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Abstract 
Submicroscopic shell structures of Saghalinites, Scaphites and Hypophylloceras 
show that the proseptum and the adjacent shell wall are continuous, as opposed to 
the relationship found in younger septa. The second ontogenetic stage in these 
forms thus includes the proseptum and the first whorl, the nepionic constriction 
marking the end of this stage. 

The structure of the proseptum is similar to the structure of the first whorl. 
Younger septa show a gradual differentiation into a proximal prismatic layer and 
a distal nacreous layer. 

In the third ontogenetic stage an inner prismatic layer can be recognized in the 
shell wall. This is the only layer forming the dorsal part of the whorls. 

The siphuncular tube has a prismatic structure and is attached to the septal 
necks by auxiliary annular deposits. 

MATERIAL 

All the specimens investigated here are from the Maastrichtian of West 
Greenland. The material was collected by ROSENKRANTZ and his collabo­
rators and described by BIRKELUND (1965). The specimens are enclosed in 
calcareous concretions and the chambers usually filled with brownish, 
transparent calcite. The shell material is excellently preserved. 

PREPARATION 

Median dorso-ventral sections and cross-sections were prepared. The sec­
tions were partly studied using an optical microscope (polished surfaces and 
replicas of polished and etched surfaces), partly using a transmission elec­
tron microscope. A technique developed by one of the authors (HANSEN, 
1967) was used to prepare composite electron micrographs. 

DESCRIPTION 

In 1967 BIRKELUND described the shell structures of early growth stages 
of Saghalinites and Scaphites (Discoscaphites). Distinct successive changes 
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\k J' Fig. 1. Scaphites (Discoscaphites) sp. 
^^y^\ si? Section close to the median plane. The 
^Sfe^4^a^»=-T-_—-^tf^^ protoconch, the proseptum, the caecum, 

^ST and the early part of the first whorl is 
^ k . shown. The caecum is attached to the 

^%>>. shell wall of the second ontogenetic 
^ ^ w stage. X 120. 

of the shell structure in the early ontogenetic stages were found. It was 
shown that the protoconch is composed of a thin layer, partly consisting 
of elongated crystals set at right angles to the shell surfaces, partly of 
crystals without any apparent preferred orientation. 

At the beginning of the first whorl a new layer appears ventrally on the 
inner side of the protoconch and the protoconch shell gradually wedges 
out. The shell wall of the first whorl is thicker than the shell wall of the 
protoconch. It is composed of an inner prismatic part and an outer part 
with crystals showing no preferred orientation. 

At the nepionic constriction a nacreous layer gradually appears and the 
layer of the first whorl wedges out. Finally the prismatic and the nacreous 
layers of the later part of the shell wall appear. 

These changes in shell structures were thought to mark ontogenetic stages 
in the development of ammonites and were supposed to confirm the 
ontogenetic phases suggested by ERBEN (1964, 1966). 

Since the work of BIRKELUND (1967) was published, extensive investiga­
tions of the structures of other parts of the shell of Saghalinites and 
Scaphites have been carried out as well as studies of the shell structures of 
Hypophylloceras (Neophylloceras). A detailed description of the shell 
structures of these genera is in preparation. The present paper only deals 
with structures, which might throw further light on problems recently 
discussed by PALFRAMAN (1967) and MUTVEI (1967). 

PALFRAMAN-(4967) described the mode of early shell growth in Promi-
croceras marstonense SPATH. Of especial interest the growth lines of the 
early stages were described and the nature of the proseptum discussed. 

PALFRAMAN reviewed the controversial theories on the nature of the 
proseptum. Some authors have suggested that the nature of the transition 
between the proseptum and the shell wall indicates that they are conti­
nuous, and resulted from contemporaneous formation (for example 
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Fig. 2. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Section parallel to the median plane 
between the median plane and the outer flank. Second ontogenetic stage. Besides 
the proseptum a few of the successive septa may belong to this stage. X 120. 

GRANDJEAN, 1910, MILLER & UNKLESBAY, 1943, and ARKELL, 1957). Other 

authors (for example HYATT, 1900, HOUSE, 1965, and ERBEN, 1962 and 
1966) have suggested that the proseptum was inserted in a manner identical 
to normal septa. ERBEN suggested that the formation of the proseptum and 
the nepionic constriction were contemporaneous. PALFRAMAN studied the 
junction between the proseptum and the ventral wall on polished sections 
and considered the junction to be identical to the junction between suc­
cessive septa and the shell wall. He suggested that the formation of the 
nepionic constriction and the secretion of the proseptum were contem­
poraneous. 

Electron micrographs of the proseptum and the ventral shell wall of the 
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Fig. 3. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Same specimen as shown in Fig. 2. Early 
phase of the third ontogenetic stage. The number of septa is hypothetical. X 120. 

specimens investigated here show that the proseptum and the ventral shell 
wall are continuous. The proseptum is also considerably thicker than the 
successive septa and has an irregular prismatic structure similar to that of 
the first whorl. It thus seems as if it was formed simultaneously with the 
early part of the second ontogenetic stage. PL 1 shows an electron micro­
graph of the transition from the ventral shell wall to the proseptum in 
Saghalinites and PL 2 shows the shell wall and the very beginning of the 
proseptum in the same genus. 

Fig. 2 shows the parts of the shell of Saghalinites supposed to belong to 
the first and the second ontogenetic stage. Fig. 3 shows an early phase of the 
third stage. On the basis of the juvenile specimens figured by TRUEMAN 
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Fig. 4. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Diagrammatical cross section of part of 
the 6th whorl and the 7th whorl, showing the wedging out of two of the shell 
layers (the outer prismatic layer and the nacreous layer) at the umbilical seam. 
X 150. 

(1941), it is suggested that the living chamber is very long at this stage (the 
number of septa shown is hypothetical). It is possible that some of the 
early septa were formed before the second stage was finished. 

Fig. 1 demonstrates the continous nature of contiguity of the proseptum 
and the shell wall in Scaphites (Discoscaphites). This section cuts through 
the lateral part of the caecum. 

PALFRAMAN points out that in general, planispirally coiled ammonites do 
not secrete a dorsal wall, unlike the nautiloids. 

Electron micrographs confirm that both the outer prismatic shell layer 
and the nacreous layer of the lateral shell wall wedge out at the umbilical 
seam. However, the inner prismatic layer, which gradually becomes visible 
within the second whorl, is also secreted dorsally as shown in Fig. 4. 

Septa of Promicroceras were described by MUTVEI (1967). In these septa 
MUTVEI found nacreous material throughout, but no prismatic material. 

In Hypophylloceras the early septa have an irregular structure without 
any apparent preferred orientation of the crystals. Gradually the structures 
become more differentiated to form a proximal prismatic layer and a distal 
nacreous layer. The boundary between the two different structures is irre­
gular. PI. 3 and Figs. 5-6 illustrate successive stages in the development. 
In the septa of Saghalinites and Scaphites the prismatic layer is less pro­
minent. 

MUTVEI (1967) also described the siphuncular tube of Promicroceras. He 
stated that the tube is composed of conchiolin. Only a small' part - of. this 
conchiolin tube is calcified and attached to the septal necks, where it forms 
an annular, ridgelike deposit ("auxiliary deposit"). • 

6« 
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Fig. 5, 6. Hypophylloceras (Neophylloceras) groenlandicum BIRKELUND. Median 
sections of septa, showing the prismatic and nacreous layers, x 1650. 5: the 36th 
septum. 6: the 45th septum; only a small part of the nacreous layer is shown in 
this figure. 

In most specimens investigated here the siphuncular tube is dissolved 
and only an empty tube is preserved which shows the course of the siph-
uncle. Some specimens, however, are so well preserved that the structures 
of the siphuncular tube can be studied. PI. 4 shows part of the siphuncular 
tube in the early part of a Saghalinites shell. The structure of the calcareous 
material of this siphuncular tube is prismatic. 

The auxiliary deposits are also well preserved. PL 3 shows an auxiliary 
deposit at an septal neck of one of the early septa of Hypophylloceras, while 
Fig. 7 shows the junction between an "empty" siphuncular tube and an 
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Fig. 7. Saghalinites wrighti BIRKELUND. 
Diagrammatical median section, showing 
the septal neck of the 45th septum with 
adjacent auxiliary deposit and siphun-
cular tube. X 1075. 

auxiliary deposit in Saghalinites. The variation in shape and structure of the 
auxiliary deposits is considerable. 

The structures of the septa and the siphuncular tube described here seem 
to indicate that the hydrostatic apparatus of nautiloids and ammonoids re­
semble each other more than suggested by MUTVEI. 
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PI. 1. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Electron micrograph of a section parallel 
to the median plane of the same specimen as shown in Figs. 2-3. Part of the 
proseptum and the adjacent shell wall to show the gradational transition between 
the two. X 2500. 

PI. 2. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Electron micrograph of a median section 
of the shell wall showing from the left to the right: the shell layer of the proto-
conch (wedging out) and the shell layer of the first whorl at the beginning of the 
proseptum. The arrow at the outer shell wall indicates the adoral direction. Same 
specimen as shown in BIRKELUND (1967, text-fig. 1, pi. 1-4). X 3750. 

PI. 3. Hypophylloceras (Neophylloceras) groenlandicum BIRKELUND. Electron 
micrograph of the 26th septum with the septal neck and auxiliary deposit. The 
septum shows the beginning differentiation in prismatic and nacreous structures. 
X HOO. 
PI. 4. Saghalinites wrighti BIRKELUND. Electron micrograph of a median section, 
showing from below: a part of the nacreous layer of the ventral shell wall, the 
inner prismatic layer of the ventral shell wall, and the siphuncular tube with 
prismatic structure. X 3330. 
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РАННЕЕ РАЗВИТИЕ РАI{ОВИНЫ И СТРУКТУРЫ СЕПТ И СИФОННО11 
� .. : 

ТРУБКИ НБКОТОРЫХ. МААОТРИХТСI{ИХ АММОНИТОВ 

Бирке�д т. и Хансен r.x)

Краткое содержание 

И.:-�уч�нио суоми.rtрос1�опичесrtих с�rрул.тур ршщвин Sap;tш.J.ini too,

Scaphi tee и rf,rpophylloceras поrtазало, что nросепта и смеж­
ная час'l'Ь стенки раr<0вины не имеют перерыва в противопололнос'IЬ 
взаимоотношениям, найденным у более молодых септ. Вторая онто­
генетическая стадия этих форм включает просепту и первый 060-·

рот, а первичный пережим отмечает её конец. 
Структура просепты подобна структУ}Jе первого оборота. Более 

молодые септы демонстрируют постепеннуто диф"r:ереНJJиацию :к qро­
ксимальному призматическому слою и дистальному перламутровому 
слою. 

На третьей онтогенетической стадии внутренний призматичес -
кий слой можно обнаружить во вздутии стенки раковины. Это слой, 
образующий дорсальную часть оборота. 

Сифонная: трубка имеет призматическое строение, она прикреп­
ляется к септальным тяжам дополнительными кольцевыми отложени­
ями. 

Исходный материм 

Вое изученные образцы были собраны в маастрихтских отложени­
ях Западной_ Гренландии. Сборы производили РозеНRранц и его со­
трудники, описание сделано Биркелундом� Фауна была зак.точена 
в известковых конкрециях, а их камеры обычно выполнялись бурова­
тым Пр{)зрачным :кальцитом. Сохранность материала прекрасная:� 

х) 
Геологический институт nри Университете в Копенгагене, Дания 
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Пригото�ление образцов 

И:1rо1�0.тutин:1лисr) мсдиn.11ы11�сэ дорсо-вонтрплышо и. nоnорочшт 
ccчoJIИJl. llc1co•ropo.н час•1ъ рюшвин была .иэуч0ш1 ОП'l'ИЧ�с1�ими. мо·1·0-
дами (в аншлифэ.х и реrш�1ках полировок и протравленных поверхно­

С'l'ей) , частично под трансмиссионным электронным микроскопом. По 
методике, разработанной одним из авторов� готовились препара­

ты для получения электронных микрофотографий. 

Описание 

В I967 г. Биркелундом3 были описаны структуры раковин ранних 

стадий роста на примере Saghalinites и Scaphites (Dieco -

scsphi.tes). Были установлены отчётливые последовательНЬiе измене­
ния струr<туры раковин на ранних онтогенетичесн:их стадиях. Было 
поrtазано, что протоконх состоит из тонкого слоя, частично ело -
женного удлинёнными кристаллами, расположенными под прямыми уг­

лами к пове.: хности раковин, ча.С'l'ИЧНО кристаJLЛами без вдциNюй 

преобладающей ориентирошси. 

В начале первого оборота новый слой появляется с вентраль­

ной стороны на внутренней поверхности протоконха, а раковина 

п;_:ютон�оrпш постепенно утоняется: на клин. Стенка рэяовины перв9-
го оборота толще, че;1.1 стенка прото1{онха. Она сложена с внутрен­

ней стороны призматическим слоем, с внешней - кристаллами без

преимущественной ориентировки. 
В первичном пережиме перламутровы� слой появляется постепен­

но, а слой первого оборота выклинивается. В конце концов приз­
матический и перламутровый слои появляются на поздней час­
ти стенr<и раковины. 

Как предота:вляетоя, э�и изменения струнтуры раковины отмеча­
ют онтогенетические стадии развития аммонитов, повидимому, они 

подтверждают наличие онтогенетичесRИХ ФЗ,а, предполагаемых Эр6е-
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ном�• 6

С того времени, Ra.R была опу.6.ликована работа Биркел.унда� про­
дол.жалось иэуч;ение структур друrих частей раковины Sagha11nites

и Scaphttes , а также изучение струхтуры Hypophylloceras (Neo-

phylloce�as ). Готовится детальное описание структуры раковины 
этих родов. Настоящая работа касается лишь структур, которые 
могли 6ы осветить недавно поднятую ПалфраманомI3 и Мутвей12про-

6лему. 
Палwраманом13 описан способ раннего роста �аковины Promicro­

ceras-marstonenee Spa.th. Особый интерес представляют линии рос­
та на ранних стадиях, которые и были описаны, а также природа 
npocell'rы. 

Палфраманом сделан обзор противоречиnых теорий о природе преr­
септы. Неrtоторые авторы полагают, ч·rо природ.1. перехода между q,о­

септой и стенкой раковmш указывает на их непрерывность и явля­
ется следствием одновременного образова.нtи(например, работы?, 
II, I). По мнению дpyгv.ueI�' 9' 4 и 6 просеп�:r·а была внедрена анало­
гично нормальным септам. Эрбен предполагает, что ·образованиещю­
септы происходило одновременно с первичным пережимом. ПалфраАан, 
изучал сочленение межцу просептой и вентральной стен�ой в а�ш.ли­
фа.х,считал, что сочленение идентично соединению последующих сеш 
и стенок раковины. Он также считал одновременным образование 
первичного пережfI:Ма и секрецию просепты. 

Изучение электронных микрофотографий просепты и вентральной 
стенки раковины показало, что они непрерывны. Просепта кроме ··то­
го значительно толще, чем последующие септы, она имеет неравномф 
ную призматическую структуру, подобную структуре первого o6opora...

Это могло быть результатом одновременного образования с началсм 
второй онтогенетической стадии. На вкладке I даны электроннце 
микро(JХ)�ографи.и переходной sоны от вентралъной отен.ки ж .apooen-
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те ·у Saghalini tes , а на влкадке 2 - микрофотографии сте.шш рако­
вины и самая начальная часть просептн того же рода. 

Рис. I. Scaphi tes ·(Discoscaphi tes) iP. Сечеs:ие, близкое-· медиалънрму. 

Показаны протоконх, просепта, цекум и начальная часть nервого. обо­

рота. Цекум прикреплён к стенке раковины на второй о�тогенетичес­

кой стадиli.· Увеличение XI20 

На рис.2 показаны части раковины _Saghalinites , которые,ви-

димо, принадлежат к первой и второй стадиям онтогенеза. Количестю 

септ предположительное.Увеличение Х I20. На рис.З представлен� рэн-

1ш.н ф'lза тр0тьей стадии. Изучая 10nе11илы111с предс'.L'П.DИ.'I.'оли, сфо'l'ог11а­

фированные Труеманомf4 было высказано предположение о том, что жи­
лая камера является очень длинной на этой стадии (количество септ

дано гипотетически). Возможно, что некоторые из ранних септ обра 
зовались до окончания второй стадии. 

На рис.I показана непрерывность сочленения прооепты и стенки ра 
ковины в Scaphi tes (Discaюap'lites ) • Это сечение проходит через лате­
ральнуто часть цекума. 

Палфраман указывает, что чаще всего планспиральнs завёрнутше 
' ! аммониты, в противополо.жностъ наутшrоидеям, не секретируют дорсаль-
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ную стенку. 

Э_леr{тронные микрофотографии подтверждают, что и внешний призма 

тичесиий слой раковины, и перламутровый слой боковой стенки ракG-

вины выминива1отся'У'умби.л;ИRальному шву. ОднаRо, внутренний призи а-

т ический слой постепенно становится эаметНьtМ на втором обороте, 

а тru:tжe секретируется в спинной ·части, как показано на рис.4. 

Сецты Р romicroceras были. описаны МутвейI.2 В них этот автор

нашёл перламутровый метериал по воем направлениям и не нашёл при­

зматического. 

В Н ypophyllocerae ранние оепты имеют неравномерную структуру 

без видимой ориентировки слагающих кристаллов. Постепе.цно струк­

туры становятся более ди<fференцироваnными,и образуется прокси -

мальный призматический слой, а таюке дистглы1ый: перламутровi1IЙ 

слой. Граница между двумя различными структурами неровная. На 

вкладке З, рис.5-6 показаны последовательные стадии развития. 

В септах Saghalini tes и ScaP,hi tееаризматичесн·ий слой менее въrсту­

пающий. 

МутвеемI2 описана также сифонная трубка Promicroceras . Он 

писал,.-что трубка состоит из конхиолина. Только небольшая часть 

этоil r<онхиолиновой трус5I<И .калъцитиэирована и при.креIIляется к 

с,�п·р�,лт,п1.1м •1•юкэ.м •r:1м, гд0 он,'l обраэуо·r rсолы1.сnоИ. в:шитс ( "дополни­

тельное отложение"). 

В большинстве случаев у изу,ченньrх образцов сифонная тру6r{а рас 

творена, сохранилась только полм трубRа, обозначающая ход сифо­

на. Неttоторые образщr таRой хорошей сохраннос·rи, что структуры 

сиq>0нной трубки можно изучать. На вкладке 4 показана часть сифон­

ной трубки в ранней части ра��овины ·saghalini tes Строение· иэ­

:аесткового материала сифонной трубки призматическое. 

Дополнительные отложения таюке хорошо сохраняются. На вклад­

ке З покаэаио тахое дополни'l'ельиое отложение о.коло oenrra.лыtoro 
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Рис.2. Saghalinites wrighti Birk. Сечение, параллельное ме­

диальной плоскости ме.жду нею и внешним флангом. Вторая· онтогене-
• 

тическал стадия. Вслед эа просептой этой стадии. МОГУ'l' принадле­

жать несколько·последующmс септ. Увеличение Х I20 

тяжа одн.011 из ранних оепт ltpophylloceras , а на рис. 7 показа­

но сочленение "полой" сифонной трубки и дополнительного отложе-

ния в Saghalini tes • Наблюдаете.я: значительное изменение wоnмы 
� ... 

и структуры дополнительно�о-отложения. 

Описанные здесь структуры септ и сифонной трубки, видимо, 

указывают на наличие гидростатического аппарата наутилоидей 
1 

и амм<Эноидей, 60.лее схощiых между собой, не.жели это считает 

Мутвей:. 
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Рис.З. Saghalini tes wrighti Birk Тот же образец, что и 

на рис . 2. Ранняя фаза третьей онтогенетической стадии. Поrtаза­

но гипотетичесr<ое количество септ. Увеличение Х I20 

Подписи к приложениям на вкладках 

Приложение I. Saghalinites wrighti Birkelund Элек-

тронная МИI{рофотография сечения, параШiельного медиал:ьной пло­

скости, того же образца, что на рис. 2-3 по тексту. Постепен­

ный переход от просепты к смежной стенке раковины. Увеличение 

Х 250.0 

Приложение 2. Saghalinites wrighti ·вirkelund .Элеl{rrрон-
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Рис.4. Saghaliniteв .wrighti Birkelund • Сх�матичное сече-

ние части шестого оборота и седьмого оборота с выклин�аниеiм 

двух слоёв раковины (внешнего призматичесrиго слоя и перламут-

1 
,· 

�-

.. 

::::r_ . 

Рис .• 5, 6. Hypophyllooera.в (Neophylloceras ··) groenlandicum 

Вirkelund • Медиальные сечения септ с приэматичесRИМ и перламут-
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ровым слоями. Увеличение Х I�-_......_�......_. -ая септа; к рис.

6: 45-ая септа; на рисунке изображена лишь незначительная 

часть перламутрового слоя 

Рис.?. Saghalinites wrighti Birkelund Схематичес-

кое медиальное сечение с септальным тяжем 45-ой оепты и смеж� 

ным дополнительным отложением и сифонной трубкой. Увеличение 

Х I075 

ная микрофотография медиального сечения стенки раковины, rде 

слева направо показаны: слой ра1ювины протоконха (выклиниваю­

щийол) и олой раковины первого оборота в начале просепты. С,rrрел­

ка с внешней стороны раковины указывает адоральное н�правление. 
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Тот же образец, который демонстрировал Биркелунд3 (рис. по

тексту I, приложения I-4"). Увеличение Х 3750 

Прило·1кение 3, Hypophylloceras (Neophylloceras) gro·enlandi-

am в. Электронная микрофотография '26-ой ы с септальным тя-

жем и дополнительным о�ложением. У септы наблюдается начальная

дифсЪеренциация призматической и перламутровой-- с'.rруктур. У.в·ели­

чение Х IIOO 

Приложение 4.Saghalinites wrighti Birkelund Электрон-

пн.п ми.1чюфо1.rографил медио.лы1ого сечения, где снv�эу nne_px пош1-

эаны: час1·ь перламу11•рового слоя вентрмыюй стеню1, раковины, 

внутренний призматический слой вентральной стенки раковины и 

сифонная трубка с призматической структурой. Увеличение ХЗЗЗО 
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