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СТРОЕНИЕ СБПТ, СТЕНКИ IIРОТОКОНХА

И НАЧАЛЬНБIХ ОБОРОТОВ РАКОВИНЫ

НЕКОТОРЫХ РАННЕМЕЛОВЫХ АММОНИТОВ

На основании изучения раковин двух видов' раннемеловых аммони­

тов при помощи сканирующего электронного микроскопа получены но­

вые данные об изменении в онтогенезе стенки протоконха, первых обо­

ротов спирали, перегородок и септальных трубок Особенности строения

первичного валика поаволвют выделять в развитии аммонитов две ста­

дии - эмбриональную и постэмбриональную, а не три, !\Ю, предлагает
Х. Эрбен.

в последние годы при изучении раковины головоногих моллюсков и в

особенности аммонитов был применен сканирующий электронный микро­

скоп. В микроскопе этого типа изображение объекта передается по приц­

ципу телевидения на два экрана размером 100 Х 100 JltM каждый. Один

экран предназначен для просмотра, второй - для фотографирования.

Размер объекта не должен превышать 10 .~tM В диаметре. При рассмотре­

нии структур можно использовать различные увеличения - от 30 до 140 000.
Новая методика исследований сразу же привлекла к себе внимание

палеонтологов. О первых результатах изучения раковин аммонитов было

опубликовано неснолько ааметок и статей (Друщиц, Барсков и Хнами,

1969; Вirkelund, 1967; Birkelund and Напвеп, 1968; ЕгЬеп, Flajs and Siehl,
1968). Совсем недавно вышла из печати монография Х. Эрбена, Г. Флай­

са и А. Силя (Erben, Flajs und Siehl, 1969), в которой рассмотрено ран­

неонтогенетическое развитие структур раковины у наружнораковинных

головоногих, в первую очередь аммонитов. Авторы изучили при помощи

английского сканирующего микроскопа 139 раковин аммонитов, относя­

щихся к 37 видам и 34 родам из карбона, триаса, юры и мела. Кроме того,

они исследовали несколько раковин современных и древних наутияо­

идей. Результаты этого исследования представляют большой интерес и

почти полностью совпадают с данными, полученными нами и Т. Бирке­

лунд, хотя трактовка пекоторых деталей структур не всегда однозначна.

Биркелунд исследовала раковину у трех позднемеловыхаммонитов, нами

изучена структура стенки и септ у двух раннемеловых ам~lОНИТОВ­

Salfeldiella и Zurcherella. При помощи японского сканирующего минро­

скопа JSM-2 были просмотрены и сфотографированы аншлифы при уве­

личениях от 300 до 3000. Этому предшествовало (и всегда должно пред"
шествовать) изучение шлифов при помощи обычного поляризационного

микроскопа. Перед просмотром в электронном микросконе аншлифы про­
травлялись в течение 30 сек. 2%-ным раствором HCI. Протравленная по­

верхность опылялась золотом в вакуумном испарителе. Оператором па

микроскопе был инженер В. М. Григорьев, выполнивший 40 снимков. ц з
которых только нвболъшая часть помещена в статье. Пользуясь сагчаем.

выражаем В. М. Григорьеву свою благодарность.

з*



Строение стенки протоконха и первого оборота. У спирально сверну­

тых аммонитов стенка протоконха и первого оборота построена из приа­

магического слоя (рис. 1). в строении стенки не участвуют ни перламут­

ровый, ни внутренний призматический слои. Толщина стенки протоконха

у апикального конца составляет 4-5 .'lt1'>, У дистального увеличивается до

Рис. 1. Схема строения протоконха II первого оборота

у свернутых аммонитов. Условпыв обозначения: а­

угол первичного валика (предлагаемый вариант и из­

мерения); а! - угол первичного пережима (измерение

по Гранжану) , lе - первая сепга, или просеrrта, 2е­

вторая септа, 3е - третья септа, nе! - первый приз­

матвчоский слой, пс-; - второй праамагический слой,

нпс - наружный прпамагический слой, в пс - внут­

ренний приаиатнческий слой, ";0/1 - конхиолиновый

слой, пв ал - первичный валик, пер! - первичный пер­

ламутровый слой, пер» - вторичный перланутровый

слой. г ск - гидростатические камеры, жк - жилая ка­

мера, пр о» - протоконх, пр -'нросифон, кр - кромка,

Ц - цеку"'!, сuф - сифон

8-15 .Ш". Приаматнческий слой прогоконха и первого оборота, по дан­

ным Биркелунд, состоит из двух частей: наружной, построенной из нвза­

конемерно расположенных кристаллов, и внутренней, состоящей из про­

долговатых кристаллов, ориентированных перпендикулярно наружнойпо­

верхности. Примерно в конце первой половины оборота протононха, на

внутренней его стороне, появляется второй привматический слой; он по­

,'Т::'НРННО утолщается и н. началу первого оборота полностью замещает

::-':"Jui[ призматический слой, По своей микроструктуре второй слой напо-

.п 1 первый. По данным Эрбена, Флайса и Силя, незакономерное

'! :1-::,ihеНlI(J кристаллов в наружной части первого призматического

чзано С неравномерным распределением органической основы.

г: .ппх. исследованиям. первый оборот состоит преимущественно

построенных прваматических кристаллов (табл. 1, фиг. 1, 2).
,. '1'-:t,[, п Силь предполагают, что первый привматический слой

""1,.,1][\ ю стенку раковины, которая выклиниваетсяу переднего

края ц i -] х«. Втпричная стенка возникает примерно посередине про­

токопха: "н "~;,,, '''BillIa вторым приаматичеснимслоем и состоит из раз­

ного числа ч.отец , ог.ычпо от двух до четырех, постепенно замещающих

друг друга в ]1))l'Jглах протоконха. Первый оборот состоит И3 одного приз-
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матаческого слоя. У современного наутилуса стенка раковины, построен­

ная из кристаллов арагонита, с самого начала (от апекса) состоит из трех

слоев - наружного приаматичеоного, перламутрового и внутреннего прив­

матического. В атом состоит одно ИЗ отличий между наутилоидеями и ам­

моноидеями.

Строение первичного валика и появление перяамутрового слоя. При­

мерно в конце первого оборота у всех без исключения аммонитов, имею­

щих спирально свернутую раковину, наблюдается резкое утолщение ра­

ковинного слоя. Это утолщение предлагается называть первичвым вали­

ком (Друщиц и Хнами, 1969а). Ему на ядре соответствует пережим.

получивший в литературе название «первичного пережвмаэ (Шульга­

Нестеренко, 1926; Богословская, 1959), «непионического пережимал

(Hyatt, 1872) или «второго изменения роста» (ЕгЬеп, 1964-1965, 1966).
Название «первичный валик» нам кажется более подходящим, чем «пер­

ьичный пережим», так как в действительностив стенке раковины проис­

ХОДИ1' резкое утолщение раковинного слоя, а пережим возникает только

после захоронения аммонита и образования внутреннего ядра. Пврвичный

валик образуется за счет внезапного появления и резкого утолщения пла­

стинчатого, или перламутрового, слоя при одновременном выклинивании

призматического слоя. До первичного валика, как выше уже отмечалось.

в строении стенки протоконха и первого оборота пластинчатый слой не

участвовал. Размеры первичного валика и его положение у разных ам­

монитов варьируют в довольно больших пределах. Длина первичного ва­

лика у представителей рода Zurcherella составляет 270 ,м,n, а максималь­

ная толщина - 23-27 ,м,n; у видов рода Salfeldiella длина валика равна

250 мн, толщина - 27 .ш\:. Толщина сгенки в начале валика у обоих пред­

ставителей равна 15 мн, а в конце валика, после появления двух новых

слоев, составляет 20 .'4"". В месте наибольшего утолщения пластинчатого

слоя с внутренней стороны стенки раковины возникает новый призмати­

ческий слой, который затем переходит на внешнюю сторону (рис. 2) и

создает наружный слой стенки второго оборота; под наружным приема­

тичеоким слоем вовникает новый пластинчатый слой. Одновременно с ним

или несколько позднее создается внутренний прваматический слой. У на­

ших экземпляров этот слой наблюдается одновременно с пластинчатым.

В ряде случаев, как отметили Эрбен, Флайс и Силь, внутренний приама­

тический слой аакладывался между ЕОНЦОМ второго и концом третьего

оборотов, по в единичных случаях этот слой появлялся до возникновения

перламутрового слоя и, таким образом, принимал участие в образовании

первичного валика.

По нашим исследованиям, стенка раковивы аммонита после пврвич­

ного валика состоит из трех слоев - наружного привиагического, пла­

стинчатого и внутреннего призматичесиого (табл, 1, фиг. 3, 4). Наруж­

ный привматическийслой слагается из небольшвх, немного косо ориенти­

рованных кристаллов. Пластинчатый слой построен из плоских кристал­

лов, расположенных параллельно внешнему краю раковины. В строении

внутреннего приаматического слоя принимают участие два типа нриетал­

лов: короткие прпзмагпческие, образующие внутреннюю часть слоя, и

удлиненные прпэматпческпе, создающие наружную часть внутреннего

приаматического слоя. Толшина описанных слоев, по данным Эрбена,
Флайса н Силя, может зпачптельноварьировать.

Аммониты, как покавали наши исследования и исследования Бирке­

лунД и Гансена. а также Эрбена, очень экономно строят новую часть ра­

ковинной трубки. Они обраауют, начиная со второго оборота, так назы­

ваемую ложную трубку. при построении которой в качестве дорсальной

стеики служит наружная поверхность вентральной стороны предшествую­

щего оборота. У представителей Protetragonites и Асоввсегая в образовз­
нии дорсальной стенкипринимаетучастие тонкаячастьвнутреннего ЩЧВ­

магического слоя. Она в виде тонкой оболочки покрывает вентралытук
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Рис. 2. 'Строение первцчного валика у SaIfeldiella guettardi (Rasp.); вна, М 143/1: а ­
алектронноиикроснопический снимок ( Х 300) , б - трактовка снимка. "Условные обоз­

начения те же, что на рис. 1. Стрелка направлена 1\ жилой камере

сторону предыдущего оборота. При изучении в электронном микроскопе

Биркелунд и Гансен установили, что на умбияикальном шве выклинива­

ются наружный и перламутровый слои, а внутреннпй приаматический

слой образует дорсальную сторону всех оборотов , кроме первого . Та же

картина наблюдалась на наших энземплярах (рис. 3). д. Пальфрамаи

( Pa lf l'a lllan , 1967б ) считает, что у аммонитов , имеющих плоскоспираль­

ную Рi'll ; t.•вину , дорсальная стенка отсутствует . По-видимому, у разных

ГРУШ: а ммон игов могут быть различные варианты способов построения

лорса л ь н о й г тен ки . Совершенно ясно, что дорсальная стенка ни в одном

1: ·3 (" ,-:РЫ ':'Е! не с троптся из полного числа слоев . Если бы это имело место,

7" · 3Е ~· -:-",,· Н НЯ Я с торон а раковины состояла бы из двойного набора слоев .

-.;-:- .:• . " .,·, I1 7 -:- .1 LН I'o утяжеляяо бы ее и создавало бы для аммонита дополни­

г ел ьн ы - т рулносги в придании равновесия телу. Совершенно очевидно,

ч то Н t" ' Г':\ О::I П ) ! I'С Тl ! в пос тройке двойной стенки у аммонитов не было и не

мо гл о быт ь .

Объя снение к таблице 1

Фиг. 1- 4. SaIfeldiella guettardi (Raspail), строевив стенки раковины; 1, 2 - ака.
.м 143/1, призматический слой стенки нервого оборота (1 - Х 1000, 2 - Х 3000) ;
3, 4 - эка, М 143/2, трехслойная стенка четвертого оборота (3 - Х 1000, 4 - Х 300);
Северный Кавказ, р. Лаба; верхний апт, "Условные обозначения те же, что на рис. 1;
на фиг. 4 в нижней части виден сифон и ауксиллярные образования (ау") в стен­
ке сифона.
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Положение первичного валика. Это положение предлагается опреде­
лять углом, образующимся при проведении прямых, из которых одна со­

единяет центр протоконха с вентральной стенкой просепты, а другая со­

единяет центр с серединой первичного валика (рис. 1). Образованный

таким образом угол предлагается называть углом первичного валика.

Ф. Гранжан (Grandjean, 1910), а вслед за ним и многие другие исследова­

теш! (Шульга-Нестеренко, 1926; Богословская, 1959 и др.) положение

нпс

'пс

Рис. 3. Вваимоогношение двух оборотов: а ~ Aconeceras trautscholdi
(Sinz.); эка. .N2 А-7, второй и третий обороты; т. Ульяновск: нижний апт;

б - Protetragonites tauricus Кш-Уотоп.; экз. М 522/а, третий и четвер­

тый обороты; Нрым, р. Сарысу; берриас. Наружный цриамагический и

перланутровый слои нового оборота выклиниваются, присоединяясь К

предыдущему обороту. Внутренний приамагичвский слой образует дор­
сальную стенку нового оборота. Условныв обозначения те же,' что на

рис. 1

первичного валика определяли углом между прямыми, проходящими с

одной стороны через центр протоконха и цекум, и с другой - через центр

протоконха и первичный валик (рис. 1). R сожалению, цекум сохраняется

сравнительно редко, а в тех случаях, когда он сохраняется, его форма

и размеры варьируют в значительных пределах даже у представителей

одного вида (Друщиц и Хнами, 1969б). В то же время определить поло­

жение начала оборота спирали и положение первой перегородки можно

даже при отсутствии цекума. Вряд ли можно согласиться с предложе­

нпем Эрбена, Флайса и Силя (Erben, Flajs und Siehl, 1969) включать в

состав первого оборота протоконх и положение первичного валика опре­

делять с учетом протоконха, Фактически протоконх сам образует целый

оборот. До сих пор во всех работах за начало первого оборота принима­

лось положение первой септы, и изменять это общепринятое положение

весьма нежелательно. Это приведет к крайней путанице терминологии,

используемой при описании аммонитов.

Объяснение к таблице II

Фиг. 1, 2. Salfeldiella guettardi (Raspail); экв. М 143/2, прикрепление перегоро­

док к дорсальной части оборота; хорошо видны трехслойная стенка раковины и

наружный новхвояивовый слой (1- Х 300, 2 - Х 1000); 3 - Zurcherella falcistriata
(Anthula); эка. М 143/3. цекум и первые четыре перегородки; сифон занимает цент­

ральное положение (х 300); Северный Кавказ, р. Лаба; верхний апт. 'Условные 00':'­
значения те же, что на рис. 1.
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Величина угла пврвичного валика у аммонитов колеблется в больших

пределах. у десмоцератид она составляет: Beudanticeras - 3100, Zurche­
геllа - 282-2900, Aconeceras - 2950. Значительно меньших размеров

углы первичного валика у филлоцератид: Salfeldiel1a - 260", Euphyllo­
ceras - 2750 и литоцератид: Tetragonites - 2800 (табл. 1). ПО данным

Гранжана (Grandjean. 1910), угол первичного валика у Goniatites listeri
из карбона равен 3750, т. е. превышает один оборот, у Arcestes klipsteini
из триаса составляет 3400. У артинеких аммонитов угол первичного

валика достаточно большой, у проноритид И медлпкоттид он составляет

310-3400, у представителей Thalassoceras и Waagenia достигает 3800,
т. е. больше одного оборота (Богословская, 1959).

'Га б л и ц а 1

Размеры протоконха, раковины аммонителлы и угла i:Iервичного валика

ураннемеловых аммонитов

Ви;(
IДиаметр ам- 'диаметР про-IШИ РIlllа пРо-1Угол ПСрВИЧ-
монителлы, тононхаг эим токонха , ~'vt.лt пого в~.п~II\а,

м.лt ага,!

I
Zurcherella falcistriata (Anth.) 0,76-0,80 0,38-0,42 0,58 282-290
Aconeceras tralltscholdi (Sinz.) 0,63 0,30-0,35 0,lf5 295
«Эмбрионы» Aconeceras sp. - 0,29-0,35 0,43-0,45 -
Beudanticeras laevigatum (80"'.) 0,99 0,51-0,55 0,80 310
Ptychophylloceras ptychoicum 0,57 0,32 - -

(Quenst.)
Euphylloceras subalpinum (Anth.) 0,80 0,45 - 275
Phyllopachyceras sp. 0,76 0,44 0,55 -
8alfeldiella guettardi (Rasp.) 0,78 0,42 0,65 260
Protetragonites tauricus Kul.-Vo- - 0,65 0,70 -

гоп.

Biasaloceras sllbsequens (Karak.) - 0,32-0,34 0,44 -
Tetragonites duvalianus (ОrЬ.) 1,10 0,59 - 280

Рассмотренный выше угол первичного ваяика не дает представления

об абсолютных размерах аммонителлы, как мы предложили называть

аммонита, имевшего протоконх и первый оборот до первичного валика

(Друщиц и Хиами, 1969б). Лучше пользоваться размерами диаметра

раковины. У дэсмоцератид он колеблется от 0,76 до 0,99 мм, у лигопера­

тид (Tetragonit.es) равен 1,1 .М.М, У филлоцератид изменяется от 0,7 до

0,8 .iНJt. только у Ptychor,hylloceras он составляет 0,6 ММ. Примерно такой

же размер аммонигеллы отмечен у Aconeceras - 0,63 мм. Очень малень­

кие размеры раковин аммонигелл приводит Пальфрамаи (Palframan,
1967а) для онсфордских аммонитов; эти ранмеры колеблются от 0,48 до

0.57 .~tJf.. У артинских аммонитов размеры аммонитвлл у одних видов

составляют 0.58-0,60 мм, у других достигают 1,0-1,1 .м.М (Богослов­

екая. 1959). У девонских аммонитов диаметр раковины аммонителлы

достига.'11.8-2,0 .1ЕМ.

Строение перегородок и септальных трубок. Характерной чертой всех

аммонитов является наличие порегородок. ноторые разделяют фрагмокоп

на отдельные гпдросгатические камеры (название «гидростатические»

лучше отражает их назначение, чем «воэдушныеэ ИЛИ «гаэовыв» камеры,

особенно если предположить, что в этих камерах, так же кап: у современ­

ного наутилута, кроме газа, была камерная жидкость}.

Первые две септы, но особенно первая, по своему строению и толщи­

не отлпчаются от всех остальных септ. Поэтому первую септу предлагали

называть просепгой, а вторую - первичной септой (Schinde\yo1f, 1954);
Эрбен. Флайс и Силь (ЕгЬеп, Flajs and Sieh1, 1968, 1969) рекомендовали

просептой называть только первую перегородку, за второй закрепить

название первой септы, а третью называть накросепгой. Третья септа

~O



в отличие от первых двух построена из перламутрового, или пластинча­

того, слоя и значительно тоньше первых двух. Первая септа отличается

от всех остальных септ целым РЯДО~1 особенностей; поэтому за ней мож­

но сохранптъ название просепты, считая следующую за ней второй сеп­

той, а не первичной (табл. П, фит. 3). К числу этих особенностей сле­

дует отнести наличие в первую очередь в просутуре (первой лопастной

IC
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Рис. 4. Схема строения апикального конца протононха: а - Tetragonites duvаliаiшs

(d'Orb.); Северный Кавказ; верхний апт: 6 - SaIfeldiella guettardi (Rasp.); местона­

хождение и возраст те ;I,e; в - Quenstedticeras (БоuгkеlаmЬегti) Ьеппс! (Douv.); Ан­

глия; келловей; г - Androgymoceras cf. planicosta (Sow.); Англия; нижняя юра (а,

6 - оригиналы, в, г - по Erben, Flajs und SiehI, 1969). Условные обозначения те же,

что на рис. 1

линии) вентрального и дорсального седел. В качестве курьеза Эрбен

(Erben, 1962) описал у прогоконха одного аммонита (Normannites vulga­
ricostatus) две просепты и соответственно две просутуры. Он сделал два

предположепая о причинах этого явления, считая, что протоконх форми­

ровался в яйцевых оболочках: 1) образование второй просепты можно

объяснить уллвненпем личиночной стадии, 2) образование первой про­

септы пропзошло настолько быстро, что в оставшееся время личиночной

фазы появплась возможность построить вторую просепту. Однако трудно

объяснить, почему в ;:ЩННО)1 случае строилась вторая просепта, а не

следующая за пей вторая септа с вентральной и дорсальной лопастями.

Просепта построена из призматическото слоя. На вентральной сторо­

не она ПрИКрСП,;1Ястся на сравнительно большом протяжении к внутрен­

ней стороне протоконха, а на дорсальной стороне - к апикальному концу

протоконха п часто на неиотором расстоянии ОТ его внешнего края. Этот

выступающий край протоконха получил название кромки (Кают, Папяе,

Папвсп ). Il'ро)ша построена из привматического слоя (так как представ­

ляет собой часть стенки протоконха) и имеет различную форму и длину

(рис. 4); ее конец может быть утолщен или заострен, касаться ценума

или располагаться от него па неиотором расстоянии, быть довольно длин­

ным илп очень коротким. Линию прикрепления просепты к протоконху

удалось наблюдать на некоторых шлифах. Такое же прикреплвнио

наблюдали Биркелунд и Гансея (Birkelul1d апп Напвеп, 1968, фиг. 1-3\
У поэцнемеловыхаммонитов, На ряде фотографий в работе Эрбена, Флап

са и Силя (Егпвп, Flajs und Siehl, 1969, табл. 7, фиг. 3; габл, 8, фиг. 1:
схемы которых мы предлагаем в нашей трактовке, хорошо прослежпв

ется граница между кромкой и просептой (рис. 4). Однако упомянут-с

авторы придерживаютсянесколько иной точки зрения. Они считают.
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кромка и просепта представляют дериват - пронаводную стенки прото­

конха. II ее назначение и функция поэтому не известны. Нам представля­

ется, что трактовка роли кромки, предложенная Бирквдуид и Гансеном,

является более предпочтительной.

В просепте имеется овальное отверстие для цекума: не исключена

возможность, что наличие в просепте вентрального и дорсального изги­

бов, образующих соответственно вентральное и дорсальное седла, корро­

лятивпо связано с воаннкновеиием цекума, размеры которого всегда

меньше седел. Вентральное и дорсальное седла представляют собой изги­

бы задней: части тела, направленные вперед; они служили для ценума

своеобразной защитой, местом расположения последнего. Вокруг ценума

наблюдается тонкая извеотковая оболочка, полностью закрывающая от­

верстие в просепте. Таким образом, просепта у аммонитов так же, как

и первая перегородка у современного наутилуса (по данным Эрбена,

Флайса и Силя), была полностью закрыта. В отличие от аммонитов пер­

вая перегородка у наутилуса построена из наружного конхиолинового,

довольно толстого перламутрового и внутреннего приэматвческого слоев;

последний слой также поирыт конхиолиновым слоем.

Вторая септа располагается вблизи первой и подобно ей построена из

првамагического слоя; по толщине она очень блиака к просепте. Она

прикрепляется либо непосредственно 1, протоконху, либо к основанию

просепты (рис. 1, 4; табл. П, фиг. 3). В отличие от просепты у нее име­

ются сквозное отверстие для сифона и два новообразования- две лопа­

сти (вентральпая II дорсальная), возникшие в вершинах соответствую­

щих седел просепты: их появление, возможно, норрелятивно связано с

вознпкцовенцем отверстия для сифона (Друщиц, 1956). Отвороты септ,

окружающие отверстие для сифона, предлагается наэыватъ евптальными

трубками, нваависпмо от их ориентировки и формы. Свптальные трубки,

направленные вперед, желатедьно называть прохоанитовыми, направлен­

ные назад - ретрохоанитовыми, а имеющие отвороты, ориентированные

и вперед ц назад,- амфихоанптовыми (Друщиц и Хнами, 1969б).

Третья септа построена из пластинчатого слоя и обычно расположена

на расстоянии, вдвое, а иногда втрое превышающем дистанцию между

первой и второй септами. Образование третьей септы происходило, воз­

можно, одновременно с возникновением первичного валика, когда мантия

аммонита приобрела способность выделять перламутровый слой.

'У' первых двух септ меловых аммонитов сепгаяьныв трубки амфихо­

аНПТОБые. У третьей - шестой септ на дорсальной стороне они ретрохо­

аниговыс, а на вентральной - амфи:хоанитовые. В начале второго обо­

рота па дорсальной стороне они становятся также амфихоанитовыии.

С увеличением размеров раковины длина задней ветви постепенно

уменьшается, а передней увеличивается, и вскоре септальные трубки

становятся прохоапитовыми,

у Tetragonites duvalianus сепгальные трубки в начале четвертого

оборота с обеих сторон становятся прохоанитовыми. У Sа1fеldiеПа

(рис. 5. В) п Beudanticeras септальные трубки становятся прохоанитовы­

::НИ: в конце третьего оборота. У Zurcuerella это происходит только на

четвертом обороте (рис. 5, А).

у Arietites, по наблюдениям Гранжана (Grandjean, 1910), первые

видимые шесть перегородок имеют на дорсальной сторона ретрохоаннто­

вые септальные трубки, а на вентральной стороне - амфихоанитовые.

у всех артинских аммонитов, по данным А. Миллера и А. Анклесбвя

(МШег апд Unclesbay, 1943), на ранней стадии септальные трубки ре­

трохоанитовые, но вскоре становятся прохоанитовыма. Это изменение

у одних ЮПЮНИТОВ происходит медленно, а у других очень быстро,

иногда на протяжении 1/4 оборота. У Uraloceras suessi (Кагр.) септальные
трубки короткие, на первых четырех оборотах они ретрохоанитовые,

в начале пятого оборота - амфихоанитовые, затем передняя ветвь по-

42



t
1/

11 ".-
"11 1,

11 '1
'111
'1,

11, 11

,! 11

"

11

"
!

г

А 5

Рис. 5. Скеиа изменения септальных трубок в онтогенезе: А ­
Zurcherella falcistriata (Anth.); а - д - 5, 16, 28, 34 и 49-я пере­

городки; Дагестан, с. Акуша; верхний апт; Б- Salfeldiella guet­
tardi (Rasp.); а - г - 3, 15, 26 и 4З-я перогородки: д - на пя­

том-шестом обороте. На первом обороте стенка раковины одно­
слойная, на последующих - трехслойная. Стрелка указывает

направление к жилой камере
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степенно удлиняется, а задняя, наоборот, укорачивается, и они становяг­

ся: прохоанитовыми, У позднемеловых аммонитов (Saghalinites \vrighti
Вггкепшо) септальные трубки в начале спирали (с пятой перегородки)
прохоанитовые, причем в четвертой перегородке септальная трубка на

дорсальнон стороне амфихоаниговая, а на вентральной стороне она на­

правлена только вперед. Таким образом, изменение направления септаль­

ны:: трубок происходит на вентральной стороне раньше, чем на дорсаль­
нои, Все септы.изнутри прикрепляются к стенке раковинной трубки ам­
монита (табл. II, фиг. 1, 2).

Значитсльный интерес представляют данные о числе лопастей в пер­

вых перегородках (счет предлагается вести с одной стороны). В просеп­

те у меловых аммонитов, по мнению В. В. Друщица (1956), могут быть

либо две, либо три лопасти - боковая, умбиликальная и внутренняя бо­
ковая. у цератитов, по А. А. Шевыреву (1968), вторая линия устойчиво

двухлопастная (не считая вентральной и дорсальной); по этому призна­

ку они хорошо отличаются от агониатитов, но не могут отличаться от

аммонитов, как считает·Шевырев, так как у последних иногда наблю­

даются тоже две лопасти. О. Шиндевольф в последней части своей боль­

шой монографии (Schinde\volf, 1968) еще раз подчеркнул, что просуту­

ра у мезозойских аммонитов может состоять из двух или трех лопасте й.

Однако он отметил, что не существует закономерной связи между числс м

лопастей в первой и второй перегородках. Так, например, у Sсhlоthеiшtа

angulata из раннего лейаса в просепте установлено две лопасти, а 110

второй перегородке их три; наоборот, у Lecanites glaucus в просепте вх

три, а во второй перегородке только две. У всех исследованных нами

аммонитов вторая и третья перегородки имеют по три лопасти на каждой

стороне, не считая наружной и внутренней. Установить количество ло­

пастей в просепте на протоконхе очень трудно; легче это сделать, если

сохраняется первая перегородка в начале оборота спирали. В свое время

Друщиц (1956) выскааался против мнения Шиндевольфа о якобы нваа­

висимом онто-филогенетическом развитии первой и второй лопастных

линий. Эта точка зреппя и сейчас не изменилась. Появление во второй

линии еще одной лопасти вполне естественно и связано с прогрессивным

раввитием перегородок. Правда, обычно новые лопасти появляются не­

сколько позднее. но не исключено и столь раннее их появление. Наобо­

рот, сокращение числа лопастей во второй перегородке по сравнению

с первой (второй случай по Шиндевольфу) требует проверки.

Сифон между свпгальными трубками окружен толстой конхиолино­

вой оболочкой, проницаемой для газа и внутрикамерной жидкости.

у филлоцерагид (Salfeldiella. Ptychophylloceras, Phyllopachyceras) име­

ются известковые соединительные кольца. У Salfeldiella guettardi уда­

лось проследить постепенное развитие соединительных колец. Они появ­

ляются в конце второго оборота и становятся довольно длинными в

конце третьего оборота. Соединительные кольца окружают сифон и на­

правлены назад от перегородочного отверстия. Они окружены органиче­

ской оболочкой и, по-видимому, ни морфологичесни, ни структурно не

связаны с сепгальнымп трубками. Возможно, что соединительные кольца

првдсгавлнют собой аукспллнрные образования, описанные Г. Мутвеем

(Mutvei, 1967). У наутилуса, по данным Мутвея, соединительные кольца

состоят из двух слоев: внешнего пористого, прввматического, неносред­

ственно связанного с подобным слоем септы, п внутреннего конхиолино­

вого, который является продолжением пврламутрового слоя септы. На­

оборот, у аммонитов соединпгельные кольца заменяются толстой конхи­

олиповой трубкой, причем ее самый наружный слой предсгавляет собой

продолжение конхиолцнового слоя, покрывающего вентральную поверх­

П()СТЬ септы; крайняя вентральная часть этой БОНХИОЛИНОВОЙ трубки

,,-;ы:звествляется н образует кольцевое ауксиллярное образование. Эти из­

. -сгковые образования служат для тех же целей, что и у наутилуса.



Септы образуются тю, называемым септальным эпителием, покры­

вающим морфологически заднюю часть тела. Вначале эпителий строит

первый тонкий конхиолиновый слой, который отделяет тело аммонита

от гидростатической камеры. Затем выделяется перламугровый слой.

Образование септы завершается созданием на ее поверхности второго

тонкого конкиолинового слоя. После образования новой перегородки

тело аммонита растет, увеличивается в размерах, передний край ман­

тии строит новую часть раковинной трубки. Затем тело отделяется от

перегородки и подтягивается вперед. В какой-то момент жизни моллюска

септальный эпителий формирует сифон. Эпителий мантии выделяет

вокруг него тонкую конхиолиновую оболочку, края которой у септы мо­

гут обызвествляться, создавая ауксиллярные образования, хорошо выра­

женные у филлоцвратид. Нонхиолиновый слой сифона связан с первым

конхиолнновым С:1Оем септы, Септальная трубка, направленная вперед,

'Образуется за счет складки, возникшей в задней части тела аммонита.

По-видимому, образование сравнительно толстой нонхиолиновой оболоч­

ки вокруг сифона происходило в течение создания пластинчатого слоя

септы.

Была ли личинка у аммонитов? О развитии аммонитов на ранних

стадиях существуют две точки зрения. Большинство исследователей

предполагают, что аммониты, подобно современным головоногим, разви­

вались прямым путем, без мвгаморфоаа. Напротив, Эрбен (ЕгЬеп, 1962,
1964-1965) выделил в онтогенезе аммонитов л-ри стадии - эмбриональ­

ную, ларвалытую и постларвальную. Эта мысль очень интересна и заслу­

живает серьезного внимания. В работе об эволюции древнейших аммони­

тов Эрбен (Erben. 1964-1965) подробно обосновывает свою точку зре­

ния. В первую стадию - амбриональную - образуется протоконх, совер­

шенно гладкий. обычно без линий нарастания, хотя у некоторых видов

они иногда наблюдаются. Окончание первой стадии, но мнению Эрбена,

огмечается некоторыми морфологическими изменениями: устьевой край

протоконха резко сужается; в линиях нарастания, если они имеются, воз­

никает маленькая вентральная бухточка. Из яйцевых оболочек, кап

считает Эрбен, выходила личинка, имевшая протоконх. Она напоминала

по внешнему виду скорее личивку-велигер, чем трохофору современных

морских брюхоногих моллюсков, Трохофорные личинки морских брюхо­

ногих имеют небольшие размеры, около 0,18 мм. Размеры протоконха

у аммонитов наменяются от 0,24 до 0,65 MJ1t. Известковый протоконх и

линии нарастания, которые иногда встречаются на нем, указывают ско­

рее на ранние стадии велитера. Трохофора современных брюхоногих

имеет БОНХИОШШОВУЮ раковинку, которая только позднее обыввесгвля­

ется. Линии нарастания возникают тольно после образования пврвичной

мантии (протомантии) на ранних стадиях велигера; на этой сталип н.г­

блюдается также некоторое изменение роста в виде слабого суженпя

раковинной трубки. На этом основании Эрбен делает вывод. что ,. Ш'РЫ'>"
наменевис роста», которое находится на переднем крае про гоконха ;,м­
монитов, возможно, соответствует поздней стадии трохофоры П.1П. ':r;':'­
рее, ранней стадии велигера. А раннеонтогенетическое раэвиги- ,1ммэнп­

тов, которое соответствует стадии трохофоры, происходил. яицеьы х

оболочках. В течение личиночной стадии аммонит строил Ik~':r;rlir ,,,-;орот

до первичного валика. Первый оборот у большинства аммонн тэв гладкий,

без каких-либо линий нарастания; но у некоторых аммонпт..в появляют­

ся линии нарастания, которые бывают выражены по-разному - или

очень ясно, или слабо. При их наличии расширяется п утлублявтоя вент­

ральная БУХТОЧБа, п образуется широкое дорсальног ((<1,10. по еще отсут­

ствуют настоящие вентральный и латеральный синусы. Поверхность ра­

ковины без каких-либо следов скульптуры. В п-чепио личиночной ста­

дии строится просепта - первая септа, отделяющая протононх от начала

спирали. Прогоконх превращается в гидросгатпческую камеру. Первый
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оборот служил жилой камерой. Личиночная стадия завершается образо­

ванием первичного валика или резким изменением высоты и ширины спи­

рали в конце первого оборота.

Как уже отмечалось, у первичного валика выклинивается призмати­

ческий слой, возникает и резко утолщается иластинчатый слой; за счет

этого слоя образуется первичный валик

Постларвальная стадия начинается с образования новых слоев рако­

вины иосле первичного валика.

Таким образом, Эрбен различает в развитии аммонитов три стадии:

эмбриональную, связанную с образованием протоконха, ларвальную, или

личиночную, в течение которой образуется первый оборот и первичный

валик, и постларвальную, которая начинается после образования первич­

ного валика.

В соответствии со второй точкой зрения, в раннем онтогенезе аммо­

ниты проходят две стадии - эмбриональную и постэмбриональную (Дру­

щиц, 1956; Друщиц и Хиами, 1969). Из яйцевых оболочек выходил ам­

монит, который имел эмбриональную раковину, состоявшую из прото­

конха и первого оборота. Эту стадию, напоминающую стадию нимф на­

секомых, было предложено называть аммонигеллой (Друщиц и Хнами,

1969). Аммониталла имела длинное червеобразное тело, сжатое в спин0­

брюшном направлении, Тело отделялось от протоконха проселтой. Про­

токонх выполнял функцию первой гидростатической камеры. Диаметр

раковины аммонителлы меловых аммонитов составлял 0,6-1,1 М.М.

Эмбриональное развитие аммонитов происходило, по-видимому, прямо,

без метаморфоза. как оно ироисходит у всех современных головоногих

моллюсков. Протоконх И первый оборот совершенно гладкие, не несут

никаких следов скульптуры. Те линии нарастания, которые наблюдал

Эрбен, вполне могут возникать и в течение эмбрионального развития.

Об этом свидетельствует юношеская скульптура, которая наблюдается на

первом обороте раковины свернутых наутилоидеЙ. Найденные в нижнем

апте г. "Ульяновска эмбрионы дают возможность подтвердить эту точку

зрения. Среди многочисленныхэмбрионов были обнаружены эквемпляры,

раковина которых состоит из протоконха и первого оборота. "У некоторых

сохранился устьевой край, просифон и цекум пли только просепта. По­

видимому, у последних просифони цекум были разрушены."У большинства

экземпляров сохранились протоконх и часть разрушенного первого оборо­

та. "У них также не сохранилисьни просепта, ни просифон, ни цекум,

После выхода из яйцевых оболочек аммонителлы некоторое время

жили в толще воды - адаптировались к новым ДЛЯ них условиям. В это

время передний "Край мантии усиленно выделял пластинчатый слой, за

счет которого воаникал первячный валик. Не исключена возможность, что

в это же время строилась вторая перегородка. После адаптации к новым

условиям аммонпгы начинали быстро расти. Они увеличивалиоь в разме­

рах, периодически надстраивали раковину и создавали новые септы. После

пврвичного валика, как уже отмечалось, стенка раковины состояла из

трех слоев. "У многих десмоцератид, литоцератид и филлоцератид наблю­

даются периодические утолщения раковинного слоя. Этим утолщениям на

ядрах соответствуют пережимы. "Утолщения возникали за счет резкого

увеличения пластинчатого слоя. На раковине после первичного валика

обычно появляется различного типа скульптура.

Трудно прецположить, чтобы аммониты по своему онтогенезу резко

отличались от всех остальных головоногих моллюсков и проходили стадии

развития типа трохофоры или велигера, характерные для морских брюхо­

ногих моллюсков. Скорее всего, аммониты раавивалнсъ прямо, без личи­

ночной стадии.
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