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Среди прочих палеозойских позвоночных кост-
нопанцирные бесчелюстные (Osteostraci, Agnatha) 
являются группой, в экзоскелете которой представ-
лено всё разнообразие элементов строения —  от мел-
ких чешуй, покрывавших подвижную часть плав-
ников (микромерные элементы), и пластин рото-
жаберной области (мезомерные элементы) до слит-
ных головотуловищных щитов (макромерные эле-
менты) (классификация размерности элементов 
наружного скелета дана по [1]). Гистологическое 
строение и скульптура наружного скелета остеостра-
ков отличаются большим разнообразием [2–6]. Их 
экзоскелет сложен тремя слоями тканей, типичных 
для позвоночных: поверхностным слоем (мезоден-
тин), средним (губчатый костный) и базальным 
(слоистый костный) слоями. Разнообразие 
в строении экзоскелета достигалось за счёт различ-
ной степени развития слоёв, которые его слагают, 
и комбинации альтернативных признаков, характе-
ризующих экзоскелет, а именно наличия или отсут-
ствия поровых полей, перфорированных септ, ра-
диальных каналов, сосудистых отверстий и т. п. [7]. 
В скульптуре наружного скелета остеостраков, сло-
женной поверхностным дентиновым и/или средним 
костным слоями, представлены различные по форме 
и размеру бугорки и валики, сетевидные и пористые 
структуры, у ряда таксонов поверхность панциря 

гладкая. Это разнообразие, с нашей точки зрения, 
представляет собой чрезвычайно ценный материал 
для выявления закономерностей формообразования 
твёрдых тканей интегумента у ранних позвоночных.

Настоящее сообщение является продолжением 
описания процессов формообразования панциря 
остеостраков в терминах и положениях, предложен-
ных в наших предыдущих работах [8, 9]. Мы соот-
несли зачатки дентиновых структур экзоскелета, 
закладывающиеся на границе эпидермиса и дермы 
и развивающиеся центростремительно по направ-
лению к формирующимся костным тканям, с гео-
метрическими понятиями, а именно с точкой (бу-
дущий бугорок), линией (соответственно валик) 
и плоскостью (гладкая поверхность панциря).

Для понимания процессов формирования твёр-
дых структур на плоскости воспользуемся двумерной 
координатной сеткой с длиной ячейки L. При про-
ецировании зачатков разноразмерных бугорков 
на плоскость им будут соответствовать круги раз-
личных диаметров d. Чем больше площадь денти-
новой поверхности будущего бугорка, тем больше 
диаметр соответствующего ему круга. Тогда одно-
временную закладку равноудалённых друг от друга 
зачатков дентиновых структур одинаковой величины 
можно представить в виде следующей схемы (рис. 1). 
Отсутствие зачатков дентиновых структур на фор-
мирующемся участке панциря (развитие исключи-
тельно костной ткани в данном фрагменте экзоске-
лета) обозначим через отсутствие заливки в прямо-
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угольнике (рис. 1, 1). Зачатки бугорков с заострён-
ной вершиной примем за точки (рис. 1, 2). Зачаткам 
бугорков с более или менее широкой сглаженной 
поверхностью будут соответствовать круги опреде-
лённого диаметра (рис. 1, 3, 4). Увеличение диаметра 
кругов на схеме приводит к их соприкосновению 
(взаимному точечному пересечению кругов), при 
этом каждый круг имеет четыре точки пересечения 
с другими кругами (рис. 1, 5). Для остеостраков 

этому состоянию соответствует закладка ретикуляр-
ной структуры в онтогенезе и дальнейшее форми-
рование дентиновой сети с порами относительно 
большого диаметра. Дальнейшее увеличение диа-
метра кругов приводит к их наложению друг на друга 
(рис. 1, 6).

По мере увеличения диаметра проецируемых 
кругов происходит постепенное уменьшение сво-
бодного пространства между ними. В морфогенезе 
экзоскелета это состояние соответствует формиро-
ванию дентиновых поверхностей, пронизанных 
относительно мелкими порами. Полному перекры-
ванию кругами свободного пространства на схеме 
соответствует закладка сплошной дентиновой по-
верхности и формирование слитного панциря у осте-
остраков (рис. 1, 7, 8).

Таким образом, закладка зачатков дентиновых 
структур при разном диаметре соответствующих им 
кругов приведёт к формированию принципиально 
различных рельефов твёрдых покровов. Если диа-
метр кругов меньше, чем длина ячейки (d < L, т. е. 
при r < 1/2L, так как d = 2r, где r —  радиус круга), 
будут формироваться бугорки (Saaremaaspis; Wita-
aspis; Dartmuthia, дорсальная сторона щита). Так, 
у силурийского остеострака Thyestes verrucosus Eich-
wald, известного из отложений верхнего венлока —  
нижнего лудлова о. Сааремаа (Эстония), щит покрыт 
заострёнными бугорками (рис. 2, 1). У видов рода 
Dartmuthia из лудлова о. Сааремаа бугорки более 
крупные, овальной или удлинённой формы, разме-
щены на поверхности дорсальной стороны щита 
и по его краям, образуют продольные ряды вдоль 
дорсального гребня и расположенных по бокам 
от него вторичных гребней [3–6]. У Saaremaaspis 
mickwitzi (Rohon) из отложений верхнего венлока —  
нижнего лудлова о. Сааремаа поверхность панциря 
покрыта относительно равномерно распределён-
ными мелкими бугорками (рис. 2, 2).

При диаметре кругов больше, чем длина ячейки 
(d > L, т. е. при r > 1/2L), будут формироваться рети-
кулярные или пористые поверхности (Reticulaspis; 
Dartmuthia, вентральная сторона щита). Например, 
нами описаны объёмные сетчатые структуры 
(рис. 2, 3) на поверхности панциря у нижнедевон-
ского остеострака Reticulaspis menneri Afanassieva et 
Karatajūtė-Talimaa из отложений лохкова архипелага 
Северная Земля, Россия [10].

При диаметре кругов, стремящемся к двум дли-
нам ячейки (d → 2L, т. е. при r → L), размеры пор 
постепенно уменьшаются (Tremataspis) вплоть 
до формирования гладкой поверхности панциря 
(Timanaspis, вентральная сторона панциря). Так, 
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Рис. 1. Схема построения рельефа твёрдых покровов: 
1 —  отсутствие дентиновых элементов; 2 —  точки —  
заострённые бугорки; 3, 4 —  круги разного диаметра —  
бугорки разного размера; 5 —  соприкосновение кру-
гов —  ретикулярные структуры; 6 —  пересечение 
кругов —  пористые поверхности; 7, 8 —  наложение 
кругов —  сплошная поверхность экзоскелета.
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поверхность экзоскелета силурийских остеостраков 
рода Tremataspis (о. Сааремаа, Эстония; Средний 
Урал и архипелаг Северная Земля, Россия; о. Гот-
ланд, Швеция) сглажена и пронизана большим ко-
личеством относительно узких пор, которыми от-
крывается на поверхность полигональная система 
каналов среднего слоя (рис. 2, 4) [3–6, 11]. У боль-
шинства видов этого рода диаметр пор составляет 
15–35 мкм, однако у T. perforata диаметр пор может 
достигать 100 мкм, так что при большом количестве 
близко расположенных отверстий пористая поверх-
ность приобретает вид объёмной сети или при даль-
нейшем увеличении расстояния между скульптур-
ными элементами на поверхности экзоскелета по-
являются отдельные бугорки [6]. У силурийского 
Timanaspis kossovoii Obruchev in Kossovoi et Obruchev 
[12, 13] из отложений верхнего пржидолия Север-
ного Тимана России дорсальная сторона щита по-
крыта бугорками и валиками, тогда как его вент-
ральная сторона имеет сглаженную поверхность.

С нашей точки зрения, в формировании твёрдых 
структур наружного скелета позвоночных важней-
шую роль играют свойства интегумента, представ-
ляющего собой сложный вязкоупругий композит. 

Появлению любой твёрдой структуры панциря в он-
тогенезе предшествует “мягкая матрица”. В процессе 
созревания и образования тканей каждая клетка 
образует организованные адгезивные контакты 
с другими клетками, что представляет собой основ-
ной механизм морфогенеза [14]. Таким образом, 
адгезия между слоями тканей (в данном случае 
между эпидермисом и дермой) будет иметь опреде-
ляющее значение в формообразовании твёрдых про-
странственных структур экзоскелета. В предложен-
ной нами циркулярной модели построения рельефа 
экзоскелета отражены изменения адгезивных 
свойств задействованных тканей, позволяющие вы-
страивать конкретный тип скульптуры поверхности 
панциря ранних позвоночных.
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Рис. 2. Дентиновые структуры в экзоскелете остеостраков: 1 —  заострённый бугорок на дорсальной стороне голово-
туловищного щита Thyestes verrucosus (ПИН 1628/9), масштаб 0,5 мм; 2 —  бугорки на вентральной стороне щита 
Saaremaaspis mickwitzi (ПИН 3257 /566), масштаб 0,1 мм; 3 —  дентиновая сеть на поверхности экзоскелета Reticulaspis 
menneri (голотип ПИН 4766/70), масштаб 0,5 мм; 4 —  поверхность щита Tremataspis milleri, пронизанная порами 
(AMNH 20202), масштаб 0,1 мм, из [6] с изменениями.
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Based on the analysis of information on the structure of the hard cover of different taxons of osteostracan jawless 
vertebrates (Osteostraci, Agnatha), the geometric regularities of the formation of possible variants of armor relief 
during the exoskeletal morphogenesis of vertebrates are revealed. A circular model of the сonstruction of super-
ficial relief is proposed. It is shown that the early vertebrates have already possessed the mechanism providing 
realization of complete set of variants of the formation of exoskeletal sculpture of different types.

Keywords: early vertebrates, agnathans, Paleozoic, exoskeleton, morphogenesis, geometry of relief.
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