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ВВЕДЕНИЕ 

В течение 1962-1966 rr. автор занимале:я изучением различных пред­
ставителей надсемейства l-Iildocerataceae Hyatt, 1867. Аммониты нашей 
колл:е,кции происходят из тоа-р1сю�х, аале.нс1шх 'И ,нижнебайо�сских от­
ложений Центрального Дагестана и северного склона Центрального 
и Западного Кавказа (от р. Белой на западе до р. Ардон на востоке). 
Коллекция была составлена в результате работ Дагестанской экспе­
диции МГУ и ВНИИГаза (1952-1954 rr.), Кавказской экспедиции 
МГУ (1956-1960 rr.) и тематической партии ВНИИГаза под руковод­
ством Н. В. Живаго. Сборы принадлежат как автору, так и сотрудни­
кам этих экспедиций: Н. В. Безносову, Н. В. Живаго, Г. П. Леонову, 
Ю. Г. Леонову, Д. И. Панову, В. Т. Фролову и др. 

В начале работ над материалом задача ограничивалась изучением 
развития лопастной линии видов, принадлежащих нескольким различ­
ным родам, сменявшимся во времени. Позже были привлечены данные 
по изменчивости поперечного сечения раковины и ребристости, прежде 
всего характера изгиба ребер, совпадающих с направлением лини.й на­
растания раковины. Последнему принципу при характеристике родов· 
придавал особенно большое значение Бакмен (Buckman, 1886-1907, 
Sнppl. стр. 11). Мы использовали этот принцип Бакмена только частич­
но, измеряя угол изгиба ребер, параллельных линиям нарастания, в 
пределах их внутренней ветви ( см. разд. «Терминология», рис. 2). 

Вопрос о таксономическом значении орнаментации, пара.11лельной 
.1иниям нарастания раковины, является очень важным и сам по себе 
может служить темой специального исследования; в нашей работе мы: 
его касаемся только вскользь ( см. раздел «Терминология»). 

Мы стремились, чтобы размеры, при которых снята лопастная ли­
ния, поперечное сечение и ребра, полностью совпадали. Однако это не 
всегда удавалось выдержать: расхождение обычно составляет доли 
миллиметра и не бывает более одного миллиметра. Материал, находив­
шийся в нашем распоряжении, труден для изучения внутреннего строе­
ния; трудности связаны с характером раковины (инвалютные или по­
луинволютные формы) и степенью сохранности (сидеритовые ядра или 
раковины, заполненные сидеритом). Поэтому в последовательном изу­
чении материала прежде всего лопастной линии имеются пробелы 1• 

1 Буквой со звездочкой {рис. 4, ах ) на схемах отмечены сечения оборотов, при 
которых лопастная линия не снималась, Fли лопастные линии, для которых нет соот­
ветствующего сечения оборота. Буквой с кружком (г0) обозначались сечение и ребра 
жилой камеры. 
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Тем не менее нам кажется, что результаты изучения имеют некоторый 
интерес. 

При зарисовке лопастной линии главное внимание обращалось на 
особенности заложения, развития и смещения умбиликальных лопас­
тей. При изображении ребер по возможности без искажения давался 
изгиб внутренней части ребер, наиболее четко видимой на ранних ста­
диях развития (пояснение употребляемых терминов см. рис. 1 и 2). Во 

Рис. 1. Схема элементов поперечного сече­
ния и основных измерений раковины ам-

монита: 
Д - диаметр раковины; В - внешняя вы­
сота оборота; в - внутренняя высота ооо­
рота; Т - толщина оборота; .а - брюшная, 
или вентральная,- внешняя сtорона обо­
рота; 66 - боковые стороны оборота; в' -
стенка пупка; г - спинная,. или дорзал�-

ная,- внутренняя сторона обор?та 

всех случаях, когда в тексте речь 
идет о высоте оборота, имеется 
в виду внутренняя высота в 
(см. р;и:с. 1); исключения оговарива� 
ются особо. 

Порядок изложения материала 
соответству�т система�ике, принятой 

Рис. 2. Пояснение 
некоторых буквен­
ных обозначений: . 
Р - ребра, парал­
лельные линиям 
нарастания рако­
вины; в. ч. -
внутренняя часть 
(ветвь) ребер; 
вн. ч. - внешняя 
часть (ветвь) ре­
бер; а - угол из­
гиба в пределах 
внутренней части 
ребер; взд. -
вздутия или бу­
горки в месте
внутреннего пере-

гиба ребер 

в «Основах палеонтологии»� а также в труде Аркелла, Кюммеля и 
Райта (Treatise оп lnvertebrate Paleontology ... 1957). В работе рассмот­
рены некоторые рода Бакмена ( 1887-1907, Suppl.), которые понима­
ются в настоящее время в составе более широких родов ( см. «Основы 
щ1леонтологии»; Моллюски-Головоногие 11, 1958; Treatise оп Inverteb­
ra'te .. , 1957). Согл,а1сно Р:иберу (Rieber, 1963), рюд Costileioceras Maube­
uge, _ 1950 понимается как подрод рода Staufenia Pompeckj, 1906. 

. В табл. 1 показано распределение по зонам изучавшихся форм и 
некоторых узких родов Бакмена в соответствии с зональным делением 
Аркелла для Северо-Западной Европы (Аркелл, 1961). 

В таблицах аммониты сгруппированы по признаку предполагаемых 
ррдственных связей (или конвергентного сходства на ранних стадиях 
развития 2), а также .родственных связей, которые, как нам кажется, 
устанавливаются с большей долей уверенности 3• 

Основные выводы даны в конце работы в виде отдельной главы. 

2 Табл. 1.
3 Табл. 11, 111, IV; в табл. V этот принцип не выдержив�ется. 



Н/Сем. I-ПLDOCERA Т АСЕА Е 
Сем. HILDOCERA TIDAE 
Hildoceras spp. 

Grammoceras thouarseлse d'Orb. 

Ps!udogrammoceras fallaciosum Bayle 

Сем. GRAPHOCERA TIDAE 
Leioceras opalinum Reln. 
Leioceras comptum Rein. 

Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle 
Stauftnia (Costileioceras) opalinoides 

Mayer 

Ludwigia murchisonae Sow. 

Ludwigia bradfordensis S. Buckm. 

Ludwigella flexilis S. Buckm. 

Ludwigella StJ. 
Ludwigella cf. tenuis S. Buckm. 

Braunsina spp. 

Graphoceras spp .. 

Platygraphoceras spp. 

Depaoceras spp. 

Darellia spp. 

Lopadoceras spp .. 

Hyperlioceras spp. 
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В табл. 2, 3, 4, 5 в разделе «Выводы» даны величины внутренней 
высоты и толщины оборотов, при которых впервые обнаружено нали­
чие или наблюдалось заложение умбиликальных лопастей разного ран­
га у представителей различных родов и видов. 

ТЕРМИНОЛОГИЯ 

Нами принята индексация элементов лопастной линии, разработан­
ная В. Е. Руженцевым; исключение составляют индексы а и а', кото­
рые имеют значение индексов свободного пользования, и употреблялись 
в тех случаях, когда возникновение и развитие лопасти было явно свя­
зано с определенным характер,ом сечения раковины, что оговаривалось 
каждый раз особо. 

Индексы, возможность употребления которых допустима, взяты в 
кружки и помещены над принимаемыми индексами. 

При обозначении параметров и элементов раковины были исполь­
зованы терм-ины, предложенные Г. Я. Крымгольцем ( 1960). Некоторые 
обозначения взяты из работы В. В. Друщица 1956 г. ( см. рис. 1, стр. 4). 

Нами употреблялись также термины в н у т р е н н я я  ч а с т  ь 
(в н у т р е н н я я  в е т в ь) и в н еш н я я  ч а с т ь  ( в н еш н я я  в е т в ь) 
р е б е_р; у го л  в п р е д е  л а х в н у т р е н н е й  ч а с т  и р е б е р; в з д у­
т и я (и л и  б у г о р к и) в м е с т е  в н у т р е н н е го пер е ги б а  р е­
б е р  4• Пояснение этих терминов см. на рис. 2, стр. 4. 

НАД СЕМЕЙСТВО HILDOCERA Т АСЕАЕ НУ А ТТ, 1867 

СЕМ. HILDOCERATIDAE НУАТТ, 1867 

РОД HILDOCE�AS НУАТТ, 1867 

Н i I d о с е r а s s u Ь I е v i s о n i Fuc. 

Табл. 1, фиг. /, /а 

НекоторьJе стадии развития лопастной линии, поперечного сечения 
оборотов и характера ребер изображены на рис. 3, 4, 5. У изученных 
нами представителей вида этого рода лопасть U2 закладывается при 
в,_, 1 мм; т ,_, 1,5 мм; лопасть ИЗ, остающаяся недоразвитой, заклады� 
вается при в,_,2-2,6 мм, т,_,3 мм. При увеличении размеров (в,_, 
,,...,,8,5 мм, т,_,8 мм) заложения новых лопастей не происходит 
(рис. 5, ех). 

Лопасти U U1 ... / с увеличением размеров раковины постепенно 
становятся трехраздельными. Дорзальная лопасть на всех наблюдав­
шихся стадиях двузубчата. Полученная формула лопастной линии 
(V1Vi1)UU 1U2

: (U3)/(D1D1) (рис. 3, 4, 5) аналогична приведенной в ра­
боте Н. В. Безносова (Безносов, 1960, рис. 3) и в работе 
Шиндевольфа (Schindewolf, 1963, фиг. 159), но отличается от приве­
денной в статье Зальфельда (Salfeld, 1919, табл. III). 

Среди представителей изучавшегося вида по характеру поперечно­
го сечения выделяются две разности, условно названнЬJе А и В. Пер­
вая из них изображена на табл. 1, фиг. 1, Ja. У вздутых форм А на 

4 Ребра, параллельные линиям роста раковины, Бакмен называл «радиусом» 
(1887-1907, Suppl, стр. 111). В зависимости от отношения этого радиуса к прямой, 
проведенной на боковой стороне оборота от центра аммонита через внутренний конец 
радиуса, этот автор выделял ряд типов радиусов, характерных для различных родов. 
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протяжении всего развития толщина оборота превышает внутреннюю в 

и внешнюю В высоту (рис. 3, 4). У уплощенной формы Б - внешняя

высота В на определенной стадии превышает толщину; внутренняя

высота в становится равной толщине (рис. 5, д), а затем, по-видимо­

му, также превышает ее. До этого момента характер сечения оборотов 
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Рис. 5. Hildoceras suЫevisoni Fuc. Обр. 183, форма Б. Северный Кавказ; 
балка Б. Шоана. Средний тоар (г - ех ув. 9-10 раз; ах - г ув. ,_, 3,3-4 ра-

за; д ув. ,_, 2,7 раза) 

и лопастной линии при соответствующих размерах у форм А и Б оди­
наков (рис. 3, в-д; 4, а-в и 5, ах-г). С превышением высоты над тол­
щиной у формы Б седла становятся более широкими и рассеченными, 
чем у форм А даж1е пр:и больших размер·ах, что особенно хорошо видно 
на седле U 1/U2 (рис. 3,з, 5, д). 

Наблюдения требуют проверки на большем материале. 
Изменение характера ребристости наблюдалось на нескольких эк­

земплярах. У некоторых из них при в,_, 1,5 мм, т--2 мм в середине бо­
ковой ,с-тор-оны при увеличении примерно в 4 раза намечаются как бы 
вздутия (рис. 4, а). Эти вздутия (бугорки) располагаются на резком 
перегибе еле заметной внутренней ветви ребер. Величина угла в мес­
те этого перегиба, естественно обращенного вперед, у большинства ре­
бер около 120-110°, иногда 100, редко 80 и 130° 5

• 

При наличии вздутий на соответствующей стадии развития ребра 
еле заметны или не видны совсем (рис. 4, а). При размерах в -- 2 м.м, 
т--3 мм вздутия, если они присутствовали, исчезают, и при больших 
размерах ни разу не наблюдались. Угол изгиба внутренней части ребер 
в общих чертах сохраняется на всех стадиях развития (рис. 3, 4, 5). 

РОД GRAMMOCERAS НУ АТ Т, 1867 

G rammoceras thouarsense d'Orblgny, 1843 

Табл, 1, фиг. 2, 2а, 3, За, 4, 4а 

Некоторые стадии развития лопастной линии, сечения оборотов и 
характера ребер изображены на рис. 6, 7, 8. У изученных представите­
J1ей лопасть U2 закладываетс11 при в,_, 1,8 мм, т,_,2 мм (рис. 6, в); ло-

5 Возможно, эти отклонения связаны с искажением при зарисовке. 
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пасть U3 уже существует при в--3,8-4 мм, т -- 4 мм (рис. 7, в, 8, в). 
В отличие от большинства представителей рода Hildoceras у Grammo­
ceras thouarsense пр�и в_, 5-6 мм, т _, 5-Б,5 мм закл,.адывается лопасть 
U4, ,остающая�ся недоразв'Итой (ри1с. 7, г, д, 8, д). Эта лопа,сть более 
ясно выражена у некоторых из развернутых экземпляров (рис. 7, д, 
8, д), о которых речь будет ниже. Лопасти И U1 

... J в процессе онто­
генеза становятся трехзубчатыми. Дорсальная лопасть на протяжении 
всего наблюдавшегося развития остается двузубчатой. 

Итак, формула лопастной линии Grammoceras thouarsense при раз­
мерах, указанных на рис.6,ж, 7,г,д,8,д (V1V1)UU1U2(U4): U3J(D1D1). 

Таким образом, эта формула почти полностью, если не касаться де­
талей, отвечает формуле, приводимой Шиндевольфом ( 1963, стр. 313, 
фиг. 170 Ь, с) для вида Grammoceras quadratum Haug. Этот вид упо­
мянутый автор относит к роду Pseudogrammoceras, что вряд ли оп­
равдано, если такой род следует выделять вообще. 

При в,_,2 мм, т--3 мм на одном экземпляре удалось наблюдать 
сла,бо .з,ам.етные внутренние части ,ребер .с почти таким же углом изгиба, 
как и на ранних оборотах у развернутых форм из рода Hildoceras. 
Уго.'1 в месте перегиба около 120° (рис. 6, г). В процессе онтогенетиче­
ского развития происходит небольшое выполаживание этого внутрен­
него изгиба ребер и на боковой стороне более четкой становится внеш­
няя ветвь ребер с изгибом, обращенным назад. Степень выполаживания 
указанного изгиба на взрослых стадиях различных экземпляров раз­
лична (табл. 1, фиг. 2, 3, 4). 

Характер сечения молодых оборотов Grammoceras thouarsense в не­
которой степени близок к таковому представителей рода Hildoceras, 
но киль у Grammoceras thouarsense появляется на более поздних ста­
диях развития (рис. 3, в и 6, в), что уже отмечалось Хайеттом (Hy­
att, 1869). 

Среди изученных экземпляров этого вида по характеру поперечного 
сечения выделяются две разности, условно названные А и Б. У форм А
(табл. 1, фиг. 2, 2а, 3, За) на протяжении всего развития толщина обо­
рота превышает внутреннюю и, по-видимому, внешнюю высоту (рис. 6); 
возможно, в конце концов становясь равной последней. У форм Б 
(табл. 1, фиг. 4, 4а) в процессе онтогенеза внутренняя высота дости­
гает размеров толщины, а затем ее размеры превышают толщину, не 
говоря уже о высоте внешней (рис. 7, 8). Именно у этих форм лопасть 
из закладывается несколько раньше, чем у форм А, а лопасть U4 более 
четко выражена, хотя и остается недоразвитой (рис. 7, д; 8, д). Кроме 
того, у формы, изображ1енно:й на ри�с. 8, д, седло U2/ U4 расчленяется. 

Так же как и у форм Б из рода Hildoceras (рис. 5, д), в данном 
случае на определенной стадии седла становятся более широкими и 
рассеченными (рис. 7, д, 8 д) по сравнению с соответствующими ста­
диями формы А (рис. 6, ж); у развернутых форм Б Grammoceras thou­
arsense это впервые замечено и наиболее четко выражено на седле 
U1/U2 при внутренней высоте около 6 мм, превысившей толщину, рав­
ную 5,5 мм (рис. 7, д). 

Интересно, что характер указанного седла формы Б Grammoceras 
tlzouarsense при близких размерах (рис. 7, д) почти полностью аналоги­
чен таковому формы Б из рода Hildoceras (рис. 5, д). 

Формы А и Б, которые мы относим к виду Grammoceras thouarsense 
d'Orb., происходят из одного местонахождения примерно в одинако­
вом количестве ( 16-17); возможно, их различия вызваны половым ди­
морфизмом (Makowski, 1962). Однако размеры тех и других форм при­
мерно одинаковы. Не исключена возможность, что указанные признаки 
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должны укладываться в рамки обычной индивидуальной изменчивости. 
Решение этого вопроса требует дополнительного материала и специаль­
ных исследований. 
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Рис. 6. Grammoceras thouarsense d'Orb. Обр. 107к8111, форма А. Северн1,1й Кr1в­
каз; р. Уруп у станицы Преградной. Верхний тоар (ах ув."" 22 раза; 6, а ув. 

""15-17 раз, г- ж ув. --9-10 раз) 

Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle, 1878 

Табл. 1, фиг. 5, 6

В последнее время некоторые авторы (Станкевич, 1964; Ростовцев. 
1965), вслед за Бакменом (Buckman, 1887-1907) и Яненшем (Janensch, 
1902), очень узко понимают объем видов, тяготеющих к виду Pseudo-
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grammoceras fallaciosum Bayle. Мы склонны принимать более широкий­
объем этого вида и, во всяком случае, рассматривать в его составе в 
качестве подвидов Pseudogrammoceras cotteswoldiae S. Buckm. и Pseu­
dogrammoceras Ьingmanni Denckmann, как это сделали на основе био--

метрического изучения Перрэн и Теобальц о (Perrin, Theobald, 1961). 
'� Изучавшаяся форма далеко не типична: 

::;Nи с Pseudogrammoceras fallaciosum cotteswol-ж NN 
diae S. Buckm. ее сближает сравнительно, 
узкий пупок и быстро нарастающие обо­
роты; тенденция к соединению ребер, ко-

С) .,.�� 
торая наблюдается у - нашей формы, боль-

В-.f. ше свойственна Pseudogrammoceras falla-

т-s;-:,.ff I ciosum Ьingmanni Denckmann; наличие е � · ребер не одного ранга по резкости, при 
� тенденции к соединению допускает возмож-

С) 
ность сравнения описываемой формы с ви-

-.)�· � 
дом Pseudogrammoceras doerntense Denck-

il ):-'INN mann (Buckman, 1887-1907, стр. CLIII) .
...- т-sмм Тем не менее, с нашей точки зрения, ее с 

С) -� 
достаточной уверенностью можно рассмат-

z ilr 6-lNN ривать в составе широко понимаемого ви-
- T-Jllfм да Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle. 

5 

Рис. 6 (продолж.) Gram-
moceras thouarsens� 
d'ОгЬ. Обр. 107к8Ш, 
форма А. Северный Кав­
каз; р. Уруп у станицы 
Преград-ной. Верхний 
тоар (б -г ув. 
,_,3_3_4 раза; д - ж 

ув. ,_, 2,7 раза) 

Экземпляры из нашей коллекции наиболее 
близки к экземплярам, изображенным под 
названием Grammoceras fallaciosum cottes­
woldiae Buckman в работах Теобальда и 
Муэна (Theobald et Moine, 1959, табл. 111, 
фиг. 5) и Перрэна и Теобальда (Perrin, 
Theobald, 1961, табл. 1, фиг. 2а, 4в, 5, 6, 
7, 8, 9, 1 О, 11). 

Некоторые стадии развития лопастной 
л-и.нии, 1rюпер,ечн0:го сечения ракови1Ны и ха­
рактера р'ебер предста1вле�ны •на ри1с. 9 (�стр. 
16, 17). Пр1и раз-мерах в ,_, 2,5 мм, т ,_, 3 мм
закладывается лопа:сть U3 (,рис. 9, 6); при 
в ,_, 3 мм, т ,_, 4 мм она уже сравнительно 

хорошо выражена (рис. 9, в). При в ,_, 8 мм, т ,_, 7 мм у шва еле на­
мечается лопасть U4 • На протяжении всего развития описываемого 
вида эта лопасть так и остается недоразвитой. Но по сравнению с 
Grammoceras thouarsense по-иному ведут себя углубления, заклады­
вающиеся на седле U 1/U✓-, названные нами а и а'. Оба эти углубления 
наблюдаются уже при в ,_, 8 мм, т ,_, 7 мм (рис. 9, д); одно из них 
(а) является результатом обычного расчленения седла И1/И2 и зало­
жилось при в ,_, 3 мм, т ,_, 4 мм (рис. 9, в). Другое (а') закладывает­
ся значительно позже. В дальнейшем, когда внутренняя высота пре­
вышает 13 мм, а' увеличивается почти до размеров лопасти U2 

(рис. 9, жх); при в>-20 мм примерно таких же размеров достигает 
углубление а (рис. 9, зх). В результате лопасти U2, а и а1 образуют 
как бы одну широкую трехзубчатую лопасть (рис. 9, жх, зх). Подоб­
ный характер развития J1Опастной линии, а именно значительное уве­
личение размеров лопастей, названных нами а и а', мы связываем со 
значительным превышением высоты над толщиной раковины. Ибо, 
пока это превышение отсутствует (рис. 9, а - г), лопастная линия 
вида, о котором идет речь, при близких размерах (рис. 9, г) очень по-
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хожа на лопа1стную линию формы Б Grammoceras thouarsene 
,(рис. 8, в, г), а на более ранних стадиях даже на· лопастную линию 
Нildoceras (см. рис. 3, бх, в и рис. 9, а; рис. 4, в, рис. 5, г и рис. 9, в). 

Если отвлечься от особенностей строения лопастной линии на позд­
них оборотах (лопасти а и а'), связанных, как уже упоминалось, преж­
де всего с характером сечения раковины, то формула лопастной линии 
нашего вида будет выглядеть обыч­
ным для рода Grammoceras обра­
зом (V1V1)ИИ1И2(И4): UЗ/(D1D1).
Обозначив же лопасть а индексом 
U4, а лопасть а 1 

- индексом U5, по­
лучим формулу, резко отличную от 
таковой видов рода Grammoceras, 
да и вообще всех представителей 
,сем. Н ildoceratidae. Однако, как 
нам кажется, это не будет свиде­
-тельствовать о принадлежности 
рассматриваемой здесь формы к 

и� иt11uз J
6"'0MN 

t} T..,,,fSAIN 

1) 

Рис. 7. Grammoceras thouarsense d'Orb. обр. 107к81V, форма Б. Северный Кав­
каз; р. Уруп у станицы Преградной. Верхний тоар (в, в 1 ув. -13 раз; г - д ув. 

9-10 раз; ах - в ув. ,..,,, 3,3-4 раза; г - е
0 ув. ,..,,, 2,7 раза) 

иному семейству, а является отражением коррелятивной связи характе­
ра сечения оборотов и характера лопастной линии. Как уже отмечалось, 
-толщина оборота изученного экземпляра нарастает медленнее высоты: 
уже при т ,_, 5,5 мм внутренняя высота достигает величины толщины 
(рис. 9, г 1). 

Сечение ранних оборотов описываемого вида (рис. 9, а, а1 ) отли­
чается от такового представителей рода Hildoceras (рис. 3, в; 4, а). 
Это сечение близко к сечению на соответствующей стадии одного из 
развернутых экземпляров Grammoceras thouarsense (рис. 6, 6). На сле­
дующих стадиях характер поперечного сечения Pseudogrammoceras fal­
laciosum (рис. 9, в-г) напоминает соответствующие стадии формы Б 
Grammoceras thouarsense (рис. 7, в-д; 8, 6, г). При сходстве сечения 
раковина первого из названных видов на этих стадиях характеризуется 
наличием дополнительных ребер, что у Grammdceras thouarsense наблю­
дается много реже (рис. 7, г). На последних стадиях, когда высота 

13 



значительно превышает то.пщину, резко выступают признаки рассмат­
рива.емого вида (рис. 9, д, е). 

V 

а 

i/ 

B~'lмN 

т- YNN 

Рис. 8. Grammoceras thouarsense d'Orb. Обр. 107к81, форма Б. Северный Кавказ� 
р. Уруп у станицы Преградной. Верхний тоар (а ув. ,_ 10-12 раз; обр. 107к811, 6 - д 

ув. ,_, 10-12 раз) 

Из нескольких развернутых экземпляров на молодых оборотах 
только одного из них (рис. 9, а) удалось обнаружить при D,_,2,5-Змм 
(до D--4,5 мм) слабо заметные ребра, по характеру изгиба более или 
менее близкие наблюдающимся при соответствующих размерах у Hil­

doceras sp. и Grarnmoceras thouarsense. 
Молодые обороты двух других экземпляров при D _, 4 мм несут 

уже более пологие ребра. 
При в--3 мм, т--3,5 мм впервые замечены не причленяющиеся к 

главным промежуточные или дополнительные ребра (рис. 9, в). На по-
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следних оборотах различия между главными и дополнительными ребра­

ми сглаживаются и орнаментация представлена одинаковыми частымf.f

слабо изгибающимися ребрами (рис. 9, е). В отличие от Hildoceras sp.

и Grammoceras thouarsense ребра у Pseu­
dogrammoceras fallaciosum с возрастом 
постепенно значительно выполаживаются 
(рис. 9, а-е). 

а, r\ 8-2,Sмм
�Т-Змм

Рис. 8 (продолж.) Grammиc�­

ras thouarsense d'Orb. Обр. 
107к81, 107к811. Северный Кав­
каз; р. Уруп у станицы Пре­
градной. Верхний тоар (а - г 

ув. ,_, 3,3-4 раза)

Выше уже говорилось о том, что 
Шиндевольф (Schindewolf, 1963, стр. 
315) и другие авторы считают возмож­
ным сохранить род Pseudogrammoceras.
На нашем материале трудно оценить
ранг таксономического значения особен­
ностей ребристости на ранних оборотах
(рис. 9, в - д) и строения раковины во­
обще (в том числе и лопастной линии)
на поздних оборотах нашего экземпляра.
Не исключена возможность, что описан­
ный вид следует относить к роду Gram­
moceras, и род Pseudogrammoceras рас­
сматривать в составе последнего, как это
сделал Аркелл (Treatise оп Invertebrate .. , 
1957 стр. L261). С родом Grammoceras, 
что уже указывалось, нашу форму свя­
зывает характер изгиба внутренней вет­
ви ребер на ранних стадиях развития 
(р·и,с. 9, а), как, впрочем, х·отя и в мень­
шей степени, с родом Hildoceras. Ранние 
стадии развития лопастной линии Gгammoceras и Pseudogrammoceras 
также очень близки. Правда, лопасти U2 и из закладываются у по­
следнего несколько раньше, чем у Grammoceras thouarsense ( см. стр. 
83, табл. 2). 

СЕМ. GRAPHOCE RA TI DAE BUCl(MAN, 1905 

РОД L Е I О СЕ R А S НУ А ТТ, 1867 

L е i о се r а s о р а I i п u m Reinecke, 1818 

Табл. IV, фиг. 1, 2, 2а

Некоторые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения 
оборотов и харак11ер,а ·ребер предатавл-ены на ри.с. 10 (,стр. 1-8, 19). 

Лопасть из закладывается рано: она уже существует при в,_, 1-
1,2 мм, т,,..,,,1,5 мм (рис. 10, а). При в,,..,,,1,5 мм, т,_,2 мм закладывается 
лопасть И4 (рис. 1 О, 6). Лопасть U5 уже существует при в,_, 3 мм, 
т ,_, 2,8 мм (рис. 10, г). Примерно при этих же размерах закладывается 
лопасть U6

• 

Лопасти с четными индексами смещаются на внешнюю сторону, с 
нечетными - на внутреннюю, что, по Шиндевольфу (Schindewolf, 1963, 
стр

u
. 355), свойственно всему надсемейству. Внутренняя часть лопаст­

нои линии не всегда направлена по радиусу (рис. 10, 6-г). 
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Уже на ранних стадиях удлинение лопастной линии идет как за счеr 
vвеличения числа лопастей, так и за счет увеличения и рассечения сед­
ла (рис. 10, а-д). При рассечении умбиликальных лопастей и внут­
ренней лопасти чаще хорошо развиваются два зубца, а третий остает­
ся недоразвитым, поэтому часто эти лопасти имеют вид двузубчатых. 

о 

5 

' v и и1 uzJ D :J 

а, Г\. � � -� 8-f N,ff� V 'V u - T•lNN

а a1U2 U3 J

�'\} 
I ) 
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Рис. 9. Pseudogrammoceras fallaciosum Bayk Обр. 1075/8. Северный Кавказ; 
р. Гитче-Каштансу. Верхний тоар (а ув. -20 раз; б, в ув . ..._ 14 раз; г - зх ув. 

,_, 9-10 раз) 

Шиндевольф ( Schinde,voli, 1923) отмечает, что у Leioceras opalinum
указанные лопасти принимают вид двузубчатых за счет увеличения 
зубца, обращенного к д,ор·зальной �стороне. На ,рис. 1 О, а-д видно, что 
двузубчатость может возникать и за счет увеличения зубца, обращен­
ного в сторону вентральной части раковины. Двузубчатость дорзальной 
лотт асти в онтогенезе не на.блюдалась. 

При размерах в.-,4 мм, т......,3 мм формула лопастной линии имеет 
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ВИД (V1 v'1) UU1U2U4Ufi : U5 UЗJD, (рис. 10, д). _Схема развития лопаст­
ной линии нашего экземпляра Leioceras opalinum близка к соответст­
вующим схемам для Leioceras opalinum и Leiocetas comptum, изобра­
женным на фиг. 183 и 184 в работе Шиндевольфа (Schindewolf, 1963). 
Полученная схема отличается от схемы развития лопастной линии пер­
вого из этих видов, приведенной на фиг. 182 упомянутой работы, а так­
же на фиг. 6 работы Рибера (Rieber, 1963). Эти схемы сходны со схе­
мой возможного развития лопастной 
линии экземпляра, относимого нами к 
виду Leioceras comptum Rein. (рис. 
11), характеризуемого ниже. 

Изменение характера сечения ра-
ковины в процессе развития показано 8 

на рис. 10, 6- ж
0 Преобладание 

внутренней высоты над толщиной 
устанавливается при размерах 
в ,._, 2,5-3 мм, т ,._, 2-2,5 мм. К это-
му моменту закладывается лопасть U6 

(рис. 10, г 1). 
У исследованного экземпляра поч­

ти вертикальная стенка пупка появ­
ляется на жилой камере при в 
-10 мм, т-5 мм (рис. 10, ж°).

Впервые удалось наблюдать ребра
на ядре при в ,_, 2,5--:--3 мм, т ,_, 2-
2,5 мм (рис. 10, в). Изгиб этих ребер 
в пределах внутренней части сравни­
те.JJЬно мал: у большинства угол в ме­
сте перегиба достигает 140° (реже 
150°). При указанных размерах на бо­
ков�ой ,стороне :наблюдают,ся сравни­
тельно хорошо выраженные внутрен­
няя и внешняя ветви ребер, как это 
свойственно и взрослым экземплярам. 
Дополнительные ребра были впер­
вые замечены с того момента, 
как внутренняя высота стала преоб­
ладать над толщиной оборота (рис. 
10, в, д).

Le ioceras comptum Reinecke, 1818 

Табл. IV, фиt. 3, 4, 4а 

Некоторые стадии развития ло­
пастной линии, сечения оборотов и 
характер ребер представлены на 
Р'ИlС. 11 ('СТр. 20). 

tJ 

Рис. 9 (продолж.) Pseudogram­
moceras fallaciosum Bay­
le. Обр. 1075/8. Северный Кав� 
каз; р. Гитче-Каштансу. Верх­
ний тоар (а- в ув. ,.,.,, 3,3-
4 раза; г - е ув. ,.,.,, 2,7 раза) 

Лопасть Ч,3 закладывается рано. В отношении дальнейшего разви­тия �опастнои линии наш материал допускает две трактовки. Согласнооднои из них при размерах в,_, 1,8-2 мм, т ,_, 2-2,2 мм уже существу­ет лопасть И4 • Раньше, чем у Leioceras opalinum, почти одновременнос· лопастью U4 , закладывается лопасть U5 (при в---2 мм, т,._.�,5 мм).

2 В. П. Казакова 
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Лопасть ив как будто бы уже существует при в,_ 3,4 мм, т _, 3,5 м.м:
(рис. 11, г). Так же как у Leioceras opalinum, лопасти с четными ин­
дексами смещаются на внешнюю, с нечетными - на внутреннюю сто-

Б 

·v

а 

11 
8-f-f,2 AIAI

· Т-f,Sмм

Рис. 10. Leioceras opalinum Rein. Обр. 58к8. Северный Кавказ; р. Хусса К:ардоникская 
близ с. Детское. Нижний аален (а - д ув. ,..,, 14 раз) 

рону. На ранних стадиях развития наблюдалась двузубчатая дорзаль­
ная лопасть (рис. 11, б, в). 

При размерах в,_. 4- мм, т ,_. 4 мм формула лопастной линии при дан­
ной трактовке имеет вид ( V1 V1 ) U U 1 U2 U4 

: ив : U5 U3/ D. Однако на изучен­
ном экземпляре допустима и даже более вероятна иная интерпретация 
характера развития лопастной линии, что показано индексами, заклю­
ченными в кружки на рис. 11, г, д. В таком случае формула лопастной 
линии будет иметь вид (V1 V1) UU 1U21U2

1 : U4
: U5UЗ/D. Судя по характе­

ру лопасти U2 на рис. 11, в, подобный способ развития лопастной линии,
пожалуй, даже более вероятен. В таком случае лопасть, примыкающаи 
ко шву, имеет совсем иное генетическое значение, чем в случае первой 
трактовки. На возможность подобного развития лопастной линии, но 
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только у . вида Leioceras opalinum, указывали Шиндевольф и Рибер
(Schindewolf 1963, стр. 236, фиг. 182; Rieber, 1963, стр. 22, фиг. 6).u Ес­
.1и только что изложенный способ увеличения элементов лопастнои ли­
нии у нашего экземпляра Leioceras comptum имеет место, а это, по­
вид.имому, так, и если тут не играют роль uразличия в понимании объе-
ема данного вида, то в развитии лопастнои __ 
линии двух близких видов L. opalinum и 
L. compturn существуют одинаковые вариа­
ции (данные упомянутых авторов и наши).

Одним из способов укрепления возра­
ставшей в высоту раковины, возможно, жо 
было более глубокое расчленение лопасти 
U2 по сравнению с лопастью И 1 , в резуль­
тате чего образовалась широкая двузубча­
тая лопасть ( U�U n (рис. 11, г, д � индек­
сы, взятые в кружки). Из дру,r,их особенно­
стей строения и развития изученного нама 
экземпляра отметйм, что внутр1е�нняя часть 
лопастной линии не всегда направлена по 
радиусу (рис. 11, 6, г). Так же как у L. opa­
linum, умбиликальные лопасти и лопасть / 
иногда имеют вид двузубчатых за счет не­
равномерного увеличения не только дор­
зально, но и вентрально направленных 
зубцов. 

Изменение сечения раковины в онтоге­
незе показано на рис. 11, ах-е. Преобла­
дание внутренней высоты над толщиной 
устанавливается, по-видимому, несколько 
позже, чем у L. opalinum. У нашего экзем­
пляра высота в превысила толщину при 
в>4 мм, т>4 мм. 

Характер ребер впервые удалось наблю­
дать при в-- 2,2 мм, т,...., 2,5-3 мм (рис. 11, в). 
Они имеют очень пологий изгиб внут­
ренней ветви: так же как у L. opalinum, 
угол в месте перегиба этой ветви достигает 
140-150°. При в--2,2 мм, т--2,5-3 мм на
боковой стороне хорошо развита не только
внутренняя, но и внешняя часть ребер, как 
это имеет место у взрослых экземпляров. 
Признаки появления дополнительных ребер 

' 

1 

' 

\ \�=ION• 
\_ \'NN 

Рис. 10 (продолж.) Leio­
ceras opalinum Rein. Обр. 
59к8. Северный Кавказ; 
р. Хусса Кардоникская 
близ с. Детское. Ниж­
ний аален (а - д ув 
,.._, 3,3-4 раза; ех, ж

0 

ув. 
-2,7 раза)

как будто бы заметны при в,_, 2,2 мм, т-- 2,5-3 мм. Дополнительные 
ребра хорошо развиты при в,_. 7,5 мм, т ,_. 5 мм.

Наши наблюдения не противоречат выводам Рибера (Rieber, ,1963, 
стр. 35) о том. что Leioceras comptum Rein., родственно связан с видом 
l,eioceras opalinum Rein. 6

• 

Об этой связи свидетельствуют: -1) общность развития лопастной 
линИlи (и даще, возможно, юдинаковые вариации 'В этом развитии); 
2) общий характер ребристости и прежде всего сравнительно малый
угол в месте перегиба внутренней ветви ребер уже на ранних оборо-

6 Но, конечно, не решают вопроса о том, имели ли оба вида общего предка или
яrтяются членами единсrо филогенетического рода. 

2* 19 



V 

tJ 
-- ... 

V 

г 

8 

ь 

u/.u}v� 
ti� ur u0usuз ,1

'flt 11.t -1,fi �-( 
·5

B-1,8-lA(AI 
т-z-22 AIN 

/ 

6.., ;,,,А{

T-'tмN 

с -�/fl!Jt}t;"
--

0 Q·. У_)6_�,,,,
. \ �·T-YAIM 

'G 
,-

5 ---

z р· · / )и,s..,,,
_ \ ( �-�5ж, 

@_ � 
6 CJ � \ \)в-г,г мА!

�\ ( T-2.S-JМAI 
. . ,;,,,- 1 

г\8-{SNN 
� LrJT-2NM 

/"""\ 6 ~ i NM 
ах \,.J T-t.SNM 

, 

Рис. 11. Leioceras comptum Rein. Обр. 8. Северный Кавказ (точный адрес неизвестен). Аален (6 - д ув. ~ 14 раз а х - д - ув. ,_, 3,3-4 раза, е - ув. ,._, 2,7 раза) 



тах; 3) близкий облик поперечного сечения при размерах в,_, 1,5 мм, 
т,_,2 мм (рис. 10, б и 11, 6). 

Основными отличиями представляются: 1) более раннее расчлене­
ние лопасти U2

, та,к Ж'е как и заложение лопасти U5 у Leioceras comp­
tum (,рис. 11 и 10, 6-г). Интересно, что это происходит, когда толщина 
ранних оборотов Leioceras comptum еще преобладает над высотой 
(в,_, 2 мм, т ,_, 2,5 мм); у L. opalinum лопасть ,U5 закладывается между 
размерами в--2,5-2,8 м.м, т--2,3-2,5 мм и в--3 мм, т--2,8 мм (рис. 
10, в, г); 2) преобладание внутренней, а следовательно, и внешней вы­
соты над толщиной у L. opalinum наступает на более ранних стадиях 
развития, чем у L. comptum (рис. 10, в-д и 11, в, г); 3) появляющаяся 
у Leioceras comptum на более ранних стадиях развития несколько бо­
лее четко оформленная стенка пупка (рис. 11, г, д); 4) намечающийся 
хотя и слабо у L. comptum -перегиб боковой стороны к вентральной 
(внешний край), особенно заметный на поздних оборотах (рис. 11, е), 
что уже отмечалось Рибером (Rieber, 1963, стр. 35); 5) заметно соби­
рающиеся в пучки резко выраженные ребра у взрослых экземпляра.в 
L. comptum.

Как нам кажется, эти особенности строения раковины L. comptum
по сравнению с таковой L. opalinum свидетельствуют, с одной сторо­
ны, о ее большей прочности - устойчивости по отношению к внешним 
воздействиям уже на ранних стадиях развития: более раннее расчле­
нение, чем у L. opalinum, лопасти И2

, а также более раннее заложение 
лопасти U5, с другой стороны, возможно, о ее меньшей плавучести: 
появление выраженного перегиба боковой стороны к вентральной, пре­
обладание высоты над толщиной на более поздних стадиях развития 
(по наблюдениям Рибера, высота представителей вида L. comptum в 
среднем меньше, чем L. opalinum (Rieber, 1963, стр. 35). Все сказанное 
позволяет высказать в очень осторожной форме предположение о не­
сколько лучшей приспособленности L. comptum к жизни в мелководье 
начиная уже с ранних стадий при некоторой потере способности к ак­
тивному передвижению в воде (характер сечения, собирающиеся в пуч­
ки ребра). Leioceras comptum Rein., встречаясь в зоне Leioceras opali­
num, поднимается в выше расположенную зону Tmetoceras scissum со­
гласно зональному делеаию Аркелла (Аркелл, 1961, стр. 21) 7• 

По нашим данным (Казакова, 1963, стр. 29), на Северном Кавка­
зе Leioceras compturn Rein. встречается вместе с Leioceras opalinum 
Rein. выше слоев, в которых обнаружен только последний из назван­
ных видов; причем первый вид резко преобладает количественно, что, 
возможно, связано с мелководностью фаций, к которым, по нашим 
представлениям, Leioceras comptum был более приспособлен. Не ис­
I<лючена возможность того, что названные далеко не полностью причи­
ны обусловили более позднее вымирание, или, во всяком случае, более 
позднее сокращение численности вида Leioceras comptum Rein. по срав­
нению с Leioceras opalinum Rein. и притом не только на Северном: 
Кавказе. 

Наши рассуждения имеют под собой какую-то основу и в том слу­
чае, если верно предположение, что два вида, о которых идет речь, 
обитали если не в одних, то в близких ус.1Iовиях, и в том - если их сов­
местное нахождение было вызвано иными обстоятельствами: например 
большей способностью к передвижению форм вида Leioceras opalinum 
или посмертным переносом их из близких ареалов обитания. 

7 Этот вопрос в ином аспекте рассматривался в статье В. П. Казаковой ( 1964,
стр. 78). 
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РОД S ТА U F Е N I А POMPECKJ, 1906 

S t а u f е n i а (С о s t i 1 е i о с r а s) s i n о n Bayle, 1878 

Табл. JV, фиг. 5, ба 

Некоторые стадии развития лопастной линии, сечения оборотов ра­
ковины и характера ребер представлены на рис. 12, 121 и 13. Так же 
как у Leioceras opalinum и Leioceras comptum, лопасть U3 заклады-

о ,7 u2u' и v и u1u1 
8-1/.fNAI

а T-1,lNN

D-Zмм
Т~Jмм

9..,�Z,11,11 

т-1в11м 

� 

О � ��SNM
� \lf-2NM 

о. г"'\ ,,?В..,{lВмм 

(r-v - T-f,.f1
Рис. 12'. Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. Обр. 4033/33а1• Северный 
Кав,каз; р. Бардаргарлы-кол. Верхний аален (а, гх - ув. ,..., 14 раз; а, в -

ув. - 5-6 раз) 

вается рано: при в--- 1 мм, т,,...,.1,2 мм эта лопасть уже существует. При­
мерно лри эт.их Ж'е размер,ах эакладываеl'ся лопа1сть U4 (рИ�с. 12, а); 

v и 11111�3 
" B-l,11,11 

fl, � T~tlNN 

Рис. 12. Staufenia (Costileioceras) sinon 
Bayle. Обр. 4033/ЗЗа. Северный Кавказ; 
р. Бардаргарлы-кол. Верхний аален (а -

при в---1 мм, т,_, 2 мм послед­
няя присутствует у всех раз­
вернутых экземпляров. При 
в,_, 2 мм, т-..3 мм наблюдалась 
лопасть U5 (рис. 12',гх). 
Лопасть U4, как обычно, сме­
щается на внешнюю сторону. 
Возникновение лопасти U5 при­
мерно совпадает с началом 
оформления стенки пупка 
(рис. 13, в). Вначале шов �се-
чет эту лопасть пополам 
(рис. 12'гх, 13, в). В дальней-

в ув. ,_, 14 раз; а, б ув. ---3,3-4 раза) шем, когда стенка пупка ста­
новится более четко выражен­

ной, она как бы захватывает в свои пределы лопасть U4 и все еще 
половину лопасти U5 (рис. 13, г). И, наконец, на поздних обора-
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тах лопасть U5, как и лопасть U4, полностью располагается в границах

хорошо развитой стенки пупка (рис. 13, д). 
Внутренняя часть лопастной линии не всегда направлена по радиу­

су (рис. 12', гх). Двузубчатая дорзальная л·опа1сть на ранних стадиях

развития наблюдалась в единственном случае (рис. 12', 6). Все умбили-
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Рис. 13. Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. Обр. 877/2б. Северный Кавказ; 
р. Гитче-Каштансу. Верхний аален (а - г ув . .......  14 раз; д-ув . ....., 5-6 раз) 

кальные лопасти расчленены сравнительно слабо, за исключением ло­
пасти И. Последняя уже при в,_,З,5 мм, т,_,4 мм имеет три четко вы­
раженных зубца (рис. 13, в). При в,_, 10,5 мм, т,_,9 мм заложения ло­
пастей более высоких порядков, чем U5, у нашего экземпляра не про­
ж1сходит (рис. 13, д), и формула лопастной линии имеет вид 
{V1 V1) UU1 U2

: U4U5: U3D. Судя по данным Рибера (Rieber, 1963,
стр. 76, фиг. 14d), при больших размерах закладываются лопасти более 
высоких порядков. При неоднократной проверке формула лопастной ли­
нии, которую дает для этого вида Н. В. Безносов (Безносов, 1960, 
стр. 37, фиг. 6), не подтвердилась, полученная нами формула аналогич­
на приведенной в работе Шиндевольфа (Schindewolf, 1963, стр. 328, 
фиг. 185). 
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Изменение ха.рактера сечения в онтогенезе показано на рис. 12', 13. 
При толщине 5 мм внутренняя высота рцвна 5 мм. Преобладание внут­
ренней высоты над толщиной наступает сравнительно поздно (рис. 
13, г, д), (см. также Rieber, 1963, стр. 77, фиг. 15, К, V). На ранних 
стадиях впервые уда.'Iось наблюдать характер ребер при в,,...,, 0,8 мм, 
'Е ,_, 1,5 мм (рис. 12', а). При этих размерах в виде тонких штрихов наи­
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i 

а r"""\.8~lмA1 
v-,..)T-f.8AtAI 

, 

более хорошо видны внутренние 
ветви ребер с достаточно пологим 
углом в месте перегиба ( 130-140°). 
При в-- 1,5 мм, т,,...,,2 мм ребра име­
ют вид, свойственный взрослым эк­
земплярам: на боковой стороне хо­
рошо выражены не только внутрен­
няя, но и внешняя ветвь ребер (рис. 
12 1 , б). При в --3,5 мм, т-- 4 мм угол 
в месте перегиба внутренней ветви 
ребер достигает 140°, а при в .-5 .мм� 
т-- 5 мм-150° (рис. 13, в, г). 

Таким образом, угол перегиба в 
пределах внутренних ветвей ребер 
на более поздних стадиях несколь­
ко выполаживается (рис. 13, в, г), 
что особенно заметно при больших 
размерах раковины (рис. 13, д, е0). 

Обращает на себя внимание 
сходство изгиба ребер на молодых 
оборотах Leioceras сотрtит Rein. 
и Staufenia (Costileioceras) sinon 
Bayle (рис. 11, в, г, д и рис. 13, б, 
г, в), хотя у последнего вида они 
значительно грубее. Облик попереч­
ного сечения раковины обоих толь­
ко что упомянутых видов в общих 
чертах близок на некоторых стади­
ях, но у описываемого вида несколь­
ко позже, чем у Leioceras сотрtит� 
внутренняя высота становится рав­
ной толщине, а затем превышает ее. 

Интересно отметить, пожалуй, 
наибольшее сходство очертаний се-
чения раковины рассматриваемого 

Рис. 13 (продолж.) Staufenia вида при 8 _, 1 О,5 мм, т _, 9 мм 
(Costileioceras) sinon Bayle. 
Обр. 877/2б. Северный l(авказ; (рис. 13, д) и сечения Leioceras 
р� Гитче-l(аштансу. Верхний сотрtит при в-- 4 мм, т-- 4 мм 
аален (а - г - ув. ,..,, 3,3- (рис. 11, д) 8• Обращает также на 
4 раза; д- ув. ,,.._, 2 раза; себя внимание что размеры при 

е0 ув. ,,.._, 1,3 раза) · · ' ' 
которых закладываются лопасти U4 

и U5, близки у обоих видов. Однако 
у Leioceras comptum уже при в_, 3,4 мм, т _, 3,5 мм наблюдается даль­
нейшее усложнение лопастной линии ( рис. 11, г), а у описываемого 
вида во всяком случае до размеров в--10,5 мм, т-- 9 мм, лопасть U5 

является лопастью наиболее высокого порядка. Возможно, это связано 

8 Правда, при небольшом количестве развернутых форм, возможно, это случайное 
совпадение. 
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с разным способом укрепления раковины: раковина Staufenia ( Costi­
leioceras) sinon обладает грубыми ребрами, в то время как раковина 
Leioceras comptum значительно более тонкоребриста. 

Наши данные о сходных чертах строения раковины на ранних ста­
диях развития двух вышеуказанных видов позволяют присоединиться 
к мнению Рибера (Rieber, 1963, стр. 71), согласно которому корни 
родов Staufenia и Ludwigia следует искать среди группы видов Leioce­
ras comptum Rein. Это каж,ет,ся нам допустимым для первого из наз­
ванных родов и не может считаться окончательно решенным для вто­
рого. 

Staufenia (Costil.eioce ras) opalinoides Mayer, 1864 

Таб.л. IV, фиг. 6, 7

К этому виду в 1свет,е данных ,Гольд:ера (Hбlder, 1958) 1и Рибера 
(Rieber, 1963, стр. 41) мы условно относим формы, определявшиеся нами 
ранее, как Ludwigia tolutaria Dum. в соответствии с работой Гоффмана 
(Hoffmann. 1913). На основании северокавказского материала, обра­
ботанного Е. Н. Меланхолиной в 1960 г., мы также пришли к выводу 
(Казакова, 1963), что формы, описанные Гоффманом под названием 
Ludwigia tolutaria Dum. (Hoffmann, 1913, табл. 4, фиг. 4-12, табл. 5� 
фiиг. Б-9), не !имеют ютношения к виду Дюмортье (Dumortier, 1874, 
табл., фиг. 3 и 4, стр. 255). Понимание объема и родовой принадлеж­
ности указанного вида Майера в упомянутой работе Рибера нам ка­
жется вероятным. Однако вопрос этот, с нашей точки зрения, не может 
считаться решенным окончательно, так как Горн (Horn, 1909, стр. 21), 
Бапример, ставит в синонимику описанного им вида Leioceras acutum 
Qu9 майеровский вид Ammonites opalinoides только частично: Атт. 
opalinoides (part.). 

Дюмортье (Duшoгtier, 1874, стр. 276) в качестве синонима вида 
Ammonites opalinoides Mayer рассматривает только вид Ammonite.r; 
murchisonae acutus, изображенный Квенштедтом в работе 1858 г. (Qu­
enstedt, 1858, табл. 46, фиг. IY). 

Были изучены два экземпляра, отнесенные к этому виду. Оба они 
встречены в тех же слоях, что и Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle, 
хотя описываемый вид обычно количественно преобладает над послед­
ним в стратиграфически более высоких слоях. 

Один из них (табл. IV, фиг. 6) по некоторым признакам стоит бли­
же к первому члену филогенетического ряда Staufenia (Costileioceras) 
sinon - Staufenia (Staufenia) staufensis, установленному еще Гоф­
фмано:\t 10 (Hoffшann, 1913, стр. 196) ,и подтвержденному в последнее 
время, правда в несколько ином плане, Рибером (Rieber, 1963, стр. 38, 
39, 42, 70). Более высокое сечение оборотов, крышеобразная вентраль­
ная сторона, более узкий пупок и сравнительно менее грубая ребрис­
тость заставляют нас описывать эту форму в рамках данного вида. Как 
будет видно из дальнейшего, не исключена возможность, что ее следу­
ет включать в состав вида Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. Не­
которые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения рако­
вины и характера ребер указанной формы представлены на рис. 14. 

9 Этот вид Квенштедта рассматривается Рибером также в составе Staufenia (Cos­
tileioceras) opalinoides Mayer. 

10 Гоффман относил эти виды к роду Ludwigia.

25 





8 

U2 а tJ" /j.f /jJ ,1 1} 

u2111t uJ .1 IJ 

6~'1.'1-'f.7м� 
,1 / 

T-J8- '1.Sм,-н
/ / 

� --�() {инн 
u v Т�Jшн 

ь 

ах 

и1 112u11 
3 

� и:1 _д в-1,в м,.,,
т-2,.,,,,, 

B-ZNAI
Т~2.8м.м

/ 

Рис. 14. Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer. Обр. 4033/33а2• Северный Кавказ; р. Гитче-Каштансу. Верх­
ний аален (ах - д - ув. ,_, 14 раз) 



Так же как у Leioceras opalinum, Leioceras comptum ·и Staufenia (Cos­
tileioceras) sinon, лопасти U3 и U4 у этого экземпляра закладываются 
сравнительно рано - при близких размерах раковины (рис. 10, 6� 
11, б; 12, 6; 14, ах). Лопасть U5 возникает довольно поздно, примерно
при тех же размерах, что и у Staufenia (Costileioceras) sinon, но когда 

tl 

d-ffl,SNм 
T~8JAtllf 

Рис. 14 (продолж.) Staufenia 
( Costileioceras) opalinoides 
Mayer. Обр. 40ЗЗ/33а2. Север­
ный Кавказ; р. Гитче-Каштан­
су. Верхний аален (6 - г - ув. 
,._ 3,3-4 раза; д, е

0 

- ув. 
- 2,7 раза)

внутренняя высота уже превышает 
толщину (рис. 14, в). Эта лопасть в. 
пределах одной и той же линии с ле­
вой стороны располагается симметрич­
но по отношению ко шву, а с правой -
полностью смещена на внутреннюю 
сторону раковины (рис. 14, в). Лопа­
сти более высокого порядка, как и у 
Staufenia (Costileioceras) sinon, в об­
ласти шва не образуются. Все это, 
сближает нашу форму с только что 
упомянутой. Однако у этой формы 
развивается своеобразная лопасть, на­
званная нами условно а; она закла­
дывается на сделе И2/ И4 почти одно­
временно с лопастью U5 ; вероятно, по 
времени заложения ей может быть. 
придан индекс U6

• 

При в,.._, 4,4 мм, т ,.._, 3,8 мм лопасть. 
а четко выражена на правой части ло­
пастной линии и еле намечается на ле­
вой (рис. 14, в). В дальнейшем она 
быстро увеличивается. При размерах 
в,....,,7,8 мм, т,.._,6,5 мм величина лопа­
сти а в правой части линии превышает 
величину ранее заложившейся в об­
ласти шва лопасти U4 • Последняя в 
этой части линии располагается на 
уже имеющейся при указанных разме­
рах стенке пупка (рис. 14, д). В левой 
части линии на стенке пупка распола­
гается не только лопасть U4, но и ло­
пасть U5 (рис. 14, д). На ранних ста­
диях развития наблюдалась двузубча­
тая дорзальная лопасть (рис. 14, 6, в). 
Формула лопастной линии при в 
,.._,7,s мм, т,....,,6,5 мм (рис. 14, е), офор­
мившаяся уже при в,.._, 5,5 мм, т 
,.._, 5 мм (рис. 14, г), будет иметь вид 

;о 

(V 1 V1 ) UU1U2a: U4U5 : UЗ/D.
Второй из развернутых экземпля­

ров (табл. IV, фиг. 7) имеет более высокие обороты и более тонкую. 
ребристость, чем предыдущий, он, несомненно, является следующим чле­
ном филогенетического ряда Staufenia (Costileioceras) sinon - Staufe­
nia (Staufenia) staufensis и принадлежит к виду, описываемому под 
названием Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mauer. Так же как и у 
ранее рассмотренных представителей родов Leioceras и Stau­
.f enia, лопасти U3 и U4 уже наблюдаются при в,.._, 1,5 мм, т,....,, 2 м.лt 
(рис. 15, 6). Лопасть U5 возникает при в,.._, 2 мм, т,.._, 2,5 мм (рис. 15, в) ► 
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т. е. значительно раньше, чем у типичного представителя вида Staufe:
nia ( Costileioceras) sinon (рис. 13, в), а также у только что описаннои 
формы (рис. 14, в). Эта лопасть занимает неодинаковое положение по 
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Рис. 15. Staufenia (Costileoceras) opalinoides Mayer. Обр. 4033/33а3• СеверIIый
Кавказ; р. Гитче-Каштансу. Верхний аален. (а - е ув.- ,_, 14 раз) 

отношению ко шву в правой и левой частях линии, только в данном 
случае шов делит ее пополам в правой части лопастной линии, а в левой 
она смещена на внутреннюю сторону раковины (рис. 15, в). На следую-
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щих лопастных линиях U5 и в правой части оказывается на внутренней· 
стороне. Дальнейшее увеличение числа лопастей идет обычным для над­
семейства порядком. В GТличие от Staufenia (Costileioceras) sinon и 
только что описанной формы данного вида, которая характеризуется 
промежуточными признаками, у этого экземпляра при в_, 3 мм,. 
т ,_, 3,5 мм в области шва закладывается лопасть U6 ( рис. 15, г). При 
в_,5 мм, т_,4 мм образования новых лопастей не происходит (рис. 
15, д).

Двузубчатая дорзальная лопасть на ранних стадиях развития не 
наблюдалась. Таким образом, при в--5 л-tм, т,......, 4 мм формула лопаст­
ной линии у второй из развернутых форм будет иметь вид 
(V1 V1) UU1U2U4 lJ6U5UЗZD. 

Как бы мы ·ни рассматривали форму (табл. IV, фиг. б; рис. 14), 

--

а 

Рис. 15 (продолж.) Staufe­
nia ( Costileioceras) opali­
noides Mayer. Обр. 4033/33;1. 
Северный Кавказ; р. Гитче­
Каштансу. Верхний аален. 
(а-е -ув. ,..., 3,3-4 раза) 

названную нами промежуточной - в соста­
ве одного из вышеупомянутых видов 11 или 
как одно из промежуточных звеньев между 
ними,- оказывается, что у весьма близк0, 
родственных форм способ увеличения числа 
элементов лопастной линии может быть. 
различным, а следовательно, и формулы 
лопастной линии· различными. 

Включив эту форму в состав вида Stau­
f enia ( Costileioceras) opalinoides, мы попы-­
тались объяснить . наблюдавшееся явление 
тем, что непосредственным предком этог() 
вида является Costileioceras sinon, у кото­
рого лопасти более высокого порядка, чем 
лопасть US, если и закладываются, то до­
статочно поздно. У происшедшего от него 
вида Staufenia (Costileioceras) opalinoides.
(рис. 15) 12 укрепление раковины с более 
высоким ,сечением идет за счет более ран­
него (при в,......,3 мм, т_,3,5 мм) появления 
лопасти U6 обычным способом в области 
Ш1ва; нер•оятно, при больших 1размерах в 
этой области могут закладываться лопасти 
и более высоких порядков. Если же в силу 
каких-то причин, как и у предковой формы 
Staufenia ( Costileioceras) sinon, образова­
ние лопастей у шва завершается возникно­
вением л·опасти US, то на седле U2/U4 воз-

и' 

1Никает лопасть, назва1нная а. Такие различ­
ные способы увеличения числа лопастей у 
двух экземпляров одного и того же вида 
могут рассматриваться как «поиски» орга­
низмом (если можно так сказать) различ-
ных вариантов укрепления возрастающей 

в высоту и теряющей грубую ребристость раковины, что, в свою оче­
редь, возможно, было связано с несколько возросшей плавучестью 

11 Staufenia (Costileioceras) sinon или Staufenia (Costileioceras) opalinoides. В та­
ком случае особенности строения ее раковины, в том числе и лопастной линии, счита­
ются признаками индивидуальной изменчивости. 

12 Во всяком случае в том его объеме, который частично отвР.чает объему Ludwi­
gia tolutaria Dum. в понимании Гоффмана (Hoffmann, 191·3). 
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вида. Последнее можно допустить, если вспомнить, что Staufenia (Cos­
tileioceras) opalinoides является членом филогенетического ряда, край­
нее звено которого Staufenia (Staufenia) staufensis Oppel представля­
ет собой ярко выраженный оксикон. Подобное сечение раковины обыч­
но связывают с большей способностью к передвижению в толще воды 
(Динер, 1934; Руженцев, 1960; Давиташвили, 1949; Arkell, 1949). Из 
рассмотренного примера, как нам кажется, следует, что изменение ха­
рактера заложения лопастей во всяком случае не всегда свидетельст­
вует о новом роде, как это утверждает А. А. Шевырев ( 1960, стр. 77), 
а может наблюдаться внутри одного и того же рода и даже вида 13

• 

и6 

Формула лопастной линии первого экземпляра (V1 V 1) UU1 U2aU4
: U5 : 

: UЗ/D; второго - (V1 V1) UU1 U2U4U6U5U3/D. 
Изменение характера сечения �боратов в процессе развития перво­

го из описанных экземпляров показано на рис. 14. Превышение внут­
ренней высоты над толщиной происходит при размерах (рис. 14, в, г),
близких к тем, при которых то же явление наблюдается у Staufenia
( Costileioceras) sinon (рис. 13, г). В дальнейшем это превышение уве­
личивается; вентральная сторона приобретает четко выраженную 
крышеобразность, особенно на жилой камере, что в значительно мень­
шей степени свойственно для Staufenia ( Costileioceras) sinon ( см. 
рис. 13, е0 и 14, е0

). 

У второй из рассмотренных форм изменение сечения показано на 
рис. 15. Превышение внутренней высоты над толщиной в- данном слу­
чае наступает значительно раньше (рис. 15, в). Четко выраженная 
крышеобразная вентральная сторона наблюдается при в,_, 5,2 мм, 
т ,_, 4 мм (рис. 15, е). 

Изгиб ребер на ранних и поздних стадиях развития двух описан­
ных экземпляров Staufenia (Costileioceras) opalinoides аналогичен из­
гибу ребер Staufenia (Costileioceras) sinon при соответствующих раз­
мерах. Так же как у последнего вида, угол изгиба в пределах внут­
ренней ветви ребер от 130-140° - на внутренних оборотах, прибли­
жается к 150° - на внешБих. 

l(ак уже указывалось, первая из только что описанных форм доста­
точно условно отнесена к виду Staufenia (Costileioceras) opalinoides
Mayer. Возможно, она не является членом упоминавшегося филогене­
тического ряда, а относится к боковой ветви, у представителей которой 
способ укрепления возраставших в высоту оборотов оказался «не­
удачным». 

РОД LUDWIGIA BAYLE, 1878 

L u d w i g i а m u r с h i s о n а е Sowerby, 1829

Табл. I, фиг. 7, 7а

Некоторые черты развития лопастной линии поперечного сечения 
оборотов и характера ребер представлены на рис. 16. Примерно при 
в,_, 1,5 м.м, т ,_, 2,5 мм закладывается лопасть U3 ( рис. 16, а). При 
в,_, 3,8 мм, т ,_, 4 мм лопасть U4 уже существует и в правой части линии 
намечается l.A.5 (рис. 16, 6). В работе Шиндевольфа ( 1963, стр. 330, 
331) есть указание на то, что у представителей рода Ludwigia, в част­
ности у Ludwigia bradfordensis Buckman, лопастная линия развивается

;з И.пи членов одного филогенетического ряда.

31 



таким же способом, как и у представителей подсемейства Leiocerati­
nae. Судя по нашему экземпляру, который мы относим к виду Ludwigia
murchisonae Sow., это верно только для ранних стадий развития рако­
вины, при внутренней высоте и толщине не превышающих 5 мм. При 
этих размерах у нашей формы развивается четко выраженная стенка 
пупка, на которой остается лопасть U4, никуда не смещающаяся при 
увеличении размеров (рис. 16; в-д, см. также работу Рибера (Rieber, 
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Рис. 16. Ludwigia murchisonae Sow. Обр. 2034. Дагестан; р. Аварское К:ойсу у 
с. Датуна. Верхний аален. (а-в-ув. --14 раз; г, д-ув. ,_,9_10 раз) 

1963, фиг. 14, d) ) . Лопасть U5 остается недоразвитой. На поздних обо­
ротах (рис. 16, г, д) обычное углубление, образовавшееся на седле 
U2/ U4 при в---3,8 мм, т,._, 4 мм одновременно с возникновением лопас­
ти U5 у шва (рис. 16, 6), увеличивается в размерах быстрее аналогич­
ного углубления на седле U1/U2 и принимает вид лопасти, заложившей­
ся обычным способом в области шва (рис. 16,. д). Эту лопасть мы услов­
но обозначили буквой а, как и в предыдущих подобных случаях отсту­
пив тем самым от принятой индексации, стремясь этим подчеркнуть ее 
особенно тесную связь с формой раковины. Полученная формула ло-
пастной линии при в---8 мм, т,,..,,,8мм имеет вид (V1V1)UU1U2aQ4U5U3/D; 
эта формула сохраняет тот же вид и при в,_, 11 мм, т,,..,,, 9,5 мм. При 
обозначении лопасти, названной а, обычным- индексом, а это, по-види-
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мому, должен быть индекс U5, формула приняла бы частный, вероятно 
не выдержанный и для рода Ludwigia, характер. 

Изменение сечения раковины в онтогенезе показано на рис. 16. Ха­
рактер сечения оборотов Ludwigia murchisonae при в,_. 1,5 мм, т ,_. 2,5-
3 мм (рис. 16, а) несколько напоминает характер сечения Grammoce­
ras thouarsense при в,_. 1,4 мм,,т,_.2,2 мм (рис. 6, �), однако у Ludwi­
gia murchisonae при 'этих размерах уже есть киль. Еле заметные ребра· 

·. удалось . наблюдать впервые при

tl 

г 

9 

а, 

а 

\ в. --1,8 мм, т ,_, 3,2 мм (рис. 16, а 1).
__ При этих размерах ребра имеют

"С( в-�в.,,,

) ? Т-1/мАf 

---

Рис. 16 (продолж.) Ludwigia
murchisonae Sow. Обр. 2034. 
Даrест·ан; р. Аварское Койсу 
у с. Датуна. Верхний аален. 
(а - в - ув. ,_, 3,3-4 раза; 

г - д - ув. ,_, 2,7 раза) 

четко выраженную внутр�IIнюю , 
часть, в пределах которой хорошо 
виден изгиб, обращенньiй вперед. 
Подобный характер ребер наблю­
дается и при размерах в ,_, 3,8 мм, 
т ,_, 4 мм (рис." 16, б). Изгиб· ребер 
во внутренней части достаточно 
резкий: величина yr ла в месте пе­
региба достигает 120, реже 110° ; 
т. е. приблизительно той же вели­
чины, что и соответствующий угол 
на внутренних оборотах. G,a·mmoce­
ras thouarsense (рис. 6, д; 7, в; 8, б) 
и Hildoceras (рис. 3, г-ех ; 4, б; 
5, бх), только у последнего часть ре­
бер имеет еще больший изгиб. 

На поздних оборотах угол изги­
ба в пределах внутренней ветви ос­
новных ребер у Ludwigia murchiso­
nae несколько выполаживается, по­
являются дополнительные ребра 
(рис. 16, г, д). 

• Ludwigia bradfordensis
S. Buckman, 1881

Табл. 1 фиг. 13, /За, /Зб, 14 

Изученные формы наиболее 
близки (особенно фиг. 14) к изобра­
женным Рибером ( Rieber, 1963, 
табл. 5, фиг. 5) под названием Lud­
wigia bradfordensis S. Buckman. 

Некоторые стадии развития ло­
пастной линии, поперечного сечения 
и хара�тера ребер рассматриваемо­
го экземпляра представлены на 
рис. 17. 

Заложение и смещение умбили­
кальных лопастей происходит здесь обычным порядком: на внешнюю 
сторону смещаются лопасти с четными индексами, на внутреннюю -
с нечетными. Последней при размерах в ,_, 5 мм, т ,_, 4,5 MJt

(рис. 17, з) закладывается лопасть U6, остающаяся в пределах воз­
никшей к этому времени стенки пупка. 

3 В. П. Казакова 33 



е 

6 

ff ��'

V 11 U1 113:J D 
а, n;,,.._Г\-� •л -16"'1AfAI v .. " - · � V т-�S'ми

з п:, uJf:Aв

. W.r,.,,,,
и" 11" tJJ T-lf,S�м

8..,,�6NAI 
T"'l,2NM 

3 
8-�ВмN
Т,.,J,11м

Рис. 17. Ludwigia bradfordensis S. Buckm. Обр. 2129. Дагестан; р. Казикумух­
ское Койсу в районе с. Цудахар. Верхний аален. (а - з - ув. ,...,, 14 раз, 

.а - u0 

- yn. ,..., 3,3-4 раза) 

u,o 

)�ii: 
--......: 

3 С)· Щ,,,,,. \\\Т-�,,,,, 

, С)��� 
,·С)�:;� 
,. С) 

-
� 

J )) В�l,Jмм 
\(� ,,.,z/мм...... 

6 {\ � 1-ёмм 
L,,.J /1 т ... t,.fмм 

б r'\ «( 8..,(,Sмм
� _ Т-2мм 

г"""\ �t. ( D -- Jмм 
а \.-J 8�(мм

т ... t,омм 



По сравнению с развитием лопастной линии формы, относимой на­
ми к Ludwigia murchisonae Sow., рассматриваемый экземпляр отли­
чается несколько более ранним заложением соответствующих лопастек 
(рис. 16, а; 17, 6). 

В остальном характер лопастной линии формы, о которой идет 
речь; очень близок к таковому нашего экземпляра Ludwigia murchiso­
nae Sow., до момента оформления у последней стенки пупка, на кото-­
рой остается .11опасть U4

• Стенка пупка у Ludwigia bradfordensis за­
кладывается сравнительно поздно (в� 5 мм, т � 4,5 мм), и на ней ос­
тается возникающая почти одновременно лопасть И6

Двузубчатая дорзальная лопасть в онтогенезе не наблюдалась, хо­
тя намек на нее как будто есть (рис. 17, в). Формула лопастной линии. 
при размерах в,_,5 мм, т,_,4,5 мм имеет вид (V1V1UU1U2U4

: (U6 ): U5· 
U3/D. Некоторые лопастные линии в своей внутренней части идут не: 
по радиусу. 

Изменение поперечного сечения раковины в развитии показано на 
рис. 17. Внутренняя .высота начинает превышать толщину при т-- 3► 

2мм (рис.17,е). 
При в-;_, 1 мм, т� 1,6 .мм на боковых сторонах развиты довольно1 

резко изгибающиеся ребра (рис. 17, а), в основном наблюдались внут­
ренние части ребер. �·гол в месте пере_гиба в пределах внутренней вет­
ви ребер, как и у Ludwigia murchisonae и представителей рода Gram­
moceras, на ранних оборотах колебле:rся около 120° (иногда достигая 

Дополнительные ребра впервые замечены при в_, 3 мм, т _, 3 мм► 

т. е. ·когда внутренняя вьюота достигает толщины (р-ис. 17, ах). При. 
в_, 3,8 мм, т _, 3:2 мм ребра имеют вид, свойственный взрослым экземп­
лярам (рис. 17, е). 

Приведенные, хотя и ограниченные данные, как нам кажется, не· 
свидетельствуют в пользу выделения самостоятельного рода Brasilia, 
генотипом которого является вид Leioceras bradfordense S. Buckm. 
1887 (Buckman, 1887-1907, табл. IV" фиг. 5, 6; стр. 22, Suppl. табл. 17,. 
фиг. 28, стр. LXXX; Treatise_ оп Invertebrate .. , 1957, стр. L 263). 

L u d w i g i а t о I u t а r i а Dumortier, 1874

Табл. 1, фиг. 11, 11а 

Образец полностью отвечает виду, изображенному Дюмор_ть.е (Du·­
mortier, 1874, табл. LI, фиг. 3 и 4, стр. 255,256). 

Некоторые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения· 
оборотов и характера ребер представлены на рис. 18. 

На ранних оборотах лопастная линия впервые наблюдалась при: 
в_,2 мм, т_,3 мм (рис. 18, б); при этих размерах закладывается ло­
пасть U(5 (рис. 18, 6). При в_, 3 мм, т_, 3,8 мм на шве возникает ос-­
тающаяся недоразвитой лопасть U6 (рис. 18, в). Умбиликальные ло­
пасти более высоких порядков при размерах в_,6,5-7 мм, т_,6· м.м, 
отсутствуют; при т ,_ 7 мм начинается жилая камера. Хорошо выра­
женная стенка пупка возникает только у начала жилой камеры: прк 
в_,6,5-7 мм, т_,7 млt (рис. 18, е) эта стенка еще отсутствует. Поэто-­
му в отличие от Ludwigia murchisonae (рис. 16) смещение умбиликаль­
ных лопастей идет та1шм же способом, как и у развернутой. н.ами. фор-
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мы Ludwigia bradf ordensis S. Buckm.: лопасти с четными индексами 
-смещаются на внешнюю сторону раковины, с нечетными - на внут­
реннюю; лопасть U6 остается на пупковом шве. Двузубчатая дорзаль­
ная лопасть в процессе онтогенеза не наблюдалась. Умбиликальные
лопасти расчленены сравнительно слабо. Все зарисованные лопастные
линии располагаются не по радиусу, а как бы приподнимаются и с
.внешней, и с внутренней стороны раковины по направлению ко шву
1(рис. 18, 6-е).

Формула лопастной линии при в,...,.6,5-7 мм, т,_.6 мм имеет вид
( V1 V1) UU1U2U4i.j6U5U3l D. Таким образом, эта формула по общему ви­

ду, если не вдаваться в детали строения отдельных лопастей, аналогич­
на формуле, полученной для Ludwigia bradfordensis S. Buckm. Разни­
ца заключается в том, что лопасть lf6, являющаяся .11опастью наиболее
высокого порядка у обеих форм, возникает при разных размерах: у Lud­
wigia btadfordensis эта лопасть образуется при в,_. 5 мм, r ,_. 4,5 мм, а
у Ludwigia tolutaria - при в,_. 3 мм, т,,..,,, 3,8 мм. У нас недостаточно
данных, чтобы решить вопрос: связано ли это только с характером обо­
·ротов раковины, или здесь отражена большая приспособленность ор­
ганизма при всех прочих равных условиях противостоять внешним (ме­
ханическим?) воздействиям.

Характер сечения на молодых оборотах Ludwigia tolutaria Dum.
{рис. 18, а, б) практически аналогичен такому Ludwigia murchisonae
(рис. 16, а), а следовательно близок сечению оборотов Grammoceras
thouarsense на некоторых стадиях развития ( см. описание Ludwigia
murchisonae) .

,_При в,,..,,, 1,2 мм, т ,_, 2 мм на боковых сторонах изученного экземп­
.ляра наблюдались вздутия (бугорки), которыми как будто заканчива­
щт�я слабо заметные прямые ребра; внешние ветви ребер практически
незаметны (рис. 18, а). При в,_.2 мм, т,_.3 мм вздутия уже не наблю­
даются и ребра имеют вид, свойственный взрослым экземплярам: впер­
вые наблюдались характерные для поздних оборотов дополнительные
ребра ( 18;� б)· .

. -.Изгиб внутренней части ребер достаточно резкий: угол в месте пе­
региба достигает обычно- 120° (рис. 18, а-дх:), затем становится не­
·сколько более пологим (рис. 18, е). Характер ребер на молодых оборо­
·(ах нашего экземпляра, особенно угол в месте перегиба внутренней ча­
ети ребер (pJ.Ic. 18, а, 6) и оqщий облик сечения близки к таковому на
молодых оборотах верхнетоарского вида Grammoceras thouarsense
{рис. 6, в-д; 7 бх, в), не говоря уж о верхнеааленском виде Ludwigia
.murchisonae (рис. 16, а, а1), а также нижеописанном виде Ludwigella
.flexilis S. Buckm. (рис. 19, ах, б; ри,с. 20, 6, в"'). У пред•став'И'Гелей средн·е-
1,оарского рода Hildoceras большинство реоер на ранних стадиях имеет 
более крутой угол в месте перегиба внутренней ветви. Таким образом, 
�ид Ludwigia tolutaria Dum. по общему характеру сечения и ребристо­
·с.ти на ранни� оборотах близок к таким формам, как Ludwigia murchi­
sonae Sow., Ludwigella flexilis S. Buckm. ( см. ниже), а также особенно
по·: характеру ребер, в меньшей степени по характеру сечения напоми­
нает ранние стадии развития Grammoceras thouarsense d'Orb. и пред­
-ставителей .рода Hildoceгas. Как уже отмечалось при характеристике
-Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer, рассматриваемый вид не
имеет никакого отношения к формам, изображенным и описанным Гоф­
·фманом под названием Ludwigia tolutaria Dum. (Hoffmann G. 191°3,
табл. 4, фиг. 4-12; табл. 5, фиг. 5--9). Об этом уже писал Рибер, на
·которого мы ссылались ( стр. 25).
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L u d w i g е 11 а f I е х i I i s S. Buckrnan 

Табп. 1, фиг. 12, 12а

Некоторые стадии развития лопастной линии,. поперечного сечения 
раковины и характера ребер изображены на рис. 19 и 20. При в ,_ 3 мм"

т ,_ 4 мм уже существует лопасть U5; при в,_ 5 мм, т ,_ 5 мм наблю­
дается лопасть U6; при в--7 мм, т--6 мм начинается жилая камера 
и возникновение новых лопастей не происходит. Смещение лопастей 
идет обычным порядком: на внешнюю сторону смещаются лопасти с 
четными индексами, на внутреннюю - с нечетными, так как стенка 
пупка выражена слабо. . . 

Двузубчатая дорзальная лопасть в онтогенез� этих форм не наблю-
далась. 1. 

Некоторые лопастные линии как бы приподняты у шва: их внутрен­
няя и внешняя части направлены не по радиусу (рис. 19, б, в; 20, г). 
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Рис. 20. Ludwigella f lexilis S. Buckm. Обр. 2005. Дагестан; р. Андийское Койсу, 
у с. Гигатли Урух. Верхний аален. (б. г - ув. - 9-10 раз; ах - ах - ув. ,..,, 5-6 раз 

Формула лопастной линии при в--5 мм, т--5 мм (V1V1)UUtU2U4: 
: U5 UЗ/D. 

Сечение оборотов на ранних стадиях развития (рис. 19, ах-6; 20" 
а-г) очень близко сечению оборотов Ludwigia murchisonae Sow. и 
Ludwigia tolutaria Dum. пр1и 1ооотве11ствующих размерах ·(р:ис. 16, а, а 1 и 
18, а, 6) и более отдаленно напоминает сечение Grammoceras thouar­
sense ( ер. рис. 6, в и 19, ах), если не принимать во внимание отсутствую­
щий у Grammoceras thouarsense при этих размерах киль. 

У описанного вида наблюдаются формы, у которых внутренняя вы­
сота на последних стадиях развития достигает размеров толщины 
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(табл. 1, фиг. 12; рис. 19, г). Эти формы условно названы нами форма­
ми В. У других форм этого вида внутренняя высота так и не достигает 
размеров толщины (рис. 20, дХ). Эти формы условно обозначены бук­
вой А. Отличия в строении лопастной линии этих форм установить 
ье удалось. 

У Ludwigella f lexilis, так же как и у перечисленных форм из рода 
Grammoceras и Ludwigia, при в,,..., 2 мм, т--3 мм наблюдаются ребра. 
резко изгибающиеся в своей внутренней части. Угол в месте перегиба 
в пределах внутренней ветви ребер при этих размерах достигает преи­
мущественно 110-100° и даже 90° (рис. 19, б; 20, вх), и только у неко­
торых ребер на более поздних оборотах указанный угол приближается 
к 120° (рис. 19, в, г). Таким образом, угол, о котором идет речь, и на ран­
них, и на поздних стадиях развития описываемого вида несколько 
круче, чем у ранее рассмотренных представителей рода Ludwigia. Ес­
ли сравнивать с тоарскими формами, то по крутизне угла на ранних 
оборотах данный вид ближе стоит к представителям рода Нildoceras, 
чем все остальные уже рассмотренные виды. Даже при некотором вы­
полаживании на поздних оборотах внутренней ветви ребер соответст­
вующий угол у Ludwigella flexilis все же остается крутым. Тем не менее 
м�1 считаем более естественным рассматривать этот вид, как и другие 
виды рода Ludwigella, в составе рода Ludwigia. 

L u d w i g е 1 1 а sp.

Табл. 1, фиг. 8 

Ранние стадии развития лопастной линии одного из видов узког� 
рода Ludwigella представлены на рис. 21, б, д, где обращает на себя 
внимание двузубчатая дорзальная лопасть. Стадии превращения ее в. 
однозубчатую на более поздних оборотах наблюдать не удалось. 

Характер поперечного сечения на молодых оборотах и изгиб в пре­
делах внутренней ветви ребер на протяжении большей части развития 
(рис. 21, 6-е) близок к таковым при соответствующих размерах дру­
гих представителей этого рода, а также рода Ludwigia (ер. рис. 16, 18" 
19, 20, 21, 22). 

L u d w i g е 1 1 а r u d i s S. Buckrnan

Табл. 1, фиг. 9, 9а, 10, /Оа, 

Лопастная линия этого вида не изучалась. 
Изменение в процессе онтогенеза поперечного сечения и характера 

ребристости (в основном изгиба внутренней ветви ребер),· насколько, 
удалось заметить, в общих чертах не отличается от других представи­
телей рода Ludwigella, и в какой-то степени Ludwigia (как уже упо­
миналось, у представителей последнего рода изгиб в пределах внутрен­
ней ветви ребер даже на ранних оборотах несколько меньше). 

L u d w i g е 11 а cf. t е п u i s S. Buckman

Табл. 1, фиг. 15, 15а, /5б 

Условно к роду Ludwigella мы относим экземпляр, некоторые чер­
ты развития лопастной линии, поперечного сечения оборотов и ребер 
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которого представлены на рис. 22. Этот экземпляр предварительно не 
•был сфотографирован; он оказался единственным в коллекции, и поэ­
тому его изображение отсутствует в прилагаемых таблицах. Этот вид
-обладает сравнительно объемлющими оборотами и тонкими достаточно
резко изгибающимися ребрами. По этим и ряду других внешних призна­
.ков он близок к форме, изображенной Бакменом (1887-1907, Suppl.,
табл. ХХ, фиг. 37, 38) под названием Ludwigella tenuis S. Buckm. Изоб­
ражение этой формы из работы указанного автора и воспроизвед�но
нами (табл. 1, фиг. 15, 15а, 156).

Лопастную линию удалось зарисовать только начиная с размеров
.в,_ 4 мм, т ,_ 3 мм. При этих размерах единственная умбиликальная
.Jiопасть U3 располагается с внутренней стороны от шва, остальные
пять умбиликальных лопастей набJ1юдаются с внешней стороны от шва.
Три из них уверенно индексируются - UU1U2

; вопрос об индексации
двух лопастей близ шва на нашем материале не может быть решен
-однозначно.

Лопасть, располагающаяся непосредственно за лопастью U2 в сто­
·рону · щва, может быть обозначена индексом U4, тогда следующая за
-этой последней лопасть должна получить индекс U5, и, следователь­
но, обычный для хильдоцератацей порядок заложения и смещения ум­
•биликальных лопастей оказываетс,я нарушенным: лопасть U5 с нечет­
ным ·ющексом смещается не на внутреннюю, а на внешнюю сторону.

В этой трактовке лопастная линия при в--4 мм, т--3 мм будет
иметь вид (V1V1)UU1U2l.J!·U5 :UЗ/D (рис. 22, б), а при в.-8 мм, т­
,_5 .м�- (V1V1)UU 1U2U4U5·: U6

: U7U3/D (рис. 22, в). При увеличении
размеров раковины число основных - элементов лопастной линии не
возрастает (рис. 22, г, д). Однако это не единственное решение вопро­
·Са, которое допускает имеющийся м-атериал: возможно, лопасть, обоз­
наченная U4, заложилась не в области шва, а на седле U2/ U4 15. Подоб­
ный порядок заложения лопастей был точнq устан(}влен на примере
Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer· (рис. 14). Лопасть, раз-
вившаяся на седле U2/U4, была обозначена тогда а.

Если этот порядок заложения лопастей имеет _место и в данном слу­
чае, то лопасть, обозначенную U4, след-ует обозначить а, при этом ло­
пасть, обозначенная US , должна будет получить индекс И4 , а индекс
U5 в таком случае сменит индекс U7 лопасти, расположенной с внут­
ренней- стороны непосредственно у шва. Это и показано на рис. 22, в-д

индексами, заключенными в кружки.
Связывая появление лопасти, названной а, с быстро возрастающи­

ми В;,..·ВЫСоту оборотами раковины и отвлекаясь от нее как от видового
признака, получим при в--4 мм, т-3· мм обычную для хильдоцерата­
дей формулу (V1V1)UU 1U2aU4

: U3/D (рис. 22, 6), а при в-8 мм, т--
,_5 мм -- (Vi V1) UU1U2aU4

: U6
: U5U3/D (р·ИIС. 22, в). Во ВIСЯК()М -случае,

какой бы из двух возможных вариантов развития лопастной линии на­
шего экземпляра мы ни приняли, оба они отражают коррелятивную
-связь быстро возрастающих в высоту оборотов раковины (табл. 1, фиг.
15 и р:и-с. 22, 6-д) и у,кр,епляющих ее пер,егородок.

Сравнительно скудные да.иные о характере сечения и изгиба ребер
на ранних стадиях развития тем не менее свидетельствуют о близости
.описываемого вида к виду Ludwigella f lexilis (рис. 19 и 20). Нет ни­
:каких данных исключать рассматриваемый вид из рода Ludwigella,
хотя формула лопастной линии при принятии любого из рассмотрен­
ных вариантов отлича,ется от таковой Ludwigella f lexilis (.стр. 40).

15 Точно установить это не удалось. 
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РОД G R А Р НО СЕ R А S S. BUCl(MAN, 1898111 

Нами был изучен ряд видов, относящихся к родам Бакмена:_ Braun­
sina, Graphoceras, Platygraphoceras?, Depaoceras? Эти очень узко по­
нимаемые их автором рода в настоящее время, с нашей точки зрения, 
правильно рассматриваются в составе единого рода Graphoceras 
S. Buckman (Treatise on Invertebrate .. , 1957, стр. L264). В «Основах
·палеонтологии» ( «Основы палеонтологии». Моллюски - Головоногие,
11, стр. 72) род Graplt0ce1·as S. Buckman, 1898 включен в объем рода
Ludwigia Bayle, 1878.

Мы будем описывать наш материал в рамках перечисленных родов
Бакмена и попытаемся с большей или меньшей полнотой показать то
-общее, что позволяет их объединять в .один род Graphoceras и выделять
из рода Ludwigia.

РОД В R А U N S I N А S. BUCl(MAN, 1902 

Braunsina aff. fastigata S. Buckman,17

Табл. 11, фиг. 1-_7, 9, 9а 

К узкому роду· Braunsina Бакмена достаточно уверенно относятся 
•сравнительно многочисленные (I0-12) развернутые нами экземпляры,
из которых только часть изображена на табл. 11. Все эти формы об­
ладают ясно выраженными внешними признаками (размеры, характер
вентральной стороны, пупок, ребристость и прежде всего изгиб ребер),
по которым хорошо отличаются от других представителей семейства.

При сравнительно небольших размерах среди этих форм выделя­
ются более крупные, названные формами А (табл. 11, фиг. 1, la, 16,
2, 4, 4а и 46), с несколько более резко выраженной ребристостью; у
устья одной из форм А намечаются боковые ушки (табл. 11, фиг. 2).
Формы, названные Б, имеют сравнител,ьно меньшие размеры (табл. 11,
фиг. 3). Особенности раковины форм А · и Б, возможно, связаны с по­
ловым диморфизмом. Но, в отличие от наблюдений Маковского (Ma­
kowski, 1962), устье с боковыми ушками !fаблюдается у форм более
крупных.

Видовая принадлежность определена с некоторой долей условности,
так как из и�вестных нам изображений, и. описаний видов этого рода,
принимавшегося Бакменом, формы из нашей коллекции более всего
походят на изображение вида Braunsina . fastigata S. Buckm. (Buck­
man, 1887-1907, Suppl., табл. ХХ, фиг. 1-3). Возможно, форму, поме­
щенную на табл. 11, фиг. 5 и Ба нашей работы, следует определять как
Graphoceras cf. deblle S. Buckm. t8• 

Некоторые черты развития лопастной линии, поперечного сечения
оборотов и характера ребер изученных экземпляров с разной степенью
полноты представлены на рис; ·23-32 19

• 

16 В объеме, принимаемом Аркеллом (Treatise on lnvertebrate .. , 1957, стр. L 264), 
с исключением из этого рода рода Ludwigella S. Buckman, 1001' ( см. разд. «Выводы»).

17 Возможно, что не все описанные под этим видовым н,азванием формы относятся
к данному виду, но точное решение этого вопроса не входило в задачу автора.

18 Под этим названием указанная форма помещена в соответствующих таблицах,
приведенных в работе. 

19 Лопастная линия, поперечное сечение оборотов и характер ребристости изуч,а•
лись у форм, изображенных на табл. 11, фиг. 3 (рис. 26); табл. 11, фиг. 4 (рис. 29);
табл. 11, фиг. 5 (рис. 25); табл. 11, фиг. 9 (рис. 24); у остальных изображенных форм
(табл. 11, фиг. 1, фиг. 2) устанавливалось только наличие бороздки на вентральной
стороне мол01Дых оборотов ( см. описание поперечного сечения раковины, ,стр. 53).
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Лопасти U2 и U3 закладываются сравнительца р·юю: примерно при. 
в,,....,, I мм, т,,....,, 1,5-2 мм (рис. 23, ах; 24, а; 25, 6; 26, бх; 27, ах; 29, б)'. 

Возникновение лопасти U4 наблюдалось в интервале: в� 1,5-2,8 мм;: 
т,,....,,·2-3 мм (р1ис. 26, вх ; 27, вх ; 28, бх ; 30, б; 32, вх). В един-· 
ственном случае лопасть U4 заложилась почти· одновременно с запоз-­
давшей образоваться лопа,стью U3 ·при в� 1,8, т_.2,2 мм (рис .. 28, бх) � 
в другом, тоже единствен.ном случае, также по11ти одновременно с од:-· 

ной стороны возникли ло­

D· 
Г'1 B-f.fNM 
Т-2,ИИ 

V 

gX 

Рис. 23. Braunsina aff. fastigata S. 
Buckm. Обр. 2147/Д. Дагестан: район 
с. И.рrанай. Основание байоса? (ах , 

вх - ув . .,..., 14 раз) 

пасти U2 и U3, с другой -
лопасти U4 и U5 (рис. 
29, б, в). 

Образование лопасти U5 

наблюдалось, кроме того" 
при в-..2,5 мм, т--3 мя 
(рис. 25, г; 30, г). Лопасть. 
U6 является лопастью наибо­
лее высокого порядка д.,'щ 
рассматриваемых форм. Онн: 
обнаружена только на од­
ном экземпляре при в-3 А-t.и,. 
т--3 мм (рис. 29, г). 
. Тан;им образом, изучение• 

развития лопастной линии: 
экз.емпляров вида, о котором· 
идет речь, показало, что: 
большинству из них свойст-. 
венно очень близкое по вре-­
мени заложение умбили-. 
кальных лопа1стей U2 ,и U3 

(ри.с. 23, 24, 25, 27), иногда лопастей U3 и U4 (ри�с. 28, бх) 20
• Как уже 

указывалось, на одном _ экзеМ�пляр1е наблюдалось образование почти: 

90(\ 1-ts,,,Af 
l-JT-ZмN 

5 С) ((('В-tми
- Т-iВмN '·

,

а CJ8..,D,8Nм 
т-1s,,,,И 

Рис. 24. Braunsina sp. Молодь. Обр. 2146'. Дагестан; fайон с. Ир­
rанай. Основание байоса? (а, б -ув . .,.._, 14 раз; а - в -ув . .,..., 5-

6 раз) 

пр,и ,соответствен1но одних и тех же разме;рах лопа1стей U2-U3 и U4-U� 
(рис. 29, 1см. та1бл. 4). 

20 Как уже указывалось в разделе «Терминология», в данном случае и при опи­
сании представителей других узких родов Бакмена допускаемые индексы лопастей,. 
близких по времени заложения, на схемах и в формулах лопастных линий расположе-­
uы выше принятых инJt.ексов и взяты в кружок. 
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В дальнейшем лопасти более низкого порядка U2, из, U4 увеличи­
ваются в размерах медленнее заложившихся почти одновременно с 
ними лопастей более высокого порядка, соответственно из, U4, U5• 
Почти у всех изучавшихся форм дорзальная лопасть в онтогенезе про­
ходит стадию двузубча·той 1 (рИ1с. 23, ах; 25, 6, в, г; 26; 27, ах, бх; 
28, ах, бх, вх; 29, 6, в, г; 32, бх, вх). 81Нутренняя ча.сть лопастной линии 
не веет да направлена 1с11рою по радиусу (рис. 26, вх; 29, г; 30, г, д). 

• 

v u u' u1f:l3 :, D
1 

.D 

' 1 

' 1 

u 
9-Jмм

Т~J,11м 

8-f,BNAf
т-z,zмм 

Рнс. 28. Braunsina aff. fastigata S. Buckm. Обр. 2141 *. 
Дагестан; район с. l(удутль. Основание байоса? (ах -

вх -ув.-. 114 раз) 1 

Формула лопастной линии в различных случаях может быть запи-
сана следующим образом: при в-- 1-1,5 мм, т--- 1,8-2 мм 

� 

(V1 V1) ии1и2й4
: UЭ/(D 1D1) (рис. 28, вх); при в---2,2 ММ, т---2,8 мм -

и3 � � из 

(V1VI)UU IU2lJ4Й3ID/UЗ : U4U2U IU (рж. 27, вх) 21
; при в---2,5-2,8 л.tм, 

1--3 мм - (V·I V1) UU IU2U4
: UЗ/D ·(ри�с. 26, вх, 32, вх); при в--3,5 мм, 

т--4 мм - ( V1 V1) и U 1U2U4 
: U5U3/D (рис. 30); при в,_, 3 мм, т ,_, 3 мм -

(V1 V1) ии1и2и4 ( U6 ) : U5U3/ (D 1D 1) (рис. 29, г). 
Связь такого различного числа элементов лопастной линии при 

близких размерах и сходной форме.поперечного сечения с характером 
последнего установить не удалось. 

Особенности сечения обо�отов в онтогенезе показаны на рис. 24, 
а-в0

; 26, ах-д0
; 29, ах-е ; 30, ах-е0

• При толщине око.по 3,5-
4 . . лtм последняя еще превосходит внутреннюю высоту в_, 3-3,5 м.м

21 В этой формуле (а следовательно, и в лопастной линии) обращает на себя 
внимание неодинаковое положение лопасти U4@ по отношению ко шву в правой It 
левой частях линии. 
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Рис. 29. Braunsina aff. fastigata S. Buckm. Обр. 2141? Дагестан; район с. Кудутль. Ос­
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(рис. 30, д). Внутренняя высота становится равной толщине только 
при размерах около 4 мм уже на жилой камере (рис. 29, е0). 

На других образцах жилая камера характеризуется превышением 
внутренней высоты над толщиной ( рис. 25, д°; 30, е0). И только в 
единственном случае, когда мы имеем дело с молодью, внутренняя вы­
сота жилой камеры меньше ее толщины (рис. 24, в0). 

Примечательной чертой изученных представителей рода Braunsina 
S. Buckm. является присутствие вентральной бороздки на ранних ста­
диях развития раковины, в середине
которой находится киль (рис. 24, 
25, 29, 30 и др.). 

Вентральная бороздка с более ,, 
или менее резко выраженным килем 
посередине впервые замечена при 
в--0,Вмм, т--1,2-1,5 мм (рис. 24, а; 
25, а). Иногда при этих и несколько 
меньших размерах киль в середине 
бороздки отсутствует ( возможно, не 
был замечен) (рис. 29, ах, 6). На 
более поздних оборотах при в-1-
1,5 мм, т--2 мм (рис. 24, 6; 25, 6; 

D-�SмN
6 ..,2мл, 
Т~Z,Sмм 
/(Ш,t, 

ьорто 
00/JO.JOK{J, 

Рис. 31. Depaoceras cf. formosum. S. 
Buckm., внутренние обороты. Обр. 
2147/Д. Дагестан; район с. Ирганай. 

Основание байоса? (ув. ,..., 4 раза) 

30,6) бороздка постепенно выпала-
живается и борта ее сглаживаются. При в-I,5-2 мм, т-2-2,5 J\Ot 
бороздка полностью и1сч1еза-ет, и венrгральная сторона Прiиобретает 1обыч­
ный крышеобразный вид, с килем посередине. 

У большинства исследованных экземпляров киль, наблюдавшийся 
в середине вентральной бороздки на ранних стадиях, непосредственно 
переходит в киль, располагающийся на крышеобразной вентральной 
стороне более поздних оборотов (рис. 24, в0

; 25, в-д0

; 29, г-е0

; 30, 
в-е

0). Но у трех из наблюдавшихся форм развитие идет иным путем:
в онтогенезе бороздка выполаживается и как бы смещается на одну из 
сторон, киль, располагавшийся в ее середине, исчезает, один из бортов 
бороздки становится килем, при этом смещается в сторону также и 
вентральная лопасть (рис. 32, ах-гх). 

Насколько удалось установить, четко выраженная стенка пупка воз­
никает на жилой камере (рис. 25, д0

, рис. 30, е0). Эта стенка не обособ­
лена от боковой стороны у экземпляра, изображенного на табл. 11, 
фиг. 9 и 9а (рис. 24, в0), и слабо выражена у экземпляра, изображен­
ного на табл. 11, фиг. 4, 4а, 46. Первый из них представляет собой мо­
лодь, по-видимому, описываемого вида 22

, второй, возможно, тоже не­
достаточно зрелый экземпляр. 

Изменение характера орнаментации представлено несколькими при­
ме-рам:и (рис. 24, 6; ·25, ах-д°; 29, ах-е0

; 30, ах-е0

). 

В некоторых случаях на боковых сторонах самых ранних из наблю­
давшихся оборотов были замечены бугорки (рис. 25, ах ; 29, ах, 6;
30, ах). :В двух образцах на э�ой 1стадии ребра ,сов1сем не был:и обна·ру­
жены (рис. 25, ах; 29, ах). На одном из экземпляров эти последние 
отмечены в виде тонких штрихов на несколько более поздней стадии с 
сохранившимися в месте_ перегиба в пределах внутренней ветви бугор­
ками или вздутиями (рис. 29, 6). 

На рис. 30, ах видно, что иногда бугорки или вздутия наблюдаются 
в конце еле .заметных прямых слабо наклоненных ребер (штрихов) 23• 

22 Происходят из одного местонахождения с взрослыми формами. 
23 Возможно, что эти бугорки также располагаются в месте перегиба слабо выра­

женных ребер (штрихов). 
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Следует отметить, что бугорки, там где они присутствуют, . исчезают 
раньше, чем вентральная бороздка, и сменяются резко изгибающимися 
в �своей в1нутр,ен.ней ветви -ребрами (•рис. 30, 6; 29, 6, в). Угол изгиба ребер 
внvтренней ветви д1остигает преимущественно 100

°

, Р'еже 110° как на 
раНН:ИХ, так И на ПОЗДНИХ ·оборотах (рИ'С. 24, 6; 25, д0

; 29, г-е0

; 30, 6-е0

). 

: zX 

at. 
r"· 

, 8-1.BNN 
' 1 

, Т~2/мм 

Рис. 32. Braunsina aff. fasfigafa S. Buckm. Обр. 2147/д". Даге­
стан; район с. Ирганай. Основание байоса? (ах - гх - ув. -15-
18 раз). 1 - борт бор.оздки, ставший килем; 2- борт бороздки, 
становящийся килем; 3- огла,женный борт бороздки; 4 - слабо 

заметный киль; 5 - выдающийся борт бороздки 

К.ак уже упоминалось, в коллекции имеется молодь, по-видимому, 
описанного вида. Один из таких экземпляров изображен на табл. 11 
фиг. 9, 9а; рис. 24. Он обладает хорошо выраженной вентральной бо­
роздкой, ничем не отличающейся от вентральной бороздки на ранних 
оборотах взрослых форм (рис. 24, а, 6). Угол в месте изгиба внутренней 
ветви ребер полностью отвечает таковому на ранних стадиях развития 
взрослых особей (рис. 24, 6; �О, 6). Его лопастная линия, так же как 
и у последних, характеризуется близким по времени заложением ум­
биликальных лопастей И2 и и� (рис. 24, а, 6). Но экземпляр обладает 
жилой камерой (рис. 24, в0

), которая отличается от жилой камеры 
взрослых экземпляров отсутствием стенки пупка и преобладанием тол­
щины над внутренней высотой, что уже отмечалось. 
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РОД GR АР НО СЕ R А S S. BUCI(MAN, 189824 

РОД Р L АТ У G R АР НО СЕ R А Sj S. BUCI(MAN, 1902 

Род Braunsina по своим внешним признакам, как правило, сравни­
тельно хорошо отличается от родов Graphoceras S. Buckman и Platy­
graphoceras S. Buckman. Два пос�1едних рода характеризуются рядом 
общих признаков и по.этому трудно различимы. 

Основными признаками, по которым Бакмен отделял род Platy­
graphoceras от рода Graphoceras, является уплощенно крышеобразная 
вентральная сторона и более сжатая раковина у видов первого из на­
званных родов и крышеобразная вентральная сторона и менее сжатая 
раковина у видов второго при практически одинаковом изгибе ребер 
(1887-1907, Suppl., стр. XCIV, фиг. 56 и стр. XCV, фиг. 58) 25

• 

В нашей коллекции имеются формы, которые могут быть отнесены 
по внешним признакам к этим узким родам Бакмена. Однако среди 
них существуют, с одной стороны, обладающие крышеобразной вент­
ральной стороной, но сравнительно сжатыми оборотами вплоть до жи­
лой камеры (табл. 11, фиг. 10, 11, 1 la; рис. 33); с другой стороны, 
формы ,с уплощенной .вентральной ,стороной Н1а последней ,стадии раз­
вития, но сравнительно вздутыми оборотами (табл. Ii, фиг. 12, 12а;
табл. 111, фиг. 1, la; рис. 34, 35; табл. 111, фиг. 2, 3, За). На .некоторых 
образцах �видно, Ч'Го ,слабо крышеобразная вентральная ,сторона сме­
няется уплощенной на последних оборотах ( особенно на жилой каме­
ре) (табл. 11, фиг. 12, 12а; табл. 111, фит. 1, la, рис. 35, г0 ). Поэтому 
описание изучен1ных форм в соста·ве од�ного ил,и другого из названных 
р•одов является в значительной 1сте�пен1и условным. 

G r ар h о с е r а s sp.
2 

Табл. 11, фиг. 10, 11, lla

Некоторые черты йзменения в онтогенезе лопастной линии, сечения 
оборотов и характера ребер экземпляра Graphoceras sp., изображенно­
го на фиг. 11, 11 а, представлены на рис. 33. Наиболее раннюю стадию 
развития �10пастной ·линии удалось наблюдать при в,_, 1,5 мм; при этих 
размерах, так же как и у представителей рода Braunsina, уже сущест­
вует люпасть U4, по-·в.идимому, 1судя :по ·размерам, заложившанся почти 
одновременно с лопастью U3, что и отражено индексом, взятым в кру­
жок 26 (рис. 33, ах, 6).

В дальнейшем при в,_,3 мм, т,_,3,8 мм лопасть U3 становится за­
метно больше лопасти, получившей индекс U4, и появляется лопасть 
U5. Смещение лопастей при этих размерах идет довольно распростра­
ненным для хильдоцератацей способом: умбиликальные лопасти с чет­
ными индексами смещаются на внешнюю сторону раковины, с нечетны­
ми - на внутреннюю. В онтогенезе намечается стадия двузубчатой дор-
зальной лопасти (рис. 33, 6). . . 

Форму.11а лопастной линии при в,_,3 мм, т,_,·3•,8 мм имеет вид 
и3 и4 
...... ......

(V1 V1) UU1U2U4 lJ5U3/D. Дальнейшее развитие лопастной лин�и просле­
дить не у далось. 

24 Здесь рассматривается, как уже упоминалось, род Graphoceras в том объеме, 
как понимал его Бакмен (1887-1907, Suppl. стр. LXXVIIXCV, XCIX). 

25 То есть угол изгиба в пределах внутренней ветви ребер достигает примерно 
100° 

( прим. авт.).
26 См. раздел «Терминология». 
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Изменение поперечного сечения в онтогенезе показано на рис. ЗЗJ 

б-fj'-)_ Так же как для представителей рода Braunsina, для вида, пони­
маемого нами в составе рода Graphoceras, характерно присутствие 
вентральной бороздки на ранних стадиях развития раковины. Впервые 
четкая, узкая, довольно глубокая бороздка замечена при т ,,_. 1,2 мм; в 
середине бороздки наблюдается еле заметный киль. При т,_, 1,8 мм ха­
рактер бороздки и киля сохраняется 27. При в,_, 1,5-1,8 мм, т,,_.2-
2,2 мм бороздка резко выполаживается, почти уплощается, киль в се­
редине четко виден. При этих размерах на одной из боковых сторон 
наблюдались слабые бугорки (рис. 33, 6). При в,_, 2,5 мм, т ,,_. 3 мм бо­
роздка полностью исчезает; вентральная сторона очень слабо крыше­
образна (почти плоская); в середине ее заметен киль (33, вt). В даль� 
нейшем характер поперечного сечения изменяется мало, если не счи­
тать, что при т,..._,,4 .мм внутренняя высота достигает тех же размеров 
(ри�с. 33, гх). Скорость возрастания посл·едней по �0тношению к тол­
щине на более поздних оборотах увеличивается, и на жилой камере 
внутренняя высота (не говоря уже о внешней) значительно превышает 
толщину (рис. 33, д0). Одновременно с нарастанием высоты оборотов 
идет процесс превращения уплощенной вентральной стороны в крыше­
образную (рис. 33, в1-д0

), что как раз свойственно роду Graphoceras
в понимании его автора. 

Характер орнаментации, за исключением исчезновения бугорков 
(вздутий), о -которых уже говорилось, и появления резко изгибающих­
ся ребер, особых изменений в процессе онтогенеза не претерпевает 
рис. 33, 6-�). 

Хорошо развитые ребра впервые наблюдались при в,,.._, 3 мм, т ,,.._, 
,,.._, 3,8 мм (рис. 33, в). При этих размерах они четко выражены на 
внешней большей части боковых сторон и ослаблены до штрихов на 
внутренней. Угол в месте перегиба в пределах внутренней ветви ребер 
достигает ста или немногим более градусов, редко доходя до 110°. Как 
уже указывалось, этот угол сохраняется и на внутренней ветви ребер 
жилой камеры (рис. 33, д0

). 
Экземпляр, изображенный на табл. 11, фиг. 10 ( Graphoceras sp.1), 

относится, по-видимому, к другому виду, чем выше описанный; измене­
ния в онтогенезе строения его раковины не изучались; было установле­
но только наличие вентральной бороздки на ранних стадиях развития. 

Р I а t у g r а р h о с е r а s ?sp. 

Табл. 11, фиг. 12, 12а; табл. 111, фиг. /, Ia, 2, 3, За, 4, 4а, 4б 

К этому роду мы условно относим формы, характеризующиеся таким 
же резким изгибом ребер, как и представители рода Graphoceras, и 
уплощенной вентральной стороной, хотя их сравнительно вздутые обо­
роты не отвечают определению рода Platygraphoceras Бакменом (Buck­
man, 1887-1907, Suppl. стр. XCIII). Общий характер орнаментации 
форм, отнесенных нами к роду Platygraphoceras? из-за их уплощенной 
вентральной стороны на последнем обороте, очень близок к орнамен­
тации Graphoceras decorum S. Buckman (1887-1907, табл. VIII, фиг. 3, 
4; Suppl., табл. XV, фит. ·19) 1и к Graphoceras? inclusum S. Buckman 

27 Сечение оборотов на двух указанных С1'адиях зарисовать не удалось.
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(1887-1907, Suppl., табл. XV, фиг. 15-17). Как будет указано ниже, 
на отдельных стадиях близко и сечение оборотов. 

Не исключена возможность, что различия между этими двумя ро­
дами следует рассматривать как половой диморфизм. 

ж 

V 

а 

о, 

а 

8..,2,Вмм 
Т~lмм 

r� 8..,22мм 
1 1 1 

1 1 Т-2,Вмм 

8~11,5мм 
Т~9t,1м 

Рис. 34. Platygraphoceras? sp. Обр. 2141 № 1. Дагестан; район с. Кудутль. Основание 
байоса? (а - в - ув. r,J 14 раз; г, д- ув. r,J 9-10 раз; е, ж - ув. r,J 7 раз) 

Характер ребер, четко выраженных только на внешней трети боко­
вых сторон, сближает описываемые формы с представителями рода 
Toxolioceras (Buckman 1887-1907, Suppl., табл. XVIII, фиг. 1). 
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Однако наши формы характеризуются 
значительно более резким углом изгиба 
внутР'енней ветви ребер на ·ранних о'бо­
ротах и :иными оообенн-остями онтог·енеза. 

Схемы развития лопастной линии, по­
перечного сечения и орнаментации изуча- Jx
лись только у форм, изображенных на 
фиг. 1, la и фиг. 4, 4а, 46 табл. 111 28, и 
представлены соответственно на рис. 35 и 
рис. 34. У формы, изображенной на 
табл. 111, фиг. 4, 4а, 46, со слабо крыше­
образной вентральной стороной на позд­
них оборотах 29 (рИtс. 34, зх) лопастная 
линия впервые наблюдалась при 
в-..1,4 мм, т--2,5 мм (рис. 34, а). При 
этих размерах уже существует умбили­
кальная .11опасть U3• Лопасть И4 закла­
дывается при в--2 мм; т-..2,5 мм 
,(рис. 34, 6, 6 1 ). При в--5 мм, т--4,5 мм 
на шве наблюдается лопасть U5• Смеще­
ние лопастей происходит обычным поряд­
ком, и формула лопастной линии при 
этих размерах, по-видимому, имеет вид 

Н{ 

е 
(V1 V1 ) UU1U2U4U5U3/D (рис. 34, в, г).
При в--5,5-6 мм, т--5-5,5 мм в области 
шва наблюдаются три слабо развитые 
лопасти, из которых, вероятно, лопасть 
U5 (рис. 34, д) остается на оформившеf:1-
ся к этому времени стенке пупка. 
Индексация лопастей U6 и U7 достаточ­
но условна и принята в таком виде 
только потому, что лопасть, распо­
.ложенная с внутренней стороны от ло­
.ласти И5

, больше по размерам лопасти, 
расположенной· с внешней стороны. При 
увеличении размеров раковины, а следо­
вательно и стенки пупка, лопасть U5 не 
смещается: она остается в пределах этой 
стенки, укрепляя ее (рис. 34, е, ж). 

D 

Формула лопастной линии при в-­
--11,5 мм, т,,....,,g мм имеет вид 
(V1 V1) UU 1U2U4 (U7 ): U5 : (U8) U6U3/D. Ло­
пасти U1 и U8 остаются недоразвитыми. 

Рис. 34 (продо.r�:ж.) Platygraphoceras? sp. 
Обр. 2141 № 1. Дагестан, район с. :Ку­
дутль. Основание байоса? (а - в - ув. 
,_, 3,3-4 раза; г - е - ув. ,_, 2,7 раза; 
ж - ув. ,_, 2 раза; зх - ув. ,_, 1,3 раза) 
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28 У остальных экземпляров (табл. 11, фиг. 12, 12а; табл. 111, фиг. 2, фиг 3, За)
было установлено только наличие вентральной бороздки на ранних стадиях р, звития. 

29 Жилая камера не сохранилась.
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Рис. 35. Platygraphoceras? sp. Обр. 2141 № 2. Дагестан, район с. Кудутль. Основание 
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Дорзальная лопасть на ранних стадиях развития не наблюдалась. 
У формы, изображенной на табл. 111, фиг. 1, Ja, сохранилась жилая 

1<амера и у нее резко выражена уплощенная вентральная сторона. 
Некоторые черты развития лопастной линии, сечения оборотов 11 

характера ребер представлены на рис. 35. 
Лопастная линия впервые наблюдалась при в,_. 2,5 мм, т ,_. 3 мм

(рис. 35, 6). При этих размерах в области шва уже существует лопасть 
И5, и формула имеет вид (V1 V1) UU 1 U2U4 l/5UЗJD. Однако в данном 
случае лопасть U5 смещается на внутреннюю сторону (рис. 35, в), так 
как при соответствующих размерах отграниченная от боковой стороны 
стенка пупка еще отсутствует (рис. 35, в). 

Далее лопастную линию удалось снять только при в,_.14 мм, т­
,_.10 мм, от чего, конечно, пострадала строгая индексировка лопастей. 
При этих размерах уже четко выражена стенка пупка, оформившаяся 
значительно раньше (рис. 35, г). В пределах этой стенки, как и в пре­
дыдущем случае (рис. 34, д-ж), располагается не сместившаяся ло­
пасть (рис. 35, ех:). В данном случае это, по-видимому, будет лопасть 
ив, возможно, в связи с ее более ранним заложением ( ер. рис. 34, д
и 35, в). 

Такая интерпретация развития элементов лопастной линии приве­
дет к следующей формуле ее при в-14 мм, т-10 мм: (V1 V1) UU1U2U4 

( U7) : ив : ( U8) U5U3/ D 30• Таюим образом, правильный порядок сме­
щения умбиликальных лопастей с четными индексами на внешнюю, а 
с нечетными - на внутреннюю сторону, как и в первом случае, нару­
шается, что связано с характером сечения раковины (появление обо­
собленной от боковой стороны стенки пупка) и что, с нашей точки 
зрения, никоим образом не свидетельствует о новом роде и, вероятно, 
даже виде. 

Изменение ,сечения оборотов в онтогенез·е показано на ,рис. 34 :и 35. 
Характер внутренних оборотов форм, о которых идет речь, пол­

ностью отвечает таковым формы, описанной под названием Graphoce­
ras sp. (табл. 11, фиг. 11, 11а, р·ис. 33, стр. 56). 

На рис. 34а 31 видно, что при в,,..._, 1 мм, т _, 1,8 мм на вентральной
стороне имеется еще сравнительно глубокая вентральная бороздка с 
килем посередине. При в-1,4-1,6 мм; т-2 мм эта бороздка значи­
тельно выполаживается (рис. 34, 6) и, наконец, полностью исчезает: 
вентральная сторона становится слабо крышеобразной (почти плос­
кой), увенчанной килем, развившимся на продолжении киля вентраль­
ной бороздки (рис. 34, в, в1). На более поздних оборотах внутренняя 
высота начинает преобладать над толщиной и, как уже указывалось, 
постепенно оформляется обособленная стенка пупка (рис. 34, г, д). 
Вентральная сторона становится более заметно крышеобразной (рис. 
34, е, ж) 32, а зат,ем ВНIОВЬ начинает несколько уплощать,ся (рис. 34, зх).
На боковых сторонах ранних оборотов, когда вентральная бороздка 
еще достаточно резко выражена, наблюдались вздутия, расположен­
ные в месте перегиба (с углом около 100°, иногда 110°) слабо замет­
ных штрихов, представляющих собой внутреннюю ветвь ребер взрос­
лых экземпляров (рис. 34, а). 

30 Двузубчатая дорзальная лопасть наблюдалась в единственном случае
(рис. 35, в) и то, возможно, в результате протравливания. 

31 Форма, изображенная на табл. 111, фиг. 4, 4а, 46.
32 Уже отмечалось ( стр. 57), что на стадии развития, представленной на 

рис. 34, е, ж, сечение и характер ребер описываемого экземпляра чрезвычайно близки 
к таковым формы, изображенной Бакменом под названием Graphoceras? inclusum 
S. Buckman (1887-1907, Suppl. табл. XV, фиг. 15-17).
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На более поздних стадиях 33 орнаментация представлена резко из­
гибающимися в своей внутренней ветви ребрами с углом изгиба, дости­
гающим 100° (рис. 34, в1). При увеличении размеров раковины вели­
чина этого угла практически не меняется (рис. 34, ж-зх). 

Изменения в онтогенезе поперечного сечения оборотов и характера 
ребр�и�стост1и формы, изображенной 1на табл. 111, фиг. 1, la, �ничем не от­
личаются от предыдущей, если не считать того, что они представлены 
менее полно (рис. 35, ах-ж0

, з0). Обращает на себя внимание достаточ­
но выположенная вентральная сторона на жилой камере (рис. 35, ж0

). 

РОД DEPAOCERAS S. BUCKMAN, 1902 

D ер а о се r а s? cf. f о r m о s u m S. Buckman

Таб.11. 11, фиг. 8, 8а 

К этому виду условно отнесен экземпляр, часть раковины которого 
изображена на табл. 11, фиг. 8, Ва. От вышеописанных видов, рассмат­
ривавшихся в рамках узких родов Бакмена - Braunsina, Graphoceras 
.и Platygraphoceras, эта форма отличается несколько меньшим изгибом 
ребер на поздних оборотах. Собирающиеся на жилой камере в пучки 
ребра вместе с меньшим углом изгиба в их внутренней части в зрелой 
стадии (Buckman, 1887-1907, Suppl. табл. XXIX, фиг. 38) 34 позволя­
ют, как уже указывалось, условно сравнивать наш экземпляр с видом 
Depaoceras formosum S. Buckm. (1887-1907, т�бл. Х, фиг. 1, 2). 

Онтогенетическое развитие экземпляра, о котором идет речь, нами 
не изучалось. 

На вентральной стороне молодых оборотов установлена бороздка, 
исчезающая в процессе развития (см. рис. 31 на стр. 53). 

Итак, 1вс,е изучавш1Иеся ·виды, rc ,большей или м,еньшей дол-ей услов­
ности отнесенные к родам Braunsina S. Buckman, 1902, Graphoceras 
S. Buckman, 1902, Platygraphoceras S. Buckman, 1902 и Depaoceras
S. Buckman, 1902, характеризуются рядом постоянных признаков:

1) наличием вентральной бороздки с килем посередине на ранних
стадиях развития (в_, 0,8-1 мм, 1· _, 1,2-1,8 мм) ; ее выполаживанием 
(в,,...,,, 1,2-1,8 мм, т ,_ 2-2,2 мм) вплоть - до полного исчезновения (в_, 
,,...,,,2-2,5 мм, т_,3 м.м) и формированием обычной крышеобразной 
вентральной стороны. Основные параметры оборотов (внутренняя вы­
сота - в и толщина - т), при которых вентральная бороздка суще­
ствует, затем выполаживается и вентральная сторона становится кры­
шеобразной, у представителей всех указанных родов примерно одни 
и те же; 

2) все формы характеризуются одним и тем же углом (около 100°) 35 

в месте перегиба в пределах внутренней ветви ребер 36;
3) чаще, чем у видов, относящихся к другим родам, на ранних обо­

ротах наблюдались вздутия (бугорки) на боковых сторонах;
4) умбиликальные лопасти U2 и U3 или U3 и U4, U4 и U5 (последние

два случая единичны) закладываются почти одновременно. У видов,

33 Промежуточные стадии развития ребер наблюдать не удалось.
34 На ранних оборотах, согл,асно Бакмену, представители этого рода имеют рез­

кий изгиб внутренней ветви ребер, близкий к таковому видов, относящихся к родам 
Braunsina, Graphoceras, Platygraphoceras .(S. Buckman, 1887-1907, стр. XVIII, 
фиг. 35, а, в). 

35 Отклонение до 110°, возможно, вызвано некоторым искажением при_ зарисовке.
36 Представители рода Depaoceras характеризуются этой величиной угла толькс

на ранних стадиях развития, что уже отмечалось выше. 
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отнесенных к роду Platyg,·aphoceras, подобное явление не наблюдалось.

И вообще это последнее положение требует проверки; 
5) чаще, чем у представителей других графоцератид, наблюдается

двураздельная спинная лопасть в онтогенезе. 
Все перечисленные особенности, присущие формам, по своим внеш­

ним признакам, отвечающим видам родов Braunsina, Graphoceras, и в 
I{акой-то степени Platygraphoceras и Depaoceras (Buckman, 1887-1907, 
�uppl. стр. XCIX, XCV, XCIII, LXXVII), не случайны. С нашей точки 
зрения, они позволяют рассматривать эти формы как виды единого рода 
Graphoceras, а указанные рода - как синонимы последнего, что и сде­
лано Аркеллом (Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L 264). 

Неизвестно, насколько устойчивым окажется отмеченное нами со­
четание признаков для рода Graphoceras при испытании этого соче­
тания на большем материале, поэтому все сказанное относительно ха­
рактерных признаков 37 рода Graphoceras следует рассматривать в ка­
честве постановки вопроса. 

РОД D А R Е L L I А S. BUCKMAN, 189838 

D а r е 11 i а aff. с о n с i n n а S. Buckman 

Табл. V, фиг. /, 2, 3, За 

Формы из северокавказской коллекции отнесены к этому виду ус­
ловно. Гладкая или почти гладкая жилая камера, характер попереч­
ного сечения, а также сравнительно тонкие ребра как на внешних, так 
и на внутренних оборотах наших экземпляров ( особенно изображен­
ного на рис. 22) сближают их с Darellia concinna S. Buckman. 

Однако рассматриваемые формы ( особенно изображенные на фиг. l 
и фиг. 2) по сравнению с толыщ что указанным видом имеют значи­
тельно более резкий изгиб в ·пределах внутренней ветви ребер и тен­
денцию некоторых ·из них к объединению в пучки. По только что наз­
ванным признакам, а• .также ширине пупка формы, о которых идет 
речь, стоят ближе к виду Darellia lenis S. Buckman (Buckman, 1887-

1907, табл. VII фиг. 5, 6), но отличаются от последнего вида отсутстви­
ем сравнительно грубых ребер на ·внутренних оборотах. 

По ширине пупка они; пожалуй, также близки к Darellina planaris 
S. Buckman 38

, но судя по изображению (Buckman, 1887-1907, Suppl.
табл. XVII, фиг. 22-24), · на ранних оборотах этого вида имеются от­
дельные достаточно грубые ребра, чего не наблюдается у наших эк-
земпляров.

Некоторые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения 
и ребер в онтогенезе представлены на· рис. 36. 

При в,_, 2 мм, т ,_, 2,5 мм закладывается лопасть U4 ( рис. 36, в) ; 
при в,_, 3,5-4 мм, т ,_, 3-3,5 мм уже существует лопасть U5 и наме­
чается лопасть U6 (рис. 36, д); при в,_, 6 мм, т ,_, 5 мм на обособливаю­
щейся стенке пупка наблюдается лопасть U7 (рис. 36, е). На более 
поздних стадиях развития лопастную линию снять не удалось. Образо-
вание лопастей более высокого порядка не наблюдалось. 

Так как стенка пупка возникает на довольно поздних стадиях раз­
вития (рис. 36, е), то смещение умбиликальных лопастей идет обыч-

37 За исключением характера изгиба . ребер, подчеркивавшегося самим автором
рода. 

38 Не имея сравнительного материала, мы в-след за Аркеллом (Treatise .on.Inver­
tebrate .. , 1957, стр. L 264) рассматриваем Reynesia Darellina, Braunsella, Hugia, S. Buck­
man как синонимы рода Darellia. 
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ным порядком: лопасти с четным индексом смещаются на внешнюю сто­
рону, с нечетным - на внутреннюю; лопасть U7 остается в пределах
возникшей стенки пупка (рис. 36, е).

а 

г 

в 

'\ V (,��.J_� 5 � """' - -,\Jlf B-1,SNAI
T-lN�

B-J,S-'lмм
T-3-�SMAI

6-JNИ
Т-Змм

-llмN

-S,нм

Рис. 36. Darellia aff. concinna rS. Buckm. Обр. 2147/Д. Дагестан; 
район с. Ирганай. Основание байоса? (б - е -ув. --9-10 раз) 

Двузубчатость дорзальной лопасти в процессе онтогенеза не наблю­
далась. Формула �опастной линии при в--6 мм, т ,_, 5 мм имеет вид 
(V1 V1 ) uu1u2u4u5u1usuцn. 

Изменение поперечного сечения можно наблюдать на рис. 36, ах -
з

0

• При внутренней высоте 0,5-1 мм толщина превышает ее вдвое 
(рис. 36, ах); при в,_, 2 мм, т ,_, 2,5 мм впервые наблюдался киль 39

. При 
39 Возможно, р,анее не был замечен. 
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толщц:не около 3 мм в;нутр�нющ высота достигает тех же размеров, а 
затем превышает их (рис. 36, г-з0

). Как уже указы13алось, обособлен­
щ1я стенка пупка зрмечена впервые при в,....,,6 мм, т,....,,5 мм (рис. 36, е). 

� отличие от в�ех ранее описывав­
шихся форм у вида, о котором идет речь, 
при D--3 мм в начале оборота видны 
прямые, слабовыраженные ребра, кото­
рые, не изгиб�ясь, пересекают вентраль­
ную сторону (рис. 36, ах, б). При этом 
же диаметре в конце оборота наблюда­
ются слабо изгибающиеся ребра с углом 
в месте перегиба около 140°. Эти ребра 
представляют собой внутренние ветви ре­
бер взрослого экземпляра: их изгиб вы­
пуклостью обращен вперед. 

При в--3 мм, т,_3 мм уже хорошо 
развиты внешние части (ветви) ребер. 

Угол изгиба в пределах внутренней 
ветви становится несколько круче, дости­
гая 130-120° (рис. 36, г). Эта величина 
угла в общем продолжает сохраняться и 
на несколько более поздних оборотах 
(рис. 36, д, е). При в,_,7,5 мм, т_.5,5 мм 

она достигает уже 100° (рис. 36, жх). 
А на жилой камере при в,_, 8 мм, т ,_, 
,_, 6 мм угол приближается к 90°. 

Таким образом, в процессе онтогене­
за угол изгиба в пределах внутренней 
ветви ребер постепенно становится все 
более и более крутым. Дополнительные 
ребра были впервые замечены при в,_, 
,_,7,5 мм, т--5,5 мм (рис. 36, жх). 

D а г е 1 1 i а? w а I k е г i S. Buckman 

Табл. V, фиr. 4, 4а, 5, 5а, 6, 7, 7а, 8, 9, 10, 11 

Частота ребер, резко выраженная их 
внешняя ветвь, с.'lабо вогнутая внутрен­
няя часть боковых сторон, почти плоская 
вентральная сторона на жилой камере 
сближают наши формы с Toxolioceras 
·шalkeri S. Buckm. (Buckman, 1887-1907,
Suppl., табл. XVIII, фиг. 1). Однако у 
имеющихся JЭ нашем распоряжении эк­
земпляров, сравнительно небольших раз­
меров, боковые ребра на последнем обо­
роте характ.ери�у,ются несколько боль­
шим изгибом в пределах внутренней вет­
QИ реб�р, ч�,м эrо свойственно крупным 

е 

Рис. 36 (продолж.) Darellia

aff. concinna S. Buckm. Обр. 
2147/Д. R Дагестан; район 
с. Ирганай (ах - д ув. � 

3,3-4 раза, е - з
0 -ув. 

-2,7 раза) 

представителям рQда Toxolioceras (Buckman 1887-,-1907, Suppl. табл. 
XVIII, фиг. 1-3). Кроме того, северокавказские экземпляры отлича­
ю1qя сра.Qщt:-те.льно ум.ерен;ным килем, в то время, как автор рода Toxo­
lioceras 5акмеIJ считал грубый высокий киль принадлежностью пред-
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ставителей этого рода, отличающей их от видов рода Darellia (Buck­
man, 1887-1907, Suppl., стр. CXXVI). 

Наши исследования не коснулись крупных форм. Мы допускаем, что 
различия в признаках, о которых только что шла речь, связаны с раз-
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Рис. 37. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. Обр. 2147/Дк. Дагестан, район 
с. Ирганай. Основание байоса? (ах - жх -ув. ,,.._, 9-10 раз) 

личными стадиями роста представителей вида walkeri ( сравнительно 
мелкие формы из нашей коллекции и крупные формы, изображенные 
в работе Бакмена), который мы относим к роду DareUia.

Онтогенетические изменения в строении раковины рассматриваемых 
форм аналогичны таковым у экземп.пяров, отнесенных нами к виду 
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Darellia aff. concinna Buckm. Интересно, что Бакмен при характери�ти­
ке рода Toxolioceras, указывал его отличия только от рода Darellta и 
рода Н yperlioceras, считая, по-видимому, все три рода близкими. 

Шпиглер (Spiegler, 1966, стр. 85) идет по этому пути дальше: вид 
Darellia concinna S. Buckm. этот исследователь рассматривает в со-

8 

6-JNN
T""JN,f/

8~2,ВмN 
Т-Jмм 

Рис. 38. Darellia walkeri S. Buckm. Обр. 2147/Дб, 2147/Дм. Дагестан. район с. И� 
ганай. Основание байоса? (а - ж-ув. ,-,J 3,3-4 раза) 

ставе широко понимаемого им вида walkeri, относя последний к роду 
Oedania. 

На основе нашего материала нам кажется возможным понимание 
Darellia concinna S. Buckm. и Toxolioceras walkeri S. Buckm. в составе­
разных видов одного рода Darellia S. Buckm., если, конечно, изменения: 
в онтогенезе типовых видов Бакмена окажутся сходными с нашими. 

Онтогенетическое развитие исследовалось у нескольких экземпля­
ров 40

; в работе приведены результаты изучения только трех из них. 
Некоторые стадии развития лопастной линии представлены на рис·. 

37, ах-жх , 38, а-ж и 39, а-д. 
Наиболее раннее заложение лопасти U3 наблюдалось при в,_ 1,2 MJt·, 

40 Сфотографированы формы, ана.,югичные изучавшимся в онтоген.еэе. 
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1,....,,, 2 мм (рис. 37, ах); в двух других случаях при этих размерах ло­
пасть U3 еще отсутствует (рис. 38, а и 39, 6). В дальнейшем у формы, 
лопастная линия которой изображена на рис. 37, заложение одноимен­
ных лопастей происходит несколько раньше, чем у двух 41 других форм 
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Рис. 38 (продолж.) Darellia? wa/,keri S. 
'Вuckm. Обр. 2147/ Дб, 2147/Дм. Дагес­
тан, район с. Ирганай. Основание байо-

са? (а- ж-ув. ,_, 3,3--4 раза) 

(рис. 38 и 39). 
Так, лопасть U4 уже существует, 

а лопасть U5 закладывается у пер­
вого из названных экземпляров при 
в""'2,5 .мм, т""'З мм (рис. 37, бх), а 
у двух последних заложение лопас­
ти U5 происходит несколько позже 
при в--3 мм, т--3 мм (рис. 38, в и 
39, г). Лопасть U6 закладывается у 
всех трех исследованных форм при­
мерно одновременно при в--4 лиt, 
т,_,3,8-4 мм (рис. 37, гх, ех ; 38, г). 

У формы, лопастная линия кото­
рой изображена на фиг. 37, при 
в--6 .МJU, т--5 мм заложения лопас­
тей более высокого порядка не на­
блюдалось (рис. 37, ех, жх). У форм, 
развитие лопастной линии которых 
изображено на рис. 38, при в-­
--4,5 .мм, т ,_, 4,2 .мм в области пупка 
намечается л·опасть U7

• На рис. 39, д 
видно, что умбиликальная лопасть 
с этим индексом закладывается при
в--5 .мм, т--4 мм. Лопасть U7 ос­
тается недоразвитой и заложение
лопастей более высокого порядка у 
обеих форм вплоть до жилой каме­
ры не наблюдалось (рис. 38, ж н
39, д). На рис. 39, д видно, что не­
доразвитая лопасть U7 располагает­
ся в пределах слабо выраженной 
стенки пупка. 

Умбиликальные лопасти с четны­
ми индексами смещаются на внеш­
нюю сторону, а с нечетными - на 
внутреннюю. Как это видно на 
рис. 38, а-ж

0 и 39, а-е
0

, более или 
менее ясно выраженная стенка пуп­
ка оформляется на жилой камере 
или непосредсгвенно перед ней, 
с чем и связано такое правильное 
смещение лопаегей с четным,и ,и не-
четными индеК1сами. 

Таким образом, формула лопастной линии при в,_,6 мм, т,_,5 мм 
·имеет вид: 1) (V1 V 1) UU1 U2 U4 06U5 U3/D (ри�с. 37, жх), 2) (V1 V1) UU1 U2U4 

U6 : lJ1 U5U3/D (рис. 38, ж) 42 ·и, наконец, при в,....,,, 5 мм, т""' 4 .мм:
�) (V1 Vд uu1u2u4u6

: U7
: U5UЗ/D (рис. 39, д).

41 На ·рис. 38 более ранние стадии развития изучены на одном экземпляре, а ба­
.лее поздние н·а другом - одного и того же вида. 

42 У-мбиликальная лопасть U7 закладывается раньше: при размерах в ,_, 4 мм,
.r ,_, 4 мм (рис. 38, ? ) • 
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В онтогенезе наблюдалась двузубчатая дорзальная лопасть ( рис. 
37, бх, 38, а, б; 39, а), которая затем превращается в однозубчатую 
(,Р'ИJС. 37, вх-жх ; 38, в-ж; 39, 6-д). Интереоно также отметить, ч-го у 
ряда экземпляров на некоторых стадиях развития лопастной линии 
наблюдается несколько более раннее заложение отдельных умбили­
кальных лопастей 43 (рис. 37, гх, ех ; 39, д).

Из других особенностей лопастной линии отметим, что не всегда 
у одного и того же экземпляра внутренняя часть · линии направлена 
строго по радиусу (например, рис. 37, гх . ех, 39. д).

Изменение поперечного сечения в онтогенезе представлено на рис. 
38, а-ж

0 и 39, а-е
0

• На наиболее молодых из наблюдавшихся стадий 
развития поперечного сечения толщина оборота примерно в два раза 
превышает внутреннюю высоту (рис. 38, а; 39, а). При толщине около 
З мм внуrренняя высота достигает той же величины (рис. 38, в; 39, г),а затем превышает е,е (,рис. 38, д-ж0 ; .39, д, е0). 

l(ак уже отмечалось, наклонная стенка пупка развивается поздно: 
непосредственно перед жи�'lой камерой или на жилой камере (рис. 
38, ж0 и 39, е0).

Изменение ребер в онтогенезе рассматриваемых форм сходно с та­
ковым вида, описанного под названием Darellia aff. concinna S. Buck­
шan, что уже отмечалось ранее. 

При в,_, 1 мм, т ,...._, 2 .мм в единственном случае. на боковых сторонах 
были замечены слабо изгибающиеся ребра с более чет1ю выраженной 
внутренней ветвью (рис. 38, а; 39, а). Угол в месте пе_р,егиба внутрен­
ней ветви достигает 130-140°, на некоторых ребрах 120, и даже 150° . 
Иногда в месте указанного перегиба заметны бугорки или вздутия 
.(рис. 38, а). 

В дальнейшем угол перегиба в пределах внутренней части ребер 
становится круче. При в----5 мм, т,...._,4,5-5 мм большинство ребер име­
€Т угол во внутренней части ,...._, 120° (рис. 38, е; 39� д), а при в,...._, 6 м.м, 
т ,...._, 5 мм, уже на жилой камере величина указанного угла у различных 
ребер доетигает 120-110° и .fI.aЖe 100° {р·1:11с. 38, ж0_;u0

; -39, е0). Таким
образом, ребра постепенно приобретают облик, близкий к таковому у 
видов рода Graphoceras 44

. 

Но у этих последних соответствующий угол изгиба в пределах внут­
ренней ветви ребер наблюдается _уже на самых ранних �тадиях разви­
тия, в то время как у форм, рассматриваемых нами в · составе рода 
Darellia, приобретается в процессе онтогенеза. 

D а r е 11 i а? h i lt е r m а n n i Alth.45

Табл .. V, фиг. 14, 14а, 15, 16, /ба, lбб ,_ 

Из всех известных нам по литературе 1:JИдов имеющиеся в нашем 
распоряжении формы очень близки (вероятно, аналогичны) к изобра­
женным и описанным Альтгофом под названием Ludwigia decipiens hil­
iermanni Alth. (Althoff, 1940, стр. 34, табл. VI, фиг. 4-7), а также к 
()Писанным и изображенным Шпиrлером под названием Oedania deli­
cata S. Buckm. (Spiegler, 1966, стр. 87, табл. VIII, фиг. 7-8). Ука­
занный подвид из работы Альтгофа Шпиглер рассматривает в составе 
вида Oedania delicata S. Buckm. 

43 Этот факт требует проверки на более обширном материале.
44 В объеме, принимаемом Аркеллом (Treatise оп lnvertebrate .. , 1957, стр. L 264), 

за исключением рода Ludwigella, о чем см. в разд. «Выводы». 
45 Этот вид встречен только в Дагестане. 
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Однако, как нам кажется, Oedania delicata S. Buckman (Buckman, 
1887-1907, Suppl., табл. XXI, фиг. 10-12) настолько существенно от­
.личается от форм, отнесенных к этому виду Шпиглером (Spiegler, 
1966, стр. 87, табл. \,-'III, фиг. 7-8), что вряд ли правильно рассматри­
вать эти последние в составе указанного вида. Нам представляется, 
что мы имеем здесь дело с другим видом, для которого следует сохра­
нить название hiltermanni Alth. 

Вопрос родовой принад"1ежности этого вида является сложным. Он­
тогенетические изменения· форм, относимых нами к этому виду, близки 
к таковым форм, рассматриваемых нами в составе рода Darellia. Услов­
но мы понимаем рассматриваемый __ вид в составе этого рода. Гладкая 
жилая камера форм, о которых идет речь, как будто, свидетельствует 
также в пользу этого рода·. 

Раковина с умеренно -объемлющими оборотами: последний оборот 
перекрывает предыдущий примерно от 1/з до ½ на ранних оборотах, а 
затем до 2/ 3 на последнем обороте. Боковые стороны в своей внешней 
части очень слабо выпуклы, во внутренней. - оgоло· края пупка сла­
бо вогнуты. Вентральная поверхность с невысоким килем посредине, на 
ранних оборотах слабо крышеобразна, на жилой камере уплощена; 
соответственно на ранних оборотах переход боковых сторон в вент­
ральную плавный, а на поздних наблюдается, хотя li не резкий, внеш­
ний перегиб.· Наклоненная под большим углом .�лабо l;lыраженная стен­
ка пупка появляется только на жилой камере. 

Д - 16 мм (100) 13 мм (100); 
П _,_ 5 мм ( 31 ) 3 мм ( 23) ;
В - 7 мм ( 43) 6 мм ( 46) ;
в - 6 мм ( 37) 5 мм ( 38) ;
т - 4,5 мм (28) 4 мм (25). 

Скульптура представлена частым1и слабо выраженными ребрами. Реб­
ра яснее выражены на внешней большей части раковины, на ее внут­
ренней вогнутой части они ослаблены до штрихов. Ребра исчезают у 
внешнего перегиба. Промежутки между ребрами несколько шире са­
мих ребер. Ребра переходят на внешнюю сторону и пересекают киль; 
иногда ребра собираю·rся в слабо заметные пучки. . .. 

С р а в н е н  и я. По размерам и общему характеру орнаментации на 
последнем обороте описываемые формы несколько напоминают некqто­
рые экземпляры, описанные в этой работе под названием Braunsina 
f astigata S. Buckman, но отличаются, как будет видно из дальнейше­
го описания, онтогенетическим развитием. 

Ме с т  о н а х о  жд е н и е. Центральный Дагестан. 
Ра с п р  о с т р а н ен и е. Основание б�й.осского яруса (?) Дагес­

тана, верхняя часть верхнего аалена - юJжний байос ФРГ (S\piegler, 
1966,стр.89,98). 

Некоторые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения 
оборотов и характера ребер представлены на рис. 40 и 41. Лопасть U3 

закладывается сравнительно рано: при в,_, 1 мм, т ,,_ 2 мм (рис. 40, а); 
при в---2,5 мм; т ,....,, 3 м.м возникает лопасть U4 

• (рис. 40, в); при в--3 мм,
т ,_, 3 мм появляется лопасть U5 (рис. 40, г), и, наконец, перед самой 
жилой камерой на шве намечается остающаяся недоразвитой лопасть U6 

{рис. 40, д). 
Так как стенка пупка практически не обособлена от боковых сторон, 

а высота оборотов нарастает постепенно, умбиликальные лопасти сме­
щаются попеременно на внешнюю и внутреннюю сторону, и при в,,_ 
,_, 4 _мм, т ,,_ 3 мм формула лопастной линии имеет вид ( V1 V1 ) И U1U2 

U4 (f-!6) U5UЗZD.
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В онтогенезе наблюдалась стадия двузубчатой дорзальной лопасти 
(рис. 40, в), которая затем становится однозубчатой (рис. 40, д). 

V 

8 

,/lилее 
ЖUЛl'JI 

камера 

D 
4-Jмм

Т---Jмм

Рис. 40. Darellia? hiltermanni Altih. Обр. 2151 1. Дагестан; район с. Ирrанай. Ос­
нование байоса? (а - д- ув. - 10-11 раз; а -д - ув.-. 3,3-4 раза) 

Изменение характера сечения и ребер изучалось на двух экземп­
лярах (рис. 40, 41). Толщина наиболее ранних из наблюдавшихся обо­

Рис. 41. Darellia? hiltermanni

Alth. Обр. 2151. Дагестан; 
район с. Араканы. Основание 
байоса? (бх -а х -ув. -3,3-

4 раза) 

ротов rrримерно в два раза превышает 
внутреннюю высоту (рис. 40, а). Пример­
:t-tо при в--3 мм эти величины уравнива­
ются, а затем внутренняя высота начи­
нает превышать толщину. Как уже ука­
зывалос� вертинальнап сtенка пупка не 
разnивается. 

На ранних стадиях развития при Д -
3 мм, в--0,8-l мм, т--1,8-2 мм на бо­
ковых сторонах наблюдаются слабо из­
гибающиеся ребра, являющиеся внутрен­
ней частью ребер взрослых экземпляров: 
их изгиб выпуклостью обращен вперед. 
Угол в месте перегиба достигает 130-
1400 (рис. 40, а). При в,_, l ,6 мм, т,_, 2,5 мм 
характер ребристости не меняется, но 
угол в месте перегиба становится не­
сколько круче - достигает 130-120° 

(рис. 40, 6); при этих размерах было за­
мечено, что ребра проходят через вент-
ральную сторону не прерываясь и не изги­

баясь (рис. 41, 5х начало оборота; рис. 40, 6). При в,_, 1,8-2 мм" 
т--·2,5-2,8 мм у ребер уже хорошо развита внешняя часть с изгибом, 
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выпуклостью обращенным назад. Угол в месте перегиба ребер в преде­
лах внутренней части достигает 120-130° и более ( рис. 40, в; 41, вх). У 
одного из экземпляров на отдельном участке оборота _было замечено, 
что эти ребра пересекают вен.тральную сторону, резко изгибаясь 
вперед (рис. 41, вх). В дальнейшем на боковых сторонах появляются 
дополнительные ребра; последние впервые были замечены при в,...,., 4 мм, 
т,...,.,3 мм (рис. 41, ах). Угол в месте перегиба ребер в пределах внут­
ренней части остается равным 120-130° вплоть до жилой камеры. Та­
ким образом, у рассматриваемой формы этот угол в процессе онтоге­
неза становится лишь незначительно круче. 

РОД НУ РЕ R L I О СЕ R А S S. BUCKMAN, 1889

Hyperliocera s aff. discitif orme S. Buckm. 

Табл. V, фиг. 12, 13, !За 

В коллекции оказалось несколько форм, по внешним признакам по­
следнего оборота раковины в значительной степени отвечающих этому 
виду Бакмена (Buckшan 1887-1907, табл. XVI, фиг. 12, 13). 

Некоторые стадии развития лопастной линии, поперечного сечения 
оборотов и характера ребер представлены на рис. 42 ('стр. 74). 

Наиболее ранняя из наблюдавшихся стадий развития лопастной ли­
нии изображена на рис. 42, в, на котором видно, что при в,,.._, 2,5 мм, 
т,,.._,3 мм закладывается умбиликальная лопасть U4• При в,,.._,3 мм, т,,.._, 
,,.._, 3 мм закладывается лопасть U5

, располагающаяся в пределах фор­
мирующейся стенки пупка (рис. 42, г). Более позднюю стадию разви­
тия лопастной линии удалось наблюдать и зарисовать только при в,,.._, 
,,.._, 9 мм, т ,,.._, 7 мм, и, естественно, индексация вновь возникших на про­
пущенном отрезке оборота лопает.ей является условной, а некоторые 
лопасти не поддаются индексации вообще. По некоторой аналогии с 
ранее описанными видами из других родов 46 лопасть, располагающую­
ся в пределах стенки пупка при в,...,., 9 мм, т,...,., 7 мм, рассматриваем как 
лопасть U5 (рис. 42, д) .i

7, отдавая себе отчет в слабой аргументации 
'Гакой трактовки развития лопастной линии данного вида. Формула 
.лопастной линии с уверенностью может быть записана только при в,,.._, 
,_,3 мм, т,_, 3 мм: (\,,-1 V1) UU1U2U4

: И5 : ИЗ/ (D 1D 1). Как следует из этой 
.формулы, дорзальная лопасть в онтогенезе проходит стадию двузуб­
чатой (рис. 42, г), затем, сменяясь, однозубчатой; последняя на рис. 
42, д не изображена. 

На рис. 42, г видно, что иногда внутренняя часть лопастной линии 
направлена не по радиусу. 

Онтогенетические изменения поперечного сечения оборотов и ха­
рактера ребер отражены на рис. 42. На ранних стадиях развития тол­
щина оборота примерно в два раза превышает внутреннюю высоту 
(рис. 42, ах, бх). Затем последняя нарастает несколько быстрее первой; 
эти величины почти уравниваются при т ,,.._, 3 мм (рис. 42, г). Уже при 
в,,.._,2,8 мм, т,,.._,3 мм намечается уплощенная (слабо крышеобразная) 
вентральная сторона (рис. 42, г). При этих р�змерах или несколько 
ранее формируется четко выраженная стенка пупка. Близ жилой каме-

46 Например. вид Ludwigia murchisonae Sow., лопастная линия которого харак­
теризуется тем, что лопасть U4 остается в пределах возникшей стенки пупка 
(рис. 16, в - д). 

u 

47 Ло�астная :1иния, изображенная на этом рисунке, снята на участке перед са­
.мои жилои камерои, а сечение (рис. 42, д) снято уже с жилой камеры. 
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ры и в ее пределах поперечное сечение приобретает типичный для пред­
ставителей рода Hyperlioceras вид с резко уплощенной вентральной 
стороной, высоким четко выраженным килем, плоскими боковыми сто­
ронами, легкой вогнутостью их внутренней части и почти отвесными 
стенками пупка {рис. 42, if). 

На ранних стадиях развития при в,....,0,6 мм, т,_, 1,6 мм орнамента­
ция представлена бугорками (или вздутиями); ребра на этой стадии не 
были замечены совсем (рис. 42, ах). Примерно при этих размерах взду­
тия исчезают, в середине боковых сторон появляется концентрическая 
еле заметная бороздка, напоминающая бороздку на боковых сторонах 
ьзрослых экземпляров Hildoceras Ьifrons Brug. Появляющиеся одно­
временно ребра, представленные на основной части боковых сторон 
своими внутренними ветвями, резко изгибаются в пределах бороздки; 
угол в месте перегиба достигает примерно 100-110°, в единичных слу­
чаях 120° (рис. 42, ах, вх). 

При в_, 2 мм, т-- 2,8 мм концентрическая бороздка уже не наблю­
дается, ребра все еще представлены в основном своей внутренней частью, 
с углом в месте перегиба около 110° (рис. 42, в). На следующей стадии 
(в--2,8 мм, т--3 мм) сравнительно хорошо представлены и внешние 
ветви ребер. Угол перегиба в пределах внутренних ветвей достигает 
1100 (рис. 42, в, г) 48

• Б�1из жилой камеры величина указанного угла 
сохраняется (100-110°), причем в полную меру развиваются внешние 
ветви ребер (рис. 42, д0). 

L о р а d о с е r а s aff. а r с u а t u m S. Buckman 

Описываемые формы по особенностям строения раковины, в част­
ности общему характеру ребристости и особенно радиусу 49, очень близ­
ки экземпляру, изображенному Бакменом (1887-1907, Suppl., табл. 
XXI, фиг. 19-21) под названием Lopadoceras arcuatum S. Buckman. 
Отличительной особенностью описываемого образца является резко 
уплощенная вентральная сторона, а у вида Бакмена Lopadoceras arcua­
tum она крышеобразна. В то же время экземпляр, о котором идет 
речь, имеет некоторые черты сходства с описанным нами под назва­
нием Hyperlioceras aff. discitiforme S. Buckm. (табл. V, фиг. 12, 13). 
Аркелл (Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L264) род Lopadoceras 
S. Buckman рассматривает в составе рода Hyperlioceras, что, вероятно.
оправдано.

Некоторые стадии развития лопастной линии, сечения оборотов и 
хара·ктера ребер представлены на р1ис. 43 (,с:тр. 76, 77). 

Наиболее раннюю стадию удалось наблюдать только при в-- 1,5-
2 мм, т ,_, 2-2,5 мм; при этих размерах уже существует лопасть U2 и 
закладывается лопасть из (рис. 43, а). Интересно отметить, что ло­
пастная линия вида, о котором идет речь, на этой стадии в общих чер­
тах напоминает (особенно в части, прилегающей к пупковому шву) ло­
па1с-т-ную л:инию Hildoceras spp. при таких же ил:и �несколько больших 
размерах ( см. рис. 3, д; рис. 4, 6); впрочем, так же как и линию Gram­
moceras thouarsense d'Orb. 50 (рис. 7, в). При в......,3 мм, т--3 мм, так 

48 На этом рисунке были отмечены ребра с углом изгиб.а в пределах внутренней 
части около 120° и даже 130° - вероятно, такой: большой: угол получился за счет иска­
жения при зарисовке. 

49 См. разд. «Терминология».
50 Речь в данном случае не идет о дорзальной лопасти, двураздельной у предста­

вите.,ей родов Hildoceras и Grammoceras.
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же как и у Hyperlioceras aff. discitiforme S. Buckm. 51, закладывается
лопасть U4 (рис. 43, б). 

При в,..., 4 мм, т,..., 4 мм в левой части линии новых лопастей не за-
кладывается, а в правой - намечается лопасть И5 (рис. 43, в). Подоб­
ное соотношение у llyperlioceras aff. discitiforme наблюдается на более
ранней стадии - при в ,..., 3 мм, т ,..., 4 мм.

При в--4,6 мм, т--4 мм U5 заклады­
вается и в левой части линии (рис. 43, г). 
U6 намечается при в---5,5 мм, т-..4,5 мм
(рис. 43, д) При в--6 мм, т--4,5 мм обра­
зования новых элементов лопастной ли­
нии не наблюдалось. 

Изменения поперечного сечения пред­
ставлены на рис. 43, а-е. При т--3 м.�t
внутренняя высота в достигает тех же 
размеров (рис. 43, 6), а затем сравни­
тельно быстро превышает толщину 
(рис. 43, в-е). Вентральная сторона при 
в--3 мм, т--3 мм четко выражена и кры­
шеобразна, в дальнейшем она становится 
значительно более уплощенной, характе­
ризуясь довольно резким перегибом к бо­
ковым сторонам (рис. 43, 6-е). 

Однако необходимо отметить, что из 
всех изучавшихся форм одна из назван­
ных нами Lopadoceras aff. arcuatum S. 
Buckm. на ранних оборотах (при в-­

--0,5 мм, т,..., 1 мм) имеет вентральную 
бороздку, аналогичную наблюдавшейся у 
форм из рода Graphoceras S. Buckm. 
(включая рода Braunsina, Platygraphoce­
ras и Depaoceras S. Bukman) при полном 
отсутствии сходства у взрослых экземп­
ляров. Это обстоятельство будет рассмот­
рено в разделе «Выводы». 

Высокий, ясно выраженный киль на­
блюдался впервые при в--3 мм, т-..3 мм,
при этих же размерах наблюдалась на­
клонная, постепенно переходящая в бо­
ковую сторону стенка пупка. Ребра впер­
вые наблюдались при в--1,5 мм, т-..2 мм;
это были внутренние ветви, с углом в мес­
те перегиба около 100-110° (рис. 43,а). 
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Рис. 43 (продолж.) Lopado­
ceras aff. arcuatum. Обр. 
1·246. Дагестан; район с. :Ку­
мух. Основание байоса? 
(а - е - ув.-- 3,3-4 раза) 

В дальнейшем этот угол, та1к же как и у Hyperlioceras aff. discitiforme, 
праюшчесКiи не меняе'Гся (р:ис. 43, 6-е). 

Таким образом, по характеру лопастной линии, характеру измене­
ния ребер в онтогенезе рассмотренный вид почти аналогичен виду Hy­
perlioceras aff. discitiforme S. Buckm., отличаясь от последнего хотя и 
четко выраженной, но слабо крышеобразной вентральной стороной. 

Нам представляется, что у Аркелла были основания объединить эти 
два рода в один (TreaHse on Invertebrate .. , 1957, стр. L264). 

51 Напомним, что при этих размерах у данного вида наблюдается двураздельная
лопасть (рис. 42, 6). 
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ВЫВОДЫ 

Из приведенного фактического материала нам представляется воз­
можным сделать следующие основные выводы. 

1. Наши наблюдения полностью подтверждают вывод Шиндеволь­
фа (Schindewolf, 1963, стр. 354-355) о том, что деление надсемейства 
Hildocerataceae на две группы на основе одно- или двузубчатой дор­
зальной лопасти не должно иметь места. Подобное деление допускал 
Н. В. Безносов (Безносов, 1960, стр. 37). Двузубчатая дорзальная ло­
пасть наблюдалась нами довольно часто в онтогенезе форм, принадле­
жащих к видам, во взрослом состоянии имеющим однозубчатую дор­
зальную лопасть; при изложении фактического материала это всюду 
подчеркнуто. Мы допускаем, что в некоторых случаях появление дву­
зубчатой дорзальной лопасти на ранних стадиях развития связано с 
протравливанием образца. Если это действительно так, то можно пред­
положить, что складка перегородки, обусловливающая двузубчатость 
дорзальной лопасти, не исчезает полностью, а сохраняется во внутрен­
них частях перегородки у форм, утративших ее в части, граничащей с 
раковиной. Это предположение, конечно, требует проверки. 

11. У всех изученных представителей семейства Hildoceratidae и
Graphoceratidae увеличение числа: основных элементов лопастной ли­
нии, как правило, происходит за счет заложения у шва умбиликальных 
лопастей и попеременного смещения их, начиная с лопасти U3, на внут­
реннюю и внешнюю сторону раковины. Согласно данным Шиндеволь­
фа 52 (Schindewolf, 1963, стр. 355), этот способ свойствен большинству 
представителей надсемейства Hilocerataceae (в объеме, принимаемом 
Аркеллом; Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L254). 

111. Наблюдавшиеся случаи нарушения указанного способа увели­
чения числа элементов лопастной линии всегда связаны со сравнительно 
поздними стадиями развития раковины и определяются становлением 
тех или иных особенностей поперечного сечения оборотов, свойственных 
данному роду или виду. Речь, в частности, идет о том, что: 1) значи­
тельное превышение высоты над толщиной раковины у Pseudogrammo­
ceras fallaciosum Bayle, ка,к уже упоминалось (стр. 12, 13), по-види1мому. 
обусловило появление и развитие двух новых лопастей, названных а и 
а' на седле U1/U2 ( см. рис. 9), при сохранившемся общем характере· 
развития лопастной линии, свойственном роду Grammoceras: у пупко­
вого шва закладывается остающаяся недоразвитой лопасть U4; 2) у од-· 
ноrо из изученных представителей Staufenia (Costileioceras) opalinoi-

52 В работе 1923 г. указанный автор (Schindewolf, 1923) по-иному трактова.'I раз­
витие лопастной линии представителей родов Ludwigia, Leioceras и некоторых других, 
которые он объединял тогда в подотряд Harpocerataceae Wdkd. Вслед за Ведекиндом, 
Шиндевольф считал, что для этого подотряда характерна сутуральная лопасть (Sutu­
rallobus) (Wedekiind, 1916), которой становится лопасть U4, по терминологии, прини­
маемой Шиндевольфом, т. е. лопасть U3, по терминологии В. Е. Руженцева. В связи 
с такой трактовкой развития лопастной линии указанного подотряда Шиндевольф рас­
сматривал виды рода Hildoceras как формы аберрантные. Впоследствии Шиндевольф 
(1963, стр. 326, 365) отказался от этих представлений. Рибер (1963, стр. 71) также 
подчеркивает, что у родов Ludwigia, Staufenia и Leioceras не наблюдается никаких 
сутуральных лопастей, а только умбиликальные, что вполне сходится с нашими на­
блюдениями. В последней из известных нам работ, касающихся семейства Graphocera-. 
tidae (Spiegler, 1966), у некоторых представителей семейства вновь выделяется суту­
ральная лопасть, которая у разных родов и видов одного и того же рода возникает. 
по данным Шпиг.1ера, на основе умбиликальных лопастей раз.1ичного ранга. Еще paJ 
подчеркиваем, что у изученных нами экземпляров возникновение сутуральной лопасти 
(в понимании Ведекинда) не наблюдалось. 
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des Mayer 53 (табл. IV, фиг. 6; рис. 114) ув·еличение ·высоты оборота по­
влекло образование лопасти, названной также а, на седле U2/И4 (см. 
рис. 14); эта лопасть возникла почти одновременно с возникновением 
в обычном порядке у пупкового края лопасти U5

• Речь идет также: 
3) о большей ширине и рассеченности седла И1/ И2 у уплощенных форм
( формы В) по сравнению со вздутыми формами ( формь1 А) предста­
вителей рода Hildoceras и вида Grammoceras thouarsense d'Orb. (соот­
ветственно рис. 3, 4, 6, с одной стороны, и рис. 5, 7 - с другой;
стр. 9, 10); 4) о нарушении обычного 1спос,06а заложе,ния ·в облает?
шва, а возможно только порядка смещения, умбиликальных лопастей
у формы, которую мы условно отнесли к виду Ludwigella tenuis
S. Buckm. (рис. 22, •стр. 43) 54; 5) об изменении обычного ·способа
смещения умбиликальных лопастей в связи с возникновением резко
обособленной от боковых сторон стенки пупка, на которой остается,
никуда не смещаясь, одна из умбиликальных лопастей, в связи с чем
общий порядок смещения, а иногда и заложения указанных лопастей.
нарушается (•см. рис. 16, р:и�с. 34, рИ1с. 35, рис. 42). Инд'ек•с лопа,с11и,.
укр,епляющей стенку пупка, иногда к,ак будто бы определяется.
совпадением по врем-ен1и обоообл·ения Э"IЮЙ стенки и 1соотвеТ1ствую�
щей умбиликальной лапа1сти (рис. 34, г, д; 42, г, д), а �иногда эта
лопасть возникает раньше оформления стенки пупка и как бы втяги­
вается в пределы последней при ее формировании ( см. рис. 16, 6-д).

Изложенные, хотя и ограниченные данные, с нашей точки зрения, 
позволяют присоединиться к мнению о том, что способ увеличения числа 
элементов лопастной линии у изученных представителей юрских ам­
моноидей характеризует достаточно крупные таксономические единицы► 

в данном случае, возможно, все надсемейство Hildocerataceae. Это по­
ложение будет верно тоJiько в том случае, если мы выделим из эле­
ментов лопастной линии такие, заложения или смещение которых тес­
но связано с особенностями поперечного сечения раковины на стадиях 
становления основных признаков данного вида или рода. Тесная связь 
характера расчленения лопастной линии и поперечного сечения оборо­
та раковины аммоноидей уже отмечалась многими исследователями 
(Чернов, 1907, 1922 55; Руженцев, 1946, стр. 699, 704; 1960, стр. 70; Дру­
щиц, 1956, стр. 50; Arkell, 1957; Wiedeman, 1963 и другие авторы). 

Из сказанного следует, что некоторые изменения в формуле лопаст­
ной линии (иное место заложения одноименных лопастей 56, изменение 
направления их смещения) не всегда должны определять выделение но­
вого рода; указанный признак, возможно, необходим для этого, но не­
достаточен. Вряд ли можно безоговорочно утверждать, что «число ло­
пастей и их расположение определяют особенности родов» (Шевырев► 

1960, стр. 70). Вопрос этот нам кажется далеко не простым. Если род 
охватывает виды с различной высотой оборотов, степенью инволютно­
сти и т

_. 
д., а это довольно распространенный случай, то число лопас-

53 Как уже указывалось, эту форму, возможно, следует рассматрив.ать в состаnс 
вида Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. 

54 В связи с только что изложенным укажем, что Шиндевольф в. работе 1963 г. 
стр. 357 отмечал увеличение, иногда до больших размеров расчленения (Ventralinzi­
sion) в пределах внешнего седла у ряда инволютных форм; в соответствии со своими· 
взг.1ядами у-казанный исследователь считал это выражением общей тенденции в раз­
личных инвалютных рядах. Наши, хотя и ограниченные, данные в какой-то степени: 
противоречат этому представлению; при нарастании инволютности раковины удлине­
ние лопастной линии у различных форм, помимо обычного для данной таксономической 
единицы способа, может происходить, в частности, путем увеличения раз.мер-о-в. углуб­
ления на различных седлах. 

55 Ссылка дается по работе В. Е. Руженцева (1946). 
56 В нашем случае умбиликальных. 
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-тей, свойственное лопастной линии этих видов, вероятнее всего будет
различным, так же как порядок и место их заложения.

Даже род Hildoceras, лопастная линия многих изученных предста­
вителей которого как будто бы характеризуется постоянством числа
лопастей (Безносов, 1960, стр. 36, рис. 3; Schindewolf, 1963, стр. 302,
рис. 159; рис. 3-5 настоящей работы), имеет в своем составе вид с
большим, чем обычно, числом лопастей в связи с особенностями строе­
ния раковины (Schindewolf, 1963, фиг. 160). Более того, как уже указы-
валось, не только количество лопастей, но и место их заложения и пv­
рядок смещения может нарушаться у различных видов одного и того
же рода, а вероятно, и у представителей одного и того же вида (при­
мер: Staufenia (Costileioceгas) opalinoides Mayer (табл. IV, фиг. 5, Ба,
рис. 12, 13 и табл. 1\', фиг. 6, рис. 14).

Следовательно, при выделении новых родов и видов необходимо
иметь в виду, что многие особенности строения и развития лопастной
линии тесно связаны с характером поперечного сечения оборотов и
должны приниматься во внимание наравне со всеми остальными приз­
наками раковины.

К близким выводам пришел Т. А. Ломинадзе, занимавшийся изуче­
нием лопастной линии макроцефалитид (Ломинадзе, 1964, стр. 121).
В известной степени это положение отмечалось Аркеллом, однако этот
исследователь в вопросах систематики аммонитов отдавал предпочте­
ние другим признакам, в частности характеру ребристости (Arkell,
1957).

Представления Е. А. Троицкой (Троицкая, 1954) о том, что «в ка­
честве критерия для дробных систематических подразделений, а имен­
но родов и видов верхнеюрских аммонитов, перегородочная линия ре­
комендована быть не может ... », нам не кажутся полностью справедли­
выми.

IV. Так же как и другие признаки, этот признак подвержен различ­
ным видам изменчивости, что так или иначе отмечалось многими ис­
следователями юрских аммоноидей (Троицкая, 1954; Аркелл, 1957; Ло­
минадзе, 1964; 1967).

Отдавая себе отчет в ограниченности и несовершенстве материала,
мы все же решаемся ставить вопрос об изменчивости, заключающейся

. в разном времени (при разных размерах) заложения одноименных ум­
биликальных лопастей у особей одного и того же вида 57 ( см. табл. 4 и
5, соответств·ен.но стр. 87, 90). Эт,о явление, вероятно, играло определен­
ную роль в естественном отборе. Примером такой изменчивости, как
нам кажется, может также служить различный способ увеличения чис­
ла элементов лопастной .линии у видов Leioceras comptum Rein. и Leio­
ceras opalinum Rein., о чем уже говорилось выше.

В этой связи интересно еще раз отметить, что заложение одноимен­
ных умбиликальных лопастей не всегда совпадает по времени и мес­
ту в правой и левой частях одной и той же лопастной линии. В боль­
шинстве случаев в последующих лопастных линиях это положение вы­
равнивается и общий порядок заложения и смещения умбиликальных
лопастей не нарушается (см. рис. 27, 37, 38, 39, 42, 43') 58. Не является
. .11и описанное явление с.ледствием того, что образование перегородок
происходило не при вертикальном положении раковины, а следователь-

57 Отметим, однако, что у форм из одного рода и тем более вида эти колебания
размеров, при которых происходит заложение одноименных лопастей, ограничены оп­
ределенными рамками. 

58 Случаи, когда в результате этого явления нарушался общий порядок заложения 
'" смещения умбиликальных лопастей, остались не проверенными. 
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но в то время, когда животное находилось у дна? Именно таким обра­
зом предлагает Т. А. Ломинадзе объяснять наблюдавшиеся им разли­
чия в строении правой и левой частей лопастной линии некоторых верх­
неюрских аммонитов (Ломинадзе, 1966, 1967, стр. 184). Близкие взгля­
ды излагались в литературе Аркеллом, который в очень осторожной 
форме высказывал предположение· о том, что асимметрия лопастной 
линии и сифона может свидетельствовать о бентонном образе жизни 
аммоноидей, допуская, правда, и другие толкования этого явления 
(Treatise оп Invertebrate, 1957 ... , стр. L 120). 

Зольгер связывал с той же причиной асимметрию в строении лопа­
стной линии взрослых форм из рода Н oplitoides ( Solger, 1902). 

V. Для выделения родов и видов и установления родственных свя­
зей между ними, как нам кажется, большое значение может иметь на­
ряду с изучением развития лопастной линии изучение изменений угла 
изгиба внутренней ветви ребер 59 и поперечного сечения оборотов в 
процессе онтогенеза 60

• Последний признак, с нашей точки зрения, ус­
пешно использовался Рибером при разделении двух филогенетических 
рядов, последние члены которых Staufenia (Staufenia) staufensis Oppel 
и Ludwigia discites \\1aagen - конвергентно сходны (Rieber, 1963, 
стр. 71). 

Изучение указанных признаков в онтогенезе (насколько это до­
пуск,ал материал) позволило нам прwсоединить�ся к мнению таких ис­
следователей, как Гоффман (G. Hoffmann, 1913), Рибер (Rieber, 1962, 
1963), о том, что в ааленском веке и раннем байосе параллельно разви­
вались две ветви 61 представителей надсемейства Hildocerataceae. Одна 
из этих ветвей представлена видами рода Ludwigia Bayle 62

• Другая 
охватывает виды из подродов Costileioceras и Staufenia рода Stauf enia. 

1. Изучен,ным пред�ста!Вителям первой ветви - Ludwigia murchisonae
Sow., Ludwigia bradf ordensis S. Buckman, Ludwigia tolutaria Dum., 
Ludwigella flexilis S. Buckman, Ludwigella sp., Ludwigella cf. tenuis 
S. Buckman - свойственны близкие по характеру сечения и углу внут­
реннего изгиба ребер ранние стадии развития ( ер. соответствующие ста­
дии на рис. 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22). Этот факт и заставляет нас рас­
сматривать род Ludwigella S. Buckman в составе рода Ludwigia Bayle.
В составе указанного рода этот вид понимается Г. Я. Крымгольцем
(Крымгольц, 1961), Гоффманом (G. Hoffmann, 1913), Дорном ( Dorn,
1939), Рибером (Rieber, 1963).

Лопастная линия представителей обоих названных родов развивает­
ся аналогичным образом. Если расширить рамки сравнения по этим 
признакам, то можно найти некоторое сходство соответствующих ран­
них стадий развития 63 перечисленных видов рода Ludwigia и Grammo­
ceras thouarsense d'Orb. ( ер. соответствующие стадии развития на рис. 
6, 7, 8 и на рис. 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22). Близким изгибом внутренней 
ветви ребер на ранних стадиях обладают также представители рода 
Hildoceras. 

59 Еще раз подчеркиваем, что речь идет о ребрах, направление которых совпадаtт 
с направлением линий нарастания раковины, что Бакмен связывал с особенностями 
края мантии животного ( см. ссылку на стр. 6). 

60 В последнее время этими вопросами занимался Шпиглер (Spiegler, 1966); наши
выводы в основном не совпадают с выводами этого исследователя; более подробно 
мы на этой работе останавливаться не будем. 

61 Что в известной степени вытекало уже из работы Горна (Ноrп, 1909).
62 Как уже указывалось, объем этого рода мы принимаем согласно Аркеллу

(Treatise оп lnvertebrate .. , 1957), однако в противоположность этому исследователю 
включаем в состав рода Ludwigia Bayle и род Ludwigella S. Buckmaп, 1901, п че,t 
будет подробнее сказано ниже. 

63 Стадиям развития киля специальное внимание не уделялось. 
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. Нам представляется, что указанное сходство не позволяет полностью 
отказатыся от представлений Аркелл1а (Arkell, Treatise оп Invertebrate .. , 
1957, стр. L 106) 64 о родстве во всяком случае части представителей 
сем. Graphoceratidae (род Ludwigia) с представителями сем. Hildoce­
.ratidae. Особенности развития лопастной линии изученных видов рода 
Ludwigia (сем. Graphoceratidae) и рода Grammoceras (сем. Hildoce­
r-atidae) этим представлениям не противоречат. Наоборот, принимая 
•существование, вероятно, косвенных связей между указанными родами,
()бнаружим в развитии лопастной линии их представителей некоторую
закономерность, которая не потеряет своего значения, если мы имеем
здесь дело не с родственными соотношениями, а с конвергенцией на
ранних стадиях развития форм, о которых идет речь.

Эта закономерность выражается, с одной стороны, прежде всего в 
более раннем заложении одноименных лопастей, с другой - в разви­
тии лопастей более высоких порядков у форм из ааленского рода Lud­
wigia по сравнению с формами из верхнетоарскоrо рода Grammoceras 
( см. табл. 2). Последнее явление у ряда форм ааленского возраста 
связано также с не,которым увеличением 1инволютности раковины 65

• 

Заслуживает внимания явление более раннего заложения одноимен­
ных лопастей у форм стратиграфически более высоких (представители 
рода Ludwigi-a) по сравнению с формами стр.атиграфически более низ­
кими (представители рода Grammoceras), при общем сходстве 66 по­
перечного сечения и угла изгиба внутренней ветви ребер, хотя бы толь­
ко на ранних оборотах. 

Описанное сходство позволяет допускать, что представители ука­
занных родов в какой-то отрезок существования (близкие стадии раз­
вития). а некоторые, может быть, и в течение всей жизни занимали 
одинаковые экологические ниши; упомянутое более раннее заложение 
умбиликальных лопастей одного ранга, соответственно раньше укреп­
ляя трубку раковины, даже вне зависимости от родственных связей, 
возможно, давало преимущество таким формам в борьбе за существо­
вание. Не всегда направленные строго по радиусу лопастные линии 67 у 
представителей более позднего по времени рода Ludwigia служили, ве­
роятно, тем же целям. 

При всех этих доводах остается необъяснимым наличие значитель­
ного отрезка времени между исчезновением из геологической летописи 
представителей рода Grammoceras и появлением представителей рода 
Ludwigia. 

2. Вторая в•етвь, ка.к уже указывалось, охватывает виды рода Stau­
f enia, из которых нами были изучены Staufenia (Costileioceras) sinon 
Bayle и Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer (см. рис. 12, 13, 14, 
15). Эта ветвь четко отличается от ветви рода Ludwigia характером се­
чения и степенью изгиба ребер в пределах их внутренней части на моло­
дых оборотах, а также некоторыми деталями развития лопастной ли­
нии, примыкая по этим признакам к представителям рода Leioceras 
(L. opalinum Rein. и L. comptum Rein.). На филогенетические связи 
Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle и Staufenia (Costileioceras) opa­
linoides Mayer с представителями рода Leioceras есть указания в рабо­
те Горна (Horn, 1909), Гоффмана (G. Hoffmann, 1913). В последнее 
время эти связи были подчеркнуты Рибером (Rieber, 1963). 

64 l(ак это сделал Шиндевольф .(Schindewolf, 1963). 
65 Более подробно этот вопрос нами не изучался.

66 l(ак бы мы ни трактовали это сходство - как показатель родства или как ре­
зультат конвергенции. 

67 Это явление наблюдалось и у р.ругих представителей сем. Graphoceratinae.
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Таблица 2 
f)аэмеры (в мм) внутренней высоты оборота (е) и то.лщины оборота ( т), при которых закладываются одноименные умби.ликальные

лопасти у представителей родов Grammoceras, Pseudogrammoceras, Ludwigia и Lшlwigella
-------

Умбиликальные лопасти 

Вид 1 № образца № ри-
1 1 1 1 1 

1 Примечания 1 сунка 
ua из и• ua ие 

--

Grammoceras thouarsense d'Orb. • • .  1 1071(8Ш 1 6 1 в "'1 ,В 8"-5 
т "-2, 1 Т"--6 

Grammoceras thouarsense d'Orb. . . .  1 107K8IV 1 7 1 в "-3,8 в "-5 
Т"-4 т "-5 

Grammoceras thouarsense d'Orb. • . . 1 1071(811 1 8 1 в "-4 в "'6 
Т"-2,5 Т"--4,5 т "-5,5 

Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle 1 1075/8 1 9 1 в "'l в "--2,5 в "-8 На седле U1/U2 заклады-
Т"--2 Т"--3 Т,-.,,;.,7 ваются лопасти а и а'

Ludwigia murchisonae S3w. . • . . . 1 2034 1 16 
1 в "--1,5 в "'3,8 в "--3,8 На седле V2/U4 заклады-

Т"-2,5 т "-4 т·"'4 вается лопасть а

Ludwigia bradfordensis S. Buckш. · 1 2129 1 17 1 в "'1 В"--1,8 в "'2 в "-3, 8 в "-'5 
Т"-1,5 Т"--2 Т"-'2,5 Т"-3 т "-4 

Ludwigia totutaria Dum. . . . • • 1 2149 1 18 1 в "-2 в "'3 
Т"--3 т "-3,8 

Ludwigella flexilis S. Buckm. . . . . 1 2035 1 19 1 1 1 в "'2 в "-4 в "-'5 
т "'3 т "--4,5 т "'6 

Ludwigella flexilis S. Buckm ..... 1 2005 1 20 1 1 в "'l в "-3 
Т"-2 Т"--4 

Ludwigella sp. . . . . . . . • • 1 2141 1 21 1 1 в "-1,2 в "-2 в "--3,8 1 в "-7 
т"'2 т "-2,5 т "-4 Т'"'--6 



Наши наблюдения над строением внутренних оборотов только под­
тв,ерждают выводы указанных авторов -о ·том, что Staufenia ( Costileio­
ceras) sinon и Staufenia (Costileioceras) opalinoides являются близко 
родственными формами. На нашем материале, кроме того, можно . на­
блюдать все последовательные переходы между Stauf enia (Costileio­
ceras) sinon Bayle и Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer во 
всяком случае в той его части, которая соответствует Ludwigia toluta­
ria Dum. в понимании Гоффмана 68

. I(ак уже упоминалось, проведен­
ные исследования подтверждают мнение о родственных связях между 
родами Leioceras и Staufenia (Costileioceras); возможно, что в данном 
случае предковой формой является Leioceras comptum Rein., как это 
и полагал Рибер (Rieber, 1963, стр. 71) 69

• В этой группе генетически 
связанных видов, в отличие от предполагаемого ряда, который рассмат­
ривался выше, не наблюдается в такой резко выраженной форме более 
раннее заложение одноименных лопастей у более молодых стратигра­
фических форм, что и видно на табл. 3. Возможно, это связано с от­
сутствием данных о более древних и более молодых представителях 
этого ряда. 

В какой-то степени такая тенденция намечается у Leioceras comp­
tum по отношению к Leioceras opalinum в виде более раннего зало­
жения у первого лопасти U5, а также у Staufenia (Costileioceras) opa­
linoides по отношению к Staufenia (Costileioceras) sinon в виде более 
раннего заложения лопасти U5 и появления лопасти U6 ( см. табл. 3). 

Подобная тенденция не отмечается у Staufenia (Costileioceras) si­
non по отношению к Leioceras comptum; последнее обстоятельство, мо­
жет быть, связано с тем, что укрепление раковины в данном случае шло 
по линии возникновения более грубой ребристости у Staufenia (Costi­
leioceras) sinon. 

3. Кроме представителей сем. Graphoceratidae, о которых только
что шла речь, изучались и другие виды из этого семейства. Согласно 
внешним признакам раковины указанные виды рассматривались в рам­
ках родов Graphoceras, Braunsina, Platygraphoceras и Depaoceras 
S. Buckman (Buckman, 1887-1907, Suppl. стр. XCV, XCIX, XCIII"
LXXVII). Три последних рода в работе Аркелла (Treatise оп Inverteb­
rate .. , 1957 стр. L264) понимаются как синонимы первого.

По характеру изгиба внутренней ветви ребер на молодых оборотах" 
хотя и несколько более резкому, изученные виды четырех узких родов 
Бакмена близки к представителям рода Ludwigia, однако отличаются 
от последних глубокой вентральной бороздкой на ранних стадиях раз­
вития, в середине которой располагается нитевидный киль. Бороздка 
на·иболее четко бывает выражена на ядре ( стр. 45-62). 

68 Напомним, что Рибер Ludwigia tolutaria Dum. в понимании Гоффмана рассмат­
ривает как синоним вида Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer. В работе Шпиr­
лера (Spiegler, 1966) формы, описанные Гоффманом как Ludwigia tolutaria Dum. рас­
сматриваются в составе не только разных видов, но и родов, что вряд ли правильно. 
Мы этим вопросом специально не занимались и поэтому условно принимаем Staufenia 
(Costileioceras) opalinvides Mayer. Что касается стратиграфического распространенюr 
видов Staufenia (Costileioceras) sinon Вау\е и Staufenia (Costileioceras) opalinoides May­
er, то наши наблюдения, в основном совпадая, в деталях расходятся с данными Рибера 
(Rieber, 196.З, стр. 70, фиг. 12; Казакова, 1963). 

69 Шпиrлер (Spiegler, 1966) считает, что сходство онтогенетического развития пред­
ставителей рода Leioceras и вида Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer так ве­
лико, что позволяет включить названный вид в состав рода Leioceras; при этом ука­
занный автор, с нашей точки зрения, искусственно оторвал экземпляры, изображенные­
Гоффманом под названием Ludwigia tolutaria Dum. (G. Hoffmann, 1913, табл. IV. 
фиг. 7, 8, 10) от некоторых других, изображенных указанным автором под этим же­
названием. 
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Таблица 3 

Размеры (в мм) внутренней высоты оборота (в) и толщины оборота ( т), при которых закладываю-тся одноименные умбилииальные 
лопасти у представителей родов Leioceras, Staufenia 

Внутренняя высота (в) } толщина (т) 8 мм 

Вид № образца № ри. умбиликальные лопасти Примечания сунка 

uz 1 из 1 и• 1 U6 1 и• 

59к8 10 в "-,1-1,2 В"--1,5 в "--3 в "--3 
Т"--1,5 т "--2 т "--2 ,8 т "-'2,8 

8 11 в "--1, 8-2 в "--2 в ,..,_,3,4 Принята первая из опи� 
т "-2-2,2 т "-2,5 т,..,_,3,5 санных трактовок разви-

тия лопастной линии

4033/33а 12 в "'--1 
т "--1,2 

4033/33а1 12а в ,..,_,Q,5 в ,..,_,1 ,2 в "--2 
т"--1,2 Т"'--1,8 т "--3 

8776/2 13 в "'--1,5 в "--3, 5 
т "'--2, 2 т "--4 

4033/ЗЗаz 14 в "--1,8 в "--4,4-4,7 На седле U2 / U4. закла-
т "'--2 т "--3,8-4,5 дывается лопасть а

4033/3За3 1 5  в ""'1 в "'--1,5 в "--2 в "--3, 5 
т"--1,5 т ,..,_,2 т "--2,5 т ,..,_,3 



При ограниченном количестве сравнительного материала трудно 
·Qценить таксономическое значение этой бороздки. Указания на при­
�утствие хорошо выраженной бороздки на вентральной стороне моло-.
дых оборотов у видов G1·ammoceras quadratum Haug и Grammoceras
.ovatum Joung et Bird. встречается у Бакмена (1887-1907, стр. 159) .
. Этот исследователь считал, что стадия с бороздкой наиболее четко вы­
ражена у только что названных видов, является рудиментарной у ви-
дов Grammoceras thouarsense d'Orb. и Grammoceras saemanni Oppel. и
·полностью отсутствует у Grammoceras fallaciosum Bayle, Grammoce-
ras striatulum Sow. и у других видов этого рода. Принимая закон ак­
целлерации, Бакмен назвал стадию с бороздкой ариетитовой и полагал,
,что она в процессе развития может выпадать.

Мы не знаем, насколько аналогичны вентральная бороздка, наблю-
давшаяся упомянутым автором на ранних оборотах представителей
рода Grammoceras, и бороздка на молодых оборотах представителей
родов Braunsina, Graphoceras, Platygraphoceras, Depaoceras, наблю­
давшаяся нами. Можно только отметить, что у десятка развернутых
экземпляров вида Grammoceras tliouarsense d' Orb. ничего похожего
на бороздку представите.пей только что перечисленных родов не обна­
ружено.

В то же время изучавшиеся нами формы с вентральной бороздкой
на ранних стадиях развития характеризуются рядом постоянных при­
сущих им признаков: а) чаще, чем у других, на боковых сторонах этих
форм наблюдаются бугорки, существование которых _ ограничивается
стадией с бороздкой (в-0,5-1 мм, т--1-2 мм); б) при одних и тех
же приблизительно определенных размерах (в--1-3 мм; т-- 2-3,5 л-tм)
бороздка выполаживается, вентральная сторона становится уплощен­
ной, а затем и слабо крышеобразной, завершающейся килем. Как пра­
вило, киль возникает на продолжении нитевидного киля, располагав­
шегося посередине бороздки. Редкие исключения составляют случаи,
при которых один из бортов бороздки становится килем, о чем уже
говор:ил,ось при ,описании фаюшческого -материала (,см. стр. 53); в) фор­
мам, о которых идет речь, свойстнен на1ибол,ее резкий изгиб внутре1нней
ветви ребер как на ранних, так и на поздних стадиях развития; г) у
них наблюдаются преимущественно одиночные не ветвящиеся ребра 70 

(за исключением ребер на жилой камере); д) кроме всего сказанного,
эти формы часто характеризуются очень близким по времени заложе­
нием лопастей U2 и U3; U3 и U4, иногда U4 и U571

. Последнее приводит
к несколько более раннему появлению в онтогенезе описываемых форм
одноименных умбиликальных лопастей по сравнению с представителя­
ми рода Ludwigia ( см. табл. 2 и 4).

Особенности «радиусов» или «радиальных линий» в смысле Бак­
мена ( см. раздел «Терминология») и, в частности, резкий, чрезвычайно
характерный изгиб внутренней ветви ребер являются внешними призна­
ками, по которым почти безошибочно можно отличать формы, о кото­
рых идет речь. Поэтому вентральная бороздка на ранних стадиях раз­
вития нам не кажется признаком несущественным, спорадическим. Она
характеризует определенную группу форм, которые должны быть от­
несены к одному роду, предположительно роду Graphoceras S. Buck­
man, 1898. Предположительно потому, что нам не известно, имеется

70 Об этом свидетельствует не только наш материал, но и, н-асколько это можно 
судить по фотографиям, материал Бакмена (Buckrnan, •1887-1907). 

71 Правда, близкqе по времени заложение умбиликальных лопастей разного ранга 
имеет место, по-видимому, и у видов из группы Leioceras opalinum - Staufenia (Costi­
leioceras) opalinoides Mayer (см. рис. lQ....,..15). 
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tабл:и:ца 4 

Размеры (в мм) внутренней высоты оборота· (в) и топщины оборота (т), при которых эак.падываютtя одномменные умби.11икапьные 
попасти у представитепей родов Braunsina, Graphoceras и Platygraphoceras 

Внутренняя высо
т
а (в) } толщина (т) в мм 

Вид № образца 
No ри- умбиликальные лопасти сунка 

uz 1 иа 1 U' 1 и• 1 и• 1 u1 1 и• 

raunsina aff. fastigata S. Buckman 2147/Дl 23 в "'1 в "'1 
в ~1,8 Т"--1,8 

raunsina sp. (молодь) 21461 24 в "'1,2 В"--1,2 
Т"--1,5 т"'l,8 

raunsina aff. fastigata S. Buckman 2146" 26 в ~1 в "'l в "'2,8 
T"'l,8 т ~1,8 т "'3 

То же 2147Д1V 27 8"--1,1 в "'l,1 в '"'--2,2 
Т"--1,8 T"'l,8 Т"--2,8 

)) » 2141х 28 в ~l ,5 В"--1,8 в ~1,8 
т "'2 т "'2,2 т "--2,2 

)) » 2141? 29 в ~1 в "1 в "'1 , 5-1 , 8 в '"'--1,5-1,8 в ~3 
т "'2 т '--2 Т"-2,2 т "--2,.2 т"'з 

)) » 2145 30 8"--1,8 в "'2 в "'2 
т "-2, 1 т "-2,5 т "--2,5 

)) )) 2147Д" 32 в ~l,8 в "--2 в "-2,5 
т '--2 т "-2,5 т "'3 

)) » 2147Д 1, 11 в "'2 в "'2 
т "--2, 1 T"-2,l 

» » 2147 В"-1,5 в "'1,5 
т "-2 т "'2 

·aphoceras cf. deblle S. Buckman 2147/Д 25 в "'l в ......,1 в "'2,5 
T"'l,8 т ~1,8 т "'3 

aphoceras sp.2 1246 33 в "'1,5 в "--1,5 в "'3 
т "'2 т "--2 т "'3,8 

atygraphoceras? sp. 2141 № 1 34 в "'l,4 в "--2 в "'5 в "--5,5-6 в "--5, 5_:_5 в "--6 
т "--2, 5 т "'2,5 т "--4,5 т "-5-5,5 т "-5-5,5 т "--7 

atygraphoceras? sp. 2141 № 2 35 в "'2,5 в "-3 в "--3, 8 
т "-3 т"--3.,В т"--3,8 



ли вентральная бороздка на ранних 1стад1иях разВ'ит�ия генотипа­
рода Graphoceras - Leioceras concavum var. V. scriptum Buckman, 
1888. Если такая бороздка окажется у названного вида, и устойчивость 
этого признака подтвердится на большем материале, это послужит 
лишним подтверждением того, что род Ludwigella S. Buckman, 1901 не 
должен рассматри13аться в составе рода Graphoceras, как это делается 
рядом авторов (Treatise on Invertebrate .. , 1957, стр. L264; Spiegler, 
1966) 72

• 

Тем более, как нам кажется, на основании приведенного материала 
Graphoceras S. Buckшan 1898 нельзя считать синонимом Ludwigia Bay­
le, 1878, как это сделано Г. Я. Крымгольцем (Основы палеонтологии .. , 
1958, стр. 72). 

О родственных связях форм, с некоторой долей условности относи­
мых нами к различным видам рода Graphoceras, а следовательно, если 
наши рассуждения правильны, и самого рода Graphoceras, говорить. 
трудно. Вентральная бороздка в сочетании с часто присутствующими 
бугорками на боковых сторонах наводит на мысль о некотором сход­
стве этой стадии развития рассматриваемых форм с ранними стадия­
ми. развития ариетитов. Однако у последних бороздки около киля за­
кладываются при больших размерах раковины, и, насколько удалось 
собрать сведения, борта бороздок не превышают киля (Hyatt, 1889; 
Fiege, 1928), как это наблюдается на ранних стадиях развития описы­
ваемых форм. Подобное соотношение киля с бороздкой можно наблю­
дать у взрослых представителей синемюрского вида Tmaegoceras la­
tesulcatum Hauer (Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L235), однако 
нам неизвестно, на каких стадиях оно формируется. Совершенно же 
аналогичные соотношения киля с бороздкой, о которых идет речь, от­
мечены только у молоди ариетитов и у Ammonites dorsosulcatus Qu. 73, 

изображенных l(венштедтом (Quenstedt, 1883-1885, табл. 13, фиг. 
30-35, стр. 108). Это из�бражение из работы Квенштедта воспроизве­
дено на табл. 111, фиг. 5 данной работы.

Мы не исключаем возможности рассмотрения вентральной борозд­
ки на молодых стадиях развития описанных нами форм, как свидете­
ля родственных (вероятно, не непосредственных) связей этих форм с 
ариетитами. В виде очень осторожного предположения можно выска­
зать мысль о том, что отсутствие подобной бороздки у представителей 
рода Grammoceras (Buckman, 1887-1907, стр. 159) не является след­
ствием выпадения соответствующей стадии у тех или иных видов этого 
рода, а связано с наличием в составе рода Grammoceras двух различ­
ных ветвей развития. Одна из этих ветвей происходит от ариетитов, у 
которых бороздки около киля закладываются на сравнительно ранних 
стадиях развития, а другая - от ариетитов, которые характеризуются 
слабо выраженными, поздно закладывающимися бороздками у киля. 
При таком допущении род Grapfюceras с теми признаками, которые 
присущи ему, по нашему мнению, допустимо было бы связывать с 
представителями рода Grammoceras, обладающими вентральной борозд-

72 Отметим, что вид сопсаиа Sow., судя по характеру изгиба ребер у типового 
вида, воспроизведенного Бакменом (1887-1907, табл. 11, фиг. 6, 7), не принадлежит 
к роду Graphoceras (Treatise оп Invertebrate .. , 1'957, стр. L 2'64, L 265, фиг. 301, lc, ld). 
В работе 1902 г., а также 1887-1907 rr. (Suppl., стр. LXXXVI) Бакмен отнес этот 
вид к роду Ludwigella. В соответствии с этим, как нам представляется, вид concava 
Sow. должен быть включен в род Ludwigia. Этот вид в работе 1956 г. (Казакова, 
1956) в ряде случаев определялся нами неверно. 

73 Возможно, формы, описанные Квенштедтом под этим видовым названием, сле­
дует рассматривать как молодь ариетитов. 
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кой на м�ол-одых оборотах 74, а род Ludwigia - с :представител_ями po­
;J.a Grammoceras, у которых вентральная бороздка на молодых. оборо­
тах отсутствует. Выскнзываемые взгляды в известной степени не новы. 
В 1938 г. Роман (Rошап, 1938, стр. 11 О) в схеме эволюции сем. Harpo­
ceratidae Zittel связывал его с сем. Arietitidae Hyatt, считая, правда, 
что начало роду Ludwigia дали виды рода Harpoceras. Предполагать 
непосредственные родственные соотношения между изученными вида­
ми рода Graphoceras и представителями сем. Arietitidae Hyatt мешает 
огромный стратиграфический интервал, их разделяющий. 

К сожалению, наш материал не позволяет полностью исключить 
возможность того, что вентральная бороздка на ранних стадиях раз­
вития исследованных видов рода Graphoceras не является новообразо­
ванием, возникшим в ходе эволюции на этих стадиях, вне зависимости 
-от каких-либо родственных связей этих видов с ариетитами.

Единственным,. может быть, доказательством того, что это явление
связано с повторением в онтогенезе признаков предков, служит наблю­
давшаяся на ранних стадиях развития одного экземпляра из рода Lopa­
doceras аналогичной бороздки при отсутствии сходства поздних оборо­
тов этого вида с поздними оборотами видов из рода Graphoceras.

Указанный факт позволяет допускать, что виды, которые мы отно­
·сим к роду Graphoceras, более устойчиво повторяют признаки предков,
в то время как у видов других родов из сем. Graphoceratidae этот приз­
нак возн1икает спюрадиче�ск;и 75

. 

3. Только у одного экземпляра из рода Hyperlioceras S. Buckman
удалось получить некоторые стадии развития раковины в онтогенезе.
Угол изгиба в пределах внутренней ветви ребер как на ранних, так и
на поздних стадиях приближается к таковому форм из рода Graphoce­
ras 76

• Однако хара1ктер поперечного �сечения оборотов на протяжении
всего индивидуального развития значительно отличается от всех рас­
смотренных нами форм. Особенности этого сечения на поздних стадиях
развития определяют, по-видимому, и особенности развития лопастной
:шнии, до конца оставшиеся невыясненными.

Онтогенез вида из узкого рода Lopadoceras Бакмена не противоре­
чит объединению этого рода с родом Hype,-lioceras S. Buckman (Treati­
�e оп Invertebrate ... , 1957, L264).

4. Среди изучавшихся форм из сем. Graphoceratidae особняком сто­
ят формы, условно отнесенные нами по внешним признакам на позд­
них стадиях развития к роду Darellia S. Buckman, 1898, включая в него
и род Toxolioceras S. Buckman, 1902. Представители указанного рода,
которыми мы располагали, характеризуются слабым углом изгиба в
пределах внутренней ветви ребер на ранних оборотах (130-150°).
Иногда можно наблюдать (примерно при в,_, 1-1,5 мм, т,_, 1,5-2 мм)
наиболее ранние почти прямые ребра, пересекающие вентральную сто­
рону, находящиеся вне всякой связи с появляющимися позже слабо из­
гибающимися ребрами ( ом. стр. 65-72).

Как уже указывалось в разделе фактического материала, в процес­
·се онтогенеза изгиб внутренней ветви ребер становится постепенно кру-

74 Конечно, только в том случае, если стадии с вентральной бороздкой у них ока­
жутся близкими. 

75 Возможно, это же явление Бакмен наблюдал у различных видов верхнетоарско­
rо рода Grammoceras.

76 Но «радиус», в понимании Бакмена, резко отличает этот род от представителей
других рассмотренных нами родов (ер. изображения «радиусов» соответствующих ви­
.дов в работе Бакмена (Buckman, },887-1907, табл. А Suppl., табл. J, II). 



че, угол в месте перегиба достигает 100
° и ребра взрослых экземпляров

принимают вид, почти не отличающийся от ребер некоторых предста­
вителей рода Ludwigia и даже рода Graphoceras.

Развитие лопастной линии идет обычным способом: у шва закла­
дываются и попеременно смещаются на внутреннюю и внешнюю сто­
роны раковины умбиликальные лопасти. 

Размеры, при которых впервые обнаружены умбиликальные лопа­
сти различного ранга у представителей родов Darellia, Н yperlioceras

и Lopadoceras, сведены в табл. 5. 
Таблица 5 

Размеры (мм) внутренней высоты оборота (в) и толщины оборота ( Т), при которых.
закладываются одноименные умбиликальиые лопасти у представителей родов

Darellia, Hyperlioceras и Lopadoce,as 

Умбиликальные лопасти 

Вид 
№ № ри-

1 1 образца сунка 
uz из U" и� ив f.l7 

Darellia aff. concin- 2147дR 36 в '"'--1,5 в ,..___2 в '"'--2 в "--3,5-4 в ,..___5 в ,..___5 

па S. Buckm. т,..__,2 т,..___2,5 т,..___2,5 т "-,3-3,5 Т"--4 т,..__,5 

Darellia aff. concin- 2147ДR1 
в "--2 в ,..__,3 в ,..___3 

па S. Buckm. Т"--2,5 т,..__,3 т,..___3 

Darellia? walkeri 2147Дк 37 в ,..__,1 ,2 в "-2,5 в "-2, 5 в "-4 
S. Buckm. т "--2 т,..__,3 т "--3 т"--3,8 

Darellia? walkeri 2147Дб 38 в ,..__,J,5 в "--2,8 в "-3 в "--4 в "--4,h. 
S. Buckm. 2147Дм т ,..__,2,2,2 Т"'-3 т "'-3 т "'-4 т,..___4,z 

Darellia? walkeri 2147Еа 39 в ,..__,1 в ,..__,2 в ,..__,3 в "'-3 в ,..___5 в ,..___5 
S. Buckm. т "--1,5 Т"-'2,5 Т"'-3 т "--3 т "-4 т "'-4 

Darellia? walkeri 2147Да в "--1,2 в "'-3 в "-4 в "'-4 в "--5,5, 
S. Buckm. т "-2 т_,..__,3 т ,..___4 т "'-4 т "-4 

Darellia? walkeri 2147Д/м в "-1,5 в "-2 в ,..___3 в "'-3 

S. Buckm. т "--2, 1 т "-2,5 т "-3 т "-3 

Darellia? walkeri 2147Да/б в "'-1,2 в "-l.B в "-5 

S. Buckm. т ----..2 т-----2,2 т "-4,2. 

Darellia? walkeri 2147Д/б в "--2, 1 в "--2,5 в "-4 в "--4 
S. Buckm. т "--2,5 Т"--3 т "-4 т ,..___4 

Darellia? hilterman- 21511 40 в "-1 в "-1,5 в "-3 в "'-4 

ni Alth. т "-2 т,..__,2 т "-3 т,..___4 

Н yperlioceras aff. 2147Т 42 в "'-2,5 в "-3 

discitiforme т,..___3 т "'-3 
S. Buckm.

Lopadoceras aff. ar- 1246' 43 8 "-1,5-2 8 "-3 в "'-4 в "--5,5 
cuatum S. Buckm. т "--2-2,5 т "'-3 т "'-4 Т"'-4,5 

VI: �од Leioceras Hyatt, 1867, род Staufenia Pompeckj, 1898, род.
Ludwigta Bayle, 1898, согласно Аркеллу (Arkell, Treatise оп Iпverteb­
rate .. , 1957), относятся к сем. Graphoceratidae S. Buckmaп, 1905. Это• 
семейство филогенетически связывалось Аркеллом с сем. Hildocerati­
dae Hyatt, 1867 (там же, стр. Ll06). 

Согласно последней работе Шиндевольфа (Schindewolf, 196.S� стр. 
361, 362), это семейство с.11едует связывать через род Pleydellia S. Buck­
man, 1899 и род Dumortieria Haug, 1885 с сем. Hammataceratidae­
S. Buckman, 1887. В своих выводах упомянутый исследователь опирает­
ся рре:жде всего на характер лопасти / ( И1 по терминологии, принимае­
мои Шиндевольфом), считая, что у представителей сем. Graphocerati--
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dae мы имеем дело с редукцией степени рассечения указанной лопаст1r 
по сравнению с таковым у представителей сем. Hammatoceratidae. 

Не имея необходимого сравнительного материала и не занимаясь 
специально особеJ:Iностями строения лопасти /, мы не можем последо­
вательно рассмотреть этот вопрос в полном объеме, а только высказать 
по нему некоторые соображения. Прежде всего неясным остается, по­
чему упомянутый автор, справедливо, с нашей точки зрения, отвергнув 
значение характера дорзальной лопасти для систематики хильдоцера­
тацей (,е:\-1. стр. 78), прида1ет такое Зiначение внутрен�ней лопа,сти -
признаку чрезвычайно узкому, рассматривающемуся вне всякой связи с 
остальными. Наш ограниченный материал допускает возможность иных 
филогенетических соотношений сем. Graphoceratidae. В частности, на­
ши данные, как нам кажется, не исключают предположения о родст­
венных связях родов Ludwigia и Graphoceras с представителями семей­
ства Hildoceratidae, а возможно, и с представителями сем. Arietitidae. 

VII. Некоторые выводы о стратиграфическом распространении изу­
ченных форм. Как уже указывалось, изучение строения раковины на 
ранних и поздних стадиях развития различных представителей надсем. 
Hildocerataceae Hyatt, 1867 привело к заключению о том, что род Lud-­
wigella S. Buckman должен пониматься в составе рода Ludwigia Bayle, а 
не рода Graphoceras S. Buckman, как это принято в работе Аркелла 
(Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L 264). 

Если наши наблюдения подтвердятся, род Graphoceras как естест­
венная таксономическая единица должен включать в себя только фор­
мы, одной из характерных черт которых в большинстве случаев являет­
ся присутствие вентральной бороздки на ранних стадиях развития ра­
ковины. Тем самым определится более четкая стратиграфическая при­
уроченность как рода Graphoceras, так и рода Ludwigia, если пони­
мать последний, как его понимал Аркелл (Arkell, Treatise оп Inverteb­
rate .. , 1957, стр. L263), включив в него, однако, род Ludwigella S. Buck­
man. Род Graphoceras в этом случае, охватывая узкие рода Бакмена 
Graphoceras, Platyg,·aphoceras, Braunsina, Depaoceras, Lucya, окажется 
приуроченным в главной массе к основанию байоса (Treatise оп Inver­
tebrate .. , 1957). Род Ludwigia, таким образом, будет приурочен в ос­
новном к верхней час'Ги ааленског.о яруса 77 (Buckman, 1887-1907. 
Suppl., стр. XIX-XXIII; XXVII-XCI; XCIII-CI; а также наши дан­
ные по стратиграфическому распространению представителей указан­
ных родов в пределах территории Кавказа, где нам пришлось работать). 
Изучение аммонитов, ре.зультаты которого изложены в этой работе,.. 
привело нас к выводу, что вопрос о возрасте слоев, располагающихся 
на границе ааленского и байосского ярусов в некоторых разрезах Цент­
рального Дагестана, безоговорочно относившихся нами к зоне Ludwi­
gia concava (Казакова, 1956, стр. 107, 108), является значительно бо­
о11ее сложным, чем это представлялось нам ранее. Этот вопрос будет 
рассмотрен нами в следующей работе. 

77 К зоне Ludwigia murchisonae Sow., если сравнивать со стандартню,1и аммони­
товыми зонами, принятыми Аркеллом для Северо-Западной Европы (Аркелл, 1961). 
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ТАБЛИЦА 1 

Фиг. 1, la. Hildoceras suЫevisoni Fuc. 
1 - вид сбоку; la - вид с вентральной стороны. Обр. 183. Северный 

Кавказ, балка Б: Шоана. Средний тоар. 
Фиг. 2, 2а. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма А. 2 - вид сбоку; 2а - вид с вентральной стороны. Обр. 107К8". 

Северный Кавказ. Правый. берег р. Уруп у ст. Преградной. Верхний тоар. 
Фиг. 3, За. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма Б. З - вид сбоку; За - вид с вентральной стороны. Обр. 107К8'. 

Северный Кавказ. Правый берег р. Уруп у ст. Преградной. Верхний тоар. 
Фиг. 4, 4а. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма Б. 4 - вид сбоку; 4а - вид с вентральной стороны. Обр. 

107К8111

• Северный Кавказ. Правый берег р. Уруп у ст. Преградной. Верх­
ний тоар.

Фиг. 5. Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle. 
Вид сбоку; обр. 1075/8'. Северный Кавказ. Район Гитче-Каштансу. 

Верхний тоар. 
Фиг. 6. Pseudogrammoceras f allaciosum Bayle; 
Вид сбоку. Обр. 1075/8". Северный Кавказ. Район Гитче-Каштансу. 

Верхний тоар. 
Фиг. 7, 7а. Ludwigia murchisonae Sow. 
7 - вид сбоку, 7а - вид в поперечном сечении. Обр. 2034. Дагестан, 

р. Аварское Койсу у с. Датуна. Верхний аален. 
Фиг. 8. Ludwigella sp.; вид сбоку. Обр. 2141. Дагестан, с. Кудутль. 

Аален. 
Фиг. 9, 9а. Ludwigella rudis S. Buckman. 
9 - вид сбоку; 9а - вид с вентральной стороны. Обр. 2005. Дагестан, 

р. Андийское Койсу у с. Гигатли Урух. Верхний аален. 
Фиг. /(J, JOa. Ludwigella rudis S. Buckman. 

10 - вид сбоку, JOa - вид с вентральной стороны. Обр. 2005Дб. Да­
rестан, р. Андийское Койсу у с. Гигатли Урух. Верхний аален. 

Фиг. 11, 11 а. Ludwigia tolutaria Dum. 
11 - вид сбоку, lla - вид с вентральной стороны. Обр. 2149. Даrе­

<·тан, с. Ирrанай. Верхний аален. 
Фиг. 12, 12а. Ludwigella flexilis S. Buckman. 
12 - вид сбоку, 12а - вид в поперечном сечении. Обр. 2035. Дагестан, 

r. Аварское Койсу у с. Датуна. Верхний аален.
Фиг. 13, !За. Ludwigia bradfordensis S. Buckman.
13 - вид сбоку, !За, 136 - вид с вентральной стороны. Обр. 2129. Да­

гестан, р. Казикумухское Койсу у с. Цудахар. Верхний аален. 
Фиг. 14. Ludwigia bradfordensis S. Buckman. 
14 - вид сбоку. Обр. 2129°. Дагестан, р. Казикумухское Койсу у с. Цу­

дахар. Верхний аален. 
Фиг. 15, 15а, 156. Ludwigella tenuis S. Buckmaп. 
Изображение воспроизведено из работы С. Бакмена. (S. Buckman, 

1887-1907, Suppl., табл. ХХ, фиг. 37, 38, 39). 15 - вид сбоку, 15а - вил 
с вентральной стороны, 156 - «радиус». 
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ТАБЛИЦА 11 

Фиг. 1, la, 16. Braunsina aff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. 1 - вид сбоку, la - вид с вентральной стороны; 16 - вид 

в поперечном сечении. Обр. 2141°. Дагестан, район с. Кудутль. Основание 
байоса? 

Фиг. 2. Braunsina a-ff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. Вид сбоку. Обр. 2141. Дагестан, район с. Кудутль. Основа­

ние байоса? 
Фиr. 3, За, 36. Braunsina aff. f astigata S. Buckman. 
Форма Б. 3- вид сбоку, За - вид с вентральной стороны; 36 - вид в 

поперечном сечении. Обр. 2146". Дагестан, район с. Ирганай. Основание 
байоса? 

Фиг. 4, 4а, 46. Braunsina aff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. 4- вид сбоку, 4а - вид в поперечном сечении, 46 -вид с 

вентральной стороны. Обр. 2147. Дагестан, район с. Ирганай. Основание 
байоса? 

Фиг. 5, Sa. Graphoceras cf. deЬile S. Buckman. 
5 - вид сбоку, Ба - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/ Д. Даге­

стан, район с. Ирrанай. Ос1:ование байоса? 
Фиг. 6, 7. Braunsina sp. 
Внутренние обороты с бороздкой. Обр. 2145. Дагестан, район с. Ир­

rанай. Основание байоса? 
Фиг. 8, Ва. Depaoceras? cf. formosum S. Buckman. 
Часть оборота с жилой камерой. 8 - вид сбоку, 8а - вид с вентраль­

ной стороны. Обр. 2147Д"'. Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 9, 9а. Braunsina? sp. 
Молодь. 9 - вид сбоку, 9а - вид с вентральной стороны. Обр. 2146'. 

Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 10. Graphoceras sp.1. 
Вид сбоку. Обр. 2147. Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса) 
Фиг. 11, lla. Graphoceras sp.2. 
11 - вид сбоку, 1 la - вид в поперечном сечении. Обр. 1246. Дагестан, 

район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 12, 12а. Platygraphoceras? sp. 
12 - вид сбоку, 12а- вид с вtвтральной стороны. Обр. 2152. Даге­

стан, район с. Араканы. Основание байоса? 
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ТАБЛИЦА 111 

Фиг. /. Platygraphoceras? sp. 
1 - вид сбоку, /а -вид с вентральной стороны. Обр. 2141 No 2. Да-

гестан, район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 2. Platygraphoceras? sp. 
1 - вид сбоку. Обр. 35. Дагестан, район с. Кумух. Основание байоса? 
Фиг. 3, За. Platygraphoceras? sp. 
3 - вид сбоку, За -вид с вентральной стороны. Обр. 2133. Дагестан" 

район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 4, 4а, 46. Platygraphoceras? sp. *. 
4 -вид сбоку; 4а, 46 - вид в поперечf.ом сечении. Обр. 2141 No 1. Да­

гестан, район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 5. Изображение воспроизведено из работы А. Квенштедта (Quen­

stedt, 1883-1885, табл. 13, фиг. 32, вероятно, молодь ариетитов, стр. 108" 
нижний лейас, Вайхинген; все формы (а - d) имеют уже жилую камеру; 
фиг. 33-Ammonites dorsosulcatus, стр. 109, оттуда же, у-увеличено. 
с узкой бороздкой (желобом); фиг. 34-то же, стр. 109, оттуда же, х -
увеличено, с широкой бороздкой (желобом); фиг. 35 -то же, W -уве­
личенная жилая камера, R -увеличенная вентральная сторона. 

* Жилая камера не сохраниласr,. 
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ТАБЛ ИUА IV 

Фиг. 1. Leioceras opalinum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 59к8. Северный К.авкаэ, р. Хусса К.ардоникская. Ниж­

ний аапен. 
Фиг. 2. Leioceras opalinum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 59к8. Северный Кавказ, р. Хусса Кардоникская. Ниж­

ний аален. 
Фиг. 2а. Leioceras opalinum Rein. 
Вид в поперечном сечении. Обр. 59к8. Северный К.авказ, р. Хусса К.ар-

доникская. Нижний аален. 
Фиг. 3. Leioceras comptum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 106 *. Северный Кавказ, р. Аксаут. Аален. 
Фиг. 4, 4а, 46. Leioceras comptum Rein. 

· 4 - вид сбоку, 4а - вид в-· поперечном сечении. Обр. 106. Северный
Кавказ, р. Аксаут. Аален. 

Фиг. 5, 5а. Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. 
5 - вид сбоку, ба - вид с вентральной стороны. Обр. 24. Северныi'1 

Кавказ, левый берег р. Кардоник у балки Березовой. Верхний аален. 
Фиг. 6. Staufenia (Costileioceras) opalinoides, Mayer. 
Вид сбоку. Обр. 4033/33а

1• Северный Ка·вказ, р. Бардаргарлыкол. 
Верхний аа.г.ен. 

Фиг. 7. Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer. 
Вид сбоку. Обр. 3/4. Северный Кавказ, р. Кардан, r. Каракая. Верх­

ний аален. 

* Оригинал утерян.
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ТАБЛИЦА V 

Фиг. /. Darellia aff. concinna S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д1 • Дагестан, раi'юн с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 2. Darellia aff. concinna S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д2• Дагестан, район с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 3, За. Darellia aff. concinna S. Buckman. 
3 - вид сбоку, За - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дз. Даге­

стан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 4, 4а. Darellia? walkeri S. Buckm. 
4 - вид сбоку, 4а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/Д4. Даге­

стан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 5, ба. Darellia? walkeri S. Buckm. 
5 - вид сбоку, ба - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дs. Даrе· 

стан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. б. Darellia? walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/дв. Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 7, 7а. Darellia? walkeri S. Buckm. 
7 - вид сбоку, 7а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/Д7; Даге­

стан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 8. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д8• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 9. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д9• Дагестан, район с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 10. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д10• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг.//,/ /а. Toxolioceras cf. incisum S. Buckm. 
11 - вид сбоку, //а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дн *.

Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 12. Hyperlioceras aff. discitiforme S. Buckman. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д12• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 13, /За. Hyperlioceras cf. discitiforme S. Buckm. 
13 - вид сбоку, /За - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/д�з. Да­

гестан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 14, 14а, 15, 16, /ба, 166. Darellia? hiltermanni Alth. 
Обр. 2151 **. Дагестан, район с. Араканы. Основание байоса? 

* Форма в тексте не описана.
** Ор,игиналы утеряны. Аналогичные экземпляры хранятся в коллек­

ции под указанным номером. 
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