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С о д ер ж а н и е. Обсуждаются литературные и вновь полученные материа.1ы по 
структуре скелетных элементов цефалопод. Однообразие раковинных структур цефало­
под свидетельствует об однородности и консервативности метаболических процессов, 
связанных с формированием раковины, п соответственно о большей однородности го­
ловоногих по некоторым физиологическим характеристикам в сравнении с другими 
класса\IИ моллюсков. Принятие гомологизации слоев перегородок и сифонной оболочки 
слоны стенки раковины требует введения помимо понятия топографической гомологии 
введения понятия о функциональной, или физиологической, гомо.1огии. Строение 
оболочки сифона отражает, вероятно, тип гидростатики раковины. Наиболее специали­
зированными по структуре всех скелетных элементов яв.ляются аммоноидеи. 

В пос.Тiедние годы возрос интерес к изучению вещественного соста­
ва и структуры скелета современных и ископаемых мш1люсков. Как 
достаточно хорошо показано на примере двустворчатых моллюсков [ 13, 
17, 34, 42], структура раковины имеет существенное значение для си­
стеl\Jатики. Успехи, достигнутые в познании процесса образования обы.з­
вествляющихся тканей, и применение электронна-микроскопической и 
микроаналитической техники позволяют подойти к рассмотрению дан­
ных по структуре с функциональной и филогенетической точки зрения. 

Изучение структуры слоев раковины цефалопод имеет некоторые 
особенности. Во-первых, подавляющее большинство головоногих -­
формы вымершие: далеко не каждая ископаемая раковина и~еет со­
храю-юсть, позволяющую изучать структуры. Во многих случаях диаге­
kетические преобразования сильно изменяют первичное строение. Это 
требует особого внимания к подбору материала. Во-вторых, даже при 
удовлетворительной сохранности, вследствие крайней тонкости (деся­
тые доли миллиметра) раковинных слоев, особенно в начальных частях, 
изучение методами световой оптики в шлифах не дает желаемого ре­
зультата. С этим последним обстоятельством связано то, что лишь в по­
следние годы с примеиением электронной оптики появились сведения 
по структуре начальных частей раковины аммонитов [8, 9, 16, 23, 2!, 
25, 40] и белемнитон .[5, 6, 7, 44, 45]. 

Интересным фактом, установленным при изучении как современ­
ных (Nau.tilus, Spirula), так и ископаемых палеозойских и мезозойских 
цефалопод, является то, что в составе их раковины имеются слои лишь 
двух морфологических типов структуры: призматические и перламутро­
вые. У цефалопод отсутствуют такие распространенные среди двуство-
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рок и гастропод типы структур, как перекрещенно-пластинчатый и дру­
гие. Общее количество типов структур в двух последних классах не ме­

нее 11 [34]. 
Количество слоев в раковине и тип их структуры связаны со стро­

ением органических матриц скелета и отражают определенные физио­
логические свойства мантийного эпителия. Поскольку процесс образо­
вания карбонатного скелета является конечным выражением контроли­
руемого физиологически процесса метаболизма карбоната кальция в 
организме, единообразие морфологических типов структуры в раковине 
цефалопод свидетельствует об общности и стабильности метаболизма 
карбоната кальция в этом классе моллюсков. Возможно, что по каким­
то физиологическим особенностям цефалоподы в целом, несмотря на 
значi-iтельное морфологическое и экологическое разнообразие, более од­
нородная группа, чем днустворки и гастроподы. В этой связи интерес­
но вспомнить, что все современные и, вероятно, ископаемые головоно­

гие являются стеногалинными, пойкилосмотичными формами в отличие 
от взятых в целом днустворок и гастропо.::r.. Следует указать также, что 
функциональное значение раковины головоногих иное, чем у других 
мо.'Iлюсков: это в большей степени гидростатический аппарат, чем про­
сто защитное образование. Дальнейшие сравнительные исследования 
должны показать, насколько возможна связь между структурой рако­
вины и осмотическим гомеостазом, между структурой раковины и ее 
функцией. Теоретически эти связи rкажутся вероятными. 

Скелет цефалопод характеризуется значительным числом морфоло­
гических элементов. Целесообразно обсудить данные о структуре стенки 
раковины, перегородок и перегородочных трубок, соединительных ко­
лец, внутрисифонных и камерных отложений. 

С т е н к а рак о в и н ы. В строении стенки раковины ( фрагмокоri 
и жилая камера) у наиболее хорошо изученных родов цефалопод с на­
ружной раковиной: современного N autilus ( N autilida), всех изученны:\ 
родов мезозойских аммонитов, Pseudorthoceras (каменноугольные Pseu­
dorthocerida) принимают участие три карбонатных слоя (периостракум 
здесь и в да.7Jьнейшем не рассматривается): наружный - сферулитово­
призматический (или наружныi'r приэматичесн:ий), средниi'I- перла­

мутровый, внутренний - полупризматический (или внутренний призма­
тический). Эти слои достаточно хорошо гомологизируЮтся: первый и 
второй с остракумом, третий с гипостраку:wо\1 раковины двуствор·ча­
тых по тер~шiю.аогии, принятой в !(<Основах палеонтологии» [ 12], И!IИ, 
если применять терминологию, предложенную Д. Оберлингам [42], пер­
вый с эктостракумом, второй с эндостракумом, третий с миостракумом. 
Последний с.ТJой образуется эпителием мантии в месте прикрепления 
мускулов и соответствует слоям ·«мантийной .'IИI-IИИ» и «отпечатков мус­
кулов» 11а раковине двустворок. Трехслойное строение стенки ракови­
ны, вн.::r.нмо, характерно для представителей отрядов N autilida, Tarphy­
cer ida, Ortlюcerida, Pseudorthocerida, всех Ammonoidea. Неизвестны 
достоверно строение и структура стенки раковины у представителей 

отря-дов Ellesmerocerida и Discosorida. Несколько отличное от описанно­
го строение стенки указывается для Endocerida [2], Actinocerida [3], 
Oncocerida [ 11]. Эти данные требуют дальнейшего уточнения. 

Два средних слоя раковины Proterovaginoceras belemnitiforme 
(Holm.) [2], имеющие в перекристаллизованном материале призматиче­
ский облик (наблюдаются отчетливые линии, поперечные к поверхности 
слоя), первично были перламутровыми: указанные линии, вероятно, яв­
ляются границами между отдельными «стопками» пластин, которые в 

перламутроном слое а:\!fмонитов и Nautilus располагаются упорядочен-
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но (табл. 1, фиг. 1) [6, 48]. Днуслойное строение стенки раковины у 
Ormoceras [3] и у Paroocerina [9], возможно, связано с неполнотой со­
хранности; первично наружный призматический слой был тонким и не 
сохранился, хотя неJrьзя с уверенностью исключить и первичную дву­

слойностh стенки у этих форм. 
Интересной особенностью является различие в строении дорсальной 

стороны стенки раковины у аммонитов и у большинства наутилоидей, 
обладающих плсскоспиральной раковиной. У современного наутилуса и 
у большинства ископаемых Nautilida и тарфицерид (Tarphycerida) дор­
сальная сторона раковинной трубки построена из тех же трех слоев. 
что и вентральная. У аммонитов на дорсальной стороне отсутствуют 
перламутровый н наружный призматический слои [8, 9, 16, 24, 25]. Уте­
ря слоев дорсальной стенки у аммонитов, скорее всего, связана с тем, 

что <<карбонатный фонд» расходовался на построение сложных изогну­
тых перегородок, площадь которых во много раз превышает площадь 

простых перегородок наутилоидей. 
Вероятно, приобретение физиологической воз:vюжности «переброс­

ки» части карбонатного фонда на построение перегородок и обуслови­
ло прогрессивное усложнение перегородок у аммонитов. 

Корреляция :-vrежду утерей слоев в дорсальной стенке и сложностыо 
перегородок может быть проележена и среди наутилоидей. У предста­
вителей рода Aturia (N autilida), имеющих достаточно сложно изогну­
тую пере городку, по данным Г. Эрбена, А. Силя и Г. Флайса [25], дор­
сальная сторона раковины лишена наружного призматического слоя и 

состоит Ез перламутрового слоя и внутреннего призматического. Стен­
ка внутренних оборотов состоит из пяти слоев: призматического и 
перламутрового слоев дорсальной стенки более внешнего оборота и на­
ружного призматического, перламутрового и внутреннего призматиче­

ского слоев вентральной стенки внутреннего оборота (рис. 1). Нали­
t..,;ие двух толстых перламутровых слоев и то, что был не замечен имею­
щийся между ними тонкий призматический слой, дало повод говорить 
об обратной наутилусу последовательности слоев в раковине атурии и 
предпоu'Iагать на этом основании, что раковина у последнего рода была 
внутренней [ 46]. 

Явление редукции слоев дорсальной стенки можно ожидать также 
в раковинах некоторых триасовых наутилоидей, обладающих сложной 

перегородкой [ 1]. 
Важно отмстить, что исчезновение перламу1·рового слоя происхо-­

дит в о·бласти пупкового шва, в той именно части раковины, где у всех 
аммонитов в процессе онтогенеза возникают новые лопасти и седла_ 

Существоnание коррелятивной связи меЖАУ изменением структуры ра­
ковины н строением и развитием перегородки и лопастной линии по­
казывает, что в структуре отражаются самые существенные физиологи­
ческие свойства организма. 

Пока не очень ясно, когда в процессе эволюции аммонитов произо­
шла утеря слоев и во всех ли группах это произошло одинаково. От­
вет на это может дать структурное изучение Agoniatitida и Clymeniidз,. 
о которы,'~ в этом отношении пока ничего неизвестно. Goniatitida, судя 
по немногочисленным данным, имели стенку, устроенную аналогично ме­

зозойским аммонитам [25]. 
Поскvльку различия в структуре раковинных слоев у разных групп 

несомненно отражают различия в с~Lизиологии их представителей, оче­
видно, что смена структур, наблюдаемая в онтогенезе раковины, сви­
детельствует о существенных физиологических перестройках, происходя­
щих в течение индивидуального развития. При прямом развитии строе~ 
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Таблица 1 

Фиг. l-2. Kosmoceras sp.; экз. N!! 132/4: la- скол стенки раковины внут­
ренних оборотов, внизу - внутренний призматический слой дорсальноi1 
стороны более внешнего оборота, четко отделяющийся от трехслойноi'r 
стенки вентральн'Оi'! стороны внутреннего оборота. В последней выделяют­
ся снизу наружный призматический, толстый перламутровыi'I и внутренний 
призматический с:юи ( Х 1000); lб- часть предыдущего изображения 
( Х 3000); 2а -скол обызвествленноrо соединительного колыtа сифона о 



ние стенки нача.'lьных частей раковины не отличается от строения стен-

1Ш взрослой раковины. Так, у современного Nautilus, имеющего прямое 
развитие, уже в стенке первой камеры различаются три слоя, характер­
ные для взрослой раковины (рис. 2, 6). J\1\о:v~ент выхода юного животно-­
го из яйuа фиксируется в изменении поверхностной скульптуры, в·; 
уменьшении длины камеры, образовавшейся после выхода (замедление· 

QQQ 
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Рис. l. Схема строения дорсаль­
ной стороны оборотов свернутых 
цефалопод в поперечном сечении: 
а - Nautilus; б - Aturia; в -

Ammonitida 
Белое - перламутровый слой; 
частая поперечная штриховка -
внутренний призматический слой; 
редкая поперечная штриховка -
наружный призматический слой 

Рис. 2. Схема строения и структуры начальных· 
частей раковины некоторых цефалопод: а-­
Pseudorthoceras; б - Nautilus; в - Ammonitida._ 
Свернутые формы условно изображены прямыми. 
Вентральная сторона слева. Жирная поперечная 
штриховка - призматические слои эмбриональ­
ной раковины (остальные обозначения, I<ак на 

рис. l) 

роста кан: естественная реакция на изменение среды), в изменении изо-
1опного сuстава кислорода карбоната кальция [22], но никак не отра­
жается на структуре слоев раковины. Аналогичное строение наблюдает­
ся у Atшia (Nautilida) и пенсильванского Pseudorthoceras knoxense 
(Мс Chesney), развитие которых мы также вправе считать прямым [25]. 

Совершенно иное строение стею<и начальных частей раков11ны у· 
аммонитов. В конце первого оборота происходит полное выклинивание· 
призматических слоев, образовывавших первый оборот, и появляются 
новые слои в том наборе и той структуры, которая характерна для всех 
последующих оборотов. Совершенно очевидно, что в данном случае мы 
имее:w дело с существенной перестройкой физиологических функuий ор­
ганизма: на первом обороте образовался по существу один слой (при­
зматический), а затем нормальный набор слоев, свидетельствующий о 
произошедшей дифференциации мантийного эпителия с образование~r 
всех его отделов, характерных для взрослого организма. 

Существуют два взгляда на развитие а·ммонитов: развитие .прямое 
и развитие с личиночной стад·ией. Теория личиночного развития в наи-

средних оборотах ( ХЗООО); 2б- деталь того же ( X1lO 000); Поволжье; верхняя юра, 
келловей 

Фнг. 3. Mesolzibolites sp.; экз. N!! 132/:14: полированная и протравленна,J пришт1фовка 
фраrмокона, часть пере.rородки, перегородочная трубка и соединительное кольцо. Пере­
городка трехслойная, средний слой не доходит до перегородочной трубки. В строении 
соединительного кольца среднш1 слой (перламутровый) не участвует ( Х около 3500) ~ 

l(рым, район с. Партизанского; апт 
Фнг. 4. Me.r;ohibolites sp.; экз. N!! l32/tl5: то же, у другого образца н, вероятно, другого. 

вида ( Х 1000); К:рым, Верхоречье; апт 
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более полном виде развита Г. Эрбеном [23] и перенесена его учениками 
на другие группы цефалопод (19, 43]. Изучение структуры раковины на­
чальных частей показывает, что в онтогенезе аммонитов был этап пе­
рестройки, который, скорее всего, отвечает стадии метаморфоза; это 
.означает, что развитие аммонитов не было прямым. 

Пер е г о род к и. У современного наутилуса перегородки состоят 
яз трех слоев, которые Х. Мутвей [35] гомологизирует со слоями стенки 
раковины. Задний слой перегородки соответствует наружному призма­
тическому (сферулито-призматическому), средний - перламутровому, 
передний - внутреннему призматическому (полупризматическому) сло­
ям стенки. Так как слои перегородок образуются не отдельными участ­
ками мантии, как это происходит в случае образования слоев стенки 
раковины, а одной и той же поверхностью эпителия задней части тела, 
то такая гомология теоретически не совсем правомочна. Для объясне­
ния проводимой гомолоl'ии Х. Мутвей выдвигает предположение о су­
ществовании сменяющих друг друга во времени функциональных фаз 
секреционной деяте.Тiьности эпителия задней поверхности мантии. В это!'I·I 
случае следует, видимо, говорить не о топографической, а о физиологи­
ческой гомологии, что, возможно, биологически более правильно. 

У аммонитов и позднепалеозойского Pseudorthoceras перегородюi 
состоят только из перламутрового слоя, покрытого с обеих сторон тон­
кими конхиолиновыми пленками [25]. Отсутствие других обызвествлен­
ных с.тюен кроме перламутрового у этих форм, возможно, связано с тем, 
что карбонаты ~расходовались» на построение сложных перегородок у 
первых и внутрисифонных и камерных отложений у вторых. 

С.rюжное строение имеют слои перегородок у белемнитов. Выде­
Jiяют шесть [29], семь [ 18] или пять [32] слоев в перегородке. Это 
свидетельствует о том, что в деятельности эпителия существовало боль­
шее количество функциональных фаз секреции. По нашим данным в 
перегородках фрагмокона белемнитон достоверно может быть выделено 
три слоя (табл. 1, фиг. 3, 4). 

Следует указать, что структура перламутрового слоя в перегород­
ках бе.'1емнитов и современной Spirula отличается от перла~1утра других 
цефалопод [30, 40]. К:ристаллическая фаза типичного перламутра со­
стоит из таблитчатых кристаллов, которые разделены органическим11 
матрицами, имеющими вид сетчатых (ретикулярных) пленок. У белеы­
нитов и спирулы кристаллическая фаза перламутра представлена не 
табличками, а удлиненными пластинами, и в органической фазе отсут­
ствуют ретикулярные матрицы. Это заставляет думать о существенной 
перестройке физиологических функций эпителия у белемнитон в сравiiс­
нии с деятельностью его у других цефалопод и, вероятно, является от­
ражением процесса эволюционной декальцификации, который у совре­
менных кальмаров привел к почти полному отсутствию карбонатов в 
скелете. Здесь :vюжно говорить об э в о л ю ц и и собственно с тру .к т у­
р ы перламутрового слоя. Причем отличия в структуре перламутра 
между внутренне- и наружнораю1винными более существенны, чем от­
меченные М. Байсом [ 48] различия в строении перламутра у двуство­
рок, гастропод и цефалопод с наружной раковиной. С этой точки зрения 
большой интерес представило бы сравнение структуры перегородок це­
фалопод и гастропод, среди которых имеются формы с перегородками 
в раковине. 

11 ер е г о родочные тру б к и являются по существу частью пе­
регородок и их структура соответствует структуре последних, хотя часто 

именно на перегородочных трубках появляются дополнительные слои, 
отсутствующие или слабо развитые в свободной части перегородки. 
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Особый интерес представляет более детальное изучение перегоро­
дочных трубок аммоноидей, у которых морфология трубок (а возможно, 
и структура) сильно меняется в онтогенезе. Из ретрохоанитовых на пер­
вых оборотах трубки становятся прохоанитовыми [8, 9]. Изменение 
формы трубок тесно скоррелировано со сложностью перегородочной ли­
нии. Та из перегородок, которая приобретает типично аммонитоную про-

а г il е 

Рис. 3. Схема структуры со~динительных колец сифона некоторых цефалопод. 
Показана одна сторона соединительного кольца: 

а - Nautilus, б - Actinocerida, Pseudorthocerida, в - Endocerida, Spirula, 
г - Ammonitida, д и е - разные роды Discosorida; а-г - по Х. Мутвсю 

[37]; д-е - по Р. Флауэру, К. Тейхерту {27] 

хоанитовую перегородочную трубку, обладает, по-видимому, лопастной 
ли!-'!ией, уже несущей все родовые (и видовые?) черты. Необходимо бо­
лее детальное изучение этой закономерности на конкретном материале 
по разныУI группам аммоноидей. 

С о е д 11 н и т е ~ТJ ь н ы е к о ль ц а. Х. Мутвей [39] выделяет несколь­
ко структурных типов соединительных колец (рис. 3). Распространяя 
и на эпителий сифона идею о существовании фаз секреции, Мутвей 
прослеживает в структуре колец слои, гомологичные слоям перегородок 

(и стенки раковины). У Nautilida, Orthocerida, Tarphycerida соедини­
тельные кольца состоят из видоизмененного гомолога сферулито- призма­
тического слоя перегородки и необызвествлепного слоя, являющегося 

непосредственным продолжением среднего перламутрового слоя перего­

родки (рис. 3, а). У актиноцерид н рода Pseudorthoceras из псевдорто­
церид соединительные кольца состоят только из необызвествленного го­
молога перла:\-Iутрового слоя (рис. 3, 6). Белеl\шиты рода Megateuthis, 
по данным Х. 1\'\.утвея [37, 39], содержат в составе соединительных ко­
.аец необызвествленный гомолог перламутрового слоя и внутренний при­
зматический слой. Причем по крайней мере первый из них протягивает­
ся на длину более чем одной камеры. Иную интерпретацию строения 
соединительных колец у того же рода дает Ю. Елецкий [32]. По его 
мнению, соединительные ко.пьца не связаны со слоями перегородок, и 

не только у представителей этого рода, но и вообще у всех исследован­
ных Iнr белемноидей. Наши наблюдения (табл. 1, фиг. 3, 4) показывают, 
что в строении соединительных колец у белемнитон рода Mesohibolites 
не приниыает участия перламутровый слой или какие-то его гомологи. 
Перламутровый слой перегородки исчезает в месте перехода свободной 
части перегородки в перегородочную трубку. Собственно перегородоч­
ная трубка состоит из двух слоев, которые можно признавать продол­
жеnием наружных слоев перегородки. Возможно, что этп же слои со­
ставляют и соединительные кольца. 

Заслуживает внимания тот факт, что у ордовикских эндоцер11д н 
современного рода Spirula из внутреннераковинных перегородочные 
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трубки и соединительные кольца устроены одинаково. И те и другие 
обладают перегородками, в свободной части сложенными, видимо, 
только из двух слоев (отсутствует гомолог сферулито-призматического 
слоя). На перегородочных трубках этот последний слой появляется. Пе­
регородочные трубки длинные голохоанитовые. Соединительные кольца 
очень короткие и по существу лишь заполняют просвет между концом 

перегородочной трубки и предшествующей перегородкой. Они состоят 
из слоев, соответствующих сферулито-призматическому слою предыду­
щей перегородки и полупризматическому слою предшествующей 
(рис. :3, в). Можно полагать, что спирула в большей мере, чем какие-ли­
бо другие цефалоподы, сохранила в строении соединительных колец 
примитинные черты. Примитиннасть спирулы по другим признакам, в 
том числе признаков мяг.кого тела, отмечалась А. Нэфом [ 41] и 
Ю. Елецким [32]. Возможно, что спирулы в своем происхождении зна­
чительно менее связаны с белемнитами, чем это представляется до сих 
пор. К подобному выводу, исходя совершенно из других данных, скло­
няется Елецкий, показывая независимое происхождение от бактритов 
белемнитон и сепиид [32]. 

Возможно и другое объяснение сходства в строении соединитель­
ных колец спирулы и эндоцерид. Можно предполагать, что оно связа­
но со сходством гидростатики у этих двух групп и представляет собой 
явЛI:·ние гомеоморфное. В этом случае необходимо допустить по анало­
гии с образом жизни современной спирульi, что эндоцериды плавали 
главным образом вверх апикальным концом и были более или менее 
кnелагическими животными. Этому противоречат палеоэкологиче­
ские наблюдения над захоронениями эндоцерид и развитие у них внут­
рисифонных отложенй, свидетельствующие о горизонтальном положении 
во вре:'l·tЯ плавания. 

Особый тип строения соединительных колец свойствен аммоноиде­
ям. Кольца представлены конхиолиновой оболочкой, иногда обызвеств­
ляющейся, которая не связана по своему положению со слоями пе­
регородочной трубки (рис. 3, г). По ~мнению Х. Мутвея [38, 39], соеди­
пительные кольца аммонитов являются новообразованием и не rомо­
логич,rы соединительным кольцам разобранных выше групп цефалопод. 
Как показывает изучение структуры обызвествленной части соедини­
тельного кольца Kosmoceras sp., которая отвечает ауксилярным отло­
жениям, по терминологии Мутвея, кольцо имеет отчетливую сферули­
то-призматическую структуру (табл. 1, фиг. 2). Вероятно, соединитель­
ные кольца амманаидей следует гомологизировать (физиологическая, а 
не топографическая гомология) со сферулито-призматическим слоем 
стеiiки раковины . 

.. \t\oжno думать, что соединительные кольца амманаидей не анало­
гичны по своим функциям кольцам других цефалопод: возможно, что 
сифон у ам~юrюидей был лишен возможности выделять внутрикамер­
ную жидкость и гидростатический эффект ·камер фрагмокона выполнял­
си только за счет изменения давления газа. Лишь это может объяснить 
адаптивное значение прогрессивного усложнения перегородок у амма­

наидей [ 1]. 
Отлично от других цефалопод устроены соединительные кольца у 

представителей отряда Discosorida. Необычно прикрепление соедини­
тельных колец - в передней части они прикрепляются не к перегоро­
дочной трубке, а к адоральной части перегородки, образуя утолщение 
(vinculum). Соединительные кольца у ранних форм дифференцированы 
поперечно [28] и лишь у поздних становятся более гомогенными 
(рис. 3, д, е). Эти кольца пока трудно достоверно гомологизировать со 
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слоями перегородок, хотя и не исключено, что онв ~юrут соответство­

вать в своей осiювной части сферулито-призматическому слою переrо­
родки. Интересно и важно, что в этом отряде, как ни в каком друго~,r. 

происходят весьма существенные преобразования именно в cтpoeiiиii 
соединительных колец, что требует специального изучения. 

Столь же важно изучение структуры утолщенных соединительных 
колец (так называемые внутрисифонные образования) у большинства 
представителей отряда Oncocerida и некоторых Ellesmerocerida. Строе­
ние их еще во многих отношениях неясно. 

· Уже имеющиеся данные показывают, что тип структуры соедини­
тельных колец сифона цефалопод характеризует в целом группы высо­
кого таксономического ранга. Остается пока не совсем ясным, как свя­
зано строение соединительных колец с функционированием сифона и 
раковины как гидростатического аппарата. Изменение способов гидро­
статики яв.ТJяется одним из основных показателей эволюции цефалопод 
и других нектоиных морских организмов [10, 21]. Установление и про­
слеживание связей между структурой соединительных колец сифона 
и способом гидростатики покажет возможности функциональной и это­
логической интерпретации эволюционного процесса у цефалопод. 

Внутрисифон н ы е и ·К а мер н ы е о т л о ж е н и я. Внутриси­
фонные отложения присутствуют в четырех независИ;\10 развивавшихся 
группах вымерших цефалопод: Endocerida, Actinocerida, Pseudorthoce­
гida, Discosurida. Внутрисифонные отложения, имеющиеся у Intejoceridз, 
даже в морфологическом отношении изучены еще недостаточно, о струк­
туре их ничего неизвестно; полагают, что они имеют что-то общее с эн­
доконами Endocerida. О структуре внутрисифонных отложений четырех 
упомянутых групп также сведений очень мало. Строение эндоконов эн­
доцерид в некоторых случаях показывает структуру, сходную со струк­

турой перламутровых слоев, хотя утверждать этого наверняка нельзя, 
требуется специальное изучение. Аннулосифонные отложения у поздних 
актиноцерид (род Rayonnoceras), судя по данным Х. Мутвея [36], име­
ют сложную радиально-пластинчатую структуру. Строение внутриси­
фонных отложений у ордовикских Actinocerida [3], силурийского Arme­
rюceras imbricatum [36] более напоминает структуру перламутровых 
слоев. Не исключено, что чередование темных и светлых «линий нар21-
стания» у внутрисифонных отложений мажет быть чередованием тон­
ких слоев различной микроструктуры, как это установлено в рострах 
белемнитид [5, 7, 44, 45]. 

К а мерны е о т л о ж е н и я во многих отношениях - необычный 
морфологический элемент скелета ископаемых головоногих, не имею­
щий аналогов ни среди современных цефалопод, ни в каких-либо дру­
гих группах моллюсков. 

Существуют две точки зрения, объясняющие образование камерных 
ОТuТJожений. Согласно одной из них [26, 27, 47], камерные отложения вы­
деляются так называемой «камерной мантией», какими-то частями мяг­
кого тела, остающимися и длительное время сохраняющимися внутрн 

камЕр фрагмокона, после того как задняя часть собственно тела жи­
вотного построила уже целую серию камер. При тако:vr оrбъяснении ос­
тается совершенно непонятным, ка•Jшм образом осуществляются пита­
ниt и иннервация камерной мантии через соединительные кольца, ли­
шенные сколько-нибудь значительных каналов. 

Другая точка зрения [ 4, 33, 47] рассматривает образование камер­
ных отложений в качестве производных камерной жидкости, остающей­
ся •в камерах после того, как уже была построена це"1ая серия поспе­
дующих камер. Существование камерной жидi<ости достоверно установ-
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лено у севременных головоногих [15, 21]. В сущности обра.:Sование и 
всех других слоев раковины у моллюсков происходит внеклеточно из 

экстрапаллиальной жидкости, и эта гипотеза представлялась бы совер· 
шенно доказанной, если бы не был необходим слишком большой объем 
экстрапаллиальной жидкости, требующейся для образования камерных 
отложений в многочисленных камерах фрагмокона. По подсчетам 
К. Тейхерта [ 47], этот объем должен быть на несколько порядков боль· 
ше, чем объем экстрапаллиальной жидкости, необходимой для образо­
вания стенки раковины. Наличие такого количества экстрапаллиальной 
жидкости, запошiяющей камеры фрагмокона, как считает Тейхерт, трудно 
представить. Тем не менее образование камерных отложений из внутри­
ка~1ерной жидкости кажется более вероятным, чем предположение о 
существовании «камерной мантии». Во-первых, внутрикамерная жид­
кость, как это установлено, содержит и органические соединения и не­

органические ионы [ 15]. Вероятно, не все время, но в какие-то периоды 
или фазы физиологической активности она может по своим свойства~1 
имитировать экстрапаллиальную жидкость. Во-вторых, качества экст­
рапаллиаJiьной жидкости могут проявляться не во всем объеме внутри­
камерной жидкости, а только в небольшой пленке ее, непосредственно 
контактирующей с определенной поверхностью перегородок и стенок 
камер фрагмокона. Таким образом, ее «функционирующий» объем мо­
жет быть очень небольшим. В-третьих, экспериментально in vitro пока­
зано, что присутствие определенных аминокислот и пептидов в растворе 

карбонатов инициирует не только сам процесс осаждения ,карбоната 
кальция, но и его кристаллическую форму, что в конечном случае озна­
чае~ структуру образующих слоев. Определенная же локализация ка­
мер ых отложений, образование эписептальных, гипосептальных или 
ино о типа отложений может быть связана с расположением на этих 
месtах специфических «иницирующих» протеинов или пептидов, что 
опр~делVtется задолго до того, как образуются камерные отложения, ещ~ 
в период построения соответствующей перегородки, и несомненно конт­
ролируется физиологическими свойствами организма. 

Камерные отложения образуются независимо в отрядах Orthoceri­
da, Pseudorthoceгida, Actinocerida, Oncoceгida, Discosorida, Ellesmeroce­
rida, Endocerida и у белемнитов. Единственной общей чертой всех форы, 
у которых они есть, является то, что эти формы обладают прямой или 
слабо согнутой раковиной. Отсюда очевидно адаптивное значение ка­
мерных от.тюжений: удержание раковины в горизонта.'Iьноч положении 
вентраJiьной стороной вниз. 

1\-\орфологически и по месту своего развития камерные отложения 
довольно разнообразны и имеют определенное таксономическое значе­
ние. В структурном отношении они из.учены еще очень слабо. В настоя­
щее время можно говорить о двух структурных типах камерных отло­

жений. Это отложения, имеющие в общем ламинарную структуру [ 47, 
табл. 2, фиг. 1-5], и отложения, имеющие сложнопризматическую 
структуру (14, табл. IV', фиг. lc, 2с]. Эти различия в структуре свиде­
тельствуют о разном типе отложения карбонатов. Первый тип - об 
осажденин при стабильном состоянии раствора без значительных гради­
ентов концентрации, второй - при существовании значительных гра­
диентов концентрации, приводящих к дендритовому росту. Из отложе­
ний первого типа у Pseudorthoceras knoxense (Мс Chesney) выделены 
ретикулярные протеиновые матрицы, типичные для перламутрового 

слоя [31]. 
АнаJшз имеющихся данных по структуре слоев скелетных элемен­

тов раковины цефалопод показывает, что структурное изучение скеле-
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та может дать ценные сведения по функциональной морфологии, биоло­
гии и эволюции. Все это требует дальнейшего детального исследования: 
структуры скелета древнейших цефалопод- Ellesmerocerida, Intejoce­
(ida, сведения о структуре которых отсутствуют, изучения первых из ам­
монитов и филагенетически узловой группы - бактритоидей. Особенна 
важным представляется выяснение структурных преобразований, про­
исходящих при возникновении внутреннераковинных цефалопод. Общее 
значение будет иметь выявление морфафункциональных связей между 
структурой раковины и ее морфологией и физиологическими свойствами 
мнгкого тела, в частности степенью осмотического гомеостаза. Для та­
кого рода исследований необходимо привлечение материалов по совре­
менным моллюскам разных групп. Развитие структурных исследований 
позволит поставить изучение систематики и филагении цефалопод на 
новую основу. 
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