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-ая--ЭВОЛЮЦ1'Jl Otoscap�ites puercult.(э

( УаЬе) •: верхнемеловых· аммонитов. 

Резюме 
 

Otoscaphi tев puerculuв (. Jimbo) и !scaphi tев planus ( Уа,Ье) в

изобилии встречаются в туроне Х'Оккаидо и Южного Сахалина. Эти .цва 

вида почти соответствуют концепции н�обходимого со-стоянин ис1<.опае­

мой популяции по особенностям их распространения. Биометрическое 

и гидростатическое иэуче.ние 42 экземпляров этих двJх в�щов из рай-

онов Быкова, саку, Обира ·и Оюбари проводилось для того; Ч'l'ОО.ы по­

лучить/количественные данны� об 11х функциональной эволюции. Лна­

л,з индивидуального относительного роuта длины радиуса по отно-· 

шению к общему углу поворота, толщины септ и вентралъноц стею<.и 

к дли11е радиуса и изменения размера фрагмоrtона взрослых ракови� 

указывает, что эти два вида эволюционировали параллельно в напра.в­

.лении роста плавучести.- Прифш·эительный подсчет ·плавучести нескол1 

ких �opomo сохранившихся взрослы� раковин позволяет преАположить, 

что эти два вида из.мекяли ·со вре:мен·ем образ жизни взрослой i!стадии 

от бентосного до планктонного. Сложность сутуры этих видов увели­

чивается со временем в обратной: пропорции к увеличению толщины 
септ и ве�тр9льной стенки. Диапазон глубины распространения этих 

вид.ов мог быть более мелководным, чем диапазон распространения 

·современного Nautilus , иэ-эа их меньшей величины �тносительной
прочности !-сифона в сравнении с 1'lautilus • Исходя из фактов сошsест

наго существования и сиuпатрического образа распространения, сход-

ства онтогенеза до стадии .8 или 9,rt. и параллельного истор·ичес�tого
изменения определенных характеристик раковины, можно допустить,
что отн�mение между двумя номинальн.ьши видами является половым ди­
морфизмом. .:'-



Введ.е11ие· 

Фун1tциональная морфология является одной, из наиболее важных 

областей палеонтологии. ·основной целью .Функциональной морфологии 
я.вляетсн понимание морфологии организма как первый шаг ·К: его 

Тq.ксономии, палеозкqлогии и эволюции. Существует целый ряд фак-· 
торов, таких как исторические, фу.нкциональны.е, стру1<турные и слу;... 

чайные, которые могут контролировать морфологию организма (Seila­

cher ., IY70; Raup , I972). Через раскрытие этих факторов мы буде�.1 

в состоянии оценить биологическое значение морфологии в· достаточ­
ной степени. 

�ммоноидеи выэываю.т растущий интерес многих палеонтологов по 
причине их У:дивительной зволюц•ии, разнообразия морфологии раковин 
и сложной организации. Некоторое количество работ по функциональ­
ной морфологии было сделано с различных точек зрения. Одн�:що в 
6ольшинстве предыдущих работ эта проблема рассматривалась выше ви­
дового уровня, в то время.как внутривидовая эволюция и ее функцио­
_ваJI!)НО.е значение еще не было сколь-нибудь удовлетворительно вы­
яснено. 

Современные работы о некоторых нынеживущ:их головоногих С .Den-

·ton , Gi%�n-Brown , I96I а, Р ,I966, I97I, I973; De.r?,ton, Gi�in-

Brown , Howarth , !967; Bidder , !962; Colline , ivlinton , I967; На.;.

1 

v�n , I972) дали :много важных. сведений. о механизме плавучести. и
. .Палеоэкологии вымерщих головоно.гих включая· аммоноидей.

Верхнемеловые. скафитидовые аммониты могут· быть подходящим ма­
rериалом дJJ.Я изучения функциональной :эволюции из-за их тонкогq 
эволюционного развития и изоби.nи$ ( Cobban , I95I; Wiedmann , 

I965, !969). В настояще� исследов�нии я рассматриваю характер рас­
пространения, относительный рост и изменчивость двух туронсн.их 
видов Otoвcaphi tев puerculus ( Jimbo ) и Soaphi tes planus (УаЬе),



обсуждая их· внутривидо:ву_ю эволюцию· с· rочки зрения фун1�ционалънои 

м·орфоло�:и.и. Jl обсуждаю так:1е •rаксqно�•ическое взаимоотнош.ение мeJii 
ду этими двумя-видами с ОП.Ределенной ссылкой на возможность nоло­
· вого димор

.МатериаJI 
В настоящем ксследован·ии я. изучил 556 зк.земщ1яров, относящихся, J 

42 образцам с o.puerculus и 507 энземпляров, приuадлежащих к 42 
оdразцам со s.planшз •. Эти -образцы были соора·ны в районе г. Быко­

ва Южного Сахалина и в районах Саку, Ооира ( ·= Таппу) и Оюбари Хо· 

ккаидо, как указано на фиг. I . 

• 

Фиг.!. Схема, показывающая обнажение пост-аnтских отложений 
и районов с�ора оdразцо:в o.pue!culus и s.planus в це.нтралъной зо-
не о.Хоккаи:до и на ю�е о.Сахалин� 1/-С1Jку" 

I - Сахалин, 2 - Енков, 3 - Обира';f5'---Хокка·и;цо, 6:с-- Ою-dари. 

itаждый образец состоит из нескольких этtзе:мпляров. Эти э1tземп­
ляр_ы были выделены. из · одной и·эвестков.ой линзы с помощью пе сi<о­
стру но ма ины т ати р

·
а еское .  поло ение каждого · образца о

це-



нивалось по мощности отложении, измеряе1-лои от начального гори-

зонта наиболее раннего появления этих видов. 

4 

Как показано на фиг.2. каждый оuраэец этих двJх видов оыл по­

лучен из интервала от -зоны Inoceramuв laЬiatus до зоны I. teshio-

ens-is в изученных районах. _Два указанных вида особенно час•rо встре­

чаются в нижней части зоны· 1.:hobetensis районов Ооира и Оюоари. По 

мнению _ряда авторов ( мatsumoto , I959a, I967; Ma-tsumoto et al.,

!977) ·у.nомяJ:{утые .выше lnoceramue являются nажными зональними указа-
1 

rrелями турона
1 в dпонии и соседних ралонах. Более того I такие. меж-

дународные указатели. ту ронских подзон, как V.ascoc eras , �,agesia ,

Mammi.tes, Peeudaspidoceras , Col,;tign9niceras и Subprionocyclus бы-

.ли собраны из тех же самых слоев, что и настоящие два вида в ралонах

Обира и Оюоари· ( .маtвuшоtо et al.1, !977; Hirano et al_., J�77; __ ·Т�

nabe et al., !977). вс·е эти факты свидетельствуют о TQM, ч·то два

указан�ых вида имеют стратиграфический диапазон распространения · от

юtжнего .до верхнего турона.

Нее образцы, кроне образцов из района Быкова, хранятся в Типо-­
вой коллекции университета в Киуш�. Среди изученных образцов толь­
ко изоораженные экземпляры обозначены регистрационным ном-ером с 
преq,иксо:u G.K .Н • 

. Три образца двух видов из района Быкова хранятся в Типовой кол-·
.лекц.И:и Университетского музея в Токийском универсиrrете с _регистра� 
ционным ·номером, начинающимся с префикса · ЩА

.'Оqразцы из Быкова •. 

Для настоящего исо.цедования оыли ·использованы 3 образца двух 

видоn, а именно 1 315· d., i 3I7d и Je 320. Они. бы.ли собраны Т. 

мац,уuото из сред�ей· част1r1 дол�ны Наибучи· в !937, и позже все место­

нахождения окаме.нелостей были ·т9чцо указаны ( мatswn9t·o , I9't.2, 

тaoJi.8). Горизонты, заключающие эти. образцы,, отвечают ·пачкам м11--1. 
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в избранных раионах Хокка·йда/и Юж11ого Сахалина. Указаны· qтратигра­

фическое распределение .O.puerculus и S.planus и гориэоuты изучен­
ных образцов. (Matswnoto et al. I976 а) и ( Tanabe et. al. I976) 
:должны быть неправде� iJ8 ( Hirano e.t al.1977) ·и ( 1'anabe et· al. 

1977) соответственно:JI - ·возраст, .2 - вер.хний мел, 3 - сеноман, 

4: - турон, 5 � коньяк, 6 - :верхний, 7 - нижниkj, 8 средний, 9 -
.главный., IO -. зона inoceramus labiatus , ·п - з-она I.habetsensis,

I2 - зона I. teehionensis, rз· - Быков, I4 i.;13:кi, I5 - Ооира, Iб """ 



6 
�1душун6етсу, I7 - Оюбари, 18 - .легенда., 19 - метры, 20 - аргил­

лит, 2I - алевролит, 22 ... чередование, 23 - песчаник, 24 - конгло..,. 

мерат, 25 - ItИСЛЫИ туф. 

Образцы из Саку. 
Qoa вида в изобилии встреч&ются в свите vаку верхней части се­

рии Мид,11 Езо, которая в типичном виде .. обнажена по pe1te Са1ч -
га1сконасава. В пастоящем· исследовании я изучил 4 образца, а имен­
но: Т f·З, Т 1083 р, Т !079 р и G�S 5 u. Нервые 3 образца uыли 
наи.дены Т.1�ацумото в I938/г. и I960 г., а последний образец -
М.Окамура в 1974 г. 

Местонахождение окамене.лосте.й: первых трех образцов показано в 
р�ботах МЭ�цумото C.мatsumoto, I94d, таол. I2) и 1..iацумото и Окада 

( Matswnoto , Okada , . I973, ф�r. 3) •. i1,i'естоЮ;:1.хож�·ен-и.е обра�ца GI;{S 5u 

о�о.тветствует местонахожден�ю образца Т5054 i�ацумото и О1<ада. 
Упомянутые· выше о6р�зцы оыли \:[аидены в цачке II d по ,,1ацумото 
(зона I.hobetsens'is).

К сожалению, центр . фрагмокона деформирован или разруше·н почти 
у всех экземпляров, поэтому� �зучал эти образцы.лишь для.ана� 
лиза характера захоронения. 

Оdразцы из Оdира. 

Ра·зрез турона в этом районе ищ�ет значительную латеральную 
------

части Обирашибе и по ее притокам. Гео� 
этого района до:воJiьно простое, кроме ег·о 

,·'юго-западной ча�ти вдоль рек� Накакин�м6етсу. В карdонатних JIИH-

зах из туронских аргиллитов и тоюtозернистых песчанистых алевро-
1 

литов содериится· большое 1:tоличество м6рских мегафоссилий хорошей 
сохранности. 

Оба вида :встречаются в иэобклии по всему разрезу турона в 



/ 
7 

этом раr1оне. Особенно многочисленны эти окаменелости В· нижней час-. 

ти среднего турона, где· они ·.встречаются .скоплениями вместе с дру- · 

гими гетероморфами, �акими как Nipponi tes , Scala.ri tes i ·Нyplan­

tocer�s , Madagaecari tев· , Eu�ostrychocer�в и других �идов. Sca­

phites в целом, биофации в· это1 части моrtт называться фациями 

Scaphiteвj.к?к указано �ацумото и Окада .( мat.swnoto, Okada, I97.3).

Н изучил 26 образцов из- этого района. Эти обр�зцы ·оыли собра­

·ны Т, rvfацумото, т. rilypaмoтo, ·Х.О-када, Х.Хирано, Е.Мията и мною в

I97I-I974 г.г. Местонахождеция этих. образцов и их с.�ратиг·рафичес­

кое положение указаны в работе Танабе и др. ( Таnаье et al.,I977,

'фиг.6, 8-10; .табл.2).

Образцы из Оюбари. 

Толщи районе хорошо обнажен вдоль 

i06ари и е.е притоков. Они представлены лавны.м 
. _,,..,,. "образом терригенными осадкам� от арг иJ1�итов до тон�опе9ча истых 

. . 

алевролитов иногда с тонкими пластами.и прослоями тонкозе 

песчаников. Нахождение скафи�идовых ам�онитов по :всщау ра 

р·она является довольно частым. Однако из-за сложной I;'еоло

структуры и отсутствия .маркирующих слоев трудно определит �очное 
1 

стратиграфическое· поло:1ение .местонахо:ждений окаменелостей, кото� 

рые рассеяны на широкой площади. 

ff исследовал 9 образцов иэ них него теч.ения р. Хаккинза:а · ( = illи-

ракинзана). Оки были собраны Т.мацу:мото, Х.Хирано I973-
74 ·г. г • .tf уже показывал местонахождения нескольких с о. 

puerculuв 1.. Tanabe , !975, текст.фиг.4). Недавно появилас свод­

ка цо стратиграфии среднего мела �того района ( Hi�ano et 

I977). В этой работе указаны .местонахождения образцов
тиграфическое полоiение. Биостратиграфически.изучен.ные образцы бы­
ли  получены· и� интервала от верхней части зоны 1. iaЬiatus до



нижней части зоны I.hobetsenвis.

Характер ·распространения 

Наличй.е указан_ш:�� O.puerculus и S.planus в. туроне Хою\аr1до 

ь 

и Южн·ого Сахалина более ощути�о в западной зоне, чем в восто ·чной • 

. однако ра�он·ь� где ·эти 01,амене.л.ости· :встречаются в· изобилии., раз­

·броса·ны в �ападной эо�е. Как уже показано на фиг.2 qтратиграфичес-

toe и географическое распространение этих двух �идов вполн� соот�

в етствует друг другу. .ooJtee того, они -встречаются вместе- почти в
�аждом местонахождении 01tам.енело стей.

Для того, чтобы количественно определить характер распростране-­
ния этих дJJyx видов.я изучил числовое отношение O.puerc·u1us -�

s.planus • Результат суммирован на фиг. 3. Критерии хи - н:вадрат
для численного отношения-в к-э:ж;цом местонахож�ении указывае.т, что

.все �J и. R50.5 , не ,показывают значительного

_раэJ1ичия в количестве экземпляров с дqстоверностью 95%. Это· сви.;;.,

детельствует о том, что oda в�да находятся й отношении I 

т·и в каждой линзе. 
I поч-

Однако отношение числа взрослых ра1<овин к их оdще,му r<оличес·rву 
отличается для каждого из этих двух видов. J3 случае. с o.puerculus

в каждом образце это от�·юшение пр-евышает 50%, тогда как в 

-большей части образцов s.pla�us это о�ношение составляет менее 20%

Х. i�ковски ( Makowвki, I962) у1tазывал. что характер сохраннос­
ти и чи-еленное отношение экэемпJIЯров аммоноидей, вероятно, в зна­
чи_;,ельной степени зависит от их абсолютного размера.-

Что касается двух рассматриваемых видов, то размер раковины 
. 

а взрослых экземпляров S.planus знач·ит-ельно больше разм ерrраковины
o.puerculus .Соответственно, разница �тношения количества взрос­
лых экземпляров между д:sумя видами·} вероя.тно,может оыть следствием

ра�личия размеров раковины.
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Фиг. э. числовое отношение количества экземпляров o.puerculuв к

количеству O,puerquluв ПJIDC S,planue В паре· си.мпатричес1tиХ ОбJ.)аЗ­

ЦОВ. Среднее .значен�е (поперечная .линия) и ·его 95� дос•11оверныи ин­

т-ервал (горизонтальная линия) показаны для каждого .образца. Перво-
 

начальное отно�uен.ие показано в 1tруглых скобках. Буквами у1tазаны 

результаты, полученны.е на основе .критерия ли - ·квадрат. s :зна­

чительные с· 95% достоверН:ост:ьо, N·s незначительные с 95% досто­

Dерностью: 

I - Оюбари, 2 - Обира, 3 - Саку, 4 - ШitOD.
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Два описывае1.н,1х вида образуют подавляющее большинство мегафос-
сидий из низов ср�,днего турона на изучецной терри-тории:. Одна� 

ко в интервале бт верхов- среднего турона до верхнего турона они 

:встречаю�ся: не столь часто, как в низах ·среднего турона. Аругие 
Scaphi(�sJ такие как S.yokoyamai , s .. yonekurai и s. aff. subdeli -

catus в сравнении с рассм-атриваемы:ми видами представлены оеднее. 

( Tanabe, IСЛ7) • 

. У взрослых :экземпляров- жилая ·камера обычно сохраняется. в хо-
рошем состоянии,та�е как и фрагuокон:. В случае с o.puercU:lus

пары длинных латеральных лопастей у взрослых экземплнров также 
сохраняются очень часто. Например, коэффици-ент их сохранности для 

R 2iI0 а составляет 7Wo, ДJIЯ R 2110 с - 7CJ/o и для R 2IIOx L 100%. 
Если мы примем во внимание разрушение в течение nрепарирования, 
то этот коэффициент· должен быть б.цизок к IOO% почти для всех· об­

р_азцов. 
В противоположность этому, у юных раковин рассматрива�мых видов 

жилая камера часто вторично дефор:миров·ана или поврежд�на, как и 
у других нормально завитых аммонитов. 

Для изучения попуJIЯционнай палеонтологifи совершеш-10 необходимо 
решить_, являются ли исследуемые оdраэцы автохтонными иJ1и аллохтон·­
ными, т.1t. автохтонный образец явJIЯется необходимым условием рас­
поэнован�я ископаемой популяции, которая будет отражать с'5ещи-

.:1 .. 

вающуюся естественную популяцию ( Mayr, I970). 
В сравнении с такими бентосными животными., :как двустворчатые 

uол.люски, га.строцоды и брахиоподы,, нектоннне и планктонные живот­
ные, вероятно, склонны т.еJ_)ять их первоначальные популяционные 
свойства ·в качесrве ископаемого сообщества по причине разнообра­
зия мест их распространен�я и·подвижности · при жизни. В случае с 
аммонитами, по крайней мере часть из них, воэuощно, вела нектон-



II 
вый ИJIИ планктонный образ жизни ( Heptonstall, !970; Н.аuр , I973).

О�новн�м фактором в riосмертном переносе ракЬвиu аммоноидей может 

быть _некропланктонный дреиф. Что касается некроплан1<тонного дре��:rа­

раковин аммоноиде.й, то мы доuНЬI принимать. во внимание возноRность та­

�их 1tосвенных данных, как подсчет плавучести, эксперименты:, -связанные 

с. плаванием" на основе исполь.зования точных моделей, и характер рас.:.

пространения раковин. 

Данные о посмертном дрейфе раковин. нынеживущих Nautilus дают нам 

достоверные _сведения об этом процессе. Хамада (Hamada , I964, 1965) 

и ТорияLtа и др. С Toriyama et al., !965) рассматриваю-т посмертю.1и дрш-iq 

.и сте_пень раэрушенност� ра1tовины ·N.pompilius (Linn·e ) с · точки зре -

ния палеофлюминологии. Согласно этим исследованиям. посмертные ракови­

ны распредеJШются· на площад�, котррая., окружает место естественного 

распространения живо�ных, а иногда они nереносятся на большие рас.стон-

1:IИЯ, переносясь океанскими течени:ями. Более того, Хамада (Hamada , 

I965) упоминал, что степень разруmенноqти и частрта прикрепления эп.и­

фауны с·о.относима с расстоянием и -вреr.&енем дрейфа. 

Исходя из упомянутых выm.е ;nан:ных о характере распрЬстранения можно 

·думать, что посмертный дрелф в·эрослых раковин описываемых двух ;Видов

б_ы.n на сам·оu деле незначительным.

Более. того, юные ра:ковин.ы этих "JJJJYX видов воег·да сопутств;v-ют 

:взрослым раковинам, соответственно большое расстояние дреифа или пе­

реноса юных ра:ковин предпоJiагаться не может. 

fl считаю, следовательно, что насто-ящий материал является фактичес­

ки -ав.тохтонныu и удовлетворя-ет этому необходим.ому условию концепции 

иско.паемой популяции. 

Биометрический анализ 

В течение онтогенетического развития два рассматриваемых вида менп-
 

ют морфологию их. раковины от нормального до неправильного завивания, 
хотя оба способа завивания их·раковин о�рыают планиспиралъный рост. 
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длн оиометричес1<ого анализа I<аJкдого э1<.земшшра,-.я готовил ПОJIИ·­

_роnа11ный медианню1 дорсо-вентральный срез, параллелышi основанию 
ЖИЛОЙ I{ША�рЫ. 

На ыедианноы срезе замерялись: размеры про•rоконха и первичного 
n ережим� •. дианетр lfрагмокона взрослой раrtовины, длиJiа радиуса ( R) 
и длина спирали 'фрагм.окона, длина вентральной стенки фраrмо1<она и 
·жилой. камеры, количество септ, толщина вентральной стенки ( Т) .и
.толщина септ С s) •. Сре�и этих х�ра.итеристи1t R,T и S· замерялись с ·ю,I

тервалом о, 5 \. 

длина радиуса, диаметр рюtовины ( D), диаметр умбиликуса С u) и
nQло:вина его длинl;l ( с), ширина ( В) и высqта ( Н) зави'!'ка, .диа­
метр сифона ( Sd ), толщина стенки сифона ( тw) и толщина вентраль­
ной стенки измерялись вдоль поперечного сечения с интервалом I1t.

·основные характеристики морфологии, ори�нтация, измерения и пара­
метры .диаграмматически показаны на фиг. 4.

5 = Bn.
{ 

Rn )2 Cn
Hn W. R.= Rn-1, D.G,= Rn

, lhlcknet1 о, 
Yl'nlrol wol � 1 Т 1 

Фиг.4. Основные характеристики морфологии, ориентировка, замеры 
и параметры в медианном и поперечном сечениях o.I?uerculuв и s. р·1а�

nus-� .• то11 щиНА вен7АА6#дИ стенки; 2 - тодщi/нд с епi-61�

3 _ JJ;?ЗNe;, Л/ t1 'ТОk()Н.kд/ #--//J,i 111 ;1' /IP!t./ИHkИ
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iаждая х"арактеристика эамерлласъ с точн9с_:rью до I мкм с по11ощью 

микрометра (компания Ниппойкогаку), прикр·епленного к оинокулнр1i"ому 
микрош<опу (нu1,ша1шл Олимпус) с увеличением D LIO и 1-00 ра.3 • .r\�·\,{.Jlb··· 
та тt� l\ зм ере 11\1 .\ \1 рР1., С\_')1 •11 н, � 1� еще р:�:, � \.\ ,: 111'.11J, :,tн!а н 11 ,_, ц ,, ,� )\ тs 1·11 щ ·о .\1 \.', ,_

е�<тора(компания Ниппонкогаку) с то·чностью _до I мкм с цифро.вой 11е-
чатью. rl использовал таю�tе микро.скоп WILD для зарисовок укрупнен-
ных очертаний (увели ен-ие---х ___ 2_5,_ -50):- медианного сечения и сутуры.
liонтур и сутуры трассиро�ался с 110мощью 1<урвиметра_ 
с ,(uqностъю до 0,5 см 

}iзмеренная величина каждои хар�ктср�стики янляетсн �редним дв;ух 
измерений. Аля того, чтобы оцеkить приблизительную плавr.Ч:есть взрос 
JIOй ра1<.овины, я использовал автома тичесRие весы, точно9ть которых 
OI(OJIO I мг. Метод измерения объема. упо1минался в моем предыдуще}А и.с­
следовании ( Таnаь·е, I97 5) •

Для биометрического описан�я использовались следующи·е со1<раще­
нИ:я. 

N : к(iличество экземпляров в образце, о.в.: наблюдаемы.и диапазон, 
Х арифметическое зн�чение, v :коэффициент изменчивостй, ·s� стан� 
дартное отклонение, t5X - стандартная ошиdка в значении, Р уро-
'венъ .вероятности·, �: степени свободы. Х ..t to .05 6-х: интервал 95%

уверенности в точности значения, tJ.: отношение роста, б�: стандартн 
ошибка значения отношения- pocira , ,13: начальный: индекс роста, r:

цоэффициент корреляции, с. n.: 1<оэффициент vазличия. 
А. Индивидуальный отнрсит·ельный рост, 
Рост ддины радиуса. Рост оборотов раковины го.ловоногих, как уже 
----- --·--

указывалось (мoseley , I8J8; Thompson • I9I7; Huxley_, !932) можно

в�раэить следующим уравнением: 

1<. .::. е &с� ы J 
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где R есть длина радиуса раковины, (Э - общий угол вращения и (JJ -

.угол спирали. {.уго.ц между касательной к кри�о-.111 и длин-ь1 радиуса кри-

вой.). 
Ряд. авторов ,( Waddington , 1927; Haarlander , 1952; Obata • I95�. 

1960) предс�авляли cede, ч:то рост длины радиуса ра.кови� .многих ам­

,ь�1оноидей може'l' быть выражен уцомянутым выше выражеltием с высокой 

степенью корреляции. 
Таблица I. ,Исследованные t -тесты (справа вверху) и коэффи-

·циент различия (слева) пары.образцов o.puerculus и s.planµs от

Otoscaphi tes puercul1,1в (J,..mbo ) � 

I ... 2я стадия роста, 2 - Эя стадия роста, 3 - L�.я стадия :роста, 

.4 - метод 
пун-.<тиром: 

Aspin-Welch ., подчер:кнуто Р < О, 01, 
1 

подчеркнуто 

О, О5>Р.> О, OI. /-t //) 
Of 05.c.a.,

f'
Ai/ir re/cи�S ( ../ i.hllfO 

i 2nd ,trowth-phnsc (2�. 6 ir) 

R 211011 R 2110е R 2110х R 4001d --··--- --.-......,- ··--·--.. -- ·--------

R 2110а 
---

----... .... -0.41 -0.10 1.r.t -1,З.J

R 2110е 0.071 ---
о. :11 • " 1,37•# -0;71

R 2110х O,OGl 0.008 1.40• i/ -1.62
R 6506 0.277 о.:н:J O,:J:JO -1,07
R 4001d 0.282 0.17!1 O.:J17 0.618 

. ------· 
2, 3.-d growth-phnse (4-6,6•) 

. 1 R 2110а R 2110t! R 2110х R 65ОБ , R 4001d ----·-·-------· . . - -·---- ----·-- - ·---------
. R 2110а -- .. ·-- 1.91 -O�lili,;,/ 1,2Б -1.02

R 2110с О. ЗG8 2 05 О :Ю, - •• -2.32
R 2110х 0.224 о.ш ____ .... 1,47•4 -o;io•L/
R 6505 0.224 0,070 0,347 .:.1;49 
R 4001d О. 237 О.Б78 

3 4th grawth-phase (6,6 ir-) 

.1 R 2110:t R 2111Je
1- -.. _ 

............. 0.26. 
·-. .... 

0.163 

·R 2110х

-0..20
-0.47

0,400 

R 6606 R 4001d 
. 

' 
-1. 68 --- . __ -3. 487_

с. ·  -1·.so - -з.вs 

R 2110а 
R 2110е 
R· 2110x 
R 6505 
R 4001d 

0.049 
0.031··.:' 
о •. з10 .. 

0,712· 

0,091 
0.407 
0.891 

_ -i.73 ·-з.92

·--- .. --···- · ..

0,391 • ----- -1.61
·О,840 0,418-- ·-- --

-- --· ·- -·· , . .... ----�-====-



Senphilt• t1lflNHI (У Аьt) 

·1 2nd 1rowth·p�n�e (� -8, 8 •J

j. R 2110а . R 2110с! lt 211011 · R ·4оt8Ь- R. 4022d 

-ii 2110�-�,.::.. ...- ···--· 1.00··. -----�:1.241 --�-;--..;,-·., 2.00····--:.-о·;зо-
R 2110с 0,223 -1,"11 0,41 -О.40
R 2110х 0,200 �.300 " 2.21 0,13
R 4018Ь О, 424 О, 113 о. 6r,8 -о. D3
n 4022d' 

2, 3rd ,trowth-phttae (4-8, 8 •)

1 а 2110а. R 211\d tt 2110• R•4018b n 4022d 
____ , __ ;,_ .,r.,,...,., . .. ,. -- - --.... 

R 2110а 
R 2110с О,16Э 
� 21J0x 8,243 

R 4018Ь о.ш 

0,81 

0,30'7 
о;&.'Ю 
-

-1,41 8.01 �-�1.42 
-1,70 1:в2 -1.зо

0;101
,,�! -о.м

-а.сц

.R 4022d 
_______ . ___ ......, ___ ... _ ····-·- -·--� ............. ----.. ···--·--· -...... ----·· _ь

Р. 2110• 
R-2110c·
R 2110х
й 4018Ь 
R 4022d 

J 4th growth•phase (&, • •-)

1 R 211Оа R 211,Ос R 2110х R 4018Ь R 4022d ' 
---=- -----------

-о.ее
0,131 
0,223 O,ODI 

- ..... :._, 

0,96.1 о.'190 i
-· 

-----" 

-1.26

-о,44
�в. в1 ..;�:.6�
-2.86 -2.25



11lы можем· :выразить рост длипы радиус.а раковины-· 1t · общему JгJ1y 
вращ.ения иGnольэуя достаточно точныи метод .• ::Jто уравнение IJoлy,чa­
eт·c.fl. путем преоQраэования уравнения, упомянутого выше 

rJ. 
R= (log с)• В , 

где log с лв.ляетсн начальным индеi{сом poc'l'a (f ) . 
11 уже показывал, что рост длины ради.уса o.puerculu!:J демонс'rри� . 

/ 

рует существование четырех tl1aэ роста, а именно: первая (О - I, 5rr) 
вторая (2-3, 5fC ) , третья ('�-5, 5 n' ) и четвертая (5, 5 .,,r-) фаза в 
течение онтоген�тического ·развития С Tanabe , I975). Тот- же· саш.ы 
характе-р роста .длины радиуса наблюда.ется и ·s.planus 

·Особенности роста. этих двух видов. укаэываю·т на существов.ан� .. :.е
отчетливых перерывов в росте между первои и второй фазами, а таю!(8 
между второй' и третьей фазами- ·у каждого э:к:эемпля_ра. Эти перерывьi 
могут происходить ·от .ларвал.ьного сужения ., имеющего место прибли­
зительно в ста·дии I, э�.

Для того, чтобы :количественно определить онтогенетическое иэ­
:менецие отношения роста, я выполнял t -т.ест!=! фаза за фазой. для 
пары образцов из раиона Обира после окончания измерительных ра.оот 
по методике критерия __ ХИ

.:::;
-квадрат и Ь1 -тестов. Результаты. при­

касается второй .Фазы, отношен�я. роста �тих 
двr.. видов �dщем остаются постоянным� во времени • .d противопо-
ложность второй фазе отношения роста третьей и четвертой фаз . 

 

этих двух видов �остепенно растут :во �ремени. 
Ыай.р и др. С мауr et al., I953) предложили целесо,образныvi ме­

тод сравнения двух местных популяций, используя .коэффициент раз-
- -  

Х1- X2.f-�,+5
2 J 

XI >' х
2 

). По мнению этих авторов,
надлежащий предел значительного раэли�ия на подвид"6ом уровне вира­
жается уравнение�� C.D. = I,,28 (две местн�е попуJ1яции не перекры­
ваются .н·а 90 1�). Используя этот метод, я ·исследовал с. D •. фаза за 



фазои в каждом образце этих ДР,;fХ видов. Резуль'I'аты, которые -припс­

д,ены в таол. I, ук�зывают, что вшое- подвидово_го уровня не наблюдает­

ся значительного различия дJUI 1шкой-ли60 пары обр_аэцов. 

Изменения отношения роста на третьей. и· че•rвер•rои сI1азах э_ти·х 
двух видов nриведены на r�иг .• 5. Kait видно на э.·rом рисунке; от,ноше-

1" 

ния роста в каждой фазе для этих двух :видов очень·· схожи )1 ·t 
тесты показывают, что н·е существует значительного различия между 
парами образцов из одних и тех же мест с достоверностью 95/4 ИJШ 
99 %.
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Фю;•.5. Истори�еские изм�tшя о�ношения _роста длины радиуса к
общему углу завивания в третьей и четвертой: фазах 

1
роста о· .. puer­

c:ulus и s.planus в разрезах районов Обира и Оюdари. 3начени·е
.для образца (поперечная линия) и его интервал 95% достоверности
(белые прямоугольники) и наблюдаемый диапазон (горизонтальная ли­
�и.я) показаны для каждого образца. Число рядом с каждой rоризон­
тальнqй линией указывает размер образца. Результаты t -теста меж-
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ду парами _образцов этих двух видов из одного и того же местонахож-

дения та�<же показаны на рисунке. s о, 05 значительное с 95% дос-·
товерностью, NS

0 ,OI : не значительное о 99% достоверностью. NS-: не­
значительное о 95 и 99% достоверностью: 

I .... Oюoapt,f, d - Ос5ира, 3 - фаза, 4 - -отношение роста длины ра� 
д11уса к общему углу завивания, !f- 4rtt...3� 

След_ователь�о, можн·о сделать заключение,. что два изучае1,лых ви­
да имеют одну и т у  же эволюцион.ную тенденцию для роста длины радиу""" 
са·. 

Рост высоты и ширины витков и диаметр умбиликуса.. Рост высоты 
------ - - - - - - - -- - - ---

и ширины витков· и диаметра ум6иликуса выражает основные особе нности 
морфологии раковин аммоноидей. Н рассматриваю здес�_ ро_ст .. э.тих. ха..,. 

.•. -·--··· ··-··- · · ······------ -

_р-актеристик в отношении ди.аметра раковины. Н уже по1t-аэывал, что 
щ<оло. стадии б,t � росте каждой из эт�х хара:к.теристик у o.puer­

culцs существует отчетливый пере�омный момент ( таnаье , 1975·, 
· .т.екст. фиг. 8). Пqхожии: четкий церел;омный момент также наблюдается
01<0JI0 стадии· 6 tt' и. у s. �>lanue

Взяв как пример образец 1(2110 ь' , можно 
6енности роста этих характерис.тик. На фиг.6 

видеть на фиг� 6 ос o­
"l1r77V достатОЧ!;id ясно видно •. 

особенности роста каждой характ еристики очень п ·охожи у 06.оих. ви-· 
дов, и диапаз9ны переломных моментов перекрыв�ют дру.г друга. Исклю­
�ение. соqтавляет дщэ.метр умоиликуса ·s.,Planus " котррыи резко уме�ь.­
ш�-ет·ся .от ста.nии. 9� (см. табл •. 3). Та1tим образом, изменение отн·о­
mения роста каждой хараl(теристюtи. является .сходным у двух видов. 
Между значениями дJIЯ двух· образцов и·э одних и тех же местонахцж-

 

.дений не существу.ет значительных различий с достоверностью 95% 
или 99%� 
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�иг .• 6 •.- Особенности роста высоты. и ширины витков и д�аме�ра 
ум,билииуса. относ.и.тельно диаr.&етра раковины .o.p�e1:cцlus и S.pl�us 
иэ -одного и то-го же· местонахож.цения (образец· R 2110 ь '): 

I - диаметр умоиликуса в мм" 2 - образец н 2110 ь "', 3 - диапа­
зон переломнqго мо�ента в образце, 4 - диам-ет..р раковины .в мм, 5 -
вп1сота витка в мм, 6 - . ширина витка в мм, ·7-оорС43et.{ 

Рост толщи1-Jы вентральной с·rеюш· •. Первоначально 
----------·-----.-

) ки .в .д-войных,JIРrар.иф!Н1ч,ес1tи;Х·: ко_9рр,иuатах, ;нуда помещал каждое из-
меренное значение для каждого образца. Результаты· показы�ают, что 
особе,нности р�:в-ух--:в-идов--очень похожи,1 И более то·го, для
образц_QВ.--И"ЗНизов среднего т.урона може;r наблюдаться отчетливµ1й пе-
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реломныvi момент. Этот переломн.ый момен.т роста 1<а.ждого энземщiяра из 
э·то·и части 1:1аблюдается вбJJ.И3И ·стадии 77i qднако, ·осоdенности 
роста образцов из отложений от верхов с·реднего до Dерхнего турона. 
у1,азывает на i�онофазную аллонетрию. 

Та:ким образом,. я пытался· ·исс_.дедоват_:ь отношение роста тоJ1щины . 
.в ентральнои. стеНI<И к длине радиуса, используя метод" уменьшенной 
главной оси (кermack , Haldane , I950). Уiсторичес1<ие изменения ОТ'Н

'шения роста обоих видов в ра-зрезе районов Ооира выражеl-iы на ·(J1и'Г. 7. 
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;i)иг. 7. Историческое изменение отношения роста толщины вентрально 
стен.ки к длине радиуса o.puerculus· и s.planus в разрезе ра.лона 
Оdира. Поперечные ·линии, косо .эаштрихQванные пря:моугольниди,чер­
ные прямоуголъниl{и и белые прямоугольники значения образцов, их 
-интер:1;шл 95% досто:верности, стандартную ошибку значения о·тношения
роста и два стандартных. отклонения соответств·енно ·для каждо�:о об­

разца.. Число рядом с каждым прямоугольником указывает на размер
оdраэца=L...: - негативная алJ10.метрия, � - позитивная аллометрия,
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3 - горизонт, 4 - ранняя стадил, 5 -�более поздняя стадйя, 6 - от­

ношение роста толщины вентрqльной стеюш к .радиусу, 7 - изометрин.п 
Отношени-е роста в dолее поздней .стадии ( са. 71i:'? образцов из 

НИЗОВ среднего турона ( O.puerculus : R21IO а-х i S.planus 

R2II0a-R5505 ) УЕа·зывает позитивную алломстрию и напротив нега-

ти:13ную аллометрию в раннеи. С'l'адии ( -ca. 77t ) • Отношение ·роста .в 

doJ1ee поздней стадии o.puerculuв уменьшается со временем оыст_рее
J

чем это отношение у s.plariue и в образцах из верхов среднего ту­

рона. Это указывает на мон.о.�азную алломе�рию (изометрию или лег­

I<УD негативную алJ1ометрию). 

Н случае с S.planus особенности роста в ранней с•rадии неясны и:з 

за отсутс'Fвия данных. -Значение отuошения рос·та в бoJiee позднеи. ·ста 

дии С ca. 7(ji- ) постепенно уменьшается со временем приоли:зи•rельно 

ОТ· 2, 3 ДО I, 5. 

Толщина вентралънои стенки у этих двух видов продолжала увели­

чиваться вплоть до сужения апертуры, где наблюдается ее макс·ималь­

ная толщина. 

Рост толщины септ. il изучал отнqmение роста толщин_ы септ к дли­

не радиуса двух опис1:1ваеш:.�1� видов после замера их толщины: с ин­

тервалом О, 51' от ц�нтра з-авивания • . .13 ·этом случае каждая измеряе­

мая сеп�а расподожена около конца каждого интервала С см. фиг. 4) • 

Каждая из.меренная величина наносилась на диагра1,�му в двойных ло­

гарифмичес1tих координатах для каждого образца. ilвные пеvеломные 

моменты: можно наблюдать для каждого экзе1,дпляра O.pue·rculusиз ниж­

них стратиграфических ур9вней (нижний: турон - верхи среднего ту­

рона). Положение п.ереломного момента о.твечает приdлизит.ельно С'l'а­

дии 7� каждого зкземплнра .• И наоборот, характер роста s.planus 

указывает на монофазную аллометрию. 
Н рассмат.ри.ваю отношение роста или наклон уменьш�ннои главной 
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оси для 1<аждого образца этих двух видов. Хроно1<ли�ы в �тношении 

ре.ста для образцов в разрезах рай.она ооира по1<азаны на фиr. q •. Ис-· 
торичес1tая тенденция для роста этой ха рактеристики. весьма напоми­

н-ае11'· т.�нденцию роста толщ!'lны вентралъноvt стен1си� 
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\i;иr. 8. Исторические изменения в отношении роста -толщины сеnт 
к длине радиуса o.puerculusи S.planue в разрезе ра_Jона о·оира. Объяс­
нения к этому рисун_ку идентичны объяснением к фиr. � - негатив­
ная аллометрия, 2 - позитивная аллометрия, 3-:- rо ризонт, 4 - ранняя 
стадия, 5·_ более поздняя стадия, 6 - отношение роста толщины септ 

. ,,,,.-

.к радиусу
1/

,7 - изометрия. 

В cлyчaeo.puerculue отношение роста в более поздней стадю't (са. 

7,;t- ') постепенно уменьшается со временем от явно позитивной алло­

м6трии ( � =I, 7) до изометрии. Отношение роста в ранней стадии ( q 
са. 7ЧС ) оохраняет. негативную аллометр�ю. 

С другой стороны-1отношение _роста S.planus тоже постепенно уМl]НЬ­

щается со времене� от легкой позитивной аллометрии к изометрии мли 



легкой негативной аллометрии. 

fост си_фонно-и трубки •. Над микро·с1t0пом си·.vон,нш1 'l'руб:ка .двух на­

стоящих видов округлая в поперечном сечении. Она состоит то.тt"ы-�о из 
-----

темноокрашенных х �iе-мбран, что совпадает с наdлпдсние1л 

аммонитами ( мutvei , I997;Erben , rieid, I97I). 
/ 

/Я'исследовал в определенных образцах рост диамеiра и ·толщи�� �те-
// j 

/нок сифонной трубки в отношении к д.ци:не vадиуса. Наклоны уменьшен-. 
ной главной оси показывают, что рост диаi•етра сифона у этих двух 
видов не прямо алл.ометрический: (например, s.planuв:R2IIOe',N = 
4,� ..t \>,05� =O,BBI:!:O,IJS, O.R.=0,760-,0,977, 8=0,IO i

O.puerculua: R2IIoь:N = .3, :i ! ·\) 0501-- =0,BJI! 9,244, O,R,=0,720-
, ' rl 

О,907, S = .0,10., , а рост ТОJIЩИЦЫ <.;Т8НКИ является Н�ГаТИВНО 8Jl.ЛОМет .... 
рическим (на·пример, S.planus: R21IOe', N =I·,r/.;= 0,78B;O.puerculus: 

 

R2IIO.e ',-/� =I ,�=0, 724).. Характер Р.оста этих М3УХ видов почти совпа-
дает/� характером роста нормально завитых ам.монитов, изученных 
Вестер.маном (westermann, 197!). 

На поздних стади.flх развития ·этих ·двух видов1 та1iе· ка�< и у неко�о-­
рых других мезозойских аммонитов ,часто н:аблю.дается отсутствие си­
фонной стею<.и. Причиной. этого . .может быть негативный аллометричес­
к:�,1ги: рост- и диагенетическое уме�ьmен�е толщины .стенки, ка,f казывал 

Мутвей ( Mutvei, I967, I975). 

Б. Случайные изменения • 

.По· данным. Эрбена и др. ( Erben et al •. , I9Q9), ·иэу·чивших ранние 
с·тадии роста 34 видов аммонитов хорошей сохранности, формироваш,1е. 
nротоконха эа1<анчивается в э.м.бриональной и ларвально� стадиях, а 
.первичный· пережим - в поqтларвальной 9тадии. Поэтому размер э·ти:х 
:двух характе�исти� .может расцениватьс.ц "как объект сл_учаиных измене-
ний. на оцределеннqй стадии .РО ста. Я таюк.е рассмаrrр.ивал изменения 



нескольких характеристик у взрослых раковин этих двух �идов. 

Р'1змср прото1<0нха, Jакси.мз.,чънuе раэм�ры протоr{онха и_зуча.лисъ 
·---·------ .-

в медианном срезе кажАого .экземпляра. �азмеры варъйруют от 405 мкм 

до 58I мн;�А у O.puerculus и O'l' ::399 юсм до 576 J,ШМ у �.planus. В

·даждом· образце коэф1)ициснт изменчивости относительно мал ( V � 7, 24).

Стратигра(tические ишленения размера про.токонха -двух описываемых nи:....

дов н разрезах ралонов 06ира и ОюQари сведены на фиг. 9. _ti.:aк .видно на 

это�., рисунке) размер пр.о•rоконха :Jтих двух видов ни1{01"да не локэ.зыtает 

сколь-нибудь значительного различия между парой: образцоD из одних 

и тех же местонахождений с достоверностью 95% или· 99%. 
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У:>иг. 9. Исторические изм'енения размера протоконха o.puerculus и
S.planusD разрезах раионов OrJиpa и Оюdари. Значение для образцов



\.11011срсч11ш1 линин) и их ин·rсрт.1л 9:);� ;�ос•rовuр11сн;·rи (r5c.11i,IC 11р;11ло­

уг.ольники) и на6шJДаем�v� диаnа зон (гори зонтадыш.а линин) показt.шы . 

. для 1<аждог о odpa зца. Число 1Jядом с каждой гори зон �-·альноа лини ел
-указывает размер образца. На ·этом рисунке таю�е показаны результа­

ты t -.тестов между двумя значенияыи этих мух видов из одних и

'l'ex же местонахожденю1: s
0 

,05 значительное с д�стов ерностью 95Jt, 

NSo 01 : не.,,значителъное с достовернос'l'ЬЮ 9g;ь, NS. не/Значитель- . ' . ..;;:-) _,. '1 r::,LJH 2-()/ij,,,/.J// 3·-LJ,li3,MeD ПJJOi-CJ.ное с достоверностью �5 и 9910.: �-vi.otiezi ) 
г _J г / *�н,к4

Следовательно, можно заключить, что два указанных вида сходншл· 

ооразом демонстрируют одну и ту же историqескую флюктуацию этой. 

характеристики. 

Размер личинки. Jlичиночный размер rакже изучался в 1ледианном 
----·--

срезе каждого экземпляра. Этот разм�р колеблется в пределах от 

714 мкм до 89I мкм у O.puerculus и от 730 мкм до 949 мкм у s. 

-planus • Изм�нчивость в каждом образце относител-iно мала С у-'. 7),,
как и размера протоконха. Ka1t показано на фиг. Iq, в отношении

размера личинки эти два _вида показывают сходную фJЧJI<туацию, как в 

-случае размера протоконха.

Размер фрагt.�окона взрослой: раковины. Изменчивость размера фраг-
- -. --------- ·---

мокона .этих двух видов сведена в табл. 2. Эта изм·енчивостъ у

s.planus варьирует. в пределах от II, 7 мм до г4, 5 мм и значи­

тельно превышает изменчивость у u.puerculus (6, 9 мм - 14, 8 мм).

·Размер фрагмо1tона ,увеличи;вается- Фи.летически, наско.цько это касаеr­

·ся двух видов в. районах. Обира и Оюбара.



• 

-':"'-т 1' 1 I I т-т----т--т-:r-т·· · 
_. OYU В А 1 • = · ")нs У 1to1, ;I 

�· 

1::.:.:::;-:::,--8 )нs 
• S. plonul 

8118Ь • o.puнcutU!I=·--,·· =>-418 

а:=:=:..-:::1-· --· ·�-J & )нs 121111 
�-1:.::::-...:�• 

t---e=:I� 11
)нs ,ш,

у · 1 е 1 

111,001d мs( 

,о,еьнS( 

., 2., ODIRA 

e-o-c::.=:::: ... :::-.. =--=t. 11:-: •• -::, ... ==------·

�1=--·

- •••• 111( J· - .• . ::.. 

13 �. Г � • 1 

700 

(c=-==��·�,,.;=::-
.. �t==i.=r-====·1

·::,� • _,:з, .... 
1 ==-:111 

)нs 1ш, 

�e-c:::t�-===:,...·---..... , ,, М·�а11оа
. 10 . · /i  ...

• =1 •• 

800 

c::-:::t==-=, А ... ,

ISO 

11 

.3 ·м�plonlc ••�• 

)нs ll!Od 

'--.. ,211ое 
/j� .. 

100 

,;иг. IO_. Ирторичесние изменения размера личинки o.puerculus и 

s. planus в разрезах ра-йонов Обир,а и Оюбари. Объяснение этого ри-

. сунJ<а идентично объяснению к t.Ф_и.г. 9:J]_ - Оюбари, 2 - Обира, 3 -

ра�м�р личинки.

Спи·ралы1а.я -дл;ина фрагмокона в 3pocJIЫX раковин. Спиральная длина 
·-· .___. � . - - - - - - - · ,  --- - - - - __. -

фрагмокона выражается 1�ак о6щии уtол оборот.а от центра ·завивания 

.до осно.вания. жилой КЭJАеры. •. Из:t.tе.нчивостъ у o._puerculus в предела:.х от 

7,83'1it до 9,691& (X==8,I�9,23-r' )·, а Y·S.pianus - от 8,6I�Yt до 

IO, 501' ( Х = 9, 08-IO, 03,t ) • Другими словами, эта .длина у s •. pla­

nu.s больше, чем у O.puerculus. 

И.эменчивость длины. фраг.мокона в каждом образце· этих двух видов 

.о_бычно �евелика ( V с::.· 6) и неэависим��-QТ- времени. 



Таблица 2. Размер .�рагмо1tона ( D микронах) взрослых ра�tовин 
в образцах o.puerc.uluв и ·s.p1ant1;в

----·-·- ----·-
Oto1ca1•hitr1t J)l(erc11l118 (,JIMDO) Scaplilt111 р!_'!nш, (У �01:).,... __ 

---·- ·----- ....... _____ -·-· ·---- --····· - ........... ___ ,., ........ 4-.... �------

111Rn1plc1 N X:t:t.,,,-aJt V 11 О. lt. N Х'± t..N'li V I О. R. 
-------·-·------ .. �-·-···-

N 317d 3 7302± 770 4.28 312 Щ/.14- 7617 
N .316d 2 0072±ftG71 8, 18 7-12 81И7- 0007 . 

----- ---·- 1 ------- . --··--· ··-·-·-----------

R 2106Ь 1 8642 
. . 

:n 2l�h 3 851iG±H77 6,D·I 6!1Б. 8077- D228 
R 210Gq 1 0420 
.R 2110в 31 DЗ77± 18G 6.41 507 
R 2110Ь 3. 85!!9±2220 10,30 8!13
R 2t10c 14 !1307± 4G2 8,52 800 
R 2110d 6 D·\85± 673 6. 76 6·11 
R 21IOf 2 8!!7Н 521G G, 74 581 
R 2110х .19 0055± 336 7. 22 fj!J7 
R 2113g 4 10248± 4G-I 2. 85 202 
R 211Зh 4 10814± 058 6.67 . 002 
R 6505 4 12147±1155 6.DВ 726. 
R 4018Ь 6 11761±1038 7.11 8;)7 
R 4001d. 4 1ЗG25±20&1 9.61 1300 
R 40221J 1 14342 

.У 622Ge 
. 

. . 
У ,5221g 
У 5209а 
У 6218Ь 
У 5201r. 
У 6201& 

1 
8 

7· 
6 
1 

1166-1 
8735± 387 

'8639± 498 
9-123± 625 

11637 

6.30 463 

6.31. 639 
8.� 696

836.1-10.1!/tl 
8(121j- !)fi28 
8·108-1(17,17 
8!173-lOGuO 
861i:J- 9778 
8730-10048 
D87·1.a.J.0588 

lOJ.17-116!11 
11120-12800 
10817-12882 
12172-148.')2 

--·-

7865-.9296· 

'1893- 9316 . 
8566- 9985 

7 15600±1618 .10.46 11И1 .12{180-17476 

а 16008±1630 8,87 620 166ЗБ-16700 
1 14:JSO 

1 1GD60

3 2.1100±2006 6,20 1206 221()0-24487 

1 2/И50 

-·· .......... � .... -.... 
1 11446 

12 't,t.187± 821 8.92 1202. 11686-16189 
3 1&608± 12&0 2.14 336 16222-16803 
1 12213 

10 16303± 617 4,67 762 16668-17719 
2 16240±6778 3,89· .632 .16793-16687 

---·-· 

Спиральная длина жилой камеры взрослых раковин. Во�созданная 
с_пиральная длина жилой камеры получена следующим методом. 

(,,1-
25 

Во·-перв.ых, я считал длину жилой:. камеры как п.ол-овину оощеи дли-· · 
отношение 

ны вен·тральной и дорсальной стенок жилой иамеры. Затем :Уроста с11и!"'" 
·ральной длины фрагмокона ощ-е--.q-углу оборота выражалось ·алло.мет-

ни-ем для каждого вэрослогQ экземпляра •. допуская, 
чт9._ -р"б�т спиральной длины \i)рагмокона про4олжается до жилой 1<ам-еры, 
11/опреп.елял длину ж·илой камеры и�э алл-оме;рического уравне·ния. 

1 

Воссоздаsаяя сп�ральная длина жилой *амеры двух �идов показана 
на табл. 3. Эта длина у s.puerculus постепенно сокращает.ел приоли­
.эительно от I, 5,t. до I, 2:,r; со временем в обратной пропорции к уве-

1 

ли�ению размера фрагмокона. В противоположность этому, рассматри-
ва.емая длина у s.planu$кaжercя почти неи1зменной ( Gd. I, 31t ) во 



времени с нижнего до низов среднего турона в районе Оббари.

Таблица 3. Носсозданная спиральная длина ( •'J/ ) ЖИJIОИ 1самеры у 

�зрослых :экземпляров o._puerculus из раиона Обира и s.planus из раи-

она Оюоари: 
-- . . . .  ---··-------- ·- ---

�Rmp1C!S .f Х ± to."a"I V 11 O,R, 
... . .  -- ... __ ....__ ______ ___ :-

R 210Gb 1 1.G.1

R 211011 , 12 1,37±0,07 7,71 0,11 1,2-1 -1,Б8 

� ····· R 2110с ·8

1 R 2110d 2
t. n 211or

1.31±0,.07 0.07 .. ·, 0;08 1,24 -1;,И 

1.:J.1±1,28 10,78 0.14 1,2.1 -1.43 

1.20 

R 2110х 12 1.29±0.ОГJ 6.li2 0.07 1, 21 -1. 45 
. 

R 211Зс 3 о 1.23±0,04 1.14 0.01 1.21 -1,2,1 
R 2113h 2 1.21±0,01 0.12 0.001 1.211-1.21:J 

' R 4018Ь 2 1.18±0,32 3.07 0.04 .},lб -1,20 
---

У 620!1а 2 1,38±2,_72 21.00 о.зо 1.17 -1. 00 , 
.. 

У 6221g 7 1,63±0�22 16.78 0,24, 1.30 -1.91 
У 6218Ь 1.41 
У 6201r 7 

t,5 
У 6201• 2 

1,26±0,11 9.29 0,12 1,11 -1.43 
1,29±0,18 1,69 О.02 1.21·-1.�о 

J"" OOft'iJl1J 6'1

Диа-ме_тр умоиликуса взросло.и. Р8:Ковины, Отношение диаметра умбиликуса 
·-------- -------

к фрагмо·кону изучалось д.ля. каждой взрослой ракоJJины :этих -двух видов.

Это .отношение 1(оле6лется в пределах от 0,29. до 0,46 у o.p.uerculus

и от О, 05 ·до О, 33 у s .• pla:Q.us. Коэ.ффи.циент иэменчивости в каждом об-

разце s.planus :крайне большой С v = IJ-I6) по сравне�ию с та�,им же 

коэффициентом у о. puercuius С v =2-9). Танабе С Таnаье· , 1975, тщ<ст­
фиг .15) указывал, что у o.puerculus эт.о отнощение по.степенно. меняет.ся· 

от умеренно эволютных �о ·ум�ре�но инволютных в -раз.резах района Ооиvа • 

. Количество сеnт взрос�ы� раков�н. Кол�честззо· септ ·варьирует от .4Q . 
. -- � �--. - - -. - -· - _.._,. - -

�о: 57· ·у ·O"pue_rculus и от 51 до 6-4 .у s.planus Этот ·диапазон и змсн-
��ш(ости у обои;х видов по-стоян�н б .е·зотносительно ко врем€}ни, а 1юэффJ.1ци­

ен.т изменчивост и. относитель·но J�ал в каждом из обра·зцов этих· дву-:h ви­

дов.
С. Кратный. дискриминантный анализ. 

� предшествующих главах я исследовал онто�енеэ и изменчивость не­

сколы<их признаков двух видо:в с помощью унивариатного и dиварис?-тного 



а нали�,ов. Резу льта'l't.� онтогснстическои. алдомс·1·1н1и ую1эюJШО'l', ч·1·0 tл ор­
фЬлогия раковины на раннеvi .и среднеи· с·rадинх э•rих двух ни.дав схожа. 
значительные различия в размере и пропорциях мемду :взрослыми ракови­
нами этих "JJJJYX видо:в, однако, сущес1твуют .• 

Не1tоторые авторы (Raup- , Michelson, 1�65; Haup , 1966, 1967) вы-
раж.али морфологичес1(ое разнообразие ракови н мо.1ш10с:ков, используя. 4
.просrrых параметра, а ·именно Т.J?ансля цию, ·сн.ороqть расширения .витков, 
д�ину г е н е р а ц и о н н о й 1<ривои и о т н о ш е н тл е ·фop1iu 
э·той криn·ои. Но схолы<у тр,ансляцин. равня ется ну.11ю у план1:1спиральных 
амыоно:идеи, основные особенности норфологии двух на9тоящ�х видов ;ло-

гут быть выражены оставшимися,треня параметрами '(см.фиг.4). dдесь 
я �лее анализирую онтогснет·111ческое изменение формы раковины этих. дв.;

видов, исцользуя эти три n_араметра. 
Основной. компоненОшй анали�. Цел.ью <:>сновноrо компонентного· ан.а-

· ·-.- . - ·- - - - . - . -

лиза· нв.лпет�я объективное суммирование массы наблюдении С Seal , I964:
С.на .чала подсч:ит_ывались главн.ые ·:в01tтdры и вариантно-ковариантный мат­
ри1<с трех нараметров: отношение ширины витка к высоте вит1<а,. скорос­
ти р�сширения витка и расстояние генерационной кривой от оси в ста­
диях 5-ii: , 711, 8ft и 9ТС у обоих видов и в стадии :IOrc у s. planus

и� образца н2110 ь '.

Эйжен- значение С the eigenvalues - '}..i) и· ортогональный т_ранс;юр­
.мационный матрикс (А) осно��_скомпо1пэнтов для этих двух видов св·е­

дены :в �
тор 

для 
о
с
но

в
н
�
х ком

п
онент

о:в 
на 

каж
до

й ст.адиv у этих двух видов также показан н� табл. 4. Резу ль·таты этого.
аtiализа могут означать, что JN парс3:метры были сконцентрированы в 
средний. вектор и три э.ижен--значения. llep$ьie два· компонента ооънсняюТ: 
около 95-99% общей изменчивости. На стадиях роста 5 и 7 коэ.ф­

фи;циенты первого и второго эйжен-векторов и первые два -сiюдних ве1<­
тора напоминают дру1;1 друга у этих двух видов. С другой стороны,пер-
вые два средних вен,тора на стадии 9 у� S • р lc!,DUS больше, чем эти 



28 
1ке вектора у o.puerculua. Причина может ооъпсняться различием скорос-

ти расширения виткоn
9
как указано на �и�уре II. 

Т�блица 4. Элжен-�екторы, ортогональный трансф�рмациоuный матрикс 

·средние векторы основных компонентов O.puerculus и S.planus ·Три
nараметра: отноше�ие ширJНЫ вит�а к �го высоте, скорость расширения

. 

витка .и расстояние генерационной кривой от оси .были исп ользоnани для

этого анализа. Оdраз�ц н cIIO ь' Размер ооразца:, s.-plиnus- , 5% 
1

//= II; 7·(,, , N=IO; 81L , N= II_; 91t J 11=9; N� .. 

O.puerculus �·,t , Н:11; "7'ft; , N =II; 8JL ,J/=II; 9-rc· , /t/ с;:;У.

iН:э·ижен-век·11 ор .• ( PV )": про.цент оdщеи изменчивоети. А: ор'l'Ьгоналыши 

тран�фо рмац»окныи матрикс. A}I .:с редни-е векторы" основных компонен то:е. 

I - стадия роста, 2 - ртадия 

. . .

.., . . Sca7'hites р�ап111 (У �Е) 
i-111tage 

li (PV) А л" ' 
., 

·-

.t Ja=O.OOtO!) (i7.78c;o) r·= -O.OOS5 O,llSI] Г'·"'I ;age .l1=0. 00123 (21.89%) о.9;20 о.2321 ·-o.o.11s 1.600 
.ls=0:00010 ( 5.ЗЗ':о) о. 748 ,· Q.OOll 0.1299- 0.!19GO 

� '·:•-••m i9S.99ш r1278 _ ......... ,184] 
г·� · .l�-0. 00061 ( 3.ЗОЩ о. 9730 0.1581 . 0.1679 1.643 

.l�=0.00013 ( о. 71%) 0.1939.-0.1518 -0.9692 -0.4� 

• 

�ge·

.t 1 

�ge 

.t 
�ge 

. '.lа=В. OJ.2.1.1 (85. 09%) 
.ls=0.00166 (11.35�) 

. i_,..0_00052 ( з.sв�> 

. .l1=0.ШЗ9-1 '(91.65%) 
li=0._00163 ( .6.24%) 
11=0.00055 ( 2.11%) 

r· , ... -o.,m;1

··1 0.9715 0.2069 0.1160
0.1078 -0.0084 -0.0033 г·"J 1.671 

-0.307 

г
l97 -O.IIO"i2. O.l

lJ
t.l0

10.6519 0.4482 о. 7120 2.010 
О. 7613· 0.2431 -О.8694 -1.14S: -

. . ---

·�а=О.О'Тi87 (95.56%) �·
. 

•• 98 О.11�

Г-:J -�=О��з 
-�

O:w.151 0.3346 -О. 7540 1 668 
.Z�=O.�i-, _ �84%) 0.4009 о. 350'2 о. 8387 1.457 

·otosoap1!,it'e/l _puerculщ (J1мво)

11 (PV) .А Аµ 

·· =···"87 (., ...... ) 
г

376о'-·-- ,.rn,1 Г'-�.l,=0.00215 (14.ВЗ.%)� O.SJ50 0.3736 0.38"..S 1.а2,1 
.ls=0.00048 ( 3.31%) 0.3816 0.08.13 -0:9207 · 0.200 

.la=0.01151 (81.9'2%) 
.ls=O.�O (16.37'io) 
.ls=0.00024 ( 1. 71%) 

г-·218 _._ .... ·-·� 
о. 990-t о. О,150 о: 1308 
0.1:IOQ _:·0.1687 -О. 97&1 

J,=0.00829 (82.32%) г-= -0 . ..,-:З о.,з:,1
] · 1,=0.00155 (15.39%>_ o.95i7 o:1s;1 _,о.21вs 

.J�=0.00023 ( 2.29%) 0,1375 О.2928 О.0430 

Ja=0.02252 (91.55t;o) ["· t!3il' -0 .•• ,.,. •. 2105] 
-�'-�0.00126 ( 5.12%) 0.7190 -0.0619 -0.69"� 

.ls=O.OOOS'l ( 3.33%) O.&&i7 0.2.&91 о:68'� 

г-�� 1.-115 
-0.600 

Г�J . _1.4,5-
1.lili 

г·;,·1 . О . .tЗ-1 

1.603 
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Фиг.II. Онтогенетические изменения морфологии раковины и постоян­
ство положения при плавании у o.puerculus и S.planus , nыраженные про­
стыми параметрами: скорость расширения витков и расстояние генерацион­
нои :кривой от оси. Модель шкаJIЫ и и.ндек.с �табильности заим·_с·твованы из 

Raup (1967) и RaupJChamberlain (I967)ll � расстояние генерационной 
кривой от оси, 2 - .скорость расширения витков, 3 - образец, 

Анализ n2 • Н исследовал различия средних значении. трех упомянутых 
·выше �араметров обоих видов стадия за стадией с помощью статистич�с-
кого метода D2 1Jаха:ланоб�са ( Mahalanobis et al., I949). Дискри;лк-

2. ( -нантная функция и значение D · генерализованное расстояние) легко под-
-считываются иэ различных средних векторов и объединенных ковариантных
.мат.риксов с помощью основного 1tонденсационного метода ( Rao , 

2 . /' '° 
"(-

-: ) 1·- ·- ) 
np =? f w l/ х·,-1 - Xi2. l xj� - Х.12"

!952)



-----------
. \QЩitXCH величин. 

зо 
.\f'ij - велчина обратная объ-

ариантному матриксу (ij =1;2 р ) • Тре·бу еыыJ кри-

с вариантнilм от.ноU1ением р и ( и
1

+N
2

-I-p ) степенями ·своооды. Зно.-

чени.е D
2 

и дискриминантная функция ( DF, ) на каждой стадии следующая

6,r вtJge: D2=1.·1·1, F=2.37.'"3,16=Fa . .,..<•·'·щ, Р>О.05, 
DF= -1.86x,-Щ).G8x,-1G.G2:<�. 

7ц вtige: D2=2.73, 3.20=F,.11111,•!,щ<F=4.26<6.19=Fo.o1,,-a,111, 

0.05> Р ·,О.01, DF= 19.20:<1 -110.JБ�,-ll.O<ix, .. 
8.-т вtdge: D' = 0.09, F= 0.15<3.16= Fa,an, •• ,,m, Р >0.05, 

// DF= -2.81ха-0,4Зх,-3.82х,. 
9:т вt�ge: D2=2.G-t, З.:,J,l=Fo1111,-1,1e,<F=·З.45<6,66=Fo.ee<••'·'•'• 

О.05>Р>О.01, DF=41;76x,,-6,G2x,+9.80X3, 
Adult'вtage (0. p1tc1·c1tl1ts, 9it: S. рl�пив, lOir): D1=p2.13, 

F=б3.95>6.22=Fо.он •• а,щ, Р<О.01, 
DF=125;49x,-20З.8бx,-6G.37x,. 

I - стадии , г. - взро.сла:я стадия. 

В каждой из 5 1 7, 8 и 9:к, - стадиях ·роста различие средних значении 

между двумя видами незначительно, с 95 или 99"/4 достоверности. Напро­

тив, значение D
2 

у взрослой: стадии очень велико по сравнению с таки­

.ми же значениями от юной до средней стадии. Различие между двtмя вида­

ми является знач ительным с достоверностью 99';&. 

следовательно, результаты D
2 

-анализа могут указывать, что разли:ч.ие 

в ·ф·орме двух настоящих видов не прuявлнется вплоть до взрослои: с·1·адии. 

Развитие сутуры 

Давно оыло установлено, что сутуры аммоноиде!4 являются одними из1 

на-
'• 

иоолее важных таксономичес1tих признаков из.,..эа их стабильности и регу­

лярности (. Schindewolf , I960; -Kullmann , Wiedmann , I970). Среди мно­

гих меловых аммоноидейSсарhitidае является хорошим примером, uосиоль­

ку их сутуры. отче·rливо эволюционировали ( Cobban , I95I; vViedmann 

I965, I 969). 

Согласно дашщм Ииедмана (I965), эволюции сvт.1ры скаt1,итид во1ражает-



).[ 
ся удлинением сt3дел первичной. су туры·, Е, L, u, J.

Так.им образом, я п редложил новы.и э4емент - ложные. лопасти ( ею.шал 

р .) для нескоJ1ь:ких рассечении ceдJ:ra 1,u , которые произошли O'l' греu­

н ей седла основной формы - Eoвcaphttes •

. С'Ходнuе увеличение расчл;€!ненности и ·глубины рассечеl:iиЯ. н·аол,..:даетсн 
13· рн_де поколений эт�х двух видов-. Эво.цюционные особенности взрослых 
сут';{р в ·раз-резе района оо:ира по1<азаны на ·(J.!иг.rг. Н каждом слуqае 
в_зросл,о.н сутура обоих видов ·выражается -.рормулоd ELp

1
p

2
UvU.d I Хотя 

.PI у s.planus раqч,ленен н� �етыр� ,лопасти, а у o.puerculuв р1 pacч.JI1 

нен ·на три ло·пасти., каждый э.л:емент этих МJУХ видов постепенно усложня­

.ется во времени. 

<JIИГ.12. 
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сутур O.puerculus И S.planus 

/таким образом, я наблюдал онтогенетическое раз�итие сутуры у двух 
'  

1 видов. Тенденции эт�го развития в разреза� Ооира_оооощены на. фиг.IJ •
. у .обоих видов р

1 
ГР? появляются постепенно и довольно рано -во вре-

.ме·ни, но с1<орость эволюции O.pueroulus более быстрая, че,\1 · у s.pla� 
nus . Нплоть до стащ�и 8-,г форма каждог� элемента в основном схожа 
у обоих nидо:а. Насколько мне пока .извесmо, и�менчивость су туры на 



люо01\ стадии в rшждом o.J разце обы ч.н о незн.а.читеJ1ьна� 

}иг.IJ. Тенденции эволюции онтоrенетичеdкого развития с/тура у о·. 
� 1 j 

/puerculuв и s. plunuв в разрезе раиона• 0Jича1! .... стадии роста, г
оdразец 

. за.тем я исследовал рост половинно� длины сутуры обоих видо:в в О'l'НО­

шепии к общему угл.у оборота с помощью 1\(етода наименыоего квадрата. Ре­

зультаты _отражены на фиг.14. Это отношение 11 роста у o.puerculus унс­

личив.ается со вр.еменем в со ответ-стDии с увеличением индекса начальньгq 

роста. С другuй стороны, это отношение у s.planus увелич1шается со .вре 
менем по мере уменьшения индекса. начального роста •. Ннтерес-но 9тме -

тить, что у обоих видов наблюдается близкое отношение между сложно­

ст.ыо' сутур.ы и ростr.щ толщины септ и вентральной стенки •. Сложность их 

.сутур _увеличивается во .вгемешt по мере ·уменьшения отношения роста тол--

Щи�� раковин�. Более того, 

( а.:к�н. 5749) O.puerculuв

на стадии 71( э1tэемпляра R2IIoь' - I 
!.,.см.фиг.I4) может наолюдатьсн отч етливый 

переломный момент в росте сутуры. 1iачиная с этой. с.тадии, отношение 

р9с�а резко уменьшается от 0,20J до O,I2I. ] образцах из того же са­

мого горизонта, что и R2IIOb ·, эта стадия почти соответствуе'li диа·пазо­

ну переломного ·момента :э�(земплнров, где рост толщины вентральп·оа стщ1 -
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ки и стенок септ мняется от негативной до позитивной аJIJiометрии 

( см, фиг .-?-8).
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Фиг.I4. Особенности роста пол9вияяоЯ длины сутурн к общему уг--

лу ПО!fрота в .из6_раяны� экземплярах O.puerculu:s � и s.planus ·из. рай-
.она Обира11.: - log (половинная. длина сутурн в мм); 2 - угол о6ще­

·rо поворота.

Как указывал А.Зейлахер { Seilacher· , 19·75) i эволюция сутур ам­
монитов в некоторых линиях уменьшила до минимума неукрепле�ные., 
учасУRИ СТ8ВRИ фраrмо�аваЯ--ВОЗМQЖНОСТЬ утqНЯТЬСЯ внешней стен

ке. Уцомян��собеи·иость роста .сутур у двух из.уtrаемых эдесь
вцдов, во'�можяо, подтве_рждает и�терпретв.чию А.Зейлах�ра.

Функциональная эволюция 

А-•. Эволюция плавучести·.
-Ряд .авторов CDenton , Gilpin-Brown , I96Ia , I966., . I9?I, I973;

Denton et а).. , 196?; Collins , Minton ,. !96?) определяли механизм.

коят·роля пловучести у таких нынеживущих 1амерных rо·ловоноrих, как
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N.autilus ,Sepia и Spirula По данным этих исследова.теле й, УI<а-
ЭаН:НJ!10 ·жи:вотн:ые могут контролировать о6"ем га3.о.вого пространс·тва

а каме�dХ· путем изменения колич�ства жидкости, проходящей через
сифон:, с тенки которого проницаемы для жидкосте·й. Дентон и джи.цпи:н­
Браун. ( Denton • Gilpih-вrown , I973) сделали заключение. что рол]
о т�нки с�фона в контроле плавучести камерных rолов�.ноrих остава.Зiас

одной и той же у огромного раэн<;>образия· форм через большую.
част:ь исторического развити.я этой группы.

Полагая, что ynoM:fiHYTЯЯ выше функция камерной раковины и. стен­

ки сифона може Т. иметь МеС�О--И--у--аJЛМОЯОИДе Й, Я оСiсуждаю зде ОЬ ЭВО­

ЛЮЦИЮ пл�чаемwх, видо� •
.,..,, Раз·мср фрагмокона. взрослых раковин э�их двух в:идов постеnенн·о

уве'JIИЧИВается· ВО времени ПО Мере УВ�·JIИЧ�НИЯ ОТНОШения- роста ДЛИНЫ
радиуса к углу об'щеrо поворота в четвер�ой фазе рост� от ·5, s·1t" 

-Однако количество септ и спиральная длина фрагмокона. не меняется
во времени. Эти факты свидетельствуют о том, что о6"ем камер в.эрос
лнх раковин постепенно возрастаn во времени.

 

 

Отношение рос!а толщины септ и вент�альной стенки к длине ра�
диуса в 6олее.цоэднеИ стадии {са. ?,5,r- ) постепенно уменьшает­
е-я· во времени от позитивной аллометрии. к изометрии или небольшой
негативной аллометрии. Поэтому относительный вес матераала рако­
вины к �е об"ему у о6оих видов уменьшается во времени. Указанная
:выше филетическая тенденция предполагает, что плов1честъ обоих
:видов постепенно уве�ичивается во :времени.

В порядке количественяо�о оnре.деления·этой тенденции. я под-

считал приблизительнуJQ плавучест-ь нескольких взрослых раковин этих
двух. видов. Плотность пустой. раковины аммоноидей выражается.сле­
дующим образом

_____ _.р�...в_._. __ y_s ______ ,. 

pw ( Vt - Vb) 



З.4 
где Vt является общим о6"�мом воды,вытесненной раковиной. и жи­
·вотным, vь - о6·"ем животного, предположительно эквиваленrныи об"-
ему жилой. камеры, ·vв - о6"·е/м материала раковины,рw - плотность

м9рской воды ( = I,03) и ps - плотнос·ть материала раковины, 

предположительно равную 2;62 ( Reyment,. 1958, 1·973)� 
Нейтрально пло.вуч�я _ра·ковина аммоиоидей дает.ся следу_ющ-им выра­

жением 
.ps . Vs. 

--------------------�---:·pw Cr) 

_pw .• (Vt - Vb) - (Vp. pw) • �'в ' 

где Vp - о6"ем камер" а Fs - предел пло�уче.сти, неоеiх·одим�й для

.т·ог9, чтобы зат·опJiть пуо1ую раковину. Fs может 6ы1ь выделен из 
.ура:вн ения ( I) •

Fs::: [,.w2 • (Vt-Vb)- pв,.vsJ· / ··Vp.pw2 

0спользук эту формулу ,я вычислил Fs для нескольких взрос.лы-х
раковин .O.puerculus -Стаnаье , I975_, __ та6л.5). 

----

Однако, ·а.ем. плавучесть живых аммоноидей ,. мы .долж-

ин· прин.иJtа- во внимание вес се:пт, стеВJ(И сифона и мяrких част ей:. 
_/ 

В мрей предtпествующей ра боте я преяебре:r весом этих характерис-тик. 
/ : ' 

/ По данянм Деятона и Джилпин-Брауна ( ! Denton , Gilpin....:нrown , 
!973-) почти все ткани современных rолов�яоrих немного nдотнее ·мор­

ской· воды (например, у Nautilus macromphalus I,067} •. Это значит,
что мягкая часть головоногих является одним из важных комнонеНТ(?В,
сnособотвующих затоплению, Труман ( Trueman , I94I) взвесил нес-
колыtо септ. и с.тевку сифона таких юрских аммонитов, как J.)romic'ro-

ceras marston�nse , Dactylioceras comm�e ·и Ludwigia baylei в 

//' _этих· аммонитах пропорции веса септ и сифонной стенки. состав.цяют 
. ' 

соответственно 3-6% и :r%· ·от общего веса раковины. Н измерил вес 

и 09"ем определенных частей раковины у нескольких экземпляров 
. ' Nauti1·u1;:1· pompiliuв из. района вблизи острова Миндакао, Фили ппинv . 

Ре_зультатн по�азывают, что вес сифонной стенки составляет- тqлько 
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О, 1-0, 2% общего веса ра1tовины· •. Вес септ по отношению к общему ве­

су раковины со·стдвляет I5-I9%. Последнее значение несколько прев1 

шает ·оценку Трумана, полученную при изучении юрских аммон.и1·ов. 
Для того, чтобы определить пропорцию J;Jeca се.nт к о-dщему весу 

_раковины двух изучаемых видов. я сравнил отношение роста толщины 

сеnт к толщине вентральной стен!�--У этих видов и у N.pompilius
-------

Отношени� х�идов указывьет на легkую негативную алло-

м·е'l'р.-.i/д изометрии в избранных образцах (например, у u.puerculus 
Э!tS� R21IOa ,- N=5, � =0,975, :V= 12,?:, S= О, 124; ЭКЗ. H40I8 ·ь , 

'N= ·3, J= I,016, V= !5,9; S=0,I6I;· S.planus экз. Y522I g, N= 4, 

c:Z:0,841, V= l!,8, S= 0,099). С другой: стороны
1
рост YN.pomp.ilius·

является слегка позитивно аллометрическим ( образец из. Минданао·, 

N= З" J' =.I, 123; V= 3 "84, $=О, 043). 

N.pompilius имеет простые вогнутые ,
1
сеп.ты в против·оположность

сложным же�1106чатнм септам аммонитов. Однако, Вестерман <. �·vester-

.mann , I9?5) ·указывал, что септн у верхнемеловых Pachydiscus к· 

·периферии уменьшаются в толщине почти с такой же скоростью" с ка-

кой ра.стет морфологическая слож1ц>сть с·епты.
Этот факт значит, что если МЪГ'nримем во внимание избыток веса 

по при.чине .сложно ст и· �епт •. то пропорция веса с_епт к общему весу 
р_а.ковины у двух рассматриваемых видов · может быть меньше подо6ногс 

iзнач·ения у N.pompilius. 

·таки� образом. я подсчитал уточненную плотность нескольких
-в·эрослых экземпляров этих двух видов" допуская, что плотность мяr
ких тканей равна I.06? •. и пропорции об"ема сеп.т составляют 5% ·и
I5% от общего об"ема ракq_ви�ы . соответственно. Пересмотренная плот
нос·ть живы� аммовоидвй выражается следующим образом:

ps Vs- Vb . (·I,067-pw) 

J'W• ("�vt -Vib) 
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Ранее я определял об"ем раковинно�я �атер.иа.ла-у ·O.puerculuo , 
спосо6ствующеr·о п·оддер:жанию .ко.11ической формы ·раковnн}( с округлым 

ПQП.еречным сечение1,1 ( Tanabe , _I975. стр. !26). В этой работе я 

пренебрег тем обстоятельством. что толщина с1енки ракови·иы растет 

,по. ·�:ttспоненте в отношении к длине витка, соответственно, плотност1 
раковины некоторых. экземп.l!яров с·лишком велика по сравнению с плот-

. . 

.костью морской воды. Для изучения о6"ема стенки раковины очень . . 

важно иметь в виду. что толщина стенки раковина резко увеличfl:вае.т­

ся от негативной аллометрии до сильной позитивной аллометрии, на.:. 

·чиная приблизительно от ст�дии ? ,5n в экземплярах эт-их дв·ух ви­

дов из flИзов cp.eдilero турона (см.фиг.?). Упомянутые. выше сведен�я
м9гут указывать на то, что прост.ая коничес кая :модель не может быть 
принятой для .этих двух ·видов при· оценке о6"ема стенки раковины. 

Поэтому я снова рассчиtал о6•ем некоторыi ,зрослых экземпляров 
этих двух видов, рассматривая· каждый экземпляр как ком(5инацию ко-
нуса и полуконуса, разделенннх ·На стадии 7,51' Результаты под-
счета пловучести для этих двух видов приведены на таблице 5. 

Таблица 5. Приблизительный подс�ет плотности неснольких взрос-
JIЫХ раковин O.puerculus • Т-anus • Vc об"ем камер С пренебре-

жением к� об·"ем жилой �амеры� предпочтительно эк-

вива_�еятный об"ему мягкой части. Vsw фб"ем стенки. раков�вы. 
�,5%) в vs (15%) являются оСS"емом септ, �оставляющих предположитель. : 
но 5%' и I5% от о6щеr.о об"ема раковины с()ответствевно. D {5.%) и 
D (I5%) являются плотностями раковин при условиях Vs. ( 5%} и Vs 
( 15%) соответственно. Fs значит пропор

1цию веса
1
необходимого для

за�оцления каждой живой раковины. 
·.lSpeeles ·•·Spec:1n&n1 ve-·:vь.--·vв,�-,V�(Jli%i"Vn(1�)-D(6%).& �·IJ i>"<ili%) & F�

. R 2110Ь'-1 о. Ulc.e. o�:.i;.-e:-
·
o�osie.e:-o.01нc:;:

·
o.oиc.e. о. 88(;(0.209)-o:0R2(0. 073)

/ -2 О, 18 О. 46 О. 078 O. IXH О. ОИ о: 87НО. 22G) О. 970(0. 089) 
-з о.19 о. 48 о. О!Н о. 00u n. 017 о. n-11 (О. 12.1} 1. or.5 < ->

О, р,и,_,.,_, -4 0.10 0.61 О.ООО 0,ООБ 0.0IR 1.010(-) 1.lf>:J(-)
eulri-/ -5 О.Ы 0 • .45 0.080 0.00.1 о .. 014 1.(Мr»(-) 1.tr.O(-)

-О· 0.22 ·О.61 0.103 O.OOG 0,018 0,007(0,178) 1,010(0,0�2)------ --·-- ·-· ·····- ·-·- ---·--·· -···--· ·- ··- ·-· - -···--- · -

R 4018Ь-1 0.30 0,7-1 0,111 0,000 0.020 О.G47(0.48Б) 0.718(0.•11.0) 
-2 0.42 о. 76 .0.126 0.007 0.022 0.670(0.4fi3) о. 740(0.378) --------- ·--- - ···-----··---····----· - ---

s.· У &221g-1 0.20 0.00 0,108' О.ООО 0.019 1.ОЗZ(-) 1.140(-) 
planu1 -2 0.34 1.16 0.162 0.008 O,O'l'l O.Dlt(0.170) 1,000(0.001)
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I - виды, ·2 � экземпляры. 

У экземпляров расематриваемых ви·дов из нижних го риз9нтов 

<-н 2IIO.b' и у 522Ig) плотности их раковин no\lTИ равна или чуть 
бопьше, чем плотность морской вqды в hнепЬтопляемом" состояниа.

Наоборот, цв.а экэемпл1f_ра o.puerculus из верхнего горизонта 
{ н 4оr'в ·ь·) имеют более циэкую плотность, чем морская вода • 

. Ре:эуль.таты подсчета пл.овучести. могут .дать· до:ка;3·ате·Jiь·ство т.оrо·, 
·чtо. два рассмаrриваемых вида посте·пенно эволюционировали в направ­
лении. избытка плавучести. 

в. Эвол:юция- устойчиво_сти •
Ре.конструкция устойчиRости раковин аммоноидей имеет большое зна 

чение для определения их прижизне·ниого. положения и способности к 
плаванию. . . .' . 

Не,<оторые авторы ( Raup , !967; Raup , Chaniberlain , I967) да-
ли метод оnределения 
илmострировали v 

т��ес!l-и- -и-·пловучести и графически про­
rmогих раковин аммоноидей ,. используя 

' 

. .nва прос.ТJ."' парз.метра: скорость расшире ни� витка и расстояние ге--
нера,ционной кривой от-оси. Они рассматривали каждую раковину· аммо-

�рйдей- как имеющую круглое поперечное _сеч�ние и постоянную толщину 
раковины. В соответствии с их методом индекс устойчивости выража­
ется расстоянием между центром тяжести и центром пловучести, раз­
деленн.ым'1диаметром раковины. Применяя этот метод к двум изучаемым 

.i 
 

1 

;видам, я исследова.ц ин_декс устойчивос�и каждой раковины. Онтогене-. 
тич�скиа иэмеяени� этих двух вид6в показаны на фиг.!!. В течение 
стадии нормаль)Iоrо завивания vстпйчивость обоих видов почти поста-
·янна (О, I2-0, I4). Напроти�, vстnйчююсть обоих видов резко иэменя-
ет�я почти от стадии I01v к взрослой стадии с изменением морфоло­
гии р�ковинн от нормально до ненqрмаль�о завитой (см.фиr.I5). Ин­
декё устойчивости взрослы�· экземпляров. o.puercuius разреза 
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JdcтerieннD уменьшается ----------вр-еМени пр.,иблизительно от 0.2·0 до O.I?. 

о ' 

постоянен (O�.I8-0., I9) в разрезе района 

О, с;, ICIIIJ о; О, ICIIO 
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Фиг.I5. Исторические изменения морфологии и: устойчивости в по-. . 

,?!Ожени.и плавания взрослых рак.овин o.puercU:lU:B и S.planus :в разре­
зах р·айоиов Обира и Оюбар.� -- низкая устойчивость. 2 - высокая. 
устойчиво.сть .. 

С. Эволюция образа жизни. 
В этой. главе я обсуждаю эволюцию образа жизна o.puerculus и 

s.pl�nus. основываясь .ва таких косвенных данных, как результат�
морфологического анализа •. подсчет пловучести и характер захороне­
ния.

1 1 1 f J I t) Значительно большие плотности раковин взрослых экземпляров этих 
дв:ух видов из низов среднего турона в� "неэатопляемом" состоянии, 
·по-видимому, указывают. что их :камерные .. Раковины· возможно не бы­

.пи: сто.ль эффективными для контроля пловучести. В случае с Nauti-

lus macro·mphalus плотности раковины без жидкости составляют от О�С, . 
до 0,9I, т.а. чуть меньше. чем плотность морской �оды, а живые ра-:..
ковины ·сохраняют· .нейтральную пло.вучес.ть с затопляемостью около I0%: 

( Dent�n, G-ip.lin-Brown, 1966).

Исходя из· С\Rученвоrо харiщтера эахор<;>нения и хорошей сохранност111 
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апертур, а также сравнивая плотности раковин двух изучаемых видов 
! 

. 

и N .macrompl1alus i' образ �ИЭН1' в�рослой стадии этих двух вид·ов из· 

низов · сред.него турона. был. , вероятно, в. о:сновном 6ентосным·, 

даже ·если он.i могли .медленно плцвать. С другой ст-ороны две 

вз.рослых раковины o.puerculuв из· верхнего горизонта ( R40I8b. ) 

при6Jiиж·аются к нейтральной ·плавучести с потопляемос.тью· 39.-40%. 

Если мы примем во внимание .ошибау, происходящую из-за применения 

моде.ли гипотетической ра:ковины, 1ro эти два экземпляра имели плот­

ности меньшие, чем плотность морскоИ воды. Возможно, O.puerculue 

менял свой образ жизни во взрослой' стадии от 6ентосного к. планк­

тонному или нектонному вь времени по мере увеличения плавучести.; 

Низкая плотность" сходная с плотност·ью,,о.рuеrсulus RIЭ образца 

R40.I8b. ,известна в нескольких нормально завитых аммонитах ( Hepton­

st.a.11·, 1�70; Raup, 1973; R.eyment� I97J; lviutvei and Reyment, I.973). 

В отношени• s.planus из верхних стратиграфических уровней я не 

подсчитывал плавучесть раковин. Изменен.ив характер�. роста толщины 

септ и вентральной с-rенки 1t длине радиуса показывает во вр_емени 

ту же самую тенденцию, что и o.puerculus Соответственно мо·жно 

принять, чта образ жизни во в_зрослой стадии s.plan:us из верхней 

час�rи турона был планктонным -или нектонным, как у o.puerculus

Одн�ко., высокая· устойqивость взрослы� ·раковин обоих видов яа про­

тяжении турона может- означать, ч·то они не могл� плавать так быстро, 

I<ак многие нормально завитые аммоноиде:и. При всем· этом., спосо6но.сть 

:к· перед;виже.нию была ограничена _"главным .образом ,вертикальным напра-
• . 

1 

в_л-ен�ем (планктонннй образ жизни) для взрослых экземпляров этих 

-двух в·идо;в из верхней час.ти _турона.

В течение стадии нормального завивания этих двух видов. рост тол­

щины СЕЭПТ и вентральной стенк·и к. длине радиуса указывает на ·изq -· 
·метрию. и 11е;-кую негативную аллометр�,.ю. Более того II в экземплярах 

и� в�рхпих rоризонтов около. dтадии· 7 t 5 п существует отчетливый 
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п-ереломный момент в росте этих двух характеристик • .К сожалению, 

мне не удалось наблюдать полнос.тью сохранившихся жилых камер в 

юных раковинах этих двух видов. Но некоторые юн.ые _раков�ны имеют 

жилые камеры длиянее, чем. 21t' • Если ·мы допустим, что длина жи­

лой к_амеры юных ракови� равнялась 2 rt , то стадия ? , 5 'JC может от;.. 

вечать основанию жилой камеры в стадии, где рост витка меняете.я 

от нормального к ненормальному завиванию. Было известно,. что меж­

ду многими измерениями ·завитых раковин аммоноидей сущ�ствует. и�о­

метрическое или слегка негативное &ллометрическое взаимоотнош�ние 

С.оьаtа- , I959; 1teyment , Sanderberg , .963; vveвtermann , I97I). 

rпомянутые· выше характеристики особенностей роста толщины септ и 

вентральной ст�нки могут предполагать, что образ жизни этих двух 

видов в стадии нормального завиввния на протяжени,� всего турона 

6ы.л н·е:и.тонным. Скученное захоронен_ие также может означать,. ч1ю 

·эти два вида были плодовитыми по сравнению с другими аммонитами

из верхнеrо мела х·оккайдо .и. Южного Сахалина. Более того, распро­

:странение этих. двух видов ·ограничено фация-ми алевритистьtх аргил""!"

литов в изученных.р�Яовах. Возможнq, место их распространения было

о·граничеяо внутр� относительно· уэкоrо пространства .•

D. Прочность сифонной· стенк.а и д.аапаэон глубин.

·Здесь я кратко об�уждаю прочность· сифонной: стенки· и диапазон
' 

глуби.я о6итаник этих двух видов. 

Некоторые исследоватеJIJI. ( Denton • Gilpin-Brown ., .I96 Та; б, 

I966, I9?I,I9?З-) в�ясвили, что общее давление газа ·в камерах Nau­

tilus- , Sepia и Spirula всегда меньше, чем атмосферное давление 

(например у N.macromphalu&1 - са. 0,9I атм) независимо от глубины, 

на которой обитает иаждое uвотное.· Это значит, что всякая ракови­

.ва должна быть доста'Jlоч:но прочной, чt·обы выдержать гидростатичас�-

кое давление, эквивалентное наибольшей rлубине, на которой мо-

жет .обитать животное. Ряд авторов ( Denton , Gilpin-Brown , I966·, 
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1971; Raup , Takahashi , 1966; Collins ., Ninton: , I967) эксперимен­
тально· по1и.зали, что си,101-tнан стенка у .Nautilusи Spirula явлнется 

наиболее cjracoи. час·rью вну'l'рИ р,шовины. Denton :п Gilpin-Brown (1966) 
также разработали метод подсчета прочности сифонно�) стешш .Nautilus 

По их данным предел гидростатического давления (р), П,РИ котором воз­

мощен прорыв стенки, выражается слсдующв� Gормуло� 

•rw
р= к . ----------:--•·

Rs 

где К явлнстся преАелом прочности на разр�в с�фонuо� стенки. Xw яв-

щ1ет сн ее толщиномi и Rs нвлнет ся радиусом сифонноJ •rруdки. Они опрс 
.деJrяют предел прочности на р?,зрыв в. 35-37 кг/см� дл� сифонной стсш 

:Yi. mac romphalus •. 
·westermann (I 97I) оценивал прочность сиро на неско�ьких ме:зq зо11.с-

.ю4х аммонитов, используя парамет р Tw/Rs х IOO. ( его QтНоситеды-rая 
·прочность сифона). Он определил эту прочность· у Lytocerat.ina -и PhY­

lloceratina от IO до I9, что nрсвьи1ает прочность сифона Амыонит ина
( 3-6, 5).

М ы должны оценивать прочность· сифона аммоноидей лишь после со-..__,,. 
ответствующего учет а диагенетичес1<ого изменения rолщины стенки сифо-
на. Основываясь на данных о Nautilus ponpilius , Mutvei (I975) пред­

поJiагал, qто диагенетическое уменьшею1е толщины стенки жесткой труо­

:ки аммоноидей достигало 50% или более. Поэто му я подсчитывал отно си-
..Р�тельн·ую прочно сть сифона у двух изуч ае,\ШХ видов наrизначальной тол -

щины стенки, найденной путем _удвоения наблюдаемо.и толщины._ Результатн 
сведены на фиг. I6. 

Ни экое значение в по.эдней стадии. может означать, что диапазоны 

·глу�ин· взрослых особей :этих двух видов были меньше, чем у Nautilus
me.cromphalus ( О-са. 600 м, .Uenton , Gilpin-Brown , I973). Если до­
пустить, что предел прочности н а  растяжение .стенки сифона у обоих
видов был эквива�ентен этому же пределу у N.macromphalus , то оати-



11етричесю,и r1рсдсл· разршщ си·f1она во 133росJ1а.и стадии оцениnаетс.н.

пр�dлизи·rслы10 » �00 �. ма1tсимум до ООО ;.1.
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�иt.Iб. Онтогенетические изменения . относительной прочности сифо-

на и предел гидростатического давленй.я, ·пр.и котором происх.одит его 
разрыв у O.puerculus и S.planue Tw - толщина стенки: сифона, не 

радиус 9ифо11ной трубки. Предел гидростатического давления оценивает 
ся исходя из того, что предел прочности стенок трубки сифона у эти. .! 
двух видов эквивалентен этому пределу прочности у Nautilus macromph

(36 кг/ см2), Denton , Gilpin-Brown , I966)� - относи'l'.ельная проч-
1:� ость сифона, 2 - угол общего поворота от ос·и ( � ) , 3 - пр·едел· гид· 
ростатического давления, при котором происходит разрыв (в атмосфе­
рах), 4 .- оdразец. 

Функциональная эволюция двух изучаемых видов суммирова11а на рис. 
I7 и I8 соотве�ственно. 
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Ф·иг. I7. Функционал-ьнак эволюция Otoscaphi t�в puerculus ( J imbo.)

в разрезах турон а района 06:И_Р�=l..Е - турон, 2· - нижн,ий, 3 - сред1:н1
4 - верхний" 5 зон.а, 6 - возраст., 7 - о6раэец, 8 - суту.ра на
стадии 6'ft· , 9 -· I миллиметр·, IO .... раэ·мер .прото.конха (в мкм), II­
nо.ст·о�н.ный, I2 увеличивался-_, I3 - уменьшался,. I4 - размер ли­
чинки ( -в мкм). I5 - размер фраrмокона ( в мм), I6 - 6:ыстро уве-, 
личи:вался, I7 - длина жилой камеры, I8 - nос.тепенно укррачиваласъ
I9 - отношение роста радиуса_.,. 20 - постепенно увеличивалась, 2I­
вес раковины, 22 - постепенно уменьшался, 23..;. индекс устойчи-

. ' . 

вости, 24 - низкий, 25 - высокий·, 26 - пловучес.ть. рако�инЪI,
2? - образ жизни, 28 нектонный (�на� ст�дия), 29 -

6евтосн�я (взрослая стадия) , -30 - планктонная ( взрослая.

стадия)�
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Фиг .• I8. Функциональная эволюция Scaphites p1anus ( УаЬе ) в

раз·резе турона района О.6ир�� --. турон, 2 - нижний, з - среднм�.
4 .;.. верхний, 5 - зона, 6 - возраст, ? -- образцы, .8 -:- сутура в�
·стадии 6,т, , 9 - I миллиметр, IO - размер прото·конха ( в 
II -- пост9янный, 12· - . увелич/ивалс:я·; IЗ - уменьшался, I4 - ра
личинки (в мкм), I5 - размер фрагмокона (в мм), I6 - быстро уве­
л�чивался. I? - длина жилой_ камеры. I8 - веизвестиа (у 

из Ою6ари - постояян�), I9 .;.. отношения роста· радиуса, 20· "'!' посте-
п_енно увеличивалась, 2I вес раковины. 22- ·постепенно 
2� :-- .ицде1<� устойчивости" 24. -- пловучесть раков�·ны, 2·5 - о�раэ
�tи�ни.. 2'6 - в.ектонный ( юная стадия), 27 - 6ентосный ( взрослая ста­

дия), 28 - _планктонны� (взро.слая' стадия)·

Таксо�омичес·кие. положения

Зд�сь я обсуждаю таксономические .взаимоотношения между o.puer...,

culus и s.planus и проблему полового диморфизма.
1{ак уже· упоминалось в предш_ествующих главах, географическое и
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ртратиграфическое положение этих двух видов вполне идентично. 
Особенности роста длины радиуса, высоты и шири_ны витков, толщина 
ум6иликуса, ·септ и вентральной стенки также оч�нъ схожи вплот� до 

Более того, особенности. эв6люции неск�льких характе-
ристик раковины и сутур весь�а похожи у обоих видов. Сiодство ха­

рактера сутур может указывать •. что эти два вида таксономически· со­
относили·сь друг с другом. 

Между в�рослыми раковин·ами этих двух видов существует и несколJ 
ко различ·ий. таких ка·к размер раковины, форма апертуры., скорость 
закручивания:. спиральная длина фрагмокона. количество септ и слож· 
ноет� взрослых сутур. 

Makowski ( 1962), C_alloman ( I963); Westermann .( 1964), Nou�a

( 1965), Соььаn ( 19.69) сообщали О· многочисле�ных примерах диморфиз­
м.а у· ··вэро·слых аммонит.св. По их мнению. диморфизм выражается ·глав-
. .ным образом в различиях размера .и формы, и малая форма рассматри­
вается в качестве самца_. а �ольniая - как 9l:!MKa. Пара латеральны: 
лопастей или вентральный рост у малой формы наблюдаются ·часто. Pal­
framan (I969) указывал, что латеральные лопасти, существующие у 
малых форм, возможно, были органам�, имеющими отношение к половой 
,цея'l'ельяости. К настоящему времени :какое-либо функциональное или 
таксономическое значение лопастей еще не 6ыло выяснено •. ·И. сейчас 
·.о�тается п·од мОЖifсУсть рассматриват.ь лопасти в качЕЭст-

еского признака самцов. 
Q nоловом диморфизме у Scaphi t1dae <5:ыло предста:е.цено две идеи. 

// 
)4akowski ( !962), Nouia ( !965) И Cob�a.n 1( I969) укаэывад"и, ЧТО ПОЛО·

. вой .диморфизм выражается различиями раамеров между крупными и ма­
л·ыми. формами и существоваяи�ум6иликального раздува .у крупной 
формы. 

Между тем, Wiedmarin ( !965) предположил возможность полового ди­
:м.орфизма между крупными формами с прос�ыми апертурами ( его uca-

.. 
' 1 • 

phi tes ( в. в }/1 и лопастными мелкими формами (его s.( Oto·scaphi tes)



s.(Hyposcaphites) и S.{Pteroscaphites }}. 
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Н. не моr найти какой-либо прерывистой изменчивости у s.planus 

зависящей от различий размеров и существования умбиликалъного раз­

дува. Стадия развития- ум6ил_икалъных раэдувов у -S.planus изменяет­

е.я от э:кземпляра к экземпляру. 

·следовательно. _упомянутые· BJirпe сходства между двумя изучаемыми

видами дают возможность предполагать половой диморфизм. Однако,

в эт.ом. исследовании я не. моrу решить, являются .ли эти сходства 

·между этими двумя видами результатом полового диморфизма или эво-­

люцион.ной. :конвергенции из-э·а полифилетичес:кого происхождения. Для

.тоrо. чтобы решить, :какая из альтернативных интерпретаций, укаэан­

_ннх выше, верна, необходима более полные данные ·о значении лопас-

тей, а та�же иссдедовавия диморфизма у совр�!,1�Jц1ых ___ го.11овоноrих •.

Надсемейство Scaphi taceae Meek, I876 

Семейство scaphi tidae Meek, 1876 

Род Oto.scaphi tes Wright, I9 53 

Типовой вид .Amm.onites Ы�denensie SchlUter, I87I 

Otosoaphi tes ·puerculue { Jimbo} 

Та:бл.62,.Фиr. I-9; Та6.л.64,фиг .• I-5 

1894, Scaphitr, p1ctrc11l1t11 J1м110, Palntm1t, .ЛЬh. Nr11c Folge, Dd. ·2, llcfi З, 
р. 37, pl, 6, fl,:,. 4� 

, 1002, Scnp11itt'1t i11cr111i11 ANDF:RSON, Proc, Cttlif, Acnd, Sci., Ser. 111, vol,2, rio. 1,.

р. нз, pt. з,· fl,;e. _74..:.77, 
1910, ]'czoitcs p1icrc11l11, (J1J1no): YAnr., Лcitr. l't1Ш11nt. Geol. Oc11tt1rt.-tlnurJrn1

и. dся Oricntв,vnl; 23, р .. 170-171, pl, 11,; ftg,I. -20-22. · 
· · · 

19i0� У c:oift'II p11trc1tl111 (JIMR.JH var, feitlt.ioeн1i1 У Л11r., ор, cif., р, 171-172, 
pl. 16, бgз, 23-27, 

19.63; Ofoscaphifc11 p11r,·c11l111 (УАВЕ): Wiшшт, Апп. Ма11, Nat. Hi,t., Ser, 12,
vol. 6, р, 476. 

t 1068. Scnph.itc11 ir1c1·111i1 ANDF:RSON, GcoL S�c. Amcr., Specir1l Pr1per1, no, 16,
!'• 251, pl •. 27, fl,;s. ·1, 1 n-c: � 

.1963, Oto1ca11hit('1 p11crc11l11s (J1мво): Млтsuмото; PaltJcont. Soc, ·Ja.pa:n, 1-'th 
A11�iv, Vol., р. 4..,1, pl; 6, �g. -1, • 

non 1966, Scnphif('I p1ц�rc11l111 Jщво: VERECHA�IN �t al., А Ficld Atla, о/ the· 
Crotacco1t1 Fa1tnr1 /ront No,·thca1t Sovict S0cia.li1t RcpuЫici, р, 42, pl, 33, 
f\g, 4. 

. . . 

non 1066. Scaphitc, (Oto1caplt.itc1 7) p1ccrc1cl1c1 .f1мво:' WIEDMANN, Pa.laeontolog11, 
vnl, 8, pt. 3, р, 433-.(3., teit--fl«, 9: ·pl, 60, flgs. 1-:-2." 

J9�6. Olo1caphitc1 7щ�rc1clu1_ (J1мво): · T�NADE, Tran,. Proc, Palacont, Soc. 
Jаrмм, N. S., ne. 99, рр. 100-182, pls, 10-11. 
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'!,�_!1-!Ч!1!iЙ _эR_���ля__р. Matвwnoto ( I963J характ-ериз9ва.л по:каэанный 
Jimьo ( !894) ·экземпляр. иэ Паiн�емо-юбари Ривер района Ою6ари как 
лектотип. Этот образец хран�тся· в  унив�рситетском музее То�ийско­
г-о ·университета. с _регистрационным. номером G.T I-IIIO (=ММ 7'520).

Замечания. Scaphi tes inermis Anderson ( I902, I958) из верхнего 
-----

. . 

мела Ореrоны весьма напоминв.ет настоящий вид своим краевым очер-

т·аиием и орнаментацией--поверхности. �аье ( I9IO) �и Mateuпioto ( I959 Ь ') 
считали s.1nermis идентичным ·с o.puerculus Оп1цJ&НИ'Я Андерсона,. 
однако· слишком недостаточны для точного сравнения qрегонскрго ви­
да с. настоящим видом. 

·в.·· т·ечение.. дол,гого .вре·ме.ни считалось, что .изуч_аемый вид распро-­
страняется вплоть до коньяка ( У�Ье ., I9IO; мatsumoto , I943). Поз­
.же Wright { !�53) и Tanabe ( i97p) указывали ,.что "puerculus" из 
я:понского коньяка гораз,цо сильнее. орнаментиров·ан, чем туронский 
вид·. Недавно таnаЬе ( !977) пок�зал, что коньякский" otoвcaI?hi tes

И:з северного района Тихого океана .включает o.klamathensis ( Ander­

son ) и o.matsumotoi Tanabe.

s.puerculus Jimbo (Верещагин и др •• I965) с северо-восточН:оI'о
-- ---

6е.режъя Сибири, ВОЗМ -о-являете� СИНОНИМОМ O •. matвwnotoi. 

s. (О. Jimbo ( Wiedmann : , I965) из верхнего ·турона 
/ 

Часта Кантри·. Калифорния может относиться к о. Ыad�nensis Schl�ter, 
/. 

 

,с)дя по степени развития взрослой r;утуры. 
У·аЬе ( I9IO) var teshioensis может б�ть включен в крупны.е форм:ы 

цастоящеrо вида. 
Географическое распространение. Нас�оящий вид в изобилии ветре 
.,..,,,,,.._ -- . - ._. -- --

чае .т ся :а различных районах Хоккайдо и ·южного Сахалина.

Типово�ид. 
Род Scaphiteв Parkinson, 1811'

Scaphi tes equali.s J. Sowerby, l8Il • 
S�aphites planus {Jabe) 



Та.6л. 63 ,фиг. I-8; та6л.64-;фиг.6�9 ·--- -- · ··-
7 · 1902. Scaph.ite, eondon:i ANnERSON, Proe, i;alif, Aead, Sei,, Ser, 111, 111, тоi, 2, 

11, .1н, р). 2, flgв. 68-63, 
1910; Yezoite, 7'l11r1u, УАвЕ, Beitr. PaUiorit,- Gcol. Oe1terro,-Un1111� а, de• 

Orient,, voJ. 23, ·р, 167-169, 111, 16, figs. 11-18. 
1910. Ye:oitc, 7'latш1 var. uiga� У АвЕ, ор. eit,, pJ, 16, t\g, 10, 

non 1920. Scaphite, pla11u1 R'oMAN and MAZF.R,\N, Jf111. Hist. Not. Lr,011 Arehi11e1, 
то1 12, Mem. 2, р. 13, р1, 4, flк11, 16-17, 

t· 1968. Scaphlte, e1'"d0tti Aю:,r.nsnN, Gtol. Soe. Anirl'., Spceial Paperi, no. 16, 

у,. 24!), pl. 24; R�:. .. nn-C!, 
1О(15, St'�phitr, pltt111,., '\'Anit:: Vrnr.c1t'Ar.1н et nl,, Л Ficlrl A,trrtt п/ и,� Crcfaetmiг

- Farшrr /ro,,,; .Vo1·thrtt11t Sn1•icl Snciati11.t Rrp11Ыir.11, р, 41-42, pJ; 33, fl,c�. 3n; ь.
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Эаме,ча.ние. Как y�aзывa.11мatswnoto (I959 ) .настоящий вид ];\есь-
,...___..._.___ 

ма. напоминает s.condoni. Andersoц ( !902, I9Б8) ·из· :верхнего мела Оре 

�она поверхност.ным орнаментом и раздутостью взрослой раковины. Но 
вэросла·я сутура s.con.doni проще·, чем су.тура S.planus • В настоя­
щее вре·мя я не могу решить, .является ли это небольшое различие ме

ду этими двумя видами только· вяитривидовой изменчивостью :И.ли нет! 

Заключение 

btoscaphites puerculus- ( Jimbo ) И Scaph� tes ·planus � УаЬе· ) яв-
ляются доминирующими аммонитами в .фациях алевритис�ых арrи.ллитов 

турона Хо:ккайдо и��ахалина� В этом исследовании я рассмат-: 

р�ва.11 ФУНЮUt�ную· эволюцию этих дву� видов на осяове 6иометри-1 
./� ; . 

·' 

чес}(ОГо и rидростатическо�о изучения- М1!Jоrочисле.нных образц_ов .из 
, ' 

рliй.она Быкова Южного Сахали'на и _ра,оно� Саку, ·о6ира и Оюбари Хок-[ 

кайдо. В· результате э·того исследования! получе:вн следующие 

таты. 

резуль� . ' 

I. Результаты анаJIИза относ ительвоrр роста указывают, что о6а
ВИ:да постепенно эволюционировали в направлении из6ыт1tа плавучести: 

,1
Ис.ходя из та�их косвенн�х данннх, как рез.у·льтаты при·близи-

тельного подсч-ета плотности раковины и анализ о'l'нос ителъного рост� 
,· 

.и характера распределения, можно сделать вывод о том. что o,.puer-
•' 

. .  

сulus,/вер9ятно, изменял во времени образ жизни во взрослой стадИJ 

  

Х·' Пl)ОПУС k СМ /.IИ� CAl!!A vN:Jlи Ри г 'Г;1 .11::и.ип, ,L.1 
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· от 6ентосног·о к план;ктонному . ·резу лът�ты подсчета плоnучести так­
же  пре,!].полагают 6ен·тосн ыи od9a� жизни S.p·1anuв во взросло» стадии. 
от нижнего турона до низов среднего турона, В т-ечение с.тадии нор­
мального завивания эти ,11,ва ви.n.а, �о.зможно, сохра�н1ли нектоп:лаю�тон: 

. 

ttыи. обраэ жизни на протя11ении всего турона из-за слеrка· негаrивно-

га алломе1рического или изометрического роЬта толщины раковин�, так 

·же и'l'Не---э:кГмо ниты. 
взрослых особеи этих двух В}!дов может: 

укак�вать, что они не могли плавать та:к быстро, как многие нормаJlьн 

4. Оба вида имеют меньшую прочно.ст ь 1сифона,. чeM·Nautilus macro-
, 

. 

mphaluв sowerby. со ответственно �х диапазон глубин .был, по-видимо­
м.у • меньше. чем у N .macromphaluв ( 0-300 ы, Denton , Gilpin-Brown , 
I973). 

5·. У обоих ви�.ов наблюдается близкое взаимqотношение 1Аежду уве� 
личением с.ПОJ:Ности сутуры и уменьшением толщины септ и вентральной 

стею\и. ,,Это наблюдение может подтвер�дат1, ·интерпретацию А. 3еилахе­
ра ( Seilacher , 1975) в от�ошении того, что эволюция сутуры у ам-

/ 

моноидеи уменьшила не поддерживаемые участки стенки фрагмо1tона до 
/минимума, что делало возможным даль.неишее уменI?шение толщины внеш­
ней стенки .• 

6. Ид�нтичность геогрс1:фического и стратиграфич(;}с1сого распростра­
нения, характер ·захоронения; эволюционные Ьсобенности нещ<о.цвних 
характеристик и хара1<тер роста от _ранней до средней стадии роста 
позволяют предположить, что эти два номинальных· вида предста,вл:яют 

половой диморфизм. 

х Yezoites plorius vor. 9i3as (Уо-tе1 /9IО)может относиться :к сильно 
ребристому типу настоящего вида. 

-[�гра,iJи�есн:ое распDеделен�. Настоящий вид R иRоби.1tии . .всrrреч2.Р11юя 
на ·хоккай,r�о и Южном (�ахалинА о Он иа�ест�::1н тав:же близ Пенжинсного зали-
-ва. на севеnо-ностоие Сибиnи ( Rерещ&гин и .пр., 1965).



Объяснение к таблице 62 

&� фиrур_ы" 1".Меют дву.хкратное увелиt1щшо 
�mr. ·1-.9�, Otoscaphi tee pµeroulua ( Jimbo ) • Длн 1шждого. взрос-

.,, 

лога э�уиэмпJIЯр.а по1�азаНЬ1 два лaтepaJiЬHi:lX (а, с), t{Jронтальныи ( ь ) 
и в�нтральный ( d ) ·вид. Стрелю·i показывают основание жило.v1 I(амеры. 
I - GK • Н. 5752, образец R 2IIO е' 2 - ак.н 5753, образец 

R 21.IOe' • 3 -. GK• Н •. 57IO, образец 21IO а. 4 -- GK.H. 5775,

образец R ·211оь" .• 5 - G·K.H.5754, образец. Т I079 .р. 6 - GK.H.5756

образец Н 2248 р. 7 - G�.H.57I2, образец R 2IIOb 8 - GK.H.57I5,

образец ·R 2IIO с. 9 - GK.H.57I9,. образец R 2II3 g 

О�ъяснение к таблице· 63 

Все изображения в натуральную величину 
�иг. I-8. Scaphi tes planus ( УаЬе ) • Для каждого· взрослого э �­

земпляра показаны два латеральных .(а, с), фронтальны.и ( ь) и .вент­
ральный: ( d) виды, кроме расположецных иначе. Оrрел1<и указывают 
основание жилой кам�ра. 

I -Gк.н·. 5777, образец R 211оь '. 2 - GK.H.5778, образец н 45IIp, 
3 - GK.H. 5779, образец У 5256 а, 4 - GK.H. 5700, образец к 2II2p.

5 - GK.H.578!, оdраэец R 5505. 6 - латеральный (а) и фронтальный 
С ь ) виды · R. 5782, образец R 2IIOi. 7 - латеральныи (а) и �рон­
тальный ( ь ) виды GK.H-578� С недоразвитая раков;на), образец 
R40I8b. 8 - латеральный вид (а) и медианныf� срез С ь ) GK.115784;

м-естонахождение.: близ реки Тенчиносава в район� Оdира. (В. речном 
гравии, ·колл.екция к.Asano ( Университ.ет в Тохоку). 

Оdъяснение к таолице·б4 

Вое изображения даны с увеJiичением в 6 раз. 
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.1УИГ. I-5.otoscaphites puerculus (Jimbo ), .I-5 - лзрослые ра-

1совинu1. I - ак.н.57�г., образец R 211оь' г - GК.н.5757, образец 

R 2IIOc.' 3 - ак.н.57Jг, образец .н 211оь.' 4 -Gк.н. 57ЗI, оJразе·ц 

R 21IOe '. 5 -GK.H. 5758, О!Jразец R 211Ue � 

�иr. 6-9. Scaphi tes planuв ( УаЬе ) • 6 - Dзрос.дая раковина. . 
• 

7;....9 - недоразви'l·ие раковины� 6 - GК. .• Н.5785, образец R 2IIOb.' 7 -

ак.н. 5786, образец R 211оь�. 8 -.ак.н. 57'87, оuразец R 211оь.' 9 -

·Gк •. н. 5768, оuразец �211ое:
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74 табл.
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