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ВВЕДЕНИЕ 

Изучение полиморфизма головоногих моллюсков, как и любых 
других групп ископаемых или современных животных, представляет 
несомненный научный интерес в связи с решением проблем экологии, 
систематики и таксономии. Основная трудность з исследовании это­
го явления у аммоноидей. связана с тем, что при интерпретации ре­
зультатов ни один из современных представителей цефалопод не мо­
жет быть использован в качестве полноценного аналога. Даже внеш­
не сходная раковина ныне живущего наутилуса существенно отлича­
ется ПО КОНСТРУКЦИИ И Инфраструктуре (3andel, 1 9 8 1 ) . 

При изучении достаточно представительных выборок раковин 
аммоноидей многие исследователи отмечают присутствие двух авто­
номных форм. Их индивидуальность часто объясняют принадлежностью 
к разным полам (Orbigny, 1842; Hall, 1975; Doyle, 1985). Димор­
физм проявляется не только в орнаментации раковины, но и з ее 
размерах. По этому признаку принято выделять микро- и макроконхи 
(Callomon, 1963; Hakowski, 1963; Сесса, 1986 И Др.). Ю.Д.Захаров 
(1969, 1978) отмечает диморфизм раннетриасовых цератитов не столь­
ко в размерах раковины, сколько в степени объеклемости ее оборотов 
и называет формы эволютоконхами и инволютоконхами. 

Остаётся открытым вопрос: к какому полу принадлежит каждая 
из диморф? 

В противоположность теории полового диморфизма у аммоноидей 
в последние годы успешно разЕИвается концепция онтогенетического 
полиморфизма. Она объясняет изменчивость в конечных размерах ра­
ковин тем, что особи (и самки, и самцы) достигали половой зрелос­
ти на разных стадиях индивидуального развития. Так, юрские (Окс­
форд) аммониты Центральной Польши образуют не две, а три морфы: 
мини-, микро- и макроконхи (Matyja, 1936). А.М.Иванов (1975) 
среди позднеюрских аммоноидей Поволжья в выборках отдельных видов 
выделяет микро-, макро- и мегаконхи. Триморфязм раковин связыва­
ют с различной продолжительностью жизни индивидов (Захаров,Ерзво-
шапкина, 1076) или (реже) с неодинаковым темпом их роста (Иванов, 
1971). 

Авторы предприняли попытку проверки вышеназванных гигот^з кз 
примере многочисленной выборки Yokoyacaoceras .jiaboi !'atsu=oto 
(Kosamaiiceratidae, Ammonitida) из пограничных сантОЕ-ка.'ЯШЭТК.ТХ 
(эерхнай мел) отложений устьевой часта бассейна р. Талона (сег?;."-
ззпадная Камчатка). 
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МАТЕРИАЛ, МЕТОДЙКа й ТЕШШШГШ 

Объектом воследования явились 340 экземпляров хорошо сохра-
нивишхся раковин Y. jiabai Mat- из сборов А.й.Алабушеза (1985 г., 
оонагкние & 20) и Э.С.Алексеева ("Аэрогеологжя", I960 г., обн. 
'.}• 152, около I0D экз.). Зое образцы происходят из субгоризонталь­
но залегавдего слоя (0,8 м) песчанистых алевролитов с многочис­
ленными карбонатными конкрециями. Коренные выходы этого слоя про­
тягиваются на 400-450 и вдоль уреза воды по левому берегу р.Та-
ловки у впадения ее в Денжиненую губу. Неизменный состав отложе­
ний, отсутствие перерывоз в разрезе, систематическое разнообразие 
хорошо сохранившихся фоссилий (аимоноидей, двустворок, гастропод) 
позволяют рассматривать ископаемый комплекс как непрерывный авто­
хтонный танатоценоз. Все окаменелости встречены в эллипсоидальных 
конкрециях, которые направлены длинной осью по напластованию по-
род. Ориентировка раковин головоногих и двустворчатых моллюсков 
случайная, распределение остатков в конкрециях равномерное. Сле­
дов перемыва или сортировки фоссилий нет. Близкое к нормальному 
распределение размерно-частотных характеристик раковин г. jimboi 
Mat. (рис.1) позволяет считать выборку совокупностью последова­
тельных поколений единой палеополуляции. Из этих же конкреций 
В.П.ПохиалаЙНеном (1985) описана ПОПУЛЯЦИЯ Mytiloidee naumanni 
Yok. 

30-
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Pec.I. Гистограмма распределения раковта т. jiaboi iiatemnoto 
го дкюттру. 

•В это число вошла только экземпляры с аилой камерой. Не вклю­
чена раковины с дгакетрш меньие 10 ш . 
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Изменение лопастной линии, формы и скульптуры раковины в он­

тогенеза Y. jinitoi Hat. изучалось методом разворачивания образцов 
(Михайлова, 1983). Строение эмбриональной части раковины, взаим­
ное расположение перегородок, соложение сифона исследованы с по­
мощью микроскопа в.полированных анпшйах, изготовленных в медиан­
ной плоскости. Методика последнего способа (Tanabe, 0ht3uka,i935) 
дополнена формованием образцов в пластмассу Бакрил, что исключает 
их растрескивание при шлифовке. Кроме того, отпадает необходи­
мость монтирования аншдифов на металлическую шашку перед устаноЕ-
кой на столик микроскопа. 

Измерение раковины или ее отдельных частей, расстояний между 
перегородками и т.д. осуществлялось окулярной линейкой микроскопа 
МБС-9; угловые величины определялись с помощью рисовального аппа­
рата и эталонной градусной сетки. 

Априори приняты следующие условия: 
1. Морфологические различия полов не проявляются на ранних 

стадиях развития. 
2. Индикатором прекращения роста раковины взрослых индивидов 

являются ушки или им подобные образования в устьевой части. 
3 работе использована общепринятая терминология (Крымгольц, 

I960; Руженцев, 1964). При описании лопастной линии авторы приме­
няли терминологию В.Е.Руженцева (1949). В тексте отсутствуют ла­
тинизированные названия вентральная (= брюшная), дорсальная (= 
спинная), умбональная (= пупковая), латеральная (= боковая). Ис­
ключение составляют наименования "вектролатеральный", "протоконх;' 
"про-" и "примасутура" (начальная камера, I и 2 лопастные линии 
соответственно), для которых трудно подобрать столь же емкие си­
нонимы. 

ОНТОГЕНЕЗ YOEOYAMAGCERAS JBIBOI MATSDUOTO 

Лопастная линия (рис.2). Прссутура трехлопастная W'l с уз­
ким брюзшым и широким спинным седлами. Яришсутура и.-ггллолз. 
VTO'IS с мелкой брюшной и глубокой спинной допастягж. Лорзсе де­
ление внутренней боковой лопасти 1*1 1 4 происходит з 3 линсг, 
когда первая пупковая лопасть я 1 еще находится на лзе (;.:"..: 2,;. 
Второе деление наблюдается в 9 или 10 линии, которые пг-'г.сччнх 
к первичному пережиму (рис.2 г). Следующее, третье, дз.т=:̂ е 
I T d vI V ( l d отмечено з 18 или 19 линяя, т.е. в-сеседгне 2 о'орога 

четвертое деление i. dw _vdvd *i-ЛГ02С2СД2Т г ш 
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ле 3 оборота, сразу же после появления боковых зубцов в бркшЕой 
ч"), пупковой ( r J ) , первой пупковой ( и 1 ) и спинной (D) лопастях. 
Характерно, что с этого момента и 1 становится несимметрично дву-
раздельной. Пятое деление I

v d Y d- ,- Ivdvdv : i :vdvdd наблюдается во вто­
рой половине 3 оборота и совпадает с началом обособления провиса-
щей шовной лопасти s от седла u 1/l y v до седла X^/J^. Дальней­
шее развитие лопастной линии ведет к усложнению уже имеющихся 
элементов, углублению шовной лопасти. 

Таблица I 
Начало деления внутренней боковой лопасти (I) и ее производ­
ных у Y. jimboi Mat. 

Лопастная линия, оборот 
Деление 

• 
Экз.8520-6 8520-7 8520-8 8520-9 

Т 3 л.л. 3 л.л. 3 л.л. 3 л.л. 
п 9 л.л., 

I об. 
10 л.л., 
Т об. 

9 л.л., 
I об. 

9 л.л., 
I об. 

ш 18 л.л., 
1,6 об. 

19 л.л., 
1,7 об. 

19 л.л., 
1,8 об. 

IS д.л., 
1,6 об. 

± V 24 л.л., 
2,1 об. 

25 л.л., 
2,1 об. 

25 л.л., 
2,2 об. 

24 л.л., 
2,1 об. 

У 33 л.л., 
2,7 об. 

33 л.л., 
2,7 об. 

33 л.л., 
2,8 об. 

33 л.л., 
2,7 об. 

Сравнив данные, полученные по четырем образцам (табл.1), 
::знно сделать следующие вывода: 

1. Лопастная линия Y. jimboi характеризуется ранним деле­
нием внутренней боковой лопасти ( i - * - i v i d в 3 линии). Последующие 
Асла:г:л ое продзводннх l v и I d происходят через 6-10 линий и за-
Г-̂ .чг.зазтся к концу 3 оборота обособлением провисающей шовной ло-
пасти s от седла sVi-yy Д° седла l v d d / i d > Первая пупковая лопасть 
"J' к концу третьего оборота утрачивает симметрию. 

2. В отллчие от более,, древних представителей семейства Soss-
»tiser%:ida* Spath - позднеазьбеко-раЕнесено;.аноклх Karsaallites 
i-.irchewaer.sis ("iVhiteaves) - у Y. jiaiboi Hat. все деления внутрен-

*okoso2 допасти, начиная со второго Iv-«-I I d, наблюдаются 
3-е лп^2 ;т.о. около половшш оборота) раньае. Любопытно, что 

, z::;z£c зге'хз на 5ГХЕНО£ " пудковой лопастях появляются на 0,5 
;:-;_:?а -зглнее, а асвиетрзн первой дудковой лопасти проявляется 
iz. "й zs стагдг онтогенез?., что z у j:.euasb*waeaeis (vmit.}. 

http://i-.irchewaer.sis
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Рае.2. Изменение лопастной линии в онтогенезз г. o-t-'-̂ i 
Sat., экз.3520-6; гевгро-заяадная Каичагка, верш еантока-агга 
каштана. э,б,з - 1,2,3 ЛИЕЗИ (з£0); г - 9 ЛЛЕГЛ, I ос.(*•;••:}; д -
IS линия, 1,6 сб. (7.50); е - 24 линия, 2,1 об. Сх45*; z - So лл-
Н2л, 2,7 об.(х45). 
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Рис.S. Строение протоконха и фрагмокона х. jiaboi isat., 
?K3.6520-S; северо-западная Камчатка, верхи сантона-низы кашана. 
э,б - протоконх (хЗО); в - поперечное сечение раковины, 2,6 об. 

Jop-s 2 размеры начальной камеры являются достаточно ста-
г̂ ть'злг гргзнакшз! вида. Даае максимальные отклонения этих па-
ra^erpcs ;тайа,2) от средних значений не превыаавт 0,1 мм, что 

3. Деление внутренней боковой лопасти и ее производных у 
всех ягученных экземпляров происходит одновременно. Отклонения 
не превышают I линии. Положение перегородок, в которых наблюда­
ется деление лопастей, не является постоянным относительно нача­
ла каждого оборота, флюктуации достигают 70° или 0,2 об. 

Строение протоконха и фрагмокона. Начальная камера малень­
кая, валнковидной формы, с высоким узким срединным седлом (рис. 
3 а,б). Декум средней величины, до 0,1 мм; фиксатор (= просифон) 
ДЛИННЫЕ, расположен в плоскости симметрии протокоЕха. 



- 9 -

Таблица 2 
Размеры протоконха Y. jimboi Kat. 

JS № экземпляров 
Размеры,мм 8520-6 8520-7 8520-8 1 8520-9 |8520-11 8520-12 
Диаметр: 

max 
min 

Ширина 

0,42 
0,40 
0,70 

0,43 
0,40 
0,71 

0,42 0,44 0,43 
0,40 0,41 0,41 
0,70 0,70 ' 0,71 

0,44 
0,42 
0,71 

Раковина аммонителлы мелкая, ее диаметр 0,80-0,82 мм, шири­
на 0,75 мм. В устьевой части, которой предшествует сужение фраг-
мокона до 0,68-0,70 мм, наблюдается отчетливый непионический ва­
лик. Следушций за ним первичный пережим расположен под углом 315-
320° относительно просептн. К.Танабе и Й.Оцука (Tanabe, Ohtsuka, 
1985) оценивают этот угол у Y. jimboi Mat. в 340°. Правда, японс­
кие исследователи за начало отсчета принимают конта.::т цекума и 
фиксатора. 

Планосяиральная раковина с широким пупком тлеет умеренно объ­
емлющие (0,4-0,6) обороты (рис.3 в). Их сечение изменяется от уп­
лощение-подковообразного (I об.) через полулукнос (2 об.) в округ­
лое (3-4 об.) до овального.(5-7 об.). 

Жилая камера, независимо от диаметра раковины, охватывает от 
0,61 до 0,64 оборота, что соответствует участку фрагмокона в 220-
230°. 

Сифон занимает центральное положение в I обороте, где имеет 
диаметр 0,05 мм. К концу 2 оборота он отклоняется к брюшной стен­
ке и расширяется до 0,12 мм. Занимая в дальнейшем краевое полоне-
ние, сифон достигает к концу 5 оборота диаметра 0,45 мм. 

Исключительный интерес представляет взаимное расположение пе­
регородок в фрагмоконе изученных экземпляров. Расстояние между 
септами, измеренное у брюшной стенки раковины, зависит не только 
от числа камер, но и от диаметра оборота. Последний признак под­
вержен значительной изменчивости (табл.3). 

составляет 2 % от измеряемой величины, Имеющиеся в нашем распо­
ряжении материалы- свидетельствуют об уменьшении размеров протэ-
конха Y. jimboi Eat. в сравнении с альбскЕми и сеноманскши ксс-
сматицератидами. 
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Даакетр, 
мм 

& я экземпляров 
Даакетр, 

мм 8520-1 8520-2 8520-3 8520-4 8520-5 8520-7 

I оборот* 0,80 0,80 - 0,80 0,82 0,82 
2 об. 1,50 1,53 1,55 1,51 1,53 1,53 
3 об. 2,80 2,73 2 ̂  95 2,86 2,93 2,79 
4 об. 5,00 4,55 5,35 5,П. 4,97 4,92 
5 об. 9,30 8,92 9,95 9,14 9,32 9,11 
о Об. - 16,63 17,80 16,30 16,90 16,67 

«За конец I оборота принимался нелионический пережим 

Показатель спирали (Д2/Дт) варьирует от 1,667 (4 об., экз. 
£520-2} до 1,960 (5 об., тот же экз.). Максимальная изменчивость 
отого признака у разных экземпляров наблюдается в 3—4 оборотах. 
Ойцей особенностью изученных образцов является резкое уменьшение 
показателя спирали от второго к четвертому обороту, его увеличе­
ние з пятом и устойчивость в шестом-седьмом оборотах. При диамет­
ре ракозины 16-17 мм, что примерно соответствует шести полным 
оборотам,.Д2/Д1 колеблется около значения 1,810. 

При изучении строения фрагмокона расположение септ принято 
определять расстоянием между ними (Захаров, Грабовская, 1976; За­
харов, IS78; Друциц, Кнорина, I960 и др.). Из планиметрии извест­
но, что при одинаковых центральных углах длина дуги прямо пропор-
цдокадьна диаметру -окружности. Поэтому авторы считают более пра­
вильным диагностировать позицию перегородок величиной угла с вер­
шиной з центре протояонха. Точкой отсчета может служить проседта, 
первичный пережим, начало любого оборота. Длину гидростатических 
етмер также следует определять углом между двумя соседними пере-
го оодками, 

Число септ у изученных раковин У. jiaboi колеблется в пер­
вом обороте от 9 до 1С, во втором - от 12 до 14, в третьем - от 
J-. до I£, s четвертом - от 14 до 17, в пятом и шестом - от 13 до 
71. При ъчш з пределах одного оборота углы assay лерегородкаив 
не с:таатоя постоянными (рис.4}. 

Характер септограмк IB изученных экземпляров позволяют раз­
делить индивидуальное развитие Y. jimboi на две фазы. Начальная, 
охватывавшая первый оборот, характеризуется постепенным увеличе-

Таблица 3 
диаметр оборотов раковины У. jimboi Mat. 
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угол между перегородками,грай. 

I 1 I М I I 1 I I I I Г М I I I I I И I t I М I I I I I I I I I I I I 1 I 1 I I I I I I М Г I 1 1 II 
1 5 10 15 2D 25 30 35 40 Н5 50 55 60 65 ?0 

40-

30 

20-

10- III IV 

"i тч г-г, м [ I м I 1 ', т t > ' ч ч п; м и ii гтгп гтгт-щ птттч i ; i i г i i it tt ? t i i 11 ; r* 
1 5 10 15 20 25 30 55 40 45 50 55 60 65 70 

.tfneperopoooK 

Рис.4. Септограмма раковины Y. jimooi Eat. a 
б - экз.8520-4. 

- экз.8520-1, 

нием расстояний между перегородками от 30° до 55°. Затем каблп-
дается быстрое сокращение длины гидростатических камер (от девя­
той до четырнадцатой), что означает переход ко второе фазе онто­
генеза. Последней присуще иррегулярное расположение перегородок, 
углы между которыми колеблются от 18 до 32°. В течение второй 
фазы могут быть выделены очень короткие стадии "сгущения" и про­
должительные стадии "разряжения" селт. Причем, эти особенности 
легко распознаются лишь во 2-4 оборотах, далее следует хаотичное 
чередование гидростатических камер разной длины. 
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Ma основания выаелзложенного- можно заключить, что: 
I. Тачальная стадия постэглбрионального периода развития от-

:.:еч?:п за;лед.теннил формированием перегородок, что, вероятно, 
:2.ч-г̂ о с адаптаадей :-: новы:.: условия,!. Эта стадия соответствует 
олон^ческол стадии А.^а^этта (Hyatt, 1397), торпидальнснлу пе-

ллл здодесцеатной стадия ̂ .Д.Захарова (1978, 1983), ста-
:1--;снлтеллы З.З.Друзцэда, Н.Хиами (I96S) и А.Н.Йзанова(1971). 

.'•л-т:-:ы, вслед за И.А.^зхайловок (IS33), называют эту стадию он-
•?гг:::-;-.ч2 sKcsecr.oii. 3 течение ее формировались перегородки дер-
z'.rz -ботота л жилая замера, соответствующая 0,61- 0,64 второго 
::.-:;:с:а • - 22С-23С--"). Конец юношеской стадии откечеи сокращени-

расстояний между септами в конце первого - начале второго 
•.;"ОТА. 

.;. 'зеяилькая стадия достэмбрпональногс периода онтогенеза 
ьд-;:зигка времени формирования участка фрагмокона от последнеа 
zze-zz зтсусго оборота до середины четвертого. Сна характеризует-

углс-ньсешюм скорости приращения оборотов (показателя спирали) 
z , ?-:.шчекие-: числа перегородок во 2-3 оборотах. 

3. "а взросло": стадии онтогенеза (начиная со второй полози-
••• о'.'' наэлздается увеличение показателя спирали и неравномер-

я:* .определение лзрегородок. Одновременно с иррегулярный рос­
том \;йг.:окоЕ£, по ивеншз Д.Захарова (1983, с.29), отмечается 
";. :.::™-эн1:е осясишх элементов лопастной линза, появление дсяол-
:мм. .м,нцсо зг̂ слб.тликальных лопастей". По наши данный, у Y. jim-
;ci .«то:: етадиз развития происходит дальнеЗзее усложнение име-

с-летлектсБ и усиление провисания шовной лопасти, а вот фор-
::гг.02алзе обособленных лопастей в области шва заканчивается к 
кс-нц? третьего оборота. 

Скульптура раковдкн. По характеру орнаментации изученные эк-
-"лл-х разделены на .две группы (ряс.5). Первую, многочисленную, 

'.cor-.o.vjcc 2:2 изяено ребриетне раковиян, несущие периодические 
м;ммсл.: z пгед^еггзуогле лгл брааные валики. Вторая группа касчи-

от Г17 экземпляров раковин с аналогичной скульптурой, ко лгле-
ггг:: ̂-••-•гочзеле:с-:1;5 вектролатералъкые и редкие бряяные бугорки. 

Обцлмл ссс-'енностями скульптуры в онтогенезе представителей 
обоих групп являются: 

1. Проявление зачатков скульптуры на 4-5 оборотах в виде 
^орцлнзстоотл" раковинного слоя. 

2. Появление отчетливых вентролатеральных ребер з середине 
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6 оборота при диаметре раковины 12-13.мм. К середине 7 об. тон­
кие ребра орнаментируют всю поверхность оборота. 

3 . Наличие брюшных валиков (треугольных в плане), которые 
предшествуют пережимам на 6-7 оборотах. 

Рве.5. Варианты скульптуры раковины У. jjijaboi Kat. 

Привилегией второй, малочисленной, группы являются вектрола-
тералыше и бршные бугорки, которые появляются со второй полови­
ны 6 оборота. Их форма варьирует от колпочковидной до гребневид­
ной (рис.6). Только в этой группе известны экземпляры с ушками в 
устьевой части раковины при диаметре более 30 мм. 

Рис.6. Изменчивость формы бугорков и ребер на раковине Y.jim-
boi Mat. 

Некоторые отличия представителей указанных групп наблюдают­
ся в расположении пережимов, число которых составляет 4-5 на I 
оборот, а первые из них появляются в начале второго оборота. Так, 
у экземпляров без бугорков более или менее равномерное распреде­
ление пережимов отмечается во втором, третьем и начале четверто­
го оборотах. Начиная со второй половины четвертого оборота пере-
ЖРМЫ располагаются хаотично, углы между ними изменяются от 40 до 
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