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Внутреннее строение гетерострак во многом определяет решение воп­
роса о происхождении циклостомной (миксины) и гнатостомной ветвей 
позвоночных. Между тем фактический материал по анатомии гетерострак 
немногочислен, а его интерпретация неоднозначна. Это имеет следствием 
разнообразие филогенетических построений, рассматривающих гетеро­
страк в качестве: 1) ветви бесчелюстных, не давшей потомков (1_4, 9), 
2) предков миксин (5, 6), 3) исходной группы для челюстноротых (’, 8).

В объяснении внутренних структур гетерострак наибольшие разно­
гласия вызывает ростро-назальная область. Как полагает Э. Стеншё (5, 6), 
дорсальная часть ростра гетерострак имеет краниальное происхождение 
(этмоид), как у миксин. Это — одна из основных причин включения ге­
терострак в миксиноидную группу бесчелюстных, противопоставляемую 
цефаласпидоморфной. Ростр последних имеет висцеральное происхожде­
ние. Развивая мысль о принадлежности гетерострак к миксиноидной груп­
пе, Э. Стеншё предполагает существование у них преназального синуса, 
гомологичного носовой трубке миксин. Синус должен располагаться над 
ротовой полостью и отделяться от нее гипотетической палатосубназальной 
пластинкой, образованной слиянием эпитрематических частей преманди- 
булярных висцеральных дуг. Как и у миксин, использующих носовую 
трубку для дыхания, синус должен открываться на переднем конце го­
ловы назо-гипофизарным отверстием и соединяться с глоткой посредством 
ductus naso-pharyngeus.

Существование у гетерострак преназального синуса и палатосубна­
зальной пластинки весьма спорно. Как показали Л. Тарло (8) и А. Гейнц 
(9), такому допущению противоречит отсутствие места для этих структур 
между восходящей пластинкой ростра и оральными пластинками, от­
сутствие следов палатосубназальной пластинки и несоответствие между 
непарностью синуса и двураздельной формой ноздри.

Изложенные выводы основаны преимущественно на морфологии пте- 
распид и циатаспид. Нами исследована ростро-назальная область амфиас- 
пид (отряд Amphiaspidiformes, ранний девон Сибири). Особый интерес 
представляет ее строение у форм с преспиракулярными отверстиями и у 
форм с ротовой трубкой.

В результате тщательной препаровки орбитальной области praespi- 
racula обнаружены у семи родов амфиаспид. Они расположены на 
дорсальной стороне панциря латерально от орбит и имеют довольно круп­
ные размеры. Их описание опубликовано ранее С0,'1). Присутствие 
praespiracula означает, что гетеростраки обладали нормально функциони­
рующими преспиракулярными жаберными мешками, что первой дугой, 
несущей жабры (заднюю полужабру), являлась премандибулярная дута 
и что ротовая полость представляла собой только инвагинацию стомодеу- 
ма и не включала премандибулярное жаберное отделение. Этими чертами 
амфиаспиды сходны с остеостраками, что свидетельствует о значительно 
меньшем дивергентном разрыве между ними и гетеростраками, чем это 
предполагает дифилетическая гипотеза. Как явствует из по-
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яожения преспиракулярных отверстий, премандибулярные висцераль­
ные дуги амфиаспид участвовали в формировании дорсальной 
части ростра и должны были сливаться с латеральной областью 
этмоида. В этом отношении поведение премандибулярных дуг амфи­
аспид совершенно отлично от характерного для циклостом. На границе 
висцеральной и краниальной части скелета головы циклостом ле­
жит наружное отверстие назо-гипофизарной полости (= экстрацефали- 
ческое пространство, по Э. Стеншё), дорсальное у цэфаласпидоморф, 
терминальное или субтерминальное у миксин, в зависимости от сте­

Рис. I. Схема преобразований ольфакторных ор­
ганов в эволюции циклостом (слева) и гпатостом 
(справа); 1 — строение ольфакторного органа ан- 
цестралыюй группы, 2 — доспециализационная 
стадия в развитии циклостом (назо-гипофизарный 
мешок не сдвинут назад и открывается терми­
нально), 3—носовой орган миксин, 4— цефала- 
спидоморфный тип носового органа (цефаласпи- 
ды, апаспиды, миноги), 5 — строение носового ор­
гана на ранних стадиях эволюпии гпатостом и v 
гетерострак типа Olbiaspis, 6 — циклостомный 
аппарат у гетерострак (Hibernaspis), 7 — гнато- 
., ; стомы

пени разрастания постгипо­
физарной складки. На дор­
сальной стороне гетерострак 
такое отверстие отсутствует. 
Материал по амфиаеггидам 
показывает, что, по крайней 
мере у форм с praespiracula, 
его не было вообще. Это до­
казывается положением носо­
вых капсул, не сливающихся 
впереди в общий носовой ход, 
а расходящихся антеролате- 
рально (Olbiaspis). Кроме то­
го. образование преназалыю- 
го синуса, а следовательно, и 
назо-гипофизарного отвер­
стия невозможно морфогене- 
тически, поскольку эпитрема- 
тические части висцеральных 
дуг, формирующие, по схеме 
Э. Стеншё, дно синуса, ис­
пользовались у амфиаспид в 
дорсальной части ростра.

Морфология переднего 
конца головы гетерострак с 
praespiracula обусловливает 
принципиальные различия
между ними и миксинами в 

механизме дыхания. Последний является важнейшей чертой морфо-физи­
ческой характеристики миксин. Его специфика такова: вся необходимая 
для дыхания вода поступает через непарную ноздрю в своеобразную носо­
вую трубку, откуда по ductus naso-pharyngeus идет в глотку и движениями 
велюма отгоняется к жаберным мешкам, омыв которые, выбрасывается че­
рез жаберные отверстия. У гетерострак с praespiracula вода для дыхания 
втягивалась через них непосредственно в ротовую полость, откуда посту­
пала в глотку, к жаберным мешкам, и затем выбрасывалась через задние 
бранхиальные отверстия. Этот механизм дыхания весьма близок к суще­
ствующему у скатов, сходных с амфиаспидами относительными размерами 
спиракулярных отверстий и их положением над постеро-латеральными уг­
лами ротовой полости.

Приведенные данные по анатомии амфиаспид с praespiracula свидетель­
ствуют об отсутствии у них пазо-гипофизарного отверстия. Это означает, 
что в их онтогенезе не было разрастания ностгппофизарной складки, т. е. 
он проходил не по тину цпклостом.

Сходство с циклостомами имеют ольфакторные органы амфиаспид с ро­
товой трубкой. Носовые капсулы найдены у Hibernaspis (“). Они неве­
лики, помещаются у переднего конца головы между орбитами, впереди 
соединяются в короткий, узкий носовой ход (рис. 1,6). В работах Э. Стен­
шё (5, 6) ротовая трубка амфиаспид интерпретируется как крайняя степень 
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развития преназального синуса, функционально заместившего ротовое от­
верстие. Однако, если допустить, что такое замещение происходило, то 
возникшая структура была бы принципиально другой, сравнительно с су­
ществующей в ростральной области у миксин. Развивая миксиноидный ва­
риант, можно предположить, что носовой ход Hibernaspis отделялся от 
ротовой полости (как у миксин). Но эти маловероятно, так как малые раз­
меры делают его непригодным для снабжения бранхиальной системы во­
дой. Поэтому нет оснований считать, что он соединялся с глоткой. Как и 
в предыдущем случае, здесь трудно говорить о специализации в микси- 
ноидном направлении.

Положение, наблюдаемое у Hibernaspis, может иметь, невидимому, два 
объяснения. 1) Развитие переднего конца головы остановилось на одной 
из начальных стадий онтогенеза цефаласпидоморф, а именно, на стадии, 
когда ноздря еще не заняла дорсальное положение и открывается терми­
нально. В этом случае носовой ход и капсулы Hibernaspis могут соответ­
ствовать назо-гипофизарному мешку цефаласпидоморф. Но это допуще­
ние требует дополнительных гипотетических построений, касающихся 
дальнейших преобразований постгипофизарной складки и гомологизации 
ольфакторного органа Hibernaspis и цефаласпидоморф. В частности, сомни­
тельна связь носовой полости Hibernaspis с гипофизом. 2) Более вероятно, 
что у Hibernaspis развитие ольфакторного аппарата остановилось на ста­
дии, когда носовые капсулы слились в общий ход, но связь с гипофизом 
еще не осуществилась. Возможность подобной стадии подтверждается дан­
ными по эмбриогенезу циклостом (12). В этом случае организация ольфак­
торного органа рассматриваемых гетерострак занимает промежуточное 
положение между ранними стадиями развития примитивных цефала­
спидоморф (общий носовой ход) и гнатостом (отсутствие связи с ги­
пофизом) .

Таким образом, ростро-назальная область амфиаспид не дает оснований 
для вывода о существовании у них микоиноидной специализации. Послед­
ней противоречит присутствие висцеральных составляющих в дорсальной 
части ростра и морфология ольфакторного органа. Этот вывод согласуется 
с мнением, полученным по циатаспидам и птераспидам, о невозможности 
включения гетерострак в миксиноидцую линию развитых позвоноч­
ных (1_4, 8, 9).

Материал по амфиаспидам свидетельствует о существовании у гетеро­
страк двух основных типов ольфакторных органов: в первом носовые кап­
сулы сливаются в общий ход, во втором — не сливаются. Поэтому следует 
подчеркнуть, что разделение бесчелюстных на классы Monorhina и Diplor- 
hina, основанное на строении носового органа, неправомочно, на что уже 
указывали А. Н. Северцов (12) и Э. Стеншё (6), исходя из, эмбриогенеза го­
ловы современных циклостом.

Нами сделана попытка установить место ольфакторных органов 
гетерострак в эволюции обонятельного аппарата позвоночных (рис. 1). 
В качестве исходного представляется аппарат в виде двух неглубоких но­
совых мешков на переднем конце головы. Такое строение делает возмож­
ным как дальнейшее слияние мешков (линия циклостом), так и их раздви­
гание (линия гнатостом). В эволюции циклостом, по-видимому, имеет ме­
сто стадия, на которой назо-гипофизарный мешок открывается терминаль­
но. Дальнейшее развитие идет дивергентно: у цефаласпидоморф — путем 
формирования висцерального ростра, у миксин — путем разрастания этмо- 
идной области. Строение ольфакторных органов древнейших гнатостом) 
представляется таким же, как у гетерострак типа Olbiaspis. Последующая 
эволюция носового аппарата гнатостом направлена к большему раздвига­
нию капсул. Вместе с тем у части гетерострак имело место слияние носо­
вых капсул, осуществлявшееся параллельно циклостомной линии разви­
тия позвоночных. Строение носового органа таких гетерострак, видимо, 
соответствует начальному этапу его формирования у циклостом, предшест­
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вующему специализации как в цефаласпидоморфном, так и в миксиноид- 
пом направлении.

Итак, новые находки показывают, что нижнедевонские гетеростраки 
не обладали устойчивым планом строения (ольфакторные органы, бран­
хиальная система). Это говорит о значительной примитивности древней­
ших групп, дающей возможности для эволюции в направлении как 
гнатостомности, так и циклостомности. Не имея возможности останав­
ливаться здесь на проблеме происхождения челюстноротых, отметим 
лишь сходство их примитивных представителей, акуловых рыб, с гете- 
ростраками в дыхательной системе (жаберные мешки) и положении нозд­
рей на вентральной стороне ростра (у остальных рыб они обычно откры­
ваются по бокам головы). В комплексе с другими архаичными чертами в 
строепип эласмобранхий — крупными spiracula, остатками плакоидных че­
шуи — эти признаки могут расцениваться как унаследованные от древ­
нейших гетерострак, развивавшихся в сторону расчленения жаберных 
ДУГ.
Палеонтологический институт Поступило
Академии наук СССР 4 II 1972
Москва
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