакт со своей
жертвой “рот в рот” (паедофагия (по: Barel,
1980)). Увеличенный объем расширенной рото-
вой полости палочкохвоста Stylephorus chordatus в
38 раз превышает объем таковой в сжатом состо-
янии (Pietsch, 1978). В отличие от этого, Осс
(Osse, 1969) сообщает, что в ходе акта схватыва-
ния добычи всасыванием обыкновенный окунь
Perca fluviatilis способен увеличить объем ротовой
полости только в 6 раз. По расчетам Питча (Pi-
etsch, 1978), палочкохвост может генерировать от-
рицательное давление в своей ротовой полости, в
3 раза превышающее то, которое может создавать
Perca fluviatilis. Американский хиломикт Chilo-
mycterus schoepfi при расширении тела создает зна-
чительное положительное давление в ротовой по-
лости (48 кПа), превышающее величины давле-
ния, развиваемого хищниками, захватывающих
пищу при помощи всасывания, например, солнеч-
ного окуня Lepomis – 18.7 кПа (Wainwright et al.,
1995). Использование присасывания для локомо-
ции характерно для бычка-скалолаза Нополи Si-
cyopterus stimpsoni (Cullen et al., 2013) и многих
кольчужных сомов Loricariidae (Adriaens, 2003;
Geerinckx et al., 2007), обладающих ротовой при-
соской.

Особи, не имеющие выдвижимого максилляр-
ного аппарата, вынуждены втягивать в ходе кор-
модобывания порцию большого количества воды
(т.е. всасывание большими порциями) (рис. 1) по-
мимо целевого объекта охоты и используют высоко
объемное всасывание на манер “водопроводной ра-
ковины”, как большинство генерализованных со-
мообразных Siluriformes. Главную мощность этого
механизма формирует опускание хорошо развито-
го аппарата гиоида (Gosline, 1973; Bruton, 1996).
“Объемное всасывание” также может быть харак-
терно для видов со слабо выдвижным praemaxil-
lare, в частности, для атлантической трески Gadus
morhua (Osse, Muller, 1980). К высоко объемным
мгновенным всасывателям, обладающими вы-
движимым аппаратом вторичных передних челю-
стей, относятся хищники–засадчики, такие как
клоуновые удильщики Antennariidae (Wainwright,
1999), плоскоголововые Platycephalidae (Field, 1966),
звездочетовые Uranoscopidae (Atz, 1952; Vilasri,
2013), рыба-камень Synanceia verrucosa (Grobecker,
1983) (рис. 1). Таким образом, сходный способ
питания этих неродственных таксонов Teleostei

эволюционировал на разной анатомической ос-
нове (Gosline, 1996).

Другая разновидность всасывания – на манер
“пипетки/груши” (более маленькими порциями) –
характерна для карповых Cyprinidae (рис. 1).
В данной модели маленькое отверстие аппарата
вторичных передних челюстей (часто выдвижно-
го) рыбы соответствует узкому носику, а быстро
расширяющиеся ротовая и оперкулярная поло-
сти – объемистому основанию “груши”. Такой
способ всасывания наиболее эффективен при пи-
тании мелкими, сравнительно малоподвижными
объектами (Gosline, 1973). Его используют также
формы с узким передним отделом ротовой поло-
сти – трубкорылы Sternarchorhynchus и Platyu-
rosternarchus (Santana, Vari, 2009; 2010), рыбы-иг-
лы Syngnathidae (Flammang et al., 2009), обыкно-
венная длиннорылая рыба-бабочка Forcipiger
longirostris (Motta, 1988) (рис. 1).

Бросок

В основе способа питания путем броска лежит
движение охотника c открытым ртом навстречу
относительно малоподвижной добыче, находя-
щейся в толще воды (Wainwright, 1999; Konow,
Ferry-Graham, 2013). Цель броска, как и всасыва-
ния, – уменьшение дистанции между охотником
и жертвой (Sanderson et al., 1994; Motta, 2004).
Поведение броска включает быстрое передвиже-
ние всего корпуса рыбы (бросок тела) (Wain-
wright, 1999; Grubich et al., 2008; Habegger et al.,
2011) и/или ее головы, как правило, челюстей
(бросок челюстей) в направлении добычи (Pi-
etsch, 1978; Longo et al., 2016). Размер кормового
объекта должен быть меньше диаметра рта жи-
вотного (Wainwright, Richard, 1995).

Часто бросок тела используют большеротые
охотники, питающиеся крупной, ускользающей
добычей (Nyberg, 1971; Norton, Brainerd, 1993;
Nemeth, 1997), например, хищники–засадчики,
выполняющие стремительное приближение к жерт-
ве, как обыкновенная щука Esox lucius (Day et al.,
2015) (рис. 2), или быстроходные пелагические ви-
ды – индо-тихоокеанский тарпон Megalops cypri-
noides (Tran et al., 2010), барракуда Sphyraena (Por-
ter, Motta, 2004; Grubich et al., 2008; Habegger et al.,
2011), королевская макрель Scomberomorus cavalla
(Ferguson, 2014), сарган Strongylura notata (Porter,
Motta, 2004). Кроме того, бросок тела используют
такие неизбирательные микрофаги как сельди
Clupeidae, анчоусы Engraulidae (Wainwright, 1999)
(рис. 2) и циклотон Cyclothone (Gunther, Deckert,
1953). Малоротые виды Teleostei в основном при-
меняют бросок челюстей.

В ходе добычи пищи бросок тела и/или челюстей
особи часто совмещают с всасыванием, поэтому в
ряде работ авторы сообщают о наличии шкалы из-
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Рис. 1. Разновидности всасывания, используемые представителями Teleostei во время захвата добычи. По: (Nelson,
2006).
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Рис. 2. Разновидности броска, для захвата добычи используемые представителями Teleostei. По: (Nelson, 2006).
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менчивости (континуум) питания “броском-всасы-
ванием” (Alexander, 1969; Norton, 1991; Norton,
Brainerd, 1993; Wainwright, 1999; Tran et al., 2010).
Облигатное применение броска или всасывания
представляет собой две теоретические точки экс-
тремумов; между ними присутствует непрерыв-
ный ряд промежуточных вариантов, совмещаю-
щих использование обоих способов кормодобы-
вания (Wainwright, 1999). Имеются работы, в
которых проводится оценка соотношения долей
броска и всасывания в процессе питания рыбы
(Norton, Brainerd 1993).

Бросок, как и всасывание, – быстрый способ
начального схватывания корма (Wainwright,
1999), однако виды, характеризующиеся большей
степенью всасывания, приближаются к добыче
медленнее (Day et al., 2015). У Teleostei, применя-
ющих бросок и/или всасывание, механические
признаки splanchnocranium свидетельствуют о его
адаптации к более быстрым движениям, нежели у
представителей, использующих укус (Barel, 1983;
Wainwright, Richard, 1995). Эффективность пита-
ния броском увеличивается с ростом амплитуды
высоты пасти (Huskey, Turingan, 2001). Механиз-
мы, используемые Teleostei при открывании рта
во время исполнения броска, отличаются мень-
шей сложностью, чем при всасывании (Day et al.,
2015). У видов с несовершенным способом опер-
кулярного всасывания бросок челюстей/тела уве-
личивает скорость входящего в рот потока воды,
повышая эффективность ловли подвижной, не-
прикрепленной живой жертвы (Turingan, Wain-
wright, 1993). Совмещение использования броска
и всасывания не исключает присутствия подвиж-
ности внутри суспензориума, а также выдвиже-
ния нижней челюсти, как у некоторых видов рыб-
бабочек Chaetodontidae (Konow, Ferry-Graham,
2013). Аппарат питания рыб, применяющих бро-
сок, характеризуется неробустными передними
челюстями и умеренной способностью висце-
ральных мышц к генерации силы (Sonnefeld et al.,
2014). Большинство активных охотников, приме-
няющих бросок тела, демонстрируют неплохое
развитие мускулатуры splanchnocranium (Porter,
Motta, 2004; Janovetz, 2005; Grubich et al., 2008;
Ferguson, 2014). Однако этого нельзя сказать о не-
которых неизбирательных микрофагах, исполь-
зующих бросок тела для сбора планктона, напри-
мер, о циклотоне Cyclothone (Gunther, Deckert,
1953) или атлантической сельди Clupea harengus
(Kirchhoff, 1958). Как и у всасывателей, ротовая
полость охотников, осуществляющих бросок,
должна обладать способностью к быстрому рас-
ширению, однако величина давления внутри нее
характеризуется меньшими значениями (Webb,
1984). При питании броском тела нет большой
разницы давления внутри ротовой полости рыбы
и во внешней среде. Рыбы, питающиеся броском
тела, имеют невысокий суспензориум и ротовую

полость цилиндрической формы (Liem, 1993;
Wainwright, Richard, 1995).

Многие авторы отмечают, что всасывание пи-
щи у некоторых видов Teleostei происходит путем
выдвижения их максиллярного аппарата, чье
движение в действительности представляет собой
бросок челюстей (рис. 2) (Pietsch, 1978; Lauder,
Liem, 1981; Motta, 1984; Muller, 1989; Conkel, 1993;
Konow, Ferry-Graham, 2013). Часть исследовате-
лей придерживается мнения, что выдвижение пе-
редних челюстей увеличивает эффективность пи-
тания броском тела, а не всасыванием (Schaeffer,
Rosen, 1961; Alexander, 1967; Lauder, Liem, 1981;
Westneat, Wainwright, 1989).

Таким образом, бросок челюстей у Teleostei
уменьшает радиус всасывательной “трубки” ро-
тового отверстия и увеличивает скорость потока
воды, входящего в рот рыбы (“разгоняет” его),
позволяя схватить добычу с большей скоростью
(Motta, 1982; Van Leeuwen, 1984; Norton, Brainerd,
1993). Бросок дает возможность рыбе выполнить
неожиданную атаку “из засады” (Bishop et al.,
2008). При броске уменьшается объем воды, затя-
гиваемой в рот вместе с кормовым объектом, по-
вышая эффективность его поимки (Osse, Muller,
1980) и увеличивается сила всасывания, создавае-
мая ротовой и оперкулярной полостями (Alexan-
der, 1967; Osse, 1969; Lauder, Liem, 1981). Особен-
ности морфологии вторичной верхней челюсти,
которые способствуют росту степени ее выдвиже-
ния, соответственно, вносят вклад в увеличение
производительности броска челюстей (Adriaens,
Verraes, 1994).

Разнообразие форм броска. Некоторые виды Te-
leostei демонстрируют оригинальное поведение при
охоте броском. Стратегия питания большерота Eu-
rypharynx pelicanoides – умеренно быстрое наплы-
вание с широко открытым ртом на неподвижную
или медленно плывущую в толще воды добычу.
Эта разновидность схватывания корма, совмеща-
ющая использование броска тела с последующим
укусом, получила название заглатывание, в ходе
которого добыча поглощается вместе с большим
количеством окружающей ее жидкости. При этом
ротовая полость большерота может увеличиваться в
объеме в несколько раз по сравнению с остальным
телом рыбы (Nielsen et al., 1989; Eagderi, 2010).

Заглатывание при помощи обширных ротовой
и оперкулярной полостей и широкой пасти ис-
пользуют сомообразные Siluriformes (Bruton,
1996). Так, сом галпер Asterophysus batrachus пита-
ется очень крупной рыбой размером сопостави-
мым с величиной его собственного тела, заглаты-
вая ее целиком. В ходе этой формы поведения он
использует прямой укус (Birindelli, 2014). Таким
образом, заглатывание галпера отличается от за-
глатывания большерота, поскольку не включает
поглощения больших объемов воды.
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Разновидность броска головой применяют
морские коньки и рыбы-иглы Syngnathidae, ис-
пользуя быстрое поднятие всего черепа (neurocra-
nium) для поворота челюстей на близкое от добы-
чи расстояние (Bergert, Wainwright, 1997; Flam-
mang et al., 2009) (рис. 2). Уникальный способ
питания рыб-игл Syngnathidae, совмещающий в
себе быстрое поднятие рыла и всасывание добы-
чи, получил название “кормление поворотом голо-
вы” (Ferry-Graham et al., 2001; Ferry-Graham,
Wainwright, 2002; Wassenbergh et al., 2013). Бросок
головы – длинного рострума – используют рыбы-
мечи Xiphiidae (Habegger, 2014; Habegger et al.,
2017) (рис. 2). Cовмещение броска тела и броска че-
люстей характерно для некоторых рыб-бабочек
Chaetodontidae (Ferry-Graham et al., 2001; Konow,
Ferry-Graham, 2013) и красивого щукоглава Lucio-
cephalus pulcher (Lauder, Liem, 1981). У некоторых
бентосных хищников-засадчиков, таких как кло-
уновые удильщики Antennariidae, жабовидные
Batrachoididae, скорпеновые Scorpaenidae (рис. 2)
и бородавчатковые Synanceiidae, вклад броска че-
люстей в начальном схватывании добычи превы-
шает значение в этом процессе расширения рото-
вой и оперкулярной полостей (Longo et al., 2016).
Отдельные специализированные представители
Teleostei при питании облигатно используют
только бросок челюстей, как например, пегас
Pegasus в связи с редукцией operculum, гиоида и
жаберных лучей и наличием чрезвычайно сильно
развитого выдвижного аппарата передних вто-
ричных челюстей (рис. 2) (Pietsch, 1978).

Укус

Укус характеризуется преимущественным ис-
пользованием в процессе ловли добычи аппарата
передних челюстей, главным образом вторичных,
который прикладывает значительную силу к объ-
екту схватывания в ходе непосредственного кон-
такта (Barel, 1983; Wainwright, 1999; Westneat,
2004; 2006). Данный способ захвата пищи ис-
пользуют некоторые Teleostei, которые перешли к
питанию малоподвижной твердой добычей (Tu-
ringan, Wainwright, 1993; Turingan, 1994), как, на-
пример, иглобрюховидные Tetraodontoidea (Win-
terbottom, 1974) или зубатки Anarhichas (Барсуков,
1959; Bemis K.E., Bemis W.E., 2015). Укус исполь-
зуют хищники и паразиты (Parmentier et al., 1998).
Применение данного способа питания позволяет
им оперировать крупной добычей (Mehta, Wain-
wright, 2007). Ряд авторов для описания разновид-
ностей укуса в ходе начального схватывания кор-
ма используют термин “манипуляция” (Liem,
1980; Vial, Ojeda, 1990; 1992; Wainwright, Turingan,
1993; Wainwright, Bellwood, 2002; Sonnefeld et al.,
2014). Однако применение данного выражения
создает путаницу понятий, поскольку часть ис-
следователей описывают “манипуляцию” в каче-

стве процесса обработки добычи внутри ротовой
полости (Grobecker, 1983; Porter, Motta, 2004).

Продолжительность схватывания жертвы уку-
сом – более медленная, чем использование вса-
сывания. Так, у мурен Muraenidae она ~500 мл/с
(Mehta, Wainwright, 2007). Известно, что даже Te-
leostei, ловящие добычу высокоскоростным уку-
сом, демонстрируют более долгое по времени из-
начальное схватывание, чем виды, всасывающие
добычу (Porter, Motta, 2004; Mehta, Wainwright,
2007). Для использующих укус представителей
Teleostei характерны более медленные движения
челюстного аппарата (Alfaro et al., 2001; Konow,
Bellwood, 2005) и более обширная амплитуда рото-
вого отверстия по сравнению с всасывающими
формами, которые обладают маленьким ртом и ис-
пользуют быстрые перемещения элементов черепа
(Parmentier et al., 2000; Gibb et al., 2015). Моторная
модель сокращения мускулов во время выполне-
ния укуса у многих видов Teleostei сильно отлича-
ется от таковой при всасывании добычи (Turingan,
Wainwright, 1993; Wainwright, Turingan, 1993). Изме-
нения касаются присутствия/отсутствия сокраще-
ния некоторых мускулов (m. adductor mandibulae,
m. levator operculi, m. sternohyoideus и др.) (Lauder,
Liem, 1980; Sanford, Lauder, 1989) и продолжи-
тельности их работы, но не порядка начала их ак-
тивности (Alfaro et al., 2001). В процессе питания
Teleostei, использовавшие укус, демонстрирова-
ли: низкие уровни или отсутствие сокращения
m. epaxialis и m. sternohyoideus, более позднее на-
чало активности m. adductor mandibulae и мень-
шее перекрывание сокращения мускулов (напри-
мер, m. adductor mandibulae, m. levator operculi и
m. sternohyoideus) в фазе расширения и в фазе
сжатия начального схватывания добычи по срав-
нению с теми, которые использовали всасывание
(Alfaro et al., 2001).

Teleostei, использующие укус в качестве основ-
ного способа кормодобывания, обладают широким
спектром морфологического разнообразия раз-
личных элементов аппарата питания (Westneat,
2004; Grubich et al., 2008; Mehta, 2009; Collar et al.,
2014). Считается, что у форм, применяющих укус,
наблюдается ослабление функционального объ-
единения компонентов черепа, в связи с чем фор-
мируется большая вариация анатомии висце-
рального аппарата нежели у всасывающих видов
(Collar et al., 2014). Ряд представителей, использу-
ющих укус, имеют хорошо развитые зубы на вто-
ричных передних челюстях – харациновые Characi-
dae (Gosline, 1973), собачковые Blenniidae (Lind-
quist, Dillaman, 1986), воинственный батизавр
Bathysaurus ferox (Konstantinidis, Johnson, 2016) и
многие другие виды (Purcell, Bellwood, 1993; Eag-
deri, 2010). Форма зубов изменяется в зависимо-
сти от разновидности укуса, которую использует
рыба (Lindquist, Dillaman, 1986). Часто кусающие
виды имеют более широкую и короткую голову по
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сравнению со всасывающими, как это наблюда-

ется у цихлид Cichlidae (Barel, 1983; Tkint et al.,

2012). Увеличение ширины их головы связано с

необходимостью размещения на черепе крупного

m. adductor mandibulae (Visser, Barel, 1996), раз-

растание которого в медиальном направлении

ограничивает объем ротовой полости кусающих

видов, сокращая их способность к всасыванию,

что имеет место у угрей Anguilliformes (Eagderi,

2010) и клариевых сомов Clariidae (Devaere et al.,

2006). Так, гипертрофия m. adductor mandibulae

наблюдалась у европейского угря Anguilla anguilla

(Meyer et al., 2018), конгера Conger conger (Eagderi,

2010), губана Choerodon anchorago (Gibb, Ferry-

Graham, 2005), жемчужницы-охотника Onuxodon

fowleri (Parmentier et al., 2000) и угревидного сома

Channallabes apus (Devaere et al., 2001). Разраста-

ние m. adductor mandibulae, присутствующее у ут-

коносого угря Hoplunnis punctata и мурен Muraeni-

dae, позволяет компенсировать недостаток силы

укуса, создаваемого их длинной нижней челю-

стью (Eagderi, 2010). Сильная искривленность

вниз pars ethmo-vomeralis neurocranium у некото-

рых кусателей считается адаптацией для увеличе-

ния силы укуса (Otten, 1983; Bellwood, 1985). Вы-

сокий гребень supraoccipitale у таких рыб облегча-

ет поднятие вверх черепной коробки (Frederich

et al., 2008). У ряда кусающих видов отверстие рта

неокруглое, вследствие чего гидродинамически

невыгодно для всасывания (Muller, Osse, 1984).

Увеличению эффективности укуса способствует

отсутствие сильно выдвижного аппарата вторичных

передних челюстей (Osse, 1985). Так, цихлиды Cich-

lidae, которые специализируются на кусании, де-

монстрируют сокращенное выдвижение praemaxil-

lare во время укуса (Otten, 1983). Может наблю-

даться фиксированный нижнечелюстной симфиз

и отсутствие m. intermandibularis. Угол между den-

tale контрлатеральных сторон головы в области

симфиза у кусающих Teleostei обычно превышает

таковой у всасывающих (Barel, 1983). Часто виды

Teleostei, использующие укус, имеют не слишком

хорошо развитые жаберные лучи или их неболь-

шое количество (Gosline, 1973). Узкая и/или ма-

ленькая жаберная крышка делает эффективное

всасывание невозможным (Fink, 1985). Мюллер

(Muller, 1987) и Вестнит (Westneat, 1990) выясни-

ли, что гиоид у кусающих рыб часто двигается

медленнее, чем таковой у всасывающих. У некото-

рых форм присутствует сильная редукция несколь-

ких значимых компонентов, осуществляющих вса-

сывание: таких, как гиоид, m. sternohyoideus, жа-

берная крышка и плечевой пояс, в частности, у

мурен Muraena retifera и Echidna nebulosa. В связи с

наличием этих модификаций и потери способно-

сти опускать дно ротовой полости, полагают, что

мурены не используют всасывание в процессе

схватывания добычи (Mehta, Wainwright, 2007).

Таким образом, комплекс анатомических при-
знаков кусающих форм способствует большим
затратам энергии на всасывание, поэтому послед-
ний способ кормодобывания будет для них более
затратным, чем у специализирующихся на всасы-
вании видов. Coответственно, для использования
захвата добычи при помощи всасывания кусаю-
щим формам требуется наличие силового аппара-
та расширения головы – с более крупными и ро-
бустными мускулами, чем у всасывающих форм.
Поэтому, если определенные кусающие предста-
вители применяют всасывание, то эффективно
могут затягивать в рот в основном добычу ма-
ленького размера (Barel, 1983).

Разнообразие форм укуса. В зависимости от
строения splanchnocranium (в особенности ниж-
ней челюсти) Teleostei чаще всего обладают од-
ним из трех основных вариантов укуса – схваты-
вающим, традиционным (простым) или разгры-
зающим (дробящим) укусом (рис. 3).

Быстрый несиловой укус (схватывание) с боль-
шой амплитудой открытия рта демонстрирует
сарганощука Belonesox belizanus (Ferry-Graham et
al., 2010), некоторые виды караповых Carapidae
(Parmentier et al., 1998), рыбы-ящерицы Synodon-
tinae, батитифлопс Bathytyphlops marionae и бати-
микропс Bathymicrops regis (Sulak, 1977), опреде-
ленные рыбы-жабы Batrachoididae (Gosline, 1996;
Greenfield et al., 2008), стомия-боа Stomias boa
(Schnell et al., 2008). Для всех этих форм характе-
рен длинный разрез ротовой щели. Голова может
быть сжата в сагиттальной (как у индоокеанского
бомбиля Harpadon nehereu (Johnson et al., 1996))
или дорсовентральной плоскости (как у воин-
ственного батизавра Bathysaurus ferox (Konstan-
tinidis, Johnson, 2016)).

Традиционный (простой) укус демонстрируют
губан Choerodon anchorago (Gibb, Ferry-Graham,
2005), жемчужница Encheliophis gracilis (Parmentier
et al., 1998), черный граус Graus nigra (Vial, Ojeda,
1992), некоторые иглобрюхообразные Tetraodon-
tiformes (Turingan, 1994), ножетелка Magoster-
narchus (Lundberg et al., 1996), мурены Muraena re-
tifera и Echidna nebulosa (Mehta, Wainwright, 2007).
Эта разновидность укуса наиболее распростране-
на и полифункциональна в использовании раз-
личными видами Teleostei (Westneat, 2003; 2004).
Данный укус характеризуется усредненными по-
казателями по своей силе и скорости приведения
dentale.

Разгрызающий, наиболее силовой укус харак-
терен для многих иглобрюхообразных Tetraodon-
tiformes (Turingan, 1994) и мурен-дурофагов, на-
пример, полосатой гимномурены Gymnomuraena
zebra (Mehta, 2009), а также зубатки Anarhichas
(Барсуков, 1959; Bemis K.E., Bemis W.E., 2015).
Эти формы имеют более массивные кости и му-
скулы, укрепленные соединения между костями
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черепа, в сравнении с “традиционными” кусаю-
щими видами (Westneat, 2004). Разгрызающий
укус является самым силовым и медленным, в
сравнении со схватывающим и традиционным
укусами.

Вариация силы укуса, создаваемая разными
отделами нижней челюсти, у некоторых видов Te-
leostei приводит к совмещению в рамках одного
аппарата питания разных типов укуса. Так, при
схватывании добычи рыбы-жабы Batrachoididae
используют схватывающий укус ростральной ча-
стью аппарата вторичных передних челюстей, а
затем обрабатывают ее разгрызающе-режущим
укусом при помощи зубов-кольев, сидящих на
заднем конце нижней челюсти и подобных зубов
на vomer и palatinum (Gosline, 1996).

Весьма распространенный вариант видоизме-
нения типа укуса – это соскребание или скобле-
ние (Barel, 1983; Gibb et al., 2015) (рис. 3), которое
используют для питания прикрепленным к суб-

страту кормом многие карпозубообразные
Сyprinodontiformes (Hernandez et al., 2009), некото-
рые рыбы-бабочки Chaetodontidae (Konow, Ferry-
Graham, 2013), бычок-скалолаз Нополи Sicyopterus
stimpsoni (Cullen et al., 2013) или полосатый хирург
Ctenochaetus striatus (Purcell, Bellwood, 1993). По дан-
ным Вассенберга и др. (Wassenbergh et al., 2009), у
некоторых групп Teleostei соскребание независи-
мо эволюционировало на основе всасывания – у
лорикариеподобных Loricarioidea и перистоусых
Mochokidae сомов.

Питание бентосной добычей может вызывать
развитие разнообразных вариантов отрывания
или удаления кусочков/фрагментов корма от суб-
страта (рис. 3) (Konow, Ferry-Graham, 2013). Та-
кие формы Teleostei называются вырывающими
(Motta, 1988). Так, некоторые рыбы-бабочки Cha-
etodontidae осуществляют выдергивание отдельных
пищевых объектов или маленьких кусочков пищи
из ее окружения (Gosline, 1966). Точечный, направ-
ленный и быстрый укус при отрывании нитей эпи-

Рис. 3. Разновидности укуса при захвате добычи, применяемые представителями Teleostei. По: (Nelson, 2006).
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литических водорослей – выщипование – харак-
терно для пятнистого хирурга Acanthurus nigrofuscus
(Gosline, 1968; Purcell, Bellwood, 1993). Некоторые
специализированные группы рыб-ангелов Poma-
canthidae демонстрируют особую разновидность
укуса – “схватывание и отрывание” (Konow, Вell-
wood, 2011).

Точечный сбор/клевки используют виды карпо-
зубообразных Cyprinodontiformes при ловле добычи
в толще водяного столба (рис. 3) (Hernandez et al.,
2009; Gibb et al., 2015), как это делает меченосец
Xiphophorus helleri (Mackey et al., 2014). Эта разно-
видность укуса характеризуется маленькой ам-
плитудой открывания рта и включает быстрые
перемещения вторичной верхней челюсти. Для
точечного сбора свойственны более слабые, но
контролируемые движения передних челюстей по
сравнению с простым укусом (Ferry-Graham et al.,
2008; Hernandez et al., 2009). Подобный способ
питания используют сборщики насекомых (Barel,
1983).

Захват пищи при помощи укуса может сопро-
вождаться интересными вариантами поведения,
способствующими увеличению эффективности
данного способа кормодобывания. Так, европей-
ские угри Anguilla anguilla способны вертеться во-
круг собственной оси, вцепившись зубами в
крупную жертву, и таким образом вырывать из
неe отдельные куски мяса (Meyer et al., 2018). Гу-
бан Choerodon anchorago для обработки твердой
добычи пользуется орудием: он использует ка-
мень как наковальню, разбивая об него раковины
моллюсков (Gibb, Ferry-Graham, 2005; Bernardi,
2012). Подобный вариант поведения описан для
бурого клыкастого Choerodon schoenleinii (Jones
et al., 2011), желтоголового Halichoeres garnoti
(Coyer, 1995) и шестиполосного Thalassoma hard-
wicke (Pasko, 2010) губанов. По мнению некото-
рых авторов (Gibb, Ferry-Graham, 2005; Bernardi,
2012), такая техника питания приобретена всеми
четырьмя видами губановых Labridae независимо
друг от друга

ИЗМЕНЧИВОСТЬ НАЧАЛЬНОГО
ЗАХВАТА ПИЩИ

У большинства исследованных Teleostei всасы-
вание отличается наличием генерализованного
(т.е. одинакового, стандартного), весьма жестко
отрегулированного механизма (Nyberg, 1971;
Liem, 1978; Day et al., 2015). Представители раз-
личных таксонов разделяют сходные временные
характеристики этапов этого процесса, относи-
тельно неизменные последовательности электро-
миографии сокращения мускулов и придержива-
ются устойчивой модели перемещений элемен-
тов черепа во время данного способа питания
(Lauder, Liem, 1981; Wainwright et al., 1989; Friel,
Wainwright, 1998; Alfaro et al., 2001). Гидродина-

мика захвата пищи при помощи всасывания вы-
соко консервативна (Rand, Lauder, 1981; Jacobs,
2018; Jacobs, Holzman, 2018). Определенные виды
Teleostei демонстрируют высокую изменчивость
морфологии головы, но обладают лишь малой ва-
риацией в выполнении всасывания. Причины
данного факта до сих пор до конца неясны (Car-
roll et al., 2004; Jacobs, 2018). У большинства гене-
рализованных представителей группы модель со-
кращения мускулов (Sanford, Lauder, 1990) при
всасывании характеризуется устойчивой очеред-
ностью начала их активности (Wainwright et al.,
1989; Grubich, 2001). В ранних исследованиях
считали, что эта модель не может быть модифи-
цирована (обратным контролем периферической
нервной системы) (Nyberg, 1971; Elshoud-Olden-
have, 1979). Однако затем было показано, что мо-
торная модель сокращения мускулов может ме-
няться в ответ на изменения условий питания
(Lauder, 1980; 1981; Rand, Lauder, 1981). В более
поздних работах появляются упоминания о вари-
ациях генерализованной модели кинематики че-
репа при всасывании у представителей Teleostei,
которые включают изменения амплитуды и вре-
мени движений элементов черепа (Janovetz, 2002,
2005; Westneat, 2006). Вариацию кинематики вса-
сывания демонстрируют сильно специализиро-
ванные виды, такие как рыба-игла Syngnathus lep-
torhynchus или рогатый тюрбо Pleuronichthys verti-
calis, что позволяет им значительно увеличить
силу этого процесса (Jacobs, 2018), а также неко-
торые другие продвинутые виды Teleostei (Lauder,
1985a). Выяснено, что у определенных представи-
телей степень расширения ротовой полости мо-
жет сильно меняться даже в одинаковых экспери-
ментальных условиях, например у тиляпии Asta-
totilapiu elegans. Кинематика движений костей
черепа отличается у одной и той же особи при
схватывании разных типов добычи – рыба могла
использовать или всасывание только при помо-
щи гиоида, или преимущественно за счет абдук-
ции суспензориумов (Aerts, 1990). Лием (Liem,
1979, 1980) обнаружил, что некоторые цихлиды
Cichlidae демонстрируют до восьми различных
моделей кинематики и электромиографии во вре-
мя питания. Также, вариация движений висце-
рального механизма в ходе всасывания на уровне
особи выявлена у большеротого окуня Micropterus
salmoides (Sanford, Wainwright, 2002) и вымпель-
ной пираньи Catoprion mento (Janovetz, 2005).

Некоторые виды Teleostei демонстрируют глу-
бокую перестройку строения splanchnocranium с
целью роста эффективности всасывания. По-
скольку производительность всасывания увели-
чивается с ростом скорости потока воды, входя-
щего в рот рыбе, определенные представители
формируют различного рода морфологические
адаптации для достижения этого эффекта. Так,
ножелка муравьед Orthosternarchus tamandua (Hil-
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ton, 2007), большая змеевидная игла-рыба En-
telurus aequoreus (Muller, Osse, 1984), обыкновен-
ная длиннорылая рыба-бабочка Forcipiger longiros-
tris (Motta, 1988) обладают чрезвычайно длинным
рылом, значительная протяженность которого
увеличивает скорость жидкости, поглощаемой
животным. Скорость потока воды во время вса-
сывания у рыб-игл Syngnathidae в 8 раз превыша-
ет таковую у генерализованных Teleostei (Jacobs,
2018). Кроме того, длинное и узкое рыло с ма-
леньким ртом не только увеличивает быстроту
схватывания корма, но и делает питание более се-
лективным (точным) (Branch, 1966). Оно также
позволяет достичь более низких показателей дав-
ления в ротовой полости, по сравнению с висце-
ральным аппаратом базальных форм (Bergert,
Wainwright, 1997). По мнению Якобса (Jacobs,
2018), наблюдаемое среди Teleostei морфологиче-
ское разнообразие механизмов всасывания может
быть обусловлено отличиями в скорости данного
процесса, поскольку рыбы используют различ-
ные стратегии для создания потока всасываемой
воды. Виды, обладающие высокой способностью
к всасыванию, осуществляют его быстро и с боль-
шой мощностью, а потому редко приближаются к
добыче быстро (имеют малый вклад броска тела)
и не нуждаются в варьировании работы и/или
строения splanchnocranium. В отличие от этого,
рыбы с низкой способностью к всасыванию будут
развивать широкий набор разнообразных морфо-
логических и/или функциональных механизмов,
увеличивающих успех поимки жертвы. Напри-
мер, использовать бросок тела, бросок челюстей,
вариацию объема воды, который они могут вса-
сывать, или применение силы (укуса) при изъя-
тии корма. Они демонстрируют изменчивость
скорости подхода к добыче, поэтому в процессе
питания у них будет присутствовать более значи-
тельная доля броска тела, чем у особей предыду-
щей категории (рыбы с высокой способностью к
всасыванию).

Бросок – более изменчивая форма захвата пи-
щи среди видов Teleostei, нежели всасывание
(Longo et al., 2016). Имеется много работ, описы-
вающих вариацию использования броска тела
и/или челюстей (Lauder, Liem, 1981; Ferry-Gra-
ham et al., 2001; Longo et al., 2016). Оказалось, что
модификация охоты броском – главный фактор,
лежащий в основе разнообразия стратегий ловли
добычи среди всасывающих рыб (Ferry et al., 2015;
Longo et al., 2016). Teleostei способны модулиро-
вать поведение броска, в частности, изменяя ско-
рость плавания, с которой они приближаются к
жертве (Day et al., 2015) или дистанцию, с которой
они начинают это движение. Быстрота выполне-
ния броска телом увеличивается при большем
расстоянии хищника от добычи (Tran et al., 2010).
Так, индо-тихоокеанский тарпон Megalops cypri-
noides способен создавать широкий набор вари-

антов скоростей подхода к жертве (Tran et al.,
2010). При более значительной скорости броска
представители Teleostei открывают рот, поднима-
ют neurocranium с большей амплитудой и сильнее
расширяют свою ротовую полость (Tran et al.,
2010). При захвате пищи броском быстрота за-
крывания рта важнее, чем скорость его открыва-
ния, по сравнению с таковыми при выполнении
всасывания (Lauder, Norton, 1980; Porter, Motta,
2004; Grubich et al., 2008). Ассортимент кинема-
тики движений черепа у различных форм Tele-
ostei, использующих бросок, уникален для каждо-
го вида (Gibb, 1997; Porter, Motta, 2004).

Как и бросок, укус – более изменчивая форма
захвата пищи, нежели всасывание. Сила укуса в
большой степени регулируется самим животным
и может сильно варьировать (Barel, 1983; Wain-
wright, Turingan, 1993). Модификация поведения
кусания может происходить на уровне особи: на-
пример, у петротиляпии Petrotilapia tridentiger
имеются несколько вариантов схватывания до-
бычи, основанных на укусе (Liem, 1980). При не-
которых формах укуса происходит сокращение
мускулов-антагонистов (например, m. adductor
mandibulae и m. sternohyoideus), а также асиммет-
ричная активность мышц splanchnocranium
(m. levator arcus palatini, m. dilatator operculi, m. ad-
ductor arcus palatini) (Liem, 1980). На уровне особи
варьирование укуса имеется и у некоторых пома-
центровых Pomacentridae, которые способны вы-
полнять быстрые укусы с малой амплитудой или
же медленные и силовые укусы (Olivier et al.,
2016). Мурены Muraenidae изменяют кинематику
движений аппарата питания во время начального
схватывания добычи в 5 раз больше, чем всасыва-
ющие виды Teleostei (Mehta, Wainwright, 2007).
Преимущественно использующий укус королев-
ский спинорог Balistes vetula способен изменять
модели сокращения мускулов черепа в соответ-
ствии с разными типами добычи и в процессе раз-
личных стадий процесса питания (Wainwright,
Turingan, 1993).

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ НЕСКОЛЬКИХ 
СПОСОБОВ ЗАХВАТА ПИЩИ

У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ TELEOSTEI

Исследования способности использования
одним и тем же видом Teleostei различных мето-
дов добычи пищи получили новые возможности
благодаря изучению специфики анатомии висце-
рального аппарата рыб (Grubich et al., 2008;
Schnell, Johnson, 2017). В ранних работах (Wain-
wright, 1999) присутствовала точка зрения, что для
разных способов кормодобывания характерны
исключительно разные признаки конструкции
механизма питания. Часто эти особенности вза-
имно исключают друг друга, ввиду чего строение
головы рыбы максимизирует исполнение одного
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метода кормодобывания в результате функцио-
нально зависимой потери другого способа схва-
тывания пищи. На многих уровнях строения ап-
парата питания черты, необходимые для созда-
ния силы и скорости, взаимно противоречат друг
другу. Часто в скелетно-мускульной системе из-
менение одного аспекта в выполнении опреде-
ленной операции приводит к сокращению эф-
фективности выполнения другой, морфологиче-
ски связанной с первым действием функции (Van
Damme et al., 2002; Pasi, Carrier, 2003; Schondube,
Del Rio, 2003). Наиболее явные различия про-
сматриваются в конструкции головы видов, ис-
пользующих укус, по сравнению с бросок-всасы-
вающими Teleostei. Так, увеличение специализа-
ции какой-либо структуры аппарата питания к
всасыванию характеризуется, соответственно,
одновременным уменьшением ее адаптации к
укусу, и наоборот (Barel, 1983; Ferry-Graham et al.,
2001). Имеются данные, что специализированные к
укусу формы имеют черты анатомии и работы аппа-
рата питания, диету и поведение, отличающие их от
видов рыб, использующих преимущественно вса-
сывание при ловле добычи (Alfaro et al., 2001). Не-
которые авторы (Westneat, 2004), на основе ана-
лиза строения лишь одного элемента черепа –
нижней челюсти – полагали, что сочетание спо-
собности к всасыванию и укусу в одном аппарате
питания невозможно, не принимая во внимание
конструкцию иных отделов висцерального меха-
низма.

Однако затем было обнаружено, что хотя укус
и всасывание могут входить между собой в функ-
циональный конфликт, они способны сочетаться
в определенной степени в одном аппарате пита-
ния и с определенной энергетической стоимо-
стью (Barel, 1983; Bouton et al., 1999; Sibbing,
Nagelkerke, 2001). Получены данные, что некото-
рые представители Teleostei, по-видимому, могут
эффективно комбинировать разные способы кор-
модобывания (Turingan, Wainwright, 1993; Janovetz,
2005), в том числе все три их категории – всасыва-
ние, бросок и укус (Janovetz, 2005; Jacobs, 2018). В
связи с этим, устройство их висцерального аппа-
рата может нести в различной степени выражен-
ные черты адаптации к этим методам начального
схватывания добычи, однако в большинстве слу-
чаев с преобладанием приспособлений к какому-
либо одному из них, который является ведущим
(Ferry-Graham et al., 2001; Frederich et al., 2008;
Tran et al., 2010). Последний обычно используют в
литературе для категоризации данного представи-
теля к определенной функциональной когорте –
всасывателей, кусателей или охотников броском
(Carroll et al., 2004; Eagderi, 2010).

Для исследования разнообразия вариантов за-
хвата добычи у особей Teleostei нами было ото-
брано несколько характерных представителей,
которые послужили “центрами кристаллизации”

для сравнительного описания упомянутой стадии
питания у ряда таксонов группы. Таким образом,
мы создавали ключевые точки, “сетку” для на-
копления данных об использовании различных
способов начального захвата пищи одной и той
же особью из Teleostei. Объектами нашего иссле-
дования были серебряная аравана Osteoglossum bi-
cirrhosum, семга Salmo salar, белый толстолобик
Hypophthalmichthys molitrix и рубиново-пепельная
рыба-попугай Scarus rubroviolaceus. Анатомирова-
ние головы этих четырех представителей позво-
лило получить новые данные об используемых
ими способах захвата добычи.

Серебряная аравана. Полученные новые анато-
мические данные свидетельствуют, что во время
ловли корма серебряная аравана использует схва-
тывающий укус (в качестве ведущего метода) и
бросок тела (Громова и др., 2017). Ее длинная,
грацильная нижняя челюсть выполняет быструю,
но несиловую аддукцию, не имеет развитых коро-
нарного и ретроартикулярного отростков. Строе-
ние maxillare и praemaxillare свидетельствует об
адаптации к высокоскоростному захвату мелкой
ускользающей добычи (рис. 4а). Конструкция ап-
парата питания серебряной араваны указывает,
что использование ею всасывания для схватыва-
ния пищи минимально. В связи с этим мы можем
поместить данного представителя в группу спе-
циализированных видов Teleostei, находящихся в
крайнем положении на шкале континуума “бро-
сок-всасывание” (см. выше). У серебряной арава-
ны pr. basipterygoideus служит частью “замочного
механизма”, блокирующего излишнее приведе-
ние суспензориума в медиальном направлении,
словно “ключ” вставляясь в полость “замка” en-
topterygoideum. Таким образом, у серебряной ара-
ваны даже во время сжатия ротовая полость все-
гда содержит определенный фиксированный
“несжимаемый” объем пространства, что невы-
годно для всасывания, поскольку эффективность
всасывания тем больше, чем сильнее изначально
сжата полость, которая будет расширяться в даль-
нейшем. Всасывание корма предполагает стрем-
ление к ограничению количества воды, затягива-
емой в рот рыбы вместе с добычей. Схватывание
добычи у араваны отличается слабой направлен-
ностью: бросок челюстей, как и полость вторич-
ных передних челюстей, отсутствуют. Скорост-
ная и несиловая стратегия охоты рыбы эффектив-
на благодаря тому, что добыча в основном
схватывается араваной с поверхности воды или из
ее верхних слоев (а также в воздушной среде), по-
этому в ротовую полость животного устремляется
небольшое количество жидкости и в большом ко-
личестве захватывается воздух. Из-за высокоам-
плитудных движений составляющих аппарата
питания поддержание разницы градиентов давле-
ния между ротовой и оперкулярной полостями
затруднено. Сокращение расстояния до пищево-
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го объекта осуществляется при помощи примене-
ния броска тела.

Семга. Исследование морфологии аппарата
питания семги Salmo salar (Громова, Махотин,
2016) позволило нам получить новые подробно-
сти использования ею нескольких вариантов
начального схватывания добычи – укус (в каче-
стве ведущего метода), всасывание и бросок тела.
Согласно строению сравнительно длинной ниж-
ней челюсти и конструкции maxillare и praemaxil-
lare, укус передних челюстей семги отнесен нами
в категорию традиционного (рис. 4б). Известно
(Muller, Osse, 1984), что лососи Salmo при пита-
нии чаще всего используют способ медленного,
по сравнению со скоростью всасывания видов,
обладающих выдвижимым максиллярным аппа-
ратом, всасывания, совмещенного с броском те-
ла. Установлено, что силу всасывания у лососей
Salmo в основном создает опускание вниз аппара-
та гиоида в ротовой полости (Lauder, 1979). Про-
веденный нами анализ устройства черепа семги
позволяет также отметить в этом процессе значе-
ние отведения суспензориумов. Меньшую роль в
формировании отрицательного давления выпол-
няет жаберная крышка (Громова, Махотин, 2016).
По сравнению с серебряной араваной, maxillare
семги свойственна малая степень подвижности в
вентральном отделе, которая вносит небольшой
вклад в увеличение эффективности всасывания
добычи (рис. 4б). Таким образом, семга может
применять все три основных метода кормодобы-
вания – всасывание, укус и бросок, как микижа
Salmo gairdneri (Lauder, 1979) и вымпельная пира-
нья Catoprion mento (Janovetz, 2005).

Белый толстолобик. Результаты анатомирова-
ния особей данного вида (Gromova, Makhotin,
2018; Махотин, Громова, 2019) свидетельствуют в
пользу применения белым толстолобиком в ходе
питания метода пульсирующей всасывательной
фильтрации (в качестве ведущего метода) на базе
тупикового отсеивания “наоборот”, который
конвергентно имеет сходство со способом добы-
чи пищи китовой акулы Rhincodon typus (Махо-
тин, Громова, 2019). Высокий коронарный отро-
сток нижней челюсти служит для ограничения
просвета ротового отверстия с боков, формируя
гидродинамически выгодный для всасывания
“герметичный туннель” округлого рта (рис. 5а).
Такая конструкция нижней челюсти позволяет
использовать в процессе питания элементы брос-
ка тела, как и у атлантической сельди (Махотин,
Громова, 2019). У белого толстолобика уменьше-
ние степени протракции praemaxillare свидетель-
ствует об отсутствии использования точечного
направленного всасывания отдельных пищевых
объектов в связи с переходом к неизбирательной
микрофагии (рис. 5а) (Gromova, Makhotin, 2018).

Высокая скорость всасывания (прогонки по-
тока воды через фильтрующие элементы) не под-
ходит для тупикового отсеивания толстолобика
(Махотин, Громова, 2019). Несмотря на много-
численные морфологические адаптации к увели-
чению эффективности всасывания, внутреннее
пространство головы белого толстолобика значи-
тельно сокращено за счет находящихся в нем
крупногабаритных структур, что замедляет про-
цесс всасывания. В связи с этим, внутреннее про-
странство головы толстолобика сильно сужено и
весьма далеко от гидродинамически выгодного
для всасывания “цилиндра”. По-видимому, для
белого толстолобика характерно сравнительно
медленное всасывание. Оно не сверхобъемно и
молниеносно, как, например, у удильщика рога-
того фонаря Centrophryne spinulosa (Pietsch, 1972).

Рубиново-пепельная рыба-попугай. Использует
разгрызающий (дробящий) укус (в качестве ос-
новного метода). Участие в силовом укусе кормо-
вого субстрата maxillare поддерживается массив-
ной, разросшейся аддукторной мускулатурой
(m. adductor mandibulae) (рис. 5б) (Громова, Ма-
хотин, 2020). Значительная мощность укуса у ру-
биново-пепельной рыбы-попугая обусловлена
увеличением склонности к дурофагии (Mehta,
2009). В природе для представителей рода Scarus,
в частности для голубой рыбы-попугая Scarus coe-
ruleus (Watson, 2013), описано “веяние”, представ-
ляющее собой, по сути, “всасывание наоборот” –
выбрасывание изо рта струи воды. Использова-
ние данного поведения предполагает изначаль-
ное всасывание жидкости в ротовую и оперкуляр-
ную полости. На основании новых полученных
нами анатомических данных (Громова, Махотин,
2019) предполагается наличие всасывания у руби-
ново-пепельной рыбы-попугая. Такой же точки
зрения относительно данного вида придержива-
ются и некоторые авторы, в частности Клементс
и Беллвуд (Clements, Bellwood, 1988). Использо-
вание всасывания в полевых условиях отмечено у
ряда видов семейства попугаевых Scaridae – голу-
бой рыбы-попугая Scarus coeruleus (Longley, Hil-
debrand, 1941; Bruggemann et al., 1994), разноцвет-
ного попугая Chlorurus sordidus (Chen, 2002) и дру-
гих представителей родов Scarus и Sparisoma
(Kaufman, 1983).

В суспезориуме рубиново-пепельной рыбы-
попугая и белого толстолобика обнаружены ранее
не описанные области внутреннего кинетизма.
Потому всасывание у них может осуществляться
при помощи работы механизма внутренней ад-
дукции (Махотин, Громова, 2022) – сжатия внут-
реннего пространства головы рыбы, которое
предшествует всасыванию. В обоих случаях (у ру-
биново-пепельной рыбы-попугая (Громова, Ма-
хотин, 2020) и белого толстолобика (Махотин,
Громова, 2019)) внутренняя подвижность (аддук-
ция) широких костных блоков суспензориума
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Рис. 4. Голова (вид сбоку) серебряной араваны Osteoglossum bicirrhosum (а) и семги Salmo salar (б). A1 – portio A1 m. ad-
ductor mandibulae, A2 – portio A2 m. adductor mandibulae, ant – antorbitale, cet – сartilago ethmoideum (хрящ этмоидного
отдела), clp – cartilago laterale palatinum (хрящевой латеральный вырост os palatinum), cp – autopalatinum, do – m. dila-
tator operculi, eth – ectoethmoideum, f – frontale, io – interoperculum, lac – lacrimale, lap – m. levator arcus palatini, lc –
lobus coriaceus os interoperculum, lep – lig. ethmopalatinum, ms – membrana suspensoria, mx – maxillare, o – operculum, ob – or-
bitosphenoideum, pp – pinna pectoralis, prmx – premaxillare, prop – preoperculum, pt – pteroticum, ptt – posttemporale, so – sub-
operculum, spmx – supramaxillare.
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Рис. 5. Голова (вид сбоку) белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix (а) и рубиново-пепельной рыбы-попугая
Scarus rubroviolaceus (б). A1a + A2 – portio A1a + A2 m. adductor mandibulae, A1б2 – portio A1б № 2 m. adductor mandib-
ulae, am – m. adductor mandibulae, ar – articulare, cl – cleithrum, do – m. dilatator operculi, d – dentale, ep – epioticum, exs –
extrascapulare, lo – m. levator operculi, mes – mesethmoideum, or – orbitale, ptt – posttemporale, scl – supraclethrum.
Остальные обозначения, как на рис. 4.
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обеспечивается сокращением гипертрофирован-
ного m. adductor arcus palatini и способствует уве-
личению эффективности всасывания. По-види-
мому, для рубиново-пепельной рыбы-попугая ха-
рактерно сравнительно медленное всасывание
из-за малого объема ротовой и оперкулярной по-
лостей, заполненных развитым аппаратом гло-
точных челюстей. Большая скорость начального
изъятия корма путем всасывания для рыбы-попу-
гая не столь важна, как для высокообъемных мгно-
венно всасывающих хищников-засадчиков – кло-
уновых удильщиков Antennariidae (Wainwright,
1999) или звездочетовых Uranoscopidae (Atz, 1952;
Vilasri, 2013). Мы согласны с мнением Барела
(Barel, 1983), что, вероятно, эффективность вса-
сывания корма у специализированного разгрыза-
юще-кусающего рубиново-пепельной рыбы-по-
пугая ниже, чем у специализирующихся на вса-
сывании видов Teleostei.

Разгрызающий укус в сочетании с всасывани-
ем также используют некоторые виды иглобрю-
хообразных Tetraodontiformes, хотя в литературе
их рассматривают в качестве специализирующих-
ся на укусе, как, в частности, королевский спино-
рог Balistes vetula (см. выше). Эти формы поведе-
ния начального схватывания корма применяются
рыбой при кормлении различными типами добы-
чи (Turingan, Wainwright, 1993). Лабораторные на-
блюдения авторов (Wainwright, Turingan, 1993)
показывают, что королевский спинорог Balistes
vetula имеет такой же успех в ловле ускользающей
добычи, как и виды, обладающие ртом такого же
размера и считающиеся сильно всасывающими
(солнечный окунь Lepomis macrochirus). Специа-
лизирующаяся на разгрызающем укусе пиранья
паку Piaractus также в большой степени использу-
ет всасывание (Janovetz, 2002). Обладание внут-
ричелюстным суставом не препятствует возмож-
ности всасывания у целующегося гурами Helosto-
ma temmincki (Liem, 1967).

Таким образом, устройство splanchnocranium
серебряной араваны и рубиново-пепельной рыбы-
попугая представляют собой две крайние точки в
ряду спектра кусающих форм Teleostei – вариант
длинных грацильных челюстей для использования
схватывающего укуса и пример монолитных корот-
ких робустных челюстей, адаптированных к созда-
нию дробящего укуса (рис. 4a, 5б). Семга занима-
ет промежуточную позицию в данном континуу-
ме. Отсутствие или снижение подвижности
вторичной верхней челюсти обычно свидетель-
ствует о стремлении к созданию более прочного
укуса добычи, что справедливо в отношении се-
ребряной араваны, семги и рубиново-пепельной
рыбы-попугая (рис. 4а, 4б, 5б).

Подтверждение обнаруженных нами данных
можно найти в литературе. У спектра видов Tele-
ostei встречается сочетание разновидностей двух

основных способов питания: 1) схватывающего
укуса и всасывания, как у глазчатого макрогнатуса
Macrognathus aculeatus (Travers, 1984), европейского
угря Anguilla anguilla (Eagderi, 2010; Meyer et al.,
2018); 2) традиционного укуса и всасывания, на-
пример, у генерализованных видов пираний Ser-
rasalminae (Janovetz, 2005), у гимнота Gymnotus,
электрического угря Electrophorus (Gosline, 1973),
умбры Umbra limi (Dineen, Stokely, 1954); 3) разгры-
зающего укуса и всасывания, как у американского
хиломикта Chilomycterus schoepfi (Wainwright et al.,
1995); 4) всасывания и соскребания, например,
у бычка-скалолаза Нополи Sicyopterus stimpsoni
(Cullen et al., 2013), кольчужных сомов Loricariidae
(Schaefer, Lauder, 1986; Adriaens, 2003; Geerinckx
et al., 2007). Распространенный вариант – сочета-
ние всасывания с броском челюстей, как у рога-
того тюрбо Pleuronichthys verticalis (Gibb, 1995), ке-
фалевых Mugilidae (Ghasemzadeh, 2016), многих
опахообразных Lampridiformes (Olney et al., 1993).
Специализированный способ питания, обозначен-
ный авторами как “бросок-укус”, используют не-
которые быстроходные хищники – королевская
макрель Scomberomorus cavalla (Ferguson, 2014), ваху
Acanthocybium solandri и луфарь Pomatomus saltatrix
(Grubich et al., 2008). Висцеральный аппарат не-
которых “полифункциональных” форм совмещает
в себе способности к нескольким разновидностям
укуса (простой укус, соскребание) и всасыванию,
в частности, петротиляпии Petrotilapia tridentiger
(Liem, 1980), или двум видам броска (бросок голо-
вы и тела) и схватывающему укусу, как у рыб-ме-
чей Xiphiidae (Cancino, Burgos, 2009; Habegger,
2014). Обыкновенная длиннорылая рыба-бабочка
Forcipiger longirostris захватывает пищу при помо-
щи всасывания в сочетании с броском челюстей и
тела (Motta, 1988; Ferry-Graham et al., 2001).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Костно-мускульная система черепа Teleostei
демонстрирует обширную адаптацию к изменяю-
щимся условиям окружающей среды и выполняет
широкий спектр поставленных задач. Выполне-
ние нового способа схватывания корма у Teleostei
в основном – результат модификации анатомии
аппарата питания вида. Сочетание различных
морфологических приспособлений в элементах
черепа и мускулатуре splanchnocranium к не-
скольким методам кормодобывания позволяет
животному использовать новые функциональные
возможности висцерального аппарата и расши-
рить свою кормовую базу. Таким образом, разви-
тие определенных анатомических модификаций,
увеличивающих выполнение укуса, необязатель-
но подразумевает сокращение способности при-
обретения корма иным способом, например вса-
сыванием. В связи с этим, хотя оптимальное
строение аппарата питания для особи, использу-
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ющей укус или всасывание, разное, однако неко-
торые структурные адаптации для выполнения
укуса не входят в компромисс с применением
всасывания. Использование одним животным
нескольких методов питания свидетельствует о
полифункциональности его аппарата кормодо-
бывания, в котором может меняться доминирова-
ние той или иной из костно-мускульных систем
головы. Для многих представителей характерно
применение нескольких способов увеличения и
уменьшения пространства в пределах висцераль-
ного аппарата. В настоящей работе представлен
анализ новых данных анатомии представителей
Teleostei с тремя разновидностями укуса для за-
хвата добычи – схватывающим (серебряная ара-
вана), традиционным (семга) и разгрызающим
(рубиново-пепельная рыба-попугай). Изучение
морфологии белого толстолобика внесло суще-
ственные уточнения  и дополнения в  характери-
стику его питания и позволило выявить  новые
особенности кормодобывания этого представи-
теля (в частности, “пульсирующий” характер
фильтрации). Таким образом, результат деятель-
ности висцерального аппарата у Teleostei является
следствием сложного и многокомпонентного
процесса (в частности, единовременного сокра-
щения ряда мускулов) и часто бывает не столь од-
нозначен, как это принималось в ранних работах.
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Diversity Methods of the Strike Teleostei in Connection
with Morphology Their Jaw Apparatus (Review)
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The paper provides a review features of the strike Teleostei methods – suction, ram and bite, in different rep-
resentatives at the definitive stage of development with characteristic morphology traits their feeding appara-
tus at qualitative level. In the paper we describe new traits of construction jaw apparatus some Teleostei species,
those testifie in favour application them several methods of the strike separately or at a time during feeding.
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