
ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2011, № 5, с. 89–93

89

Присутствие костнощитковых бесчелюстных
(Osteostraci) в ископаемой фауне позвоночных си'
лура и нижнего девона архипелага Северная Земля
было отмечено геологами уже во время сбора мате'
риалов экcпедициями 1978–1979 гг. (Afanassieva,
1999). Однако первые описания новых форм остео'
страков были сделаны лишь в конце прошлого века
(Mark'Kurik, Janvier, 1995; Афанасьева, Каратаюте'
Талимаа, 1998; Afanassieva, 2000).

При описании Ungulaspis arctoa Afanassieva et
Karataj t 'Talimaa, 1998 из отложений северозе'
мельской свиты нижнего девона о. Октябрьской Ре'
волюции (Афанасьева, Каратаюте'Талимаа, 1998;
Afanassieva, 1999) было указано, что голотип пред'
ставляет собой отпечаток дорсальной стороны го'
ловного щита и части туловища животного с фраг'
ментами экзо' и эндоскелета различной сохранно'
сти. Соответственно, скульптура головного щита и
туловищных чешуй голотипа отпечатана на породе,
где расположены также разноразмерные фрагмен'
ты его экзоскелета, наблюдаемые с внутренней сто'
роны панциря. Для изучения строения покровов
Ungulaspis arctoa, в том числе в СЭМ, были взяты
мелкие фрагменты экзоскелета, полученные в ре'
зультате механического препарирования голотипа.
На основании полученных данных была сделана ре'
конструкция строения дорсальной стороны эк'
зоскелета головного щита этого вида (рис. 1, а; Afa'
nassieva, 1999, рис. 2).

Благодаря совместному проекту между Литов'
ской и Российской академиями наук по изучению
бесчелюстных позвоночных из палеозойских отло'
жений северной части Восточно'Европейской
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платформы, у автора появилась возможность более
тщательно исследовать головной щит и чешуи у го'
лотипа Ungulaspis arctoa. Дополнительное изучение
голотипа позволило установить, что его наружный
скелет имеет гораздо более сложное строение.

Было установлено, что для Ungulaspis arctoa ха'
рактерна скульптура генерализованного типа (табл.
XII, фиг. 1, 2, см. вклейку): многочисленные мелкие
более или менее удлиненные бугорки на тессерах
головного щита и узкие валики на туловищных че'
шуях (Афанасьева, Каратаюте'Талимаа, 1998; Afa'
nassieva, 1999). Форма бугорков на поверхности эк'
зоскелета меняется с округлой на удлиненную при
переходе от головного щита к туловищному отделу.
Бугорки могут быть соединены дентиновыми ана'
стомозами (Афанасьева, 2004). Удлиненные бугор'
ки и валики иногда разветвляются. Исследование в
СЭМ показало, что для бугорков характерна тонкая
исчерченность поверхности (табл. XII, фиг. 3; Afa'
nassieva, 2004b, рис. 1E, 1F). Бугорки сложены кле'
точной костной тканью, постепенно переходящей в
их верхней части в дентиноидную ткань, пронизан'
ную тонкими канальцами. Между бугорками от'
крываются устья каналов сосудистого сплетения.
Поровые поля или перфорированные септы в твер'
дых покровах не обнаружены.

В экзоскелете головного щита Ungulaspis arctoa
хорошо идентифицируются тессеры, разделенные
промежутками, занимаемыми циркумареальными
каналами полигональной сети. В некоторых частях
щита, приблизительно на границе среднего и ба'
зального слоев, сохранились развитые радиальные
каналы (табл. XII, фиг. 4). На сломе бугорков, в их
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основании, имеются относительно большие поло'
сти, интерпретируемые как базальные. Восходящие
каналы нижнего сосудистого сплетения местами
пронизывают хорошо развитый базальный слой. 

Дополнительное исследование наружного ске'
лета головного щита голотипа Ungulaspis arctoa поз'
волило установить, что на поверхности тессер при'
сутствует сложная дентиновая структура, имеющая
вид объемной сети с относительно крупными пора'
ми и залегающая на бугорках первой генерации
дентина (табл. XII, фиг. 5–8; рис. 1, б). Поверхность
дентиновой сети блестящая. Диаметр пор может до'
вольно значительно колебаться, поры расположены
не упорядоченно. На исследованном нами фраг'
менте щита диаметр отверстий этой сети составляет
30–60 мкм, толщина структуры 20–100 мкм.

Подобное строение твердых покровов указывает
на то, что при формировании наружного скелета
мелкие бугорки образовывались первыми (дентин
первой генерации), позднее над ними закладыва'
лась дентиновая сеть (дентин второй генерации).
Таким образом, для Ungulaspis arctoa доказано су'
ществование двух генераций дентина в твердых по'

кровах, т.е. возможность надставочного (суперпо'
зиционного) роста при образовании экзоскелета.

Существование феномена суперпозиционного
роста в твердых покровах остеостраков было отме'
чено Т. Эрвигом (Ørvig, 1951) впервые на материале
из нижнего девона Шпицбергена. Он привел изоб'
ражение шлифа вертикального сечения экзоскелета
Cephalaspis sp. (там же, рис. 11В) с вертикальным
расположением двух генераций бугорков. В работе
отмечено, что периодическое образование новых
твердых тканей на внешней поверхности экзоске'
летных элементов обнаружено у многих острако'
дерм и рыб.

Г. Венгше в своей монографии по остеостракам
Шпицбергена (Wängsjö, 1952) специально останав'
ливается на проблеме вторичного роста экзоскелета
у остеостраков и, в частности, обсуждает существо'
вание надставочного способа формирования слож'
ных (составных) дентиновых бугорков у Tegaspis
kolleri (Stensiö, 1927). Он пришел к выводу, что су'
перпозиционный рост (“appositional growth”, по
Венгше) бугорков, а, следовательно, и экзоскелета в
целом, очень редок в этой группе древних позво'
ночных.
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Рис. 1. Трехмерная схема строения экзоскелета дорсальной стороны щита Ungulaspis arctoa Afanassieva et Karataj t '
Talimaa, 1998: а – стадия развития экзоскелета с генерацией первичных дентиновых бугорков (по: Afanassieva, 1999, с
изменениями); б – стадия развития экзоскелета со вторичной дентиновой сетью. Обозначения: asc – восходящий со'
судистый канал; avc – отверстие сосудистого канала; bc – базальная камера; bl – базальный слой; D1 – дентин первой
генерации; D2 – дентин последующей генерации; dc – дентиновые канальцы; rad – радиальные каналы; sl – поверх'
ностный слой; t – бугорок на поверхности тессеры.
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В. Гросс (Gross, 1961) подробно описал строение
экзоскелета с двумя генерациями мезодентина на
мелких изолированных фрагментах панциря остео'
страка из нижнедевонских отложений северной ча'
сти Германии. Скульптура этой формы, по его мне'
нию (Gross, 1961, с. 109–110, 146), сходна с таковой
Cephalaspis excellens Wängsjö, 1952 [= Zenaspis excel'
lens (Wängsjö)]. Он отнес эти остатки к Zenaspis? sp.
indet., и предложил возможную схему образования
подобной скульптуры с упорядоченными порами
на поверхности наружного скелета (Gross, 1961,
рис. 17). Сравнительно недавно мелкие изолиро'
ванные фрагменты экзоскелета остеостраков со
сходной скульптурой и, возможно, типом роста бы'
ли подробно описаны Дж. Фергоссеном (Vergoos'
sen, 2002, 2004) из верхнего силура Швеции. Фер'
госсен отнес часть фрагментов к Hemicyclaspis sp.
indet. (hemicyclaspid), другую часть – к Zenaspis? sp.
indet. (zenaspid? sensu Gross, 1961).

Существование дентиновых структур различно'
го типа – дискретных бугорков и слитной сети – в
экзоскелете Ungulaspis arctoa, а также их взаимное
расположение, свидетельствуют о том, что образо'
вание его твердых покровов могло происходить сле'
дующим образом. Сначала на будущих тессерах и
туловищных чешуях закладывалась первая генера'
ция мезодентина в виде многочисленных мелких
бугорков и узких валиков соответственно. Прибли'
зительно одинаковые размеры этих образований
свидетельствуют о том, что их закладка на тессере
или чешуе могла происходить одновременно. Даль'
нейшая оссификация покровных тканей на каждой
тессере проходила, вероятно: а) в базальном на'
правлении, за счет развития костной ткани вокруг
сосудов среднего слоя и нарастания костной ткани
базального слоя, и б) в радиальном направлении,
вследствие развития костной ткани среднего и ба'
зального слоев по радиальным каналам. Наличие
неоссифицированных зон в покровах между твер'
дыми участками тессер позволяло животному про'
должать расти и на этой стадии онтогенеза. Сле'
дующая генерация дентина, закладывающаяся на
поверхности экзоскелета в мягких покровах, “по'
глощала” первичные бугорки и образовывала ден'
тиновую сеть на поверхности тессеры. Вопрос о
том, соединялись ли тессеры в слитный панцирь у
Ungulaspis arctoa посредством такой сети, остается в
настоящее время открытым. В случае одновремен'
ной закладки “жесткой” дентиновой сети на всей
поверхности щита дальнейшее увеличение его аб'
солютных размеров оказывалось сильно ограни'
ченным и требовало особых механизмов перестрой'
ки экзоскелета.

Ранее нами было предложено выделение двух
основных типов вертикального роста (утолщения)
экзоскелета у остеостраков: униполярный и бипо'

лярный способы роста (Afanassieva, 2004a). Унипо'
лярный рост подразумевает однонаправленное
утолщение экзоскелета относительно плоскости
первичной закладки дентиновых структур, за счет
нарастания твердых тканей в базальном направле'
нии. При биполярном росте утолщение экзоскелета
происходило в двух противоположных направлени'
ях – базальном и апикальном. В апикальном на'
правлении утолщение экзоскелета происходит за
счет образования дополнительных (по крайней ме'
ре, двух) последовательных генераций дентина. Би'
полярный рост твердых покровов, характерный для
Ungulaspis, четко отличается от униполярного ро'
ста, типичного, например, для трематаспидных
остеостраков. Так, у видов рода Tremataspis, а также
у Dartmuthia gemmifera Patten, закладка гладкой
дентиновой поверхности происходила однократно
на всей или на большей части головотуловищного
щита и его утолщение проходило по униполярному
типу.

Поскольку явление суперпозиционного роста
(в данном случае, существование нескольких по'
груженных генераций бугорков) хорошо известно в
некоторых группах древних бесчелюстных (гетеро'
страки) и челюстноротых (артродиры, кроссо'
птеригии) (Новицкая, 1971), понятие полярности
вертикального роста твердых наружных покровов
вполне приложимо к морфогенезам экзоскелета у
различных групп первичноводных позвоночных.

Систематическое положение Ungulaspis arctoa к
настоящему времени не определено (Афанасьева,
2004). Как было отмечено (Афанасьева, Каратаю'
те'Талимаа, 1998; Afanassieva, 1999), для него ха'
рактерны признаки, типичные как для примитив'
ных ателеаспидных остеостраков (выраженная
тессерированность щита, размытость границ лате'
ральных полей, возможное отсутствие корнуальных
выростов), так и для продвинутых сколенаспидных
форм (крупные абсолютные размеры, относитель'
но малые орбиты, расширенная гипофизная часть
назогипофизного отверстия, хорошо развитый дор'
сальный гребень головного щита). Своеобразный
комплекс признаков, а также сложное строение эк'
зоскелета, не описанное в других, выделяемых ны'
не, подгруппах остеостраков, свидетельствует о том,
что Ungulaspis может представлять отдельную под'
группу этих бесчелюстных позвоночных.

Интересно отметить, что Гросс (Gross, 1961)
идентифицировал микроостатки остеострака со
сходным типом скульптуры как Zenaspis? sp. indet.,
то есть, отнес его, согласно современным воззрени'
ям, к сколенаспидным (зенаспидным) остеостракам
(Scolenaspidiens, по Janvier, 1985; Scolenaspidoidei, по
Афанасьева, 1991, 2004; Zenaspidida, по Janvier,
1996). Сходный по типу скульптуры Cephalaspis ex'
cellens Wängsjö, 1952 был выделен Ф. Жанвье (Janvier,
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1996) в отдельный род Waengsjoeaspis, с характер'
ным, разделенным на две части, назогипофизным
отверстием. Систематическое положение рода
Waengsjoeaspis не определено. Ungulaspis четко от'
личается от него набором признаков, в том числе не
раздельным назогипофизным отверстием.

Таким образом, установлено, что для Ungulaspis
arctoa характерен биполярный тип вертикального
роста твердых покровов. Впервые у остеостраков
доказательства суперпозиционного роста панциря
описаны не на микро', а на макроостатках. Можно
предположить, что подобный способ образования
экзоскелета был гораздо более широко распростра'
нен у остеостраков, чем это предполагалось ранее.
При всем разнообразии скульптуры панциря,
встречающемся в этой группе бесчелюстных, в каж'
дой филетической линии остеостраков реализовал'
ся преимущественно один конкретный тип морфо'
генеза экзоскелета (в данном контексте, уни' или
биполярный способ вертикального роста).

Описанные материалы хранятся в Институте
геологии и географии Центра исследования приро'
ды Литовской академии наук, Вильнюс и Палеон'
тологическом институте им. А.А. Борисяка РАН.

Автор выражает благодарность А. Угинчусу (Ин'
ститут геологии и географии Литвы), Л.Т. Протасе'
вичу и А.В. Мазину (ПИН РАН) за техническую по'
мощь, а также всем сотрудникам ПИНа, оказав'
шим содействие при исследованиях описанного
материала.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I

Фиг. 1–8. Ungulaspis arctoa Afanassieva et Karataj t 'Talimaa, 1998, голотип LIG № 35'670; архипелаг Северная Земля,
о. Октябрьской Революции, местонахождение на р. Подъемная; североземельская свита, лохков, нижний девон: 1 –
интактные бугорки, сохранившиеся на тессере в интерзональной части головного щита голотипа; 2 – бугорки на из'
влеченном из породы микрофрагменте экзоскелета из передней части головного щита (экз. ПИН, № 4766/9); 3 – тон'
кая исчерченность на поверхности краевого бугорка головного щита (экз. ПИН, № 4766/6); 4 – радиальные каналы на
сломе микрофрагмента экзоскелета головного щита (экз. ПИН, № 4766/2); 5–8 – объемная сеть последующей гене'
рации дентина на поверхности экзоскелета головного щита (экз. ПИН, № 4766/10) (7, 8 – виден поглощенный сетью
бугорок первой генерации дентина). 

u e·



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2011

К МОРФОЛОГИИ И СИСТЕМАТИЧЕСКОМУ ПОЛОЖЕНИЮ UNGULASPIS ARCTOA 93

On the Morphology and Taxonomic Position of Ungulaspis arctoa 
(Osteostraci, Agnatha) from the Lower Devonian of the Severnaya Zemlya Archipelago

O. B. Afanassieva

An additional study of the cephalic shield and trunk scales of the holotype of Ungulaspis arctoa Afanassieva et
Karataj t 'Talimaa has shown that the exoskeleton surface is composed of dentin of at least two generations.
Based on new data, the exoskeleton of Ungulaspis is reconstructed. A model for ontogenetic development of
the exoskeleton of Ungulaspis arctoa is proposed. The superposition growth of osteostracan exoskeleton is de'
scribed in detail for the first time using macro' rather than microfossils. Using Osteostraci as an example, the
existence of two (bipolar and unipolar) types of vertical growth of the exoskeleton in some groups of lower
vertebrates is shown. The taxonomic position of Ungulaspis arctoa in the system of Osteostraci is discussed.

Keywords: Agnatha, osteostracans, Ungulaspis, morphology, Lower Devonian, Severnaya Zemlya Archipela'
go, Russia.
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Таблица XII

0.5 мм 30 мкм

30 мкм10 мкм

100 мкм 30 мкм

10 мкм100 мкм

1 2

3 4

5 6

7 8




