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Морфология конодонтовых животных: 
результаты новых палеонтологических 
исследований

На основе новых исследований зубных элементов и полных палеонтологических отпечатков показано свое­
образие прото- и эуконодонтовых животных. Даны сравнительные характеристики древним и современным 
представителям протоконодонта. Приведены новейшие описания морфологических особенностей эуконодон­
товых животных. Сравнительно-морфологическим анализом прото- и эуконодонтовых животных, принадле­
жащих к разным таксонам типового ранга – Chaetognatha Leucart, 1854 и Euconodontophylea Kassatkina, Buryi, 
1997, установлено наличие у них многих сходных признаков.
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Institute, FEB RAS, Vladivostok).

On the basis of the recent investigations of both tooth elements and whole paleontological imprints we show 
the originality of the proto- and euconodont animals. The comparative characteristics are given for the ancient and 
today representatives of the protoconodont. The paper gives the newest descriptions of the morphological features of 
the euconodont animals. The comparative-morphological analysis of the proto- and euconodont animals, belonging 
to different taxons of the type rank – Chaetognatha Leucart, 1854 and Euconodontophylea Kassatkina, Buryi, 1997, 
revealed many similar features present in them. 
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Палеонтологический материал важен для понимания происхождения биоты, 
ее эволюции и той обстановки, в которой обитали организмы. Цель настоящей работы – 
полное описание и интерпретация признаков ископаемых и современных конодонтовых 
организмов, широко используемых для решения многих вопросов, связанных с биостра-
тиграфией, биогеографией, палеоэкологией, О-изотопной палеотермометрией, эволюци-
онной морфологией.

Более 150 лет назад в морских отложениях Прибалтики, относимых к ордовику, 
Х.  Пандером были обнаружены микроскопические зубовидные элементы неизвестно-
го животного, названные конодонтами. С. Бенгтсон [14] первым установил несходство 
внутреннего строения и способа образования трех морфологических разновидностей 
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конодонтовых зубных элементов, отнесенных им к разным гистологическим типам – про-
токонодонтам, параконодонтам и эуконодонтам, различающимся способами нарастания 
вещества зубных элементов. 

Нарастание вещества протоконодонтовых зубных элементов происходило снаружи, со 
стороны кутикулярной поверхности; таким образом, сами по себе конодонтовые элементы 
были производными наружного эпителия. У параконодонтов, судя по тому, что нарастание 
вещества элементов происходило по краю базальной полости, необходимо предполагать 
частичное погружение нижней части элементов в эпителиальную складку. В функциони-
рующем состоянии элементы могли выдвигаться из нее [1].

По данным С. Бенгтсона, крона зубных элементов эуконодонтовых животных форми-
ровалась путем внешнего нарастания слоев, полностью окруженных эпителием пищевого 
мешка, в котором они находились. Наиболее изученными частями эуконодонтовых жи-
вотных являются зубные элементы ротовых аппаратов, встречающиеся, иногда в боль-
ших количествах, практически во всех типах морских отложений от кембрия до триаса 
включительно. Систематическое положение эуконодонтовых животных до сих пор оста-
ется не до конца определенным, так как отпечатки их мягких тканей встречаются очень 
редко и изучаются сравнительно недавно, со времени находки в 1983 г. в нижнекарбо-
новых известняках Шотландии первого из них [15]. Судя по отпечаткам, эти животные 
имели узкие (около 2 мм), вытянутые (около 40 мм) червеобразные тела, у которых можно 
различить голову, туловище и хвостовой отдел. Всего из известняков Грантона описано 
семь отпечатков, вскрытых по внутренним плоскостям животного. По одному отпечатку 
обнаружено в верхнеордовикских сланцах Сум (Южная Африка), в нижнесилурийских 
доломитах Waukesha (Северная Америка) и в нижнекарбоновых сланцах Приполярного 
Урала (Россия) [6]. Имеются данные о морфологии разрозненных H-скелетных пластинок 
эуконодонтов из нижнетриасовых отложений Южного Приморья [3].

Результаты сравнительно-морфологического исследования Х. Шанявского показали, 
что древние конодонтовые элементы (зубы прото- и параконодонта) являются (соответ-
ственно) элементами, сходными с щетинками и зубчиками современных хетогнат [25],  – 
следовательно, несущие их животные должны относиться к типу Chaetognatha Leucart, 
1854. Рядом исследователей обнаружены не только зубовидные их элементы, но и полные 
отпечатки [8, 18, 24, 26].

Общая характеристика протоконодонтовых животных 
(щетинкочелюстные, морские стрелки, сагитта, спаделла, Chaetognatha)

Это исключительно морские свободноживущие в планктоне животные, не пере-
носящие опреснение; лишь немногие виды приспособились к пониженной до 8 ‰ солено-
сти. Животные двусторонне-симметричные удлиненные. Размеры половозрелых особей 
составляют 5–120 мм в зависимости от вида. При отсутствии хорды опорой для тела свое-
образным «жидким скелетом» служит целом животных. Внутри опорного целома полость 
делится туловищно-головной перегородкой на две части: туловищный и головной отделы. 
Голова хорошо выделяется узкой шеей – характерный признак, отличающий протоконо-
донтов от эуконодонтов. Простота организации протоконодонта (щетинкочелюстных) и 
отсутствие некоторых систем органов – их характерная черта: сочетание примитивной 
общей организации с высокодифференцированными и своеобразными тканями. Особенно 
своеобразна мускулатура протоконодонта. Различают продольную и поперечную мускула-
туру. Продольная мускулатура обеспечивает резкие, быстрые, скачкообразные движения 
животного, поперечная – змееобразные движения в латеральном направлении. Сведения 
по ультрамикроскопии мускулатуры приводятся в работе О. Басурмановой, А. Касатки-
ной [2]. Внутри каждой фибриллы имеется множество миофибрилл с поперечными по-
лосками. Это создает картину, сходную с таковой у насекомых, однако ультрамикроскопия 
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выявила морфологические особенности, присущие только единственной в животном мире 
группе – Chaetognatha, т.е. протоконодонту. 

Эти уникальные по своему строению мышцы своеобразно реагируют на флуктуации, 
происходящие в океанической среде: в зонах разломов земной коры имеет место мощ-
ная геофизическая активность с выбросами акустических волн и геомагнитных излуче-
ний. Характерные морфологические отклонения от нормы (например, отпадение головы 
от туловища) наблюдаются исключительно в зонах с высокой геофизической активно-
стью, особенно большое число аномалий бывает в зоне сильных землетрясений [10, 22]. 
При изучении отпечатков древних представителей хетогнат – протоконодонта (Parmia 
Gnilovskaya, 1998 [8]; Oesia disjuncta Walcott, 1911 [26]; Eognathacantha ercainella Chen 
and Huang, 2002 [19]; Paucijaculum samamithion Schram, 1973 [25]) – обнаружены идентич-
ные морфологические аномалии, характерные для морфологических отклонений совре-
менных представителей протоконодонта. Такое сходство позволяет предположить, что в 
районах обнаружения вышеупомянутых древних протоконодонтов происходили сходные 
флуктуации, имеющие место и в настоящее время: выбросы жестких акустических волн, 
геомагнитные излучения, землетрясения.

Общая характеристика эуконодонтовых животных

Эуконодонтовые животные имеют относительно простое строение. Окружен-
ный щупальцевидными отростками узкий щелевидный рот расположен терминально по 
центру головы. По обе стороны рта внутри мягких тканей находятся парные головные 
пластинки – H-скелетные элементы [5]. На брюшной стороне между головой и туловищем 
наблюдается овальное расширение – пищевой мешок, в котором располагаются зубные 
аппараты [21]. На внутренних срезах отпечатков из Грантона хорошо видно, что ротовое 
отверстие переходит в кишку в виде узкой светлой полоски, протягивающейся в сторону 
хвостового конца. Туловище эуконодонтового животного на внутреннем срезе имеет по-
перечные структуры, представленные различно ориентированными мускульными тяжами 
[23]. В одних случаях мускульные тяжи расположены параллельно друг к другу, но пер-
пендикулярно к средней линии туловища животного, в других они косоориентированные 
с медиальными вершинами, направленными к голове или к хвосту (в зависимости от на-
правления передвижения). Уникальный прекрасно сохранившийся отпечаток из Припо-
лярного Урала (Россия), вскрытый вдоль боковой поверхности, дает возможность соста-
вить представление о внешнем облике эуконодонтового животного [16]. Отпечаток имеет 
длинное (около 4,8 мм), узкое (0,3–0,4 мм) червеобразное тело. Голова животного слабо 
дифференцирована от туловища. На его поверхности видны поперечные сегменты, распо-
ложенные перпендикулярно оси тела. Возможно, эти сегментовидные структуры являют-
ся внешним продолжением поперечных мускульных тяжей, наблюдаемых на внутренних 
срезах отпечатков, описанных выше. По бокам кончика хвоста видны два характерных 
элемента в виде длинных лучей. Обращает на себя внимание бугорчатая поверхность ту-
ловищного отдела, которая создается в основном за счет крупных округлых клеток. Под 
электронным микроскопом видно, что поверхность туловища эуконодонта покрыта мел-
кими выступами, или сосочками [4]. На поверхности отпечатка также имеются воронко-
образные ямчато-дырчатые микроструктуры, которые могут быть отверстиями протоков 
(vas deferens), выводящих секрет на поверхность туловища животного. Все эти микро-
структуры (округлые клетки, папиллы и воронкообразные вздутия) создают бугорчатый 
рельеф поверхности тела эуконодонтового животного.
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Морфологические признаки, общие для прото- и эуконодонтовых 
животных

Наличие H-скелетных прикрепительных элементов, или пластинок. Эуконодон-
товые животные сходны с протоконодонтами по характеру построения опорных кон-
струкций тела. По нашим данным, опорные каркасы прото- и эуконодонтов представлены 
H-скелетными головными прикрепительными элементами, или пластинками, и мускуль-

ной системой. H-пластинки хетогнат 
(п) служат для прикрепления и опоры 
мощного зубного аппарата – щетинок 
(протоконодонта) (гс) и зубчиков (па-
раконодонта) (зп), а также для при-
крепления туловищной мускулатуры 
(рис. 1). Эта морфологическая струк-
тура характерна как для древних, так 
и для современных протоконодонтов 
и является важным систематическим 
признаком типа. 

Эуконодонтовые животные так-
же имели парные округлые головные 
H-пластинки (п) [17], которые служи-
ли для прикрепления мышц. Послед-
ние соединяли зубные элементы (зэ) 
ротового аппарата, находящегося в пи-
щевом мешке (пм), и использовались, 
по-видимому, для управления ими в 
процессе питания (рис. 2) [21].

Сходная мускульная система. У 
протоконодонта наблюдается попереч-
ная мускулатура (придонные мелко-
водные Spadella и  Aberrospadella и 
глубоководные Bathyspadella, а так-
же батипелагические Heterokronia, 
Eukronia) [12] (рис. 3а).

У эуконодонтовых животных также 
существуют внутренние поперечные 
мускульные структуры тела. Различа-
ются косоориентированные и перпен-
дикулярные мускульные тяжи (мт), 
ориентация которых, по-видимому, 
зависит от направления основного 
движения животного. Угол схождения 

Рис. 1. H-скелетные прикрепительные пластинки современ-
ных хетогнат: а – отдельная прикрепительная пластинка (п); 
б – прикрепительная пластинка протоконодонта (п) с про-
екцией на ней щетинок (гс) и зубчиков (зп) зубного аппарата 
параконодонтов; в  – голова хетогнаты с парными прикре-
пительными пластинками и элементами зубного аппарата

Рис. 2. Морфология головной части пято-
го отпечатка эуконодонтового животного 
из Грантона [13]. Условные обозначения: 
пл – округлые парные прикрепительные 
пластинки эуконодонтов; пм – пищевой 
мешок; зэ – зубные элементы эуконодон-
тов; мт – мускульные тяжи; вск – верхняя 
стенка кишки; нск – нижняя стенка кишки
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Рис. 3. Мускулатура конодонтовых животных: а – поперечная 
мускулатура протоконодонтов [11], б – косоориентированная 
поперечная мускулатура шестого отпечатка эуконодонтового 
животного из Грантона [13]. Условные обозначения: ан – анус; 
р –  щелевидное ротовое отверстие; к – кишка; кт – контуры 
тела; мт  – мускульные тяжи; ус – угол схождения поперечной 
мускулатуры

поперечной мускулатуры (ус) эуко-
нодонтов может быть направлен или 
к голове, или к хвосту (рис. 3б) [23].

Отсутствие нотохорда. На 
рис. 3б видно, что продольная свет-
лая структура у шестого отпечатка 
эуконодонтового животного из ниж-
некарбоновых отложений Грантона 
(Шотландия) не является нотохор-
дом. Этот элемент рассматривается 
в качестве кишки (к), несущей функ-
цию вывода экскрементов из аналь-
ного отверстия (ан).

На отпечатке древней хетогнаты 
Protosagita spinosa из нижнего кем-
брия Китая также хорошо заметна 
узкая светлая продольная структура 
(кишка), начинающаяся от головы 
и заканчивающаяся в задней части 
тела предполагаемым анальным от-
верстием (рис. 4а, б) [18].

Сходные органы размножения. 
Органы размножения протоконо-
донта хорошо видны у Protosagita 
spinosa из нижнего кембрия Китая 
[18]. Отпечаток в конце хвостового 
отдела прозрачный, а ближе к цен-
тру – темный, это предполагаемый 
яичник (я) (рис. 4б). 

У эуконодонтов, судя по перво-
му отпечатку из Грантона, хвосто-
вой отдел также заполнен предпо-
ложительно мужскими половыми 
структурами. На его плавниковых 
лучах видны структуры, по форме 
напоминающие сперматофоры про-
токонодонта (хетогната). У шестого 
отпечатка из Грантона задняя пара 
плавников плотно пронизана плав-
никовыми лучами, обильно усеян-
ными крупными шарообразными 
комками.

Предполагается, что это сперма-
тофоры (сп), выделяющиеся из по-
лости хвостового отдела (рис.  5).

Рис. 4. Органы размножения протоконодонтового животно-
го: а – отпечаток протоконодонтового животного (хетогнаты) 
Protosagita spinosa из нижнего кембрия Китая [18]; б – схема 
морфологии отпечатка. Условные обозначения: я – яичники; 
гс  – щетинки; р – рот; п – прикрепительные пластинки; ш – 
шея; к – кишка; м – мускульные тяжи; ан – анальное отверстие 

Рис. 5. Крупные шарообразные комки сперма-
тофор на плавниковых лучах эуконодонтовых 
животных. Условные обозначения: ан – аналь-
ное отверстие; к – кишка; л – лучи; мт – му-
скульные тяжи; пп – предполагаемые плавни-
ки; сп – сперматофоры
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Морфологические признаки, различающиеся у прото- и эуконодонтов

Органы захвата пищи. У протоконодонта, на примере ныне живущих хетог-
нат, щетинки и зубчики находятся на поверхности головы и служат для непосредственного 
захвата (щетинки) и удержания подвижной добычи в глотке (зубчики). 

У ископаемых эуконодонтовых животных все зубные элементы находятся внутри ту-
ловища, в пищевом мешке. По-видимому, часть из них использовалась для фильтрации 
пищевых частиц от воды. Литературные данные свидетельствуют о том, что зубные эле-
менты эуконодонта расположены относительно друг друга таким образом, что представ-
ляют собой сито для отфильтровывания мелких частиц, которые затем поступают в  ки-
шечник [20].

Различное число H-прикрепительных пластинок. Самым большим различием меж-
ду прото- и эуконодонтовыми животными является разное строение их головных скелет-
ных аппаратов. У протоконодонта они содержат четыре скелетные пластинки (две пары). 
Одна пара расположена на вентральной стороне головы (п1, п2), другая – на дорзальной 

стороне (п3, п4). У эуконодонто-
вых животных имеются только 
две пластинки, составляющие 
пару (пл1, пл2) (рис. 6а–в). 

Головные пластинки коно-
донтов – важный элемент для 
эволюционных реконструкций: 
у протоконодонтовых животных 
четыре массивные мускульные 
полосы прикреплены к четырем 
скелетным пластинкам, в то вре-
мя как у эуконодонтов – только 
две.

Существование пищевого 
мешка у эуконодонтов. Все зуб-
ные и скелетные элементы и их 
соединительные ткани у эуконо-
донтовых животных находились 
внутри туловища в округлом пи-
щевом мешке, расположенном на 
вентральной стороне животного 
(рис.  7). 

Как предполагается, в про-
цессе функционирования пище-
вого мешка поступающие в него 
пищевые частицы отфильтровы-
вались от воды, удаляемой через 
специальные отверстия (отв). 
Образовавшийся пищевой комок 
перемещался по пищевому кана-
лу (кишечнику) (к) [21].

Внешние различия. У со-
временных и ископаемых про-
токонодонтов имеется узкая шея, 
благодаря чему голова хорошо 
отделена от туловища. У эуконо-
донтовых животных, напротив, 

Рис. 6. Четыре прикрепительные пластинки (две пары) протоконо-
донтов: одна пара на вентральной стороне головы (а), другая – на 
дорзальной (б) и две прикрепительные пластинки эуконодонтов 
(в). Условные обозначения: п1–п4 – прикрепительные пластинки 
протоконодонтовых животных; пл1, пл2 – прикрепительные пла-
стинки эуконодонтов; г – глаз; гс – щетинки; зп – зубы; к – кишка; 
р – рот

Рис. 7. Схема предполагаемого строения пищевого мешка эуконо-
донтового животного. Условные обозначения: р – ротовое отвер-
стие; к – пищевой канал (кишка); пл – H-скелетные прикрепитель-
ные пластинки эуконодонтов; зэ – зубные элементы; мл – мягкая 
мышечная лопасть; мт – мышечные тяжи; щ – щупальца (осяза-
тельные, чувствительные и локомоторные – для загона пищи); гл  – 
головные лопасти; гг – граница головы; гпм – граница пищевого 
мешка; гт – граница тела; отв – предполагаемое отверстие (выход 
воды); вп – выход пищи в кишку
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туловище плавно переходит в головной отдел. Хватательные крючья (щетинки) протоко-
нодонта имеют плавный изгиб, который способствует прочности на излом при легкости 
материала, состоящего из хитиноподобного вещества. Зубовидные элементы эуконодон-
товых животных имеют фосфатный состав и иной план строения. У каждого зубовидного 
элемента имеется несколько прямых или слегка изогнутых зубцов, находящихся на широ-
ком базисе. Отдельные элементы образуют скопления в виде зубных ротовых аппаратов. 
Наиболее распространенные ротовые аппараты эуконодонтовых животных, по-видимому, 
состоят из пары платформенных P-элементов, пары листовидных или стержневидных эле-
ментов с передним положением главного зубца, пары листовидных элементов со средним 
положением срединного листа, нескольких пар сходных стержневидных, пилообразных 
S-элементов, составляющих серию симметричных переходов, одного или, редко, двух не-
парных симметричных M-элементов [1].

Просматриваются различия и в эпителиальном покрове тела. Поверхность древнего 
протоконодонтового животного гладкая, ровная [7], отличающаяся от таковой ископае-
мых эуконодонтовых животных, поверхность которых бугорчатая за счет многочисленных 
выпуклых структур. Наличие у эуконодонтов многочисленных воронковидных структур, 
возможно, связано с их железистой вспомогательной функцией: выделением вязкой суб-
станции, по-видимому, необходимой для передвижения животного по субстрату, подобно 
некоторым эдиакарским организмам [9].

Различная этология. Судя по строению зубных аппаратов рассматриваемых живот-
ных, они различаются особенностями своего поведения и способа питания. Древние про-
токонодонты (например, Parmia Gnilovskaya, 1998) в условиях недостатка многоклеточ-
ных животных, вероятнее всего, использовали свои щетинки-крючья для соскребания 
одноклеточных организмов с бактериальных матов. Однако большая часть современных 
протоконодонтовых животных являются хищниками [19, 25], поскольку их глотка и ту-
ловище способны к большому растяжению, заглатыванию добычи, которая во много раз 
крупнее их собственного тела – личинки сельди, декапод, амфипод и молодых особей 
хетогнат.

Эуконодонты, скорее всего, были фильтраторами, способными лишь подгребать мел-
кие частицы детрита, бактерий, одноклеточных водорослей мягкими лопастями, окру-
жавшими ротовое отверстие, и вместе с водой втягивать их в пищевой мешок. Питатель-
ные частицы могли отцеживаться с помощью S-элементов от воды и затем поступать 
в  глотку, где P-элементы формировали из них пищевой комок, в дальнейшем поступа-
ющий в кишку.

Заключение

Наши исследования показали, что вывод Шанявского [25] о том, что ископа-
емые конодонтовые животные, обладающие прото- и параконодонтовыми элементами, 
принадлежат к типу Chaetognatha, подтверждается и на современном материале.

Установлено также, что хотя протоконодонтовые животные имеют некоторые сходные 
морфологические признаки с эуконодонтами, между ними существуют фундаментальные 
различия в строении органов захвата пищи и их функционировании. Сравнительно-мор-
фологический анализ прото- и эуконодонтов позволил выявить у них различия типового 
ранга. В результате эуконодонтовые животные рассматриваются в составе самостоятель-
ного типа – Euconodontophylea Kassatkina, Buryi, 1997 [12], исчезнувшего из палеонтоло-
гической летописи в конце триасового периода, возможно, из-за своей узкой специализа-
ции, связанной с предположительно ползающим, придонным образом жизни. Предста-
вители типа Chaetognatha Leucart, 1854, являющиеся активными хищниками, напротив, 
получили широкое распространение в морях современных океанов.

Авторы выражают глубокую признательность Л.Ю. Смирновой, А.М. Попову за помощь в выполнении ком-
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