
П А Jl Е ОН Т U Jl U 1' И Ч .Е С К И И Ж У Р Н АЛ 

1984 

УДК 564.53 

ЗАХАРОВ Ю. Д., ГР АБОВСКА Я В. С. 

СТРОЕНИЕ РАIЮВИНЫ И СТАДИИ РАЗВИТИЯ РОДА 
ZELANDITES (L YТOCERATIDA) 

Впервые под электронным микроскопом изучена структура скелет­
ных образований аммоноидей рода Zelandites (Lytoceratida). В стенке 
фрагмокона присутствуют четыре слоя, в том числе морщинистый. Об­
наружена трехслойная структура сеnт, предполагается первичность 
такого строения. Прослежены периоды роста и стадии развития Zelan­
dites. 
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Пионером электронно-микроскопического изучения внутреннего стро­
ения рюювины аммоноидей является Т. Биркелунд [ 14], впервые изу­
чившая .с помощью СЭМ стенки раковины маастрихтских Saghalinites и 
Scaphites Гренландии. Последующие достижения в электронно-микроско­
пическом изучении скелета у представителей различных групп аммонои­
дей связаны с работами В. В. Друщица, И. С. Барскова, Л. А. Догужае­
вой, Т. А. Ломинадзе, И. А. Михайловой и Н. Хиами [ 3-7], Т. Бирке­
лунд и Х. Хансена [15, 16], Х. Эрбена, Г. Флайса, А. Зиля и Р. Рейда 
[17, 18], Ц. Кулицкого [21], R. Танабв с соавторами [28]. 

В последние годы проводится изучение морщинистого слоя ископае­
мых цефалопод [ 1, 2, 22, 25, 2о, 29], впервые исследованного А. Кейзер­
лингом [ 20]. Отмечаются трудности гомологизации морщинистого слоя 
со с.равнимым образованием в раковине современного наутилуса. Од::ни 
исследователи [21, 25, 29] придерживаются представления Г. Зандбер­
l'ера, согласно которому морщинистый слой дорсальной части раковины 
гомологичен черной пленке наутилуса, обволакивающей только участок 
поверхности молодого оборота, примыкающий к устью раковины. Другие 
[ 1, 19, 27, 30] считают, что этот слой имеет более широкое распростра­
нение - от дор:сальной стенки до вентральной. Судя по данным Догужае­
вой [ 2], морщинистый слой выстилает жилую камеру, в проксимальной 
ее части он перекрывается внутренним призматическим слоем. Такое же­
положение занимает тонкий конхиолиновый слой раковины современно­
го наутилуса. 

Вещественный состав и микроструктура морщинистого слоя недоста­
точно изучены. В. Нассичук [ 25] обнаружил в морщинистом слое рако­
вины гониатита из каменноугольных отложений Канады черный углис­
тый материал - возможный продукт превращения и распада органиче­
с1юго вещества. Темно-коричневая окраска этого слоя наблюдалась так­
же у Holcophylloceras zignodianum OrЬigny из байоса Дагестана [ 3]. По 
данным Догужаевой [ 2, 3], морщинистый слой вент.ральной стенки Me­
gaphyllites prometeus Shevyrev из среднего триаса Северного Кавказа и 
Damesites sp. из верхнего мела Сахалина имеет призматическую струк­
туру. Первичная структура морщинистого слоя дорсальной стенки ам­
моноидей, где он наиболее надежно выделяется в поперечном срезе, ни­
кем не наблюдалась. 

В настоящее время нет единого представления о структуре септ ам­
моноидей. Биркелунд и Хансен [ 13, 15] считают, основываясь на дан­
ных по позднемеловому Hypophylloceras (Neophylloceras) groenlandicus 
Birkelund, что септы по крайней мере некоторых из аммоноидей имеют 
двухслойное строение. Ранние септы исследованных ими экземпляров 
плохо сохранились. Прочие септы двух· начальных оборотов образованы 
исключительно перламутровым слоем. В начале четвертого оборота в 
дистальной стороне септ были обнаружены первые признаки призмати­
ческого слоя, который получил наибольшее развитие в пределах после­
дующего полуоборота. 
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Большинство исследователей, однако, считают, что септы всех извест­
ных групп аммоноидей сложены только одним перламутровым слоем, 
.а призматический слой, описанный Биркелупд и Хансеном, имеет вто­
ричную природу. 

Полемизируя с Эрбеном, Флайсом и Зилем [ 18] , Биркелунд и Хан­
сен [ 16] приводят следующие данные о прижизненном происхождении 
призматического слоя септ Н. groenlandicum: 1) толщина призматиче­
ского слоя постепенно увеличивает,ся по направлению от ранних септ н 
более поздним, 2) призматический слой в наружных оборотах обнаружи­
вается всегда в дистальной части каждой септы. Наличие призматиче­
сного слоя в септах предполагается также у Saghalinites, Kosmoceras, 
Quenstedtoceras и представителей Dactylioceratidae. 

В настоящей работе впервые приведены сведения о морщинистом 
слое представителя отряда Lytoceratida, обсуждается возможность слож­
ной структуры септ у некоторых представителей позднемеловых аммо­
ноидей, рассмотрены особенности роста и развития Zelandites. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИЗУЧЕНИЯ 

В 1974-1976 гг. во время изучения опорного разреза верхнего мела 
Сахалина по р. Найба нами была собрана коллекция аммоноидей, вклю­
чающая два вида рода Zelandites: Z. matsumotoi Grabovskaya из средней 
части быковской свиты (коньяк) - 7 экз. и Z. japonicus Matsumoto из 
средней части красноярковской свиты (нижний маастрихт) - 10 экз. 
Рентгеноструктурный анализ, выполненный В. О. Худоложкиным (Даль­
невосточн. геол. ин-т ДВНЦ АН СССР), показал, что в раковине одного 
из экземпляров Z. japonicus сохранился первичный арагонит, составляю­
щий около 99% раковинного вещества (анализировался материал боко­
вой стенки всего наружного оборота). Этот экземпляр был использован 
для изучения структуры раковины. Исследования в медиальном сечении 
проводились с помощью сканирующего электронного микроскопа 
JSM UЗ, обслуживаемого Б. В. Дакусом и А. В. Шапошнюшвым (Био­
лого-почвенный ин-т ДВНЦ АН СССР). Этот же аншлиф (БПИ, .№ 952/61) 
был использован для подтверждения данных о росте раковины 
Z. japonicus, поJ1ученных на основе изучения трех прозрачных шлифов
[8, 10 ]. Поверхность морщинистого слоя в сравнительных целях изуча­
лась также у некоторых представителей Desmophyllites, Damesites и
Tetragonites из сенопских отложений Сахалина, однако вследствие пере­
кристаллизации раковинного вещества они оказались непригодными для
исследований с помощью СЭМ. Онтогенез лопастной линии Z. шatsumo­
toi исследован с целью сравнения с соответствующими данными по
Z. japonicus [ 11 ].

При подготовке ру:кописи к печати консультации по морфологии мор­
щинистого слоя ископаемых цефалопод были получены у Л. А. Догу­
жаевой (ПИН АН СССР). Всем лицам, способствовавшим выполнению 
данной работы, авторы выражают свою признательность. 

ВНУТРЕННЕЕ СТРОЕНИЕ И СТРУКТУРА РАКОВИНЫ ZELANDITES JAPONICUS 

MATSUMOTO 

Эмбр1юнальные образования. К моменту выклева из яйца раковина 
достигала в диаметре 1,19-1,24 мм. Она представлена протоконхом, жи­
лой камерой, составляющей неполный оборот (а=320-336°), и, по-ви­
димому, одной септой. Протононх крупный яйцевидный (диаметр 0,67-
0,68 мм, ширина 0,89 мм). Цекум чашевидный (76Х80 мкм), оболочка 
его состоит из двух слоев - тонкого (2,3 мкм) наружного и толстого 
( 16 мкм) внутреннего (рис. 1, а, б). Во внутреннем слое обнаружен ка­
нал (рис. 1, в, г), соединяющийся с внутренней полостью цекума, кото­
рая заполнена таким же материалом. Функциональное значение канала 
неясно. Он может быть связан с размещением кровеносных сосудов в 
отдельных участках внутреннего слоя цекума. Просифон (фиксатор) 
весьма короткий (59 мкм). 
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Рис. 1. Zelanditcs japonicнs Matsнmolo; :шз . .№ �152/61: а - це1,уы п CTL'IIJ,a про1,сп­
мальноii части нрот01,опха (X47U), (j - оболочю: не1,у::'lш (Х 1580), в - по.1ость це1,у­
:ма (Х1580), г - по:rость це1,ума н 1,а11а.11 во внутрепнеii оболоч1,е (Х4740); Сахалин, 
р. Найба; ню�ший :111аастрнхт. cJioи с Zelandit('f. japonicus. Обозначения: во - впут-

репля оболоч1,а Jl(._'J,yмa. н - ю111а:1. 110 - наружная 060Jroч1,a це1,ума 

Структура стенки протокопха, как п начальных оборотов раковины, 
плохо сохранилась. Судя по нанболсе сохранившимся участкам, стенка 
протоконха представлена нескuльними слойка.ми с призматической струк­
турой (рис. 1, а), толщина ее в дистальной части около 11 :v1к:м. 

Наружный призматический слой значительно уступает по толщине 
прочим карбонатньш слоям (табл. 1). Он слошен кристаллами призма­
тической формы (шириной 0,5-2,5 мкм н фреквептальный период рос­
та), ориентированными пормальпо к ноnерхности ракоnппы. На отдель­
ных участках кристаллы расширнются в вентральном направлении. 
В пределах двух первых оборотов фрагмокона парулшый призматиче­
ский слой имеет ровные поверхности, но начиная с середины ( :) ) третье­
го оборота он волнообразно изогпут (рис. 2). Расстояние меа,;�;у гребня­
ми складок, предсташшющими собой скульптуру наружной поверхности, 
составляет 30-G0 мк.,1. Нару;.-1,11ый призматичес1шй слой отсутстnует на 
дорсальной стороне раковины. 

Перламутровый слой столбчатого типа. Толщина таблеток составляет 
.0,06-0, 13 мкм. В конце фреквептального периода (конец четвертого обо-
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Рис. 2. Zelandites japonicus Matsumoto; экз. No 952/61, структура раковины на стык� 
смежных оборотов: а - у середины третьего и четвертого оборотов (Х 1580), б -
у конца третьего и четвертого оборотов (Х790); Оахалин, р. Найба; нижний маа­
стрихт, слои с Zelandi.tes japonicus. Обозначения: впр - внутренний призматиче­
ский слой, мр - морщинистый слой, nnp - наружный призматический слой, п.л, -
перламутровый слой; впрз, 1-1,прз, п.л,з - слои вентральной стенки третьего оборота, 
впрi, мр,. - слои дорсальной стенки четвертого оборота; стрелками показаны мор-

щины 

рота) их размеры в поперечнике составляют 1,5-2,5 мкм. Таблетки 
сгруппированы в виде столбцов, ориентированных поперек слоистости и 
размещенных на продолжении нристаллов наружного призматического 
слоя. Перламутровый слой крайне изменчив по толщине (табл. 1). На­
ружная поверхность его волнистая, повторяет неровную поверхность 
предшествующего сJюя; внутренняя поверхность ровная. Перламутровый 
слой отсутствует на дорсальной стороне раковины. 

Морщинистый слой дорсальной стенки в поперечном сечении отчет­
ливо различается из-за своеобразной поверхности, обращенной внутрь 
камеры. Она образована морщинами, каждая из которых имеет в попе­
речном сечении форму клюва, изогнутого в адоральном направлении 
(рис. 2). В пределах фрагмокона эта поверхность перекрывается внут­
ренним призматическим слоем. Расстояние между морщинами в меди­
альном сечении составляет 30-60 мкм. Наружная поверхность морщи­
нистого слоя волнистая, повторяет очертания скульптуры наружной по­
верхности предшествующего оборота. Слой изменчив по толщине. 
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Микроструктура морщинистого слоя пластинчатая (рис. 3). Она об­
наружена в пределах отдельных участков слоя в дорсаль·ной стенке на­
_ружного оборота. В прозрачных шлифах морщинистый слой хорошо со­
хранившихся участков этой части . раковины окрашен в черный цвет. 
Вещественный состав морщинистого слоя не определен; не ис1шючено, 
что первичный его состав преимущественно органический. 

Морщинистый слой вентральной стенки Zelandites japonicus в сече-
:вии раковины пе выявлен; отпечаток его удалось обнаружить на поверх­
ности, по-видимому, внутреннего 
призматического слоя на вентраль­
ной стороне предпоследней каме­
ры фрагмокона. Рисунок рассмат­
риваемого слоя представлен здесь 
весьма слабо выраженными мор­
щинами и желобками, радиально 
пересекающими вентральную сто­
рону. Морщины извилистые, из­
редка пересекающиеся. Расстоя­
ние между ними колеблется в ши­
роких пределах ( 10-40 мкм). 
Выявление морщинистого слоя в 
медиальном сечении вентральной 
-стенки раковины аммоноидей ос­
.ложняется, видимо, вследствие 
наименьшей выраженности его 
скульптуры в вентральной части 
раковины. Это подтверждается 
наблюдениями морщинистого слоя 
на различных участках ракови­
ны у неноторых видов турон-кам­
панских аммоноидей Сахалина 
(Tetragonites glabrus (Jimbo), 
Desmophyllites diphylloides (For­
bes), Damesites sp.), выполнен­
ными в сравнительных целях. 

Полученные данные свиде-
·тельствуют в пользу представле-

Рис. 3. Zelandites japonicus Matsumoto; 
экз. .№ 952/61, структура морщинистого 
слон дорсальной стенRи наружного обо­
рота (Х 6000); стрелкой отмечены сохра­
нившиеся элементы пластинчатой струк­
туры; Сахалин, р. Найба; нижний маа-

стрихт, слои с Zelandites japonicus 

ний о том, что морщинистый слой вместе с внутрен:ним призматиче.-ским
входит в состав стенки оборота раковины по всему периметру. Различие
в микроструктуре морщинистого слоя Megaphyllites prometl1eus и Da­
mesites sp. [2], с одной стороны, и Zelandites japonicus - с другой, не

Таблица 1

Толщина слоев стенни раRовивы Zelandites japonicus, мкм 

Наружный Перла-
Участон раковины призматиче- мутровый 

СКИЙ СЛОЙ с.;-;ой 

Протоконх (проксимальная 3 -

часть) 
Протоконх (дистальная 11 -·

часть) 
Rонец первого оборота 1 10 

)) второго )) 1 11,5 
)) третьего )) 1,8 17 
)) четвертого )) 4,5-6 20 
)) пятого )) - -

:Морщини-
СТЫЙ СЛОЙ 

дорсальной 
стен:ки * 

-

-

-

5,0 
2,0 
4,9 
2,3 

Внутренний призма-
тичес:кий слой 

вентраль-1 дорсаль-
пая пая 

стен:ка стенка 

-

-

-
-

1,8 5,5? 
2,8 7,5 

14,0 8,5 
5,5? 20,3 
- 32,0 

* Замеры выполнены между морщинами. Морщинистый слой вентральной стенки не уста­
новлен. Толщина перламутрового слоя вентральной стеВRи, видимо, завышена за счет морщи­
:нистого с.лоя. 
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совсем ясно. Оно может объясняться специфичесними особенностями 
сравниваемых групп триасовых и меловых аммоноидей, которые могли 
отличаться способом секреции от,J,ельных частей раковины, или пере­
кристаллизацией слоя вентральной стенки Megaphyllites proшetl1eus и 
Damesites sp., сопоставляемого с морщинистым слоем дорсальной части 
раковины. 

Внутренний призматической слой, как и перламутровый, появляется 
в постэмбриональную ста,J,ию развития. Первые его призпани обнаруже­
ны в конце первого оборота. В ходе онтогенеза внутренний призматиче­
ский слой дорсальной стенки существенно утолщается, достигая толщи­
ны перламутрового слоя или даже превышая ее ( табл. 1). Внутренний 
призматический слой в дорсальной части раковины значительно толще, 
чем в вентральной. Во внутреннем призматическом слое различаются 
две модификации. Ранняя модификация представлена короткими нрис­
талла:ми, нередко изометрической формы (до 1-5 шо,� в поперечнике в 
фреквентальный период). Ею обычно заполняются неровности поверх­
ности морщинистого слоя. Поздняя модифинация представ.асна нрупны­
ми, более или менее правнш�ны:ми щшсталламп таблитчатоi'� формы 
(рис. 2), ширпной до 15 мкм в иррегулярный перио;( роста. Rристаш1ы 
несут отчетливо выраженную слоистость -- следы роста. Ориентиронапы 
нристаллы нан нормально к поверхности слоя, так и под пекоторьв1 уг­
лом 1� ней. 

Септы постзмбриональной стад1111. В септах паруа,ных оборотов ра­
новины Zelandites japonicus, нак и в соответствующих образованиях 
Hypophylloceras из верхнего мела Гренландии [ 15, 16 ], обнаружен 
призматический слой. Фрагмокон исследованного нами экземпляра со­
стоит из 67 септ: 

Обороты фрагмокона 
Порядковые номера 
септ 
Число септ 

1 
1-12

12

2 
13-24

12

3 
25-36

12

4 
37-48

12

5 
49-64

16

6 

65--67-

3 

За 67-й септой следует жилая намера. Септы молодых оборотов и нено­
торые участки последУющих септ частично или полностью перекристал­
лизованы (табл. 111, фиг. 4). Призматический слой отчетливо различает­
ся в наиболее хорошо сохранившихся участках. Оп обнаружен в 20 сеп­
тах четвертого - шестого оборотов, начиная с 42-й септы, за исключени­
ем 53-55-й сепг. Во всех случаях призматичесю1й слой размещается 
однотипно - дистально по отношению к перламутровому слою. Одинако­
вое размещение призматического слоя в септах Hypophylloceras и Zelan­
dites свидетельствует, очевидно, в пользу гипотезы Бирнелунд и Хансе­
на [ 13, 14], corJracпo которой этот слой возникает при жизни моллюсна, 
а не является результатом перенристаллизации. 

Призматичестшй слой развит лишь в центральной, наиболее толстой 
части септы, и вьшлинивается по ее периферии. Привентральная часть 
септ и септальные трубки сложены иснлючительно перламутровым сло­
ем (рис. 4). Таное же строение имеют, очевидно, и придорсальные участ­
ки септ (табл. 111, фиг. 3). 

Отмечаются отчетливые изменения в струнтуре септ разных оборотов 
раковины. Последние септы рановипы Zelandites japonicus в Rонце пя­
того и начале шестого оборотов становятся трехслойными за счет появ-

Объя с н е н и е  к т а б л ице III 

Фиг. 1-5. Zelanditcs japonicus Matsumoto; экз. No 932/Gl: 1 - проксимальный 
перламутровый и призматический слои 60-й септы (Х474); 2 - проксимальный 
перламутровый и призматический слои 66-й септы (Х394); 3 - однослойное строение 
дорсальной части септы па пятом обороте (Х 1300) ; отдельные участки септы пере­
кристаллизоnапы (дистальная часть септы слева); 4 - перекристаллизованный учас­

ток септы в начале четвертого оборота (Х790); 5 - слои 59-й септы: 5а - проксималь­
ный перламутровый (вни3у), призматический и дистальный перламутровый слои 
(Х394); 5б - то же, деталь, дистальный перламутровый слой слева (Х948); 5в - то. 
же, призматический и дистальный перламутровый слои (Х 1270); Сахалин, р. Найба;. 
нижний маастрихт, слои с Zelandites japonicus. 
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ТАБЛИЦА III 

ПалеонтоJюгический журнал, М 1 (ст. 3ахэ.рова, Грабоnс1юй) 



ТАБЛИЦА IV 



Рнс. 4. Zelaпdites japoпicus Malsumoto; ::>Ii3. No 952/61; и, 6 - щпослоiiная вентральпап 
часть септы на пятом обороте, перламутровый cлoii:: а - Х1580, 6 - Х4740; в, г -
септа.1ьная труб1�а четверт01·0 оборота, нерJiамутровый слой: в - Х237, г - Х790; Са-

халин, р. Haiiбa; 1111жн11ii маастрихт, CJIOII с Zelaпdites japoпicнs 

ления в дистальной их части коротких линз перламутрового вещества 
(табл. III, фиг. 5; табл. IV, фиг. 1-3). 

Перламутровый слой проксимальной части септы (проксимальный 
перламутровый слой) столбчатого типа (табл. III, фиг. 1). Таблетки 
ммеют обычно 6-8 мкм: в поперечнике и 0,6 мкм в толщину па взрослой 
стадии развития. Максимальная толщина слоя в начале четвертого обо­
рота составляет 30,4 мкм при толщине септы 57 мкм, в начале шестого 
,оборота - 91 мнм прп толщине септы 155 мкм. 

Объяснен и е  к т абл ице 1\7 

Фиг. 1-3. Zclandites japonicus Matsumoto; жз. No 952/61: 1 - слой 63-:й септы: 
ia - 111JuRси.мальный псрJ1ю1утровый (справа), нри;:шатичесюrй и две J11ш:iы дисталь­
ного ПL'J'.:ra:-.ryтpoвoro слон (Х918); iu - верхпня шшаа дисталыrого ПРр:1а.чутрового 
слон (Х 127U); Jв - ниа-.ннн J1ипза диста.'tыюго пср.;rамутрового слон (Х1270); 2 -
слои 62-й септы: 2а - про1{си.мальпы:й псрJtамутровый (слева), приамат11чРс1ш:й и ди­
стаJrьныii перлюrутровыii слои (Х396); 26 - л риз11rатнчсс1.нй и днстаJ11,11ыii нсрла11ут­
ровый слои (Х1 IJO); 3 - по11ереч11ан полосчатост,, (.;1ишш роста) нристал.нов приама­
тичес1,ого слон на пнто:-.r обороте (Х2370); Сахалнп, р. Haiiбa; пшышir маастрпхт, 
слои с Zclaпditcs japoпicus. 
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Призматический слой септы состоит из удлиненных крист� 
призматической формы, ориентированных нормально к поверхпос� 
размещенных на продолжении столбцов таблитчатых кристаллитов ш:р­
ламутрового слоя. На взрослой стадии кристаллы составляют 6-14 мкм 
в поперечнике. Рассматриваемый слой, имеющий линзовидную форму" 
покрывает около 60 % поверхности предыдущего слоя септы в ее цент-­
ральной части. Максимальная толщина призматического слоя в начале 
четвертого оборота составляет 26,6 :мкм при толщине септы 57 мкм, 
в начале шестого оборота - 64 мкм при толщине септы 155 мкм.

В расположении таблеток перламутрового слоя, обнаруженного в 
дистальной: части септы (дистальный перламутровый слой), не отмеча­
ется выраженных столбцов. Слой сложен таблетками толщиной до• 
0,5 мкм при поперечнике до 6,5 мкм (табл. 111, фиг. 5в). Этот слой в 
виде мелких линзовидных участков (одна-две линзы на септу) распола­
гается в центральной, наиболее выпуклой части септ. Длина линз ко­
леблется от 44 до 81 мкм, толщина их достигает 10,7-24,6 мкм при 
толщине септы 7 0-140 мкм. Расстояние между смежными линзами не­
превышает 80 мкм. В одних случаях рассматриваемые линзы представ­
ляют ообой как бы нашлепку на поверхности призматического слоя 
(табл. 111, фиг. 5), в других- они не выде.11яются резко на поверхности 
призматического слоя (табл. IY, фиг. 1, 2). Граница между призматиче­
ским и дистальным перламутровым слоями четкая, но крайне неровная, 
повторяющая очертания призматических кристаллов. Противоположная 
поверхность линз ровная-. Отчетливая выраженность в рельефе поверх­
ности септ отдельных линз дистального перламутрового слоя может слу­
жить коевенным приз·наком первичного происхождения данного слоя. 

Выделение слоев стенки раковины Zelandites japonicus, как и соот­
ветствующих образований современных беспозвоночных [ 23, 24, 31, 32], 
происходило в разных секреторных зонах (крае.вой, перистальной, <<мио­
адгезивной>>). Учитывая, что у представителей всех отрядов аммоноидей 
присутствует морщинистый слой, располагающийся между перламутр{)­
вым и внутренним призматическим слоями, секреция их раковины осу­
ществлялась, вероятно, еще и в пределах зоны, располагающейся между 
перистальной и <<миоадгезивноЙ>> зо·нами. 

Если верна интерпретация о первичном происхождении призматиче­
ского слоя септ некоторых аммоноидей, соответствующего, по-видимому t 

полупризматическоиу слою септ современного наутилуса, то можно го­
ворить о присутствии <<миоадгезивной>> секреторной фазы в септал:ыюм 
отделе эпителия и у аммоноидей. 

ОСОБЕННОСТИ РОСТА И РАЗВИТИЯ ZELANDITES 

Иеследовю-mе размещения септ в фрагмоконе представителей рода 
Zelandites в прозрачных шлифах и пришлифовках позволило выявить у 
них три периода постэмбрионального роста. Рассмотрению данной про­
блемы посвящены специальные работы [ 8, 9]. 

Первый период ( торпидальный), характеризующийся замедленным 
ростом, завершается у Zelandites в :момент, когда число оборотов в фраг­
моконе достигает 12/з, а в полной раковипе (с учетом длины жилой ка­
меры) - около 21 

/ з, В этот период, соответствующий началу постэмбрио­
нальной стадии, эпителиальные клетки приобрели возможность неодно­
кратно менять свой секреционный режим, в результате чего в стенке ра­
ковины сформировалось по крайней мере четыре слоя. Три из этих слоев: 
в предшествовавший период не секретировались. Заметных прогрессив­
ных изменений в строении лопастной линии, начиная с развития прима­
сутуры, не происходит (рис. 5) : 

Примасу- 1 3 1 1 
Вид тура 2

оборота 
4

оборота t оборот t4°борота t2oбopoтi:i

Zelandites vuu1: vuu1: vuu1: vuu1: vuu•: vuu1
: 

japonicus :U2ID : (U2) 1D : (U2) ID : (U2) ID : (U2) ID : (U2) ID 
Z. matsumotoi VUU1: VUU 1 : 1D vuu1: ш vuu1 : vuu1: u2шvuu1 : u21D

: u2ш : (U2) ID 
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,Рис. 5. Изменение лопастной шпши в онтогенезе Zelandites matsumotoi Grabovskaya; 
.экз. No 952/62; Сахалин, р. Найба; конья1{, слои с Jiшboiceras mihoense. Обозначе­

ния: 1-7 - помер септы, 1/,.-43/ч - номер оборота

Вместе с тем набJiюдается редукция умбиJiикальной Jiопасти U2 у Z. japo­
nicus и поJiное ее исчезновение у Z. matsumotoi в середине первого оборо­
та. R концу торпидального периода эта Jiопасть восстанавливается; у вида 
Z. matsumotoi намечаются первые признаки усложнения внутренней бо­
ковой и дорсальной Jiопастей.

Второй период ( фреквентальный), отличающийся ускоренным ростом, 
.завершается у Zelaпdites формированием 41/4 оборотов фрагмокона или 
пяти оборотов полной раковины. Период ускоренного роста раковины 
•совпадает со значительным утолщением стенки раковины за счет внутрен­
него призматического с,лоя и в меньшей степени за счет перJiамутрового
,слоя. Не исключено, что клетки, формирующие септы, приобретают спо­
•собность к неоднократному физиологическому изменению и секретируют
последовательно три :карбонатных слоя, из :которых доминирует перла-
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мутровый. В данный период усложняются все элементы лопастной линии,. 
внутренняя боковая лопасть приобретает трехраздельность [9, 11, 12] : 

з 1 1 з

Вид t4оборота 22оборота 4Fоборота 4Гоборота 

Zelandites vuu1u2
: VUU1U2U3U'-... 

japonicus : (bl1l1) D ... (l 1l 1l 1 ) D 
Z. matsumotoi VUU1 : U2U3 VUU1U2U3U4 : VUU1U2U3U'- : 

(bl 1l1) D : (l1bl1) D : (l1l1l 1) D 

Третий период (иррегулярный), соответствующий, очевидно, взрослой 
стадии развития, отличается крайне неравномерным ростом. Отмечается 
появление дополнительных элементов в приумбиликальной части лопаст­
ной линии и усложнение основных структур. Стенка раковины сущест­
венно утолщается за счет внутреннего призматического слоя. Биркелунд 
и Хансен [ 15] предполагали, что толстый внутренний: призматический 
слой свойствен только филлоцератидам. Новые данные, однако, свиде­
тельствуют о том, что ;:�;анный признак развивался параллельно в разных 
отрядах аммоноидей. 

выводы 

1. В привентральной части стенки раковины Zelaпdites japonicus обна­
ружено четыре слоя: наружный призматический, перламутровый, морщи­
нистый (слабоскульптированпый) и внутренний призматический, в дор­
сальной - два: морщинистый (с отчетливо ребристой поверхностью) 
и внутренний призматический. Наружный призматический и перламутро­
вый: слои выклиниваются по умбилинальному шву. 

2. Септа Zelandites japonicus представлена тремя карбонатпьши слоя­
ми - проксимальным перламутровым, призматичесКИ;\l и дистаJ1ьным пер­
ламутровым. Первичность двух последних слоев требует подтверждения. 

3. В постэмбриональную стадию развития Zelandites japoпicus проис­
ходили заметные изменения в структуре раковины и строенип лопастной 
линии. В торпидальный период роста, приходящийся на начало постэмбрио­
нальной стадии, эпителиальные клетки, секретировавшие раковину, обла­
дали способностью неоднократно менять режим сс1�реции. В строении 
лопастной: линии, начиная с развития примасутуры, за:\1етпых прогрессив­
ных изменений не произошло (зафиксирована редукция одного из при­
умбиликальных элементов). Во фреквентальный период происходило 
утолщение стенки раковины за счет внутреннего призматического, в мень­
шей степени перламутрового слоя; предполагается, что септальный отдел 
эпителия, нак и у современного наутилуса, приобрел способность к изме­
нению режима секреции. Все элементы лопастной: линии усложняются, 
внутренняя боковая лопасть становится трехраздельной. И ррегулярпый 
период роста, соответствующий в значительной мере репродуктивному пе­
риоду, характеризуется существенным утолщение:м стешш раковины за 
счет внутреннего призматического слоя, усложнением: основных элемен­
тов лопастной: линии, появлением дополнительных приумбиликальпых 
структур. 
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