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Л.И. Новицкая

Позвоночные: бесчелюстные и происхождение челюстноротых. 
Состояние проблемы.

(Доклад)

В апреле этого года в докладе на морфологическом семинаре Кирилл Борисович Герасимов говорил о проблеме происхождения челюстноротых позвоночных и о подходах Жанвье и Мэллэта.  Существует принципиально другой подход к решению проблемы, о котором в предыдущем докладе не было сказано. Я буду говорить об этом другом подходе во второй части моего доклада, вместе с тем существенное место в нем займет и анализ мнения Ф. Жанвье.


Прежде чем переходить к результатам исследований, я хотела бы очень коротко сказать о том, почему изучение происхождения позвоночных, а именно челюстноротых, особенно интересно и важно. И каково положение позвоночных в геологическом времени.


На рисунке изображена одна из современных универсальных филогенетических схем. Она иллюстрирует дерево жизни по представлениям молекулярных биологов. Рисунок взят из статьи Шаталкина (2005), где даны ссылки на авторов схемы.


Дерево жизни состоит из трех крупных блоков (рис. 1): бактерий, архей и эукариот. Эукариоты имеют четко обособленное клеточное ядро.


На схеме среди эукариот животные (Animalia) не более, чем маленькая короткая веточка. Позвоночные входят в ее состав. 


В чем же особое значение позвоночных? Оно в том, что среди бесчисленных филогенезов, создающих дерево жизни, только в эволюции позвоночных сформировался чрезвычайно сложноорганизованный мозг, способный к высокоинтеллектуальной деятельности. Только у вида Homo sapiens известны яркие проявления интеллектуальной деятельности мозга. Например, в конце XX и в XXI веке к ним можно отнести создание аппаратов для изучения ближнего и дальнего космоса, создание интернета, исследования в области генетики – расшифровки геномов.


Исключительные способности мозга человека делают особенно важным и интересным исследование происхождения и эволюции позвоночных, прежде всего челюстноротых, давших человека.


Каково положение позвоночных в геологическом времени? 


По результатам современных исследований, возраст Земли – приблизительно 5 миллиардов лет. Следы простейшей бактериальной жизни обнаружены в отложениях, имеющих возраст 3,5 – 3,7 миллиардов лет. Позвоночные появились приблизительно 500 миллионов лет назад. Таким образом, для усложнения строения живых организмов от бактериального уровня до древнейших известных позвоночных (бесчелюстных) потребовалось около трех миллиардов лет. Затем на усложнение строения самих позвоночных до уровня современных млекопитающих, включая человека, ушло еще 500 миллионов лет. 500 миллионов лет – таково время эволюции позвоночных.


За это время появляется немало новых признаков. Многие признаки строения исчезают. Многие трансформируются. Но есть и такие, которые сохраняют узнаваемость на протяжении всего длительного филогенеза: от раннего палеозоя до современности. Такие признаки имеют значение главных ориентиров в реконструировании родства групп высокого таксономического ранга. Позднее это будет мной показано на примере бесчелюстных, челюстноротых и круглоротых позвоночных.


На этом рисунке, хотя и несколько шутливом (сделанном для юбилейного сборника), четко видны три основные составляющие позвоночных: бесчелюстные, круглоротые и челюстноротые.


Бесчелюстные (Agnatha) представляют древний морфо-эволюционный уровень позвоночных, от которого берут начало круглоротые и челюстноротые. Древнейшие остатки бесчелюстных найдены в отложениях нижнего-среднего ордовика Америки (Северной и Южной), Австралии и Европы. Часть находок отнесена, с вопросом, к верхнему кембрию.

У бесчелюстных отсутствовала дифференцированность жаберных дуг отсутствовали челюсти. У многих не было плавников, кроме хвостового (гетеростраки, некоторые остеостраки, известные галеаспиды). Если парные плавники появлялись, то они имели своеобразное строение и не сохранялись в эволюции. Бесчелюстные, как первые известные позвоночные, только начинали осваивать активный образ жизни в водной среде, и хотя по-своему в этом преуспели, но еще очень уступали рыбам.

Многими исследователями, работающими или работавшими с материалом по бесчелюстным, бесчелюстные делятся на двуноздревых (Diplorhina) и одноноздревых (Monorhina) (Обручев, 1964 – Основы палеонтологии; Denison, 1964 – монография о циатаспидах; Каратаюте-Талимаа, 1978 – монография о телодонтах; Новицкая, 2004 – в справочнике «Бесчелюстные и древние рыбы» и др.). (Рис. 3). Исследования приводят к выводу, состоящему в том, что эти признаки (одноноздревость или двуноздревость) важны для реконструирования родства между бесчелюстными, круглоротыми и челюстноротыми).

Одноноздревые бесчелюстные хорошо известны по остеостракам (Osteostraci), двуноздревые – по гетеростракам (Heterostraci). На этом рисунке (рис. 4) мы видим одного из остеостраков (одноноздревых): имелся хорошо развитый панцирь, глаза были расположены на дорсальной стороне головы, сближены. Имелись дорсальное и латеральные поля, неизвестные у других животных (рис. 4а). Возможно, поля были своеобразными сейсмо-сенсорными органами. Сигналы от них поступали по специальным крупным каналам в слуховой орган (лабиринт), тогда как сигналы от обычных сейсмо-сенсорных каналов и борозд поступали в мозг.

Дальше я покажу реконструкции и фотоматериалы по гетеростракам (двуноздревым бесчелюстным). (рис. 5-12). У них также имелся хорошо развитый панцирь, плавников (кроме хвостового) не было (рис. 5). На панцире располагались сейсмо-сенсорные борозды, каналы находились внутри панциря и открывались на его поверхности порами (рис. 6). [Дальше показать другие реконструкции и несколько фотографий материала.]  Закончить фуркакаудидами – двуноздревыми бесчелюстными, похожими экзоскелетом на телодонтов.  

Современные исследователи проблемы происхождения челюстноротых позвоночных кардинально расходятся в выборе группы бесчелюстных, близкородственной челюстноротым.

Существуют две глубоко различные точки зрения. Согласно одной из них челюстноротые позвоночные филогенетически близки к двуноздревым бесчелюстным (гетеростракам, телодонтам). Согласно другой точке зрения – к остеостракам, т.е. к одноноздревым бесчелюстным.

Для того, чтобы было понятно – откуда взялись такие радикальные расхождения, необходимо коснуться истории исследования бесчелюстных.

Исследования проблемы происхождения челюстноротых начались практически в 70-х годах XX века. До этого времени в мировой литературе такой проблемы не существовало. Иногда проскальзывали лишь отдельные фразы относительно возможного происхождения челюстноротых позвоночных (гнатостом). В качестве предков челюстноротых иногда назывались двуноздревые бесчелюстные. Но повторю – это были лишь отдельные фразы. Например, в «Основах палеонтологии» Д.В. Обручев писал: «рыбы появляются (насколько известно по их ископаемым остаткам) в начале силура… Ведут ли они свое начало от бесчелюстных и от какой их группы, пока неясно» (Основы палеонтологии, том «Бесчелюстные, рыбы», 1964, с. 25). Внутреннее строение очень значительной части бесчелюстных, а именно двуноздревых (гетеростраков, телодонтов) не было реконструировано. Если реконструкции появлялись, то они были крайне схематичными и неполными (Zych, 1931; Tarlo, 1964). Важные элементы строения бесчелюстных в них не объяснялись.
То есть внутреннее строение очень значительной части бесчелюстных – двуноздревых (Diplorhina) – оставалось в сущности спорным или неизвестным. Тогда как внутреннее строение одноноздревых бесчелюстных (остеостраков) уже было достаточно детально исследовано. Эрик Стеншё – очень известный шведский палеоихтиолог – показал, что внутреннее строение палеозойских остеостраков сходно со строением современных миног (Stensiö, 1927, 1932). В свое время это оказалось сенсацией в науке.

Позднее Э. Стеншё предложил гипотезу дифилетического происхождения циклостом. 

По Стеншё, миноги являются прямыми потомками палеозойских остеостраков, а миксины – гетеростраков! В палеоихтиологии трактовка гетеростраков, как предков миксин, произвела эффект неожиданно разорвавшейся если не бомбы, то петарды. Объяснения строения гетеростраков по типу миксины и сближения этих групп никто не ожидал.

Мнение Стеншё относительно миксин и гетеростраков основано им на введении в реконструкцию внутреннего строения гетеростраков гипотетических морфологических элементов, сходных с имеющимися у современных миксин.

На рис. (рис. 13) показана гипотетическая реконструкция внутреннего строения гетерострака (по Stensiö, 1958) и строение современной миксины (по Marinelli, Strenger, 1956). У гетеростраков Стеншё обнаружил, как он считал, все важнейшие элементы строения, свойственные миксине. Прежде всего, это – гипотетический преназальный синус. По Стеншё, он соответствует носовой трубке (назогипофизному ходу) миксин. Преназальный синус помещен у гетеростраков на месте парных передних выпуклостей. В литературе того времени эти выпуклости иногда определялись как следы носовых мешков. Преназальный синус гетеростраков, по мнению Стеншё, открывался на переднем конце головы, как и носовая трубка миксин. Задняя часть преназального синуса гетеростраков на реконструкции Стеншё переходит в назогипофизный ход, соединяющийся с непарным носовым мешком, как у миксин. По Стеншё, у гетеростраков к носовому мешку вплотную подходит головной мозг так же, как у миксин. Строение мозга гетеростраков, как считал Стеншё, напоминает мозг миксин. В интерпретации мозга гетеростраков Стеншё сильно удлиняет продолговатый отдел их мозга (myelencephalon), продлевая его в область между передними полукружными каналами, т.е. в область среднего мозга (mesencephalon). И, наконец, следуя идее сходства гетеростраков и миксин, Стеншё объясняет вырезки перед орбитами у гетеростраков, как отверстия для выхода щупалец, таких как у миксин (рис. современная миксина) (рис. 14). Некоторыми другими исследователями эти отверстия у гетеростраков  интерпретировались как ноздри.

Гипотетическая реконструкция внутреннего строения гетеростраков, предложенная Стеншё, получила в свое время (вторая половина XX века) широкую поддержку палеонтологов (в основном, не занимавшихся бесчелюстными непосредственно). Но были и не согласившиеся с предложенной гипотезой. Однако в отличие от детально аргументированной, хотя и неверной, гипотезы Стеншё, возражения против нее тонули в хоре одобрения. В числе принявших точку зрения Стеншё был и Ярвик – один из самых известных палеонтологов. В своей монографии «Эволюция позвоночных» (1980) он повторил представления Стеншё.

Надо подчеркнуть, что гипотеза дифилетического происхождения циклостом, предложенная Стеншё, имела далеко идущие негативные последствия: она давала представление о бесчелюстных в целом, как о группах, морфологически сходных с круглоротыми. Получалось, что остеостраки сходны с миногами и филогенетически близки к ним, а гетеростраки сходны с миксинами и близки к ним. В отношении гетеростраков это совершенно не так. Об этом я буду говорить дальше, опираясь на материал.

Очень значительную роль в распространении идей Стеншё сыграло то, что они были опубликованы в “Traité de Zoologie” (1958) и в “Traité de paéontologie” (1964), т.е. в справочниках, использовавшихся и специалистами, и студентами. Это способствовало очень широкому распространению таких представлений.

Даже в самых современных учебниках для ВУЗов, опубликованных уже в XXI веке, можно увидеть название раздела «Бесчелюстные [ и рядом в скобках] (круглоротые)». Здесь же можно прочитать, что типичными представителями бесчелюстных являются речная и ручьевая миноги (Савельев, 2001: Сравнительная анатомия нервной системы позвоночных). Это происходит уже после опубликования статей и монографий, доказывающих на палеонтологическом материале ошибочность объяснения морфологии гетеростраков по типу миксины.

На пике влияния идей Стеншё были опубликованы мои статьи: о головном мозге и краниальных нервах гетеростраков (Палеонтологический журнал, Москва, 1974) и в 1975 г. – статья «О внутреннем строении и филогенетических связях гетеростраков». Вторая статья написана по материалам доклада, прочитанного мной на международном коллоквиуме по современным проблемам палеонтологии (Эволюция позвоночных), состоявшемся в Париже. Статья опубликована на французском языке в трудах коллоквиума (Éd. CNRS, 1975). Я говорю о языке публикации, поскольку важна возможность понимания текста не только русскоязычными специалистами.

В этих статьях впервые даны детализированные реконструкции систем внутренних органов гетеростраков, основанные не на гипотезе, а на фактическом материале (рис. 15). Детально реконструированы обонятельный аппарат, состоящий из двух носовых мешков, головной мозг, ничего общего не имеющий с мозгом миксины: у гетеростраков myelencephalon заканчивается на уровне соединения передних и задних полукружных каналов. Между передними полукружными каналами у гетеростраков находится средний мозг (mesencephalon). По Стеншё, в эту область продолжается продолговатый мозг (myelencephalon). О том, что это не так свидетельствует наличие раздельных хорошо выраженных желудочков в mesencephalon и в myelencephalon (где хорошо развита ромбоидальная ямка – fossa rhomboidalis), а также наличие перешейка (isthmus) – сужения между mesencephalon и myelencephalon.

Передний мозг (telencephalon) гетеростраков вытягивался к носовым мешкам длинными обонятельными трактами (tacti olfactorii), заканчивавшимися обонятельными луковицами (bulbi olfactorii). На материале мы это увидим дальше. Тогда как, по Стеншё, у гетеростраков, как и у миксин, теленцефалон находился совсем рядом с непарным носовым мешком.


Рассмотренными признаками: строением обонятельного аппарата и строением мозга, включая его передний отдел, гетеростраки сходны с акулами.


Надо сказать, что в моих ранних статьях 1974, 75 года я тоже не избежала влияния увлекательных рассуждений Стеншё. Мной также была сделана попытка обнаружить у гетеростраков, а именно у их высокоспециализированных форм, имевших ротовую трубку, какие-то признаки сходства с миксинами в строении обонятельного аппарата. Однако на моей реконструкции (рис. 16), в соответствии с материалом, носовые мешки расположены у переднего края ротовой трубки, далеко от головного мозга, а не как у циклостом, носовой мешок которых находится рядом с головным мозгом.


Вместе с тем в моих статьях совершенно отчетливо показано, что основной массе гетеростраков свойственно ясно выраженное сходство с акулами (т.е. челюстноротыми).


После опубликования статей, о которых шла речь, несколько лет продолжалось затишье. Но в 1981 году вышли в свет две статьи: статья Филиппа Жанвье (Janvier, 1981) – ученика Стеншё, «О филогении краниат, с особой справкой о значении ископаемых «агнат», и моя статья «Проблема родства между бесчелюстными и челюстноротыми позвоночными». Обе статьи опубликованы на английском языке: статья Жанвье – в “Vertebrate Paleontology”, моя – в “Palaeontology Polonica”.


В статьях изложены точки зрения относительно группы бесчелюстных, ближайшей к челюстноротым позвоночным. Точки зрения резко различны.


В статье Ф. Жанвье дано обоснование сближения челюстноротых с остеостраками и приведены аргументы, на основе которых выделены «миоптеригии». 

На кладограмме Жанвье (рис. 17) челюстноротые (Gnathostomata) представлены группами рыб: акантодами, хрящевыми, плакодермами и костными.

В качестве сестринской группы для челюстноротых указаны остеостраки (Osteostraci). Выделено 7 признаков, разделяемых, по Жанвье, остеостраками и челюстноротыми (имеющимися у тех и других). Что эти признаки собой представляют?

Из семи признаков три относятся к плавникам, остальные – к скелету. Начну с плавников.

1. У остеостраков и гнатостом (челюстноротых) имеется эпицеркный хвостовой плавник. (Ось тела идет в верхнюю лопасть плавника). Однако хвостовые плавники остеостраков несут на своем основании вентральные лопасти, отсутствующие у других позвоночных. Наличие лопастей делает хвостовые плавники остеостраков аутапоморфными, т.е. нейтральными для установления филогенетической близости.

Нельзя забывать также о том, что сходная форма плавников может появляться в филогенетически очень далеких группах. Так, уже после исчезновения бесчелюстных, вымерших в конце девона, гипоцеркные хвостовые плавники (ось тела идет в нижнюю лопасть), характерные для многих бесчелюстных (гетеростраков, телодонтов) появились у юрских ихтиозавров. Однако едва ли кто-то сочтет возможным использовать этот признак для сближения ихтиозавров с бесчелюстными.

2. Присутствие у остеостраков и челюстноротых двух спинных плавников имеет, как отмечает Жанвье (Janvier, 1981, p. 134), «…неопределенную ценность» (value). Два спинных плавника есть также у миног, т.е. этот признак не является синапоморфным для остеостраков и челюстноротых.

3. (по Жанвье – 7). Присутствие хорошо выраженных грудных плавников. Но грудные плавники остеостраков не имеют внутреннего скелета. Это их отличает очень существенно от грудных плавников всех других позвоночных (например, кистеперых). Это же делает грудные плавники остеостраков аутапоморфными образованиями – признаком филогенетически нейтральным. 

Остается еще четыре признака:

4. Открытые эндолимфатические каналы (по Janvier – п.3). Они могут присутствовать или отсутствовать у бесчелюстных и у современных рыб. Значение открывающихся дорсально эндолимфатических каналов для установления филогенетических связей не ясно. Но едва ли этот признак может быть показателем родства таксонов высокого ранга.

5. Окостеневшее кольцо склеротики. Как отмечает сам Жанвье, это – сомнительный (dubious) признак. Действительно, он отражает свойственную всем древним позвоночным тенденцию к защите мягких органов, контактировавших с внешней средой. Как показатель родства, этот признак не имеет значения, поскольку – это общая тенденция позвоночных в раннем – среднем палеозое. 
6. Перихондральные окостенения. Цитирую Жанвье: «Однако маловероятно, что перихондральная кость является синапоморфией Osteostraci и Gnathostomata, потому что она, вероятно, также присутствует у Galeaspida…» (Janvier, 1981, p. 137). Т.е. этот признак также отпадает, как доказательство родства. 

И последний, седьмой, признак.

7. Присутствие у остеостраков и гнатостом клеточной кости. В эволюции позвоночных появление костных клеток (остеоцитов) в эволюции позвоночных сменило более примитивное и древнее состояние, для которого характерно отсутствие костных клеток. Смена бесклеточной кости (аспидина) клеточной осуществлялась в эволюции позвоночных неравномерно и не во всех группах. Присутствие или отсутствие костных клеток связано не с родством групп, а, в основном, с разновременностью изменений в гистогенезах скелетных тканей позвоночных в их эволюции.

Таким образом, из 7 признаков, приведенных в статье Жанвье в поддержку сближения остеостраков и челюстноротых в качестве сестринских групп,

два признака аутопоморфны (филогенетически нейтральны). Таковы хвостовые и грудные плавники.

Еще два признака свойственны не только остеостракам и челюстноротым, т.е. не являются синапоморфными. Это: два спинных плавника и присутствие перихондральных окостенений.

Два признака – кольцо склеротики и появление костных клеток – являются показателем не филогенетической близости, а определенных тенденций в эволюции скелетной ткани у позвоночных в целом.

И последний признак – открывающиеся дорсально эндолимфатические каналы не могут служить существенным аргументом в пользу сближения таксонов высокого ранга.

Таким образом, филогенетическое сближение челюстноротых с остеостраками не имеет доказательного морфологического подтверждения. Это вполне естественно, т.к. челюстноротые и остеостраки фундаментально различны планами их организации (строения).

На кладограмме, предложенной Ф. Жанвье (Janvier, 1981), выделено объединение «Миоптеригии» (можно перевести: мускульно-плавниковые). (Рис. 17). В него включены миноги, два малоизученных рода и вида бесчелюстных (Jamoytius kerwoodi и Endeiolepis aneri), анаспиды, остеостраки и челюстноротые, из которых указаны акантоды, хрящевые рыбы, плакодермы и костные рыбы. Прежде всего, надо сказать, что такое объединение совершенно искусственно, поскольку в него включены группы животных, имеющих фундаментально различное строение. Например, миноги и хрящевые рыбы. Уже по этой причине такое объединение не может иметь сестринскую группу. Однако сестринской группой для миоптеригий автор кладограммы считает гетеростраков. Это совсем не очевидно на кладограмме, но об этом говорится в тексте статьи, в ее разделе: «Гетеростраки как сестринская группа миоптеригий» (p. 145). К признакам, разделяемым гетеростраками и миоптеригиями, Жанвье относит следующие:

есть два вертикальных полукружных канала и хорошо развитая система сенсорных линий.

Указывается, как возможный, и третий признак: присутствие минерализованного экзоскелета.

Имеют ли эти признаки отношение к установлению родства? Следы двух вертикальных полукружных каналов сохраняются у многих известных палеозойских бесчелюстных.

Затем в эволюции, в ветви челюстноротых, вертикальные полукружные каналы дополняются третьей парой – горизонтальными каналами. Присутствие двух вертикальных полукружных каналов свидетельствует только о том, что таким было исходное состояние в эволюции позвоночных. Кроме, может быть, миксин. Поэтому этот признак не может быть показателем родства с какой-то конкретной группой бесчелюстных. 

Второй признак – хорошо развитая система сенсорных линий – указывает на адаптированность к обитанию в воде, а не на родство.

Третий признак, разделяемый, по Жанвье, гетеростраками и миоптеригиями – присутствие минерализованного экзоскелета – характерен для палеозойский позвоночных: и для бесчелюстных (всех) и для челюстноротых. Он не может служить показателем родства каких-то конкретных групп.

Итак, объединение «Миоптеригии» совершенно произвольно. Оно искусственно. Миоптеригии не дают ничего, что позволило бы продвинуться вперед в исследованиях филогенезов позвоночных. Основное значение такого объединения можно оценить лишь как разрушающее морфологически обоснованную систему низших позвоночных.  

То же самое относится к сближению челюстноротых с остеостраками. Эта идея захватила действительно многих биологов (особенно новых поколений), поддавшихся открывшейся возможности поиграть в филогенетику. В результате появляются разнообразные кладограммы, в том числе невероятные.

Очень коротко можно сказать, что упражнения на филогенетическую тему, строящиеся по принципу: а не сблизить ли нам такой-то таксон с таким-то или таким-то? – могут быть увлекательными, как игра. Но без убедительных морфологических обоснований эта игра именно ею и остается.

Заканчивая эту часть доклада, должна подчеркнуть следующее: аргументы в пользу сближения челюстноротых и остеостраков в качестве сестринских групп несостоятельны. Выдвинутые Жанвье (Janvier, 1981) признаки, разделяемые челюстноротыми и остеостраками, 

или аутапоморфны;

или не являются синапорфными (свойственны и  другим группам или позвоночным в целом);

или имеют неясное филогенетическое значение.

Челюстноротые и остеостраки глубоко различаются признаками, определяющими особенности внутреннего строения этих групп. 

Что касается миоптеригий, то это совершенно искусственное объединение. 

Теперь о другом  подходе к изучению проблемы происхождения челюстноротых позвоночных. Этот другой подход основан на сравнении особенностей внутреннего строения челюстноротых с особенностями строения тех же органов в главных группах бесчелюстных – у двуноздревых и одноноздревых.

Сравниваются особенности строения

обонятельного аппарата,

наличие или отсутствие его связи с гипофизом, 

строение переднего отдела мозга (telencephalon). 

Особенности в строении названных признаков прослеживаются в ветви челюстноротых (Gnathostomata) на протяжении всей ее эволюции: от палеозоя (от силура) до ныне.

Важно, что перечисленные особенности морфологии досаточно хорошо изучены на материалах по бесчелюстным.

В начале доклада я уже говорила о том, что бесчелюстные делятся многими исследователями на двуноздревых (диплорин) и одноноздревых (монорин).

На рисунке (рис. 18) показаны схемы строения двуноздревых бесчелюстных – гетеростраков (фиг. А) и одноноздревых – остеостраков (фиг. Б). В верхнем ряду даны формализованные схемы, в нижнем – материал. Различия между двуноздревыми и одноноздревыми очень резкие – принципиальные. 

У гетеростраков есть два крупных раздельных носовых мешка, открывающихся наружу каждый своей ноздрей. Назогипофизного отверстия нет.

У остеостраков непарный носовой мешок открывается наружу назогипофизным отверстием.

У гетеростраков имеются хорошо выраженные обонятельные тракты и луковицы. У остеостраков носовой мешок вплотную приближен к переднему отделу мозга или находится на нем (последнее по Janvier, 1985).

Посмотрим, насколько моя реконструкция гетерострака совпадает с палеонтологическим фактическим материалом (рис. 19). Для реконструкции использован материал, хранящийся в Палеонтологическом институте, а также фотография Poraspis pompeckji, опубликованная Стеншё в «Палеонтологическом трэтэ» (Stensiö, 1964, fig. 81A), и другие материалы.

На фотографии, опубликованной Стеншё, мы видим гетерострака с исключительно хорошо и полно сохранившимися следами внутренних органов (рис. 19). Видны не только естественные слепки носовых мешков, но и латеральных каналов, ведущих из мешков к ноздрям. Носовые вырезки сохраняются иногда очень четко и на других материалах (рис. 19, нижняя фигура) (Kiaer, Heintz, 1935).Хорошо видны ольфакторные тракты с сохранившимися на них следами кровеносных каналов. Такие каналы известны и на ольфакторных трактах современных рыб. 

Все эти органы, кроме кровеносных каналов, показаны мной на реконструкции. На ней также показаны отделы головного мозга, четко различимые на материале: позади telencephalon виден небольшой diencephalon, положение которого хорошо определяется по пинеальному бугорку, затем – mesencephalon, имеющий свой желудочек, затем – сужение (перешеек isthmus), находящееся на уровне соединения передней и задней пар полукружных каналов и, затем, myelencephalon – продолговатый отдел мозга, переходящий в спинной мозг. В myelencephalon хорошо различается четвертый желудочек – ромбоидальная ямка (fossa rhomboidalis). Следы желудочков среднего и продолговатого отделов мозга иногда сохраняются совершенно отчетливо. Например, на ядрах Poraspis pompeckji (рис. 20).

Мы видим, что реконструкция гетерострака полностью основана на фактическом материале.

Сопоставим внутреннее строение гетеростраков со строение современной акулы (рис. 21). У тех и других имеются парные носовые мешки и, соответственно, ноздри. У тех и других передний отдел мозга образует обонятельные тракты и луковицы, подходящие совсем близко к носовым мешкам. Назогипофизное отверстие отсутствует.

Таким образом, по названным признакам двуноздревые бесчелюстные (гетеростраки) и челюстноротые (акулы) совершенно сходны. 

Теперь сравним строение челюстноротого (акулы) и остеострака (рис.22). Как уже говорилось в предыдущей части доклада, во многих филогенетических схемах сестринской группой для челюстноротых считаются остеостраки. Схематическая реконструкция остеострака (Benneviaspis holtedahli) взята из монографии Жанвье «Цефаласпиды Шпицбергена» ((Janvier, 1985, Fig. 75). Рисунок акулы (Squalus acanthias) сделан по Маринеллли и Шренгеру (Marinelli and Strenger, 1959).
У остеостраков имеется не два носовых мешка, а один; нет раздельных ноздрей, но имеется непарное назогипофизное отверстие, нет ольфакторных трактов и луковиц. Носовой мешок помещается на telencephalon. Совершенно очевидно, что теми признаками, какими акулы сходны с двуноздревыми бесчелюстными (с гетеростраками), акулы резко отличаются от одноноздревых (остеостраков) (рис. 22). 

То есть план строения головы остеостраков фундаментально отличается от плана строения челюстноротых и гетеростраков (двуноздревых).

Таким образом, сравнение показывает, что основная схема строения головы современных челюстноротых такая же, как у палеозойских двуноздревых бесчелюстных. 

Сравнение сделано мной по признакам, которые можно определить как фундаментальные.

Перечислю их еще раз. Это:

обонятельный аппарат,

его отношение к гипофизу (есть связь, нет связи),

строение переднего отдела мозга.

Что такое фундаментальные признаки?

К фундаментальным я отношу признаки, обеспечивающие особенности строения таксонов высокого ранга (например, ветвей), сохраняющиеся на протяжении всего геологического времени существования таксонов. В данном случае речь идет приблизительно о четырехстах миллионов лет, если иметь в виду время существования челюстноротых.

Фундаментальные признаки не являются ни плезиоморфными, ни синапоморфными. В течение эволюции, продолжающейся сотни миллионов лет, плезиоморфные и синапоморфные признаки могут меняться и исчезать.

Фундаментальные признаки, в отличие от названных, остаются в главных (принципиальных) чертах хорошо узнаваемыми на протяжении всей длительной истории филогенеза. Это – устойчивые признаки древних состояний (первичной специализации). Их не бывает много. Они единичны.

Фундаментальные признаки нередко остаются незамеченными (невыявленными) в исследованиях, проводящихся только на современных материалах. Это объясняется тем, что неонтологические материалы представляют «одномоментный», «сиюминутный срез» филогенеза в геологическом времени. Поэтому, если речь идет о филогенезах, имеющих большую продолжительность (например, палеозой – ныне), то для объективного суждения о филогенетическом значении признаков необходимо привлечение палеонтологических данных.

Об онтогенезе

В конце своего доклада  я хотела бы показать сравнительную схему онтогенеза современных челюстноротых (акул) и круглоротых (миног), сопровождающуюся данными о взрослых бесчелюстных. Эта схема уже неоднократно была опубликована (Novitskaya, 1993; Новицкая, 2002; Новицкая, 2004), тем не менее, обращусь к ней еще раз, поскольку она имеет прямое отношение к сегодняшнему докладу (рис. 23).

На всех рисунках, включенных в схему, дается только фактический материал. Гипотетические элементы отсутствуют.

На схеме по линии А показаны остеостраки (бесчелюстные), по линии В – современные миноги (круглоротые), по линии С – современные акулы (челюстноротые), по линии D – гетеростраки (бесчелюстные).

Глубокие различия между миногами (круглоротыми) и акулами (челюстноротыми) видны уже на самых ранних стадиях онтогенеза.

У миног (фиг. В1) на вентральной стороне головы образуется эктодермальный гипофизный карман (карман, или мешок, Ратке). В его стенке начинает развиваться обонятельный орган. Т.е. гипофиз и обонятельный орган изначально развиваются вместе.  
Начинает разрастаться постгипофизная складка, называемая также некоторыми авторами – вентральной губой (Janvier, 1981).

Разрастающаяся постгипофизная складка перемещает назогипофизный комплекс из вентрального положения в терминальное (фиг. В2). На этой стадии онтогенеза зачаток носового мешка (о) занимает верхнее положение и широко открывается в гипофизную полость. Формируется назо-гипофизный ход (nhd) и первичное назогипофизное отверстие (nho1).

Дальнейшее разрастание постгипофизной складки перемещает назо-гипофизный комплекс на дорсальную сторону головы (фиг. В3). На этой стадии образован полностью развитый носовой мешок (ns), соединяющийся с назо-гипофизной фундулой (слепым выростом), удлиняется назо-гипофизный ход, открывающийся вторичным назо-гипофизным отверстием. Вторичное отверстие образуется в связи с развитием париетальной мускулатуры (по Janvier).

Рядом с фиг. В3 дана реконструкция остеострака, сделанная Жанвье (Janvier, 1974) (фиг. А1). Видно практически полное сходство остеострака с миногой (В3). У остеострака носовой мешок соединяется с гипофизным ходом (ht). Имеется общее назо-гипофизное отверстие (nho1). Назогипофизный мешок почти вплотную приближен к переднему отделу мозга.

В верхней части схемы мы видим взрослых миногу и остеострака. Рисунок также сделанный Ф. Жанвье, взят из книги Ярвика (Jarvik, 1980). Сходство между миногой и остеостраком просто удивительное.

Посмотрим на развитие акулы – линия С.

На ранних  эмбриональных стадиях носовые плакоды закладываются с двух сторон головы (рис. С1, po). Гипофизный мешок (hs) образуется далеко от них. Между зачатками обонятельных органов и гипофизом нет никакой связи. Т.е. начало эмбриогенеза принципиально различно у акул и у миног.

Дальше, в онтогенезе акул гипофиз растет в направлении к воронке (infundifulum) – полому выступу на нижней поверхности diencephalon (фиг. С2).

Дальше, гипофиз соединяется с infundifulum (рис. С3).

У взрослой акулы (фиг. С4) имеются парные раздвинутые носовые мешки, открывающиеся каждый своей ноздрей. К носовым мешкам подходят ольфакторные тракты. Гипофиз соединяется с воронкой на нижней стороне промежуточного мозга (diencephalon).

То есть, в онтогенезе акул и миног носовые мешки и гипофиз (во всяком случае его передняя доля – аденогипофиз) развиваются принципиально различно. В верхнем ряду схемы справа показаны взрослая акула и взрослый гетерострак. У них совершенно сходно присутствие парных носовых мешков, парных ноздрей, присутствие ольфакторных трактов, положение гипофиза, далеко удаленного от носовых мешков. У гетеростраков, как и у акул, гипофиз сверху не виден. О его положении на вентральной стороне diencephalon у гетеростраков свидетельствует отсутствие у них назо-гипофизного отверстия.

Очень важно, что строение головы такое, как у взрослых акул (и гетеростраков) не может сформироваться в результате онтогенеза такого типа, как у миног. И наоборот, строение такое, как у взрослых миног (и остеостраков) не может быть сформировано онтогенезом такого типа, как у акул.

Поэтому присутствие у палеозойских бесчелюстных (остеостраков) на панцире назо-гипофизного отверстия является совершенно определенным показателем того, что онтогенез осуществлялся по схеме миноги. Присутствие парных носовых мешков, открывающихся раздельно у гетеростраков, свидетельствует об онтогенезе акульего, т.е. гнатостомного типа.

В литературе иногда встречается вопрос: онтогенез какого типа –гнатостомного (без назогипофизного комплекса) типа или циклостомного (с назогипофизным комплексом) был исходным в эволюции позвоночных?

Слишком маловероятно, что ответ на этот вопрос будет когда-нибудь получен на древнем материале. Без палеонтологических свидетельств любой ответ будет только гипотезой.

Палеонтологический материал в сочетании с современным дает все основания считать, что две филогенетические линии диплорины – гнатостомы и монорины – циклостомы развивались независимо в эволюции позвоночных от морфологического уровня бесчелюстных.

Они продолжают развиваться и в наше время.
