




























































































































































ВЫВОДЫ 

Из приведенного фактического материала нам представляется воз­
можным сделать следующие основные выводы. 

1. Наши наблюдения полностью подтверждают вывод Шиндеволь­
фа (Schindewolf, 1963, стр. 354-355) о том, что деление надсемейства 
Hildocerataceae на две группы на основе одно- или двузубчатой дор­
зальной лопасти не должно иметь места. Подобное деление допускал 
Н. В. Безносов (Безносов, 1960, стр. 37). Двузубчатая дорзальная ло­
пасть наблюдалась нами довольно часто в онтогенезе форм, принадле­
жащих к видам, во взрослом состоянии имеющим однозубчатую дор­
зальную лопасть; при изложении фактического материала это всюду 
подчеркнуто. Мы допускаем, что в некоторых случаях появление дву­
зубчатой дорзальной лопасти на ранних стадиях развития связано с 
протравливанием образца. Если это действительно так, то можно пред­
положить, что складка перегородки, обусловливающая двузубчатость 
дорзальной лопасти, не исчезает полностью, а сохраняется во внутрен­
них частях перегородки у форм, утративших ее в части, граничащей с 
раковиной. Это предположение, конечно, требует проверки. 

11. У всех изученных представителей семейства Hildoceratidae и
Graphoceratidae увеличение числа: основных элементов лопастной ли­
нии, как правило, происходит за счет заложения у шва умбиликальных 
лопастей и попеременного смещения их, начиная с лопасти U3, на внут­
реннюю и внешнюю сторону раковины. Согласно данным Шиндеволь­
фа 52 (Schindewolf, 1963, стр. 355), этот способ свойствен большинству 
представителей надсемейства Hilocerataceae (в объеме, принимаемом 
Аркеллом; Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L254). 

111. Наблюдавшиеся случаи нарушения указанного способа увели­
чения числа элементов лопастной линии всегда связаны со сравнительно 
поздними стадиями развития раковины и определяются становлением 
тех или иных особенностей поперечного сечения оборотов, свойственных 
данному роду или виду. Речь, в частности, идет о том, что: 1) значи­
тельное превышение высоты над толщиной раковины у Pseudogrammo­
ceras fallaciosum Bayle, ка,к уже упоминалось (стр. 12, 13), по-види1мому. 
обусловило появление и развитие двух новых лопастей, названных а и 
а' на седле U1/U2 ( см. рис. 9), при сохранившемся общем характере· 
развития лопастной линии, свойственном роду Grammoceras: у пупко­
вого шва закладывается остающаяся недоразвитой лопасть U4; 2) у од-· 
ноrо из изученных представителей Staufenia (Costileioceras) opalinoi-

52 В работе 1923 г. указанный автор (Schindewolf, 1923) по-иному трактова.'I раз­
витие лопастной линии представителей родов Ludwigia, Leioceras и некоторых других, 
которые он объединял тогда в подотряд Harpocerataceae Wdkd. Вслед за Ведекиндом, 
Шиндевольф считал, что для этого подотряда характерна сутуральная лопасть (Sutu­
rallobus) (Wedekiind, 1916), которой становится лопасть U4, по терминологии, прини­
маемой Шиндевольфом, т. е. лопасть U3, по терминологии В. Е. Руженцева. В связи 
с такой трактовкой развития лопастной линии указанного подотряда Шиндевольф рас­
сматривал виды рода Hildoceras как формы аберрантные. Впоследствии Шиндевольф 
(1963, стр. 326, 365) отказался от этих представлений. Рибер (1963, стр. 71) также 
подчеркивает, что у родов Ludwigia, Staufenia и Leioceras не наблюдается никаких 
сутуральных лопастей, а только умбиликальные, что вполне сходится с нашими на­
блюдениями. В последней из известных нам работ, касающихся семейства Graphocera-. 
tidae (Spiegler, 1966), у некоторых представителей семейства вновь выделяется суту­
ральная лопасть, которая у разных родов и видов одного и того же рода возникает. 
по данным Шпиг.1ера, на основе умбиликальных лопастей раз.1ичного ранга. Еще paJ 
подчеркиваем, что у изученных нами экземпляров возникновение сутуральной лопасти 
(в понимании Ведекинда) не наблюдалось. 
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des Mayer 53 (табл. IV, фиг. 6; рис. 114) ув·еличение ·высоты оборота по­
влекло образование лопасти, названной также а, на седле U2/И4 (см. 
рис. 14); эта лопасть возникла почти одновременно с возникновением 
в обычном порядке у пупкового края лопасти U5

• Речь идет также: 
3) о большей ширине и рассеченности седла И1/ И2 у уплощенных форм
( формы В) по сравнению со вздутыми формами ( формь1 А) предста­
вителей рода Hildoceras и вида Grammoceras thouarsense d'Orb. (соот­
ветственно рис. 3, 4, 6, с одной стороны, и рис. 5, 7 - с другой;
стр. 9, 10); 4) о нарушении обычного 1спос,06а заложе,ния ·в облает?
шва, а возможно только порядка смещения, умбиликальных лопастей
у формы, которую мы условно отнесли к виду Ludwigella tenuis
S. Buckm. (рис. 22, •стр. 43) 54; 5) об изменении обычного ·способа
смещения умбиликальных лопастей в связи с возникновением резко
обособленной от боковых сторон стенки пупка, на которой остается,
никуда не смещаясь, одна из умбиликальных лопастей, в связи с чем
общий порядок смещения, а иногда и заложения указанных лопастей.
нарушается (•см. рис. 16, р:и�с. 34, рИ1с. 35, рис. 42). Инд'ек•с лопа,с11и,.
укр,епляющей стенку пупка, иногда к,ак будто бы определяется.
совпадением по врем-ен1и обоообл·ения Э"IЮЙ стенки и 1соотвеТ1ствую�
щей умбиликальной лапа1сти (рис. 34, г, д; 42, г, д), а �иногда эта
лопасть возникает раньше оформления стенки пупка и как бы втяги­
вается в пределы последней при ее формировании ( см. рис. 16, 6-д).

Изложенные, хотя и ограниченные данные, с нашей точки зрения, 
позволяют присоединиться к мнению о том, что способ увеличения числа 
элементов лопастной линии у изученных представителей юрских ам­
моноидей характеризует достаточно крупные таксономические единицы► 

в данном случае, возможно, все надсемейство Hildocerataceae. Это по­
ложение будет верно тоJiько в том случае, если мы выделим из эле­
ментов лопастной линии такие, заложения или смещение которых тес­
но связано с особенностями поперечного сечения раковины на стадиях 
становления основных признаков данного вида или рода. Тесная связь 
характера расчленения лопастной линии и поперечного сечения оборо­
та раковины аммоноидей уже отмечалась многими исследователями 
(Чернов, 1907, 1922 55; Руженцев, 1946, стр. 699, 704; 1960, стр. 70; Дру­
щиц, 1956, стр. 50; Arkell, 1957; Wiedeman, 1963 и другие авторы). 

Из сказанного следует, что некоторые изменения в формуле лопаст­
ной линии (иное место заложения одноименных лопастей 56, изменение 
направления их смещения) не всегда должны определять выделение но­
вого рода; указанный признак, возможно, необходим для этого, но не­
достаточен. Вряд ли можно безоговорочно утверждать, что «число ло­
пастей и их расположение определяют особенности родов» (Шевырев► 

1960, стр. 70). Вопрос этот нам кажется далеко не простым. Если род 
охватывает виды с различной высотой оборотов, степенью инволютно­
сти и т

_. 
д., а это довольно распространенный случай, то число лопас-

53 Как уже указывалось, эту форму, возможно, следует рассматрив.ать в состаnс 
вида Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. 

54 В связи с только что изложенным укажем, что Шиндевольф в. работе 1963 г. 
стр. 357 отмечал увеличение, иногда до больших размеров расчленения (Ventralinzi­
sion) в пределах внешнего седла у ряда инволютных форм; в соответствии со своими· 
взг.1ядами у-казанный исследователь считал это выражением общей тенденции в раз­
личных инвалютных рядах. Наши, хотя и ограниченные, данные в какой-то степени: 
противоречат этому представлению; при нарастании инволютности раковины удлине­
ние лопастной линии у различных форм, помимо обычного для данной таксономической 
единицы способа, может происходить, в частности, путем увеличения раз.мер-о-в. углуб­
ления на различных седлах. 

55 Ссылка дается по работе В. Е. Руженцева (1946). 
56 В нашем случае умбиликальных. 
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-тей, свойственное лопастной линии этих видов, вероятнее всего будет
различным, так же как порядок и место их заложения.

Даже род Hildoceras, лопастная линия многих изученных предста­
вителей которого как будто бы характеризуется постоянством числа
лопастей (Безносов, 1960, стр. 36, рис. 3; Schindewolf, 1963, стр. 302,
рис. 159; рис. 3-5 настоящей работы), имеет в своем составе вид с
большим, чем обычно, числом лопастей в связи с особенностями строе­
ния раковины (Schindewolf, 1963, фиг. 160). Более того, как уже указы-
валось, не только количество лопастей, но и место их заложения и пv­
рядок смещения может нарушаться у различных видов одного и того
же рода, а вероятно, и у представителей одного и того же вида (при­
мер: Staufenia (Costileioceгas) opalinoides Mayer (табл. IV, фиг. 5, Ба,
рис. 12, 13 и табл. 1\', фиг. 6, рис. 14).

Следовательно, при выделении новых родов и видов необходимо
иметь в виду, что многие особенности строения и развития лопастной
линии тесно связаны с характером поперечного сечения оборотов и
должны приниматься во внимание наравне со всеми остальными приз­
наками раковины.

К близким выводам пришел Т. А. Ломинадзе, занимавшийся изуче­
нием лопастной линии макроцефалитид (Ломинадзе, 1964, стр. 121).
В известной степени это положение отмечалось Аркеллом, однако этот
исследователь в вопросах систематики аммонитов отдавал предпочте­
ние другим признакам, в частности характеру ребристости (Arkell,
1957).

Представления Е. А. Троицкой (Троицкая, 1954) о том, что «в ка­
честве критерия для дробных систематических подразделений, а имен­
но родов и видов верхнеюрских аммонитов, перегородочная линия ре­
комендована быть не может ... », нам не кажутся полностью справедли­
выми.

IV. Так же как и другие признаки, этот признак подвержен различ­
ным видам изменчивости, что так или иначе отмечалось многими ис­
следователями юрских аммоноидей (Троицкая, 1954; Аркелл, 1957; Ло­
минадзе, 1964; 1967).

Отдавая себе отчет в ограниченности и несовершенстве материала,
мы все же решаемся ставить вопрос об изменчивости, заключающейся

. в разном времени (при разных размерах) заложения одноименных ум­
биликальных лопастей у особей одного и того же вида 57 ( см. табл. 4 и
5, соответств·ен.но стр. 87, 90). Эт,о явление, вероятно, играло определен­
ную роль в естественном отборе. Примером такой изменчивости, как
нам кажется, может также служить различный способ увеличения чис­
ла элементов лопастной .линии у видов Leioceras comptum Rein. и Leio­
ceras opalinum Rein., о чем уже говорилось выше.

В этой связи интересно еще раз отметить, что заложение одноимен­
ных умбиликальных лопастей не всегда совпадает по времени и мес­
ту в правой и левой частях одной и той же лопастной линии. В боль­
шинстве случаев в последующих лопастных линиях это положение вы­
равнивается и общий порядок заложения и смещения умбиликальных
лопастей не нарушается (см. рис. 27, 37, 38, 39, 42, 43') 58. Не является
. .11и описанное явление с.ледствием того, что образование перегородок
происходило не при вертикальном положении раковины, а следователь-

57 Отметим, однако, что у форм из одного рода и тем более вида эти колебания
размеров, при которых происходит заложение одноименных лопастей, ограничены оп­
ределенными рамками. 

58 Случаи, когда в результате этого явления нарушался общий порядок заложения 
'" смещения умбиликальных лопастей, остались не проверенными. 
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но в то время, когда животное находилось у дна? Именно таким обра­
зом предлагает Т. А. Ломинадзе объяснять наблюдавшиеся им разли­
чия в строении правой и левой частей лопастной линии некоторых верх­
неюрских аммонитов (Ломинадзе, 1966, 1967, стр. 184). Близкие взгля­
ды излагались в литературе Аркеллом, который в очень осторожной 
форме высказывал предположение· о том, что асимметрия лопастной 
линии и сифона может свидетельствовать о бентонном образе жизни 
аммоноидей, допуская, правда, и другие толкования этого явления 
(Treatise оп Invertebrate, 1957 ... , стр. L 120). 

Зольгер связывал с той же причиной асимметрию в строении лопа­
стной линии взрослых форм из рода Н oplitoides ( Solger, 1902). 

V. Для выделения родов и видов и установления родственных свя­
зей между ними, как нам кажется, большое значение может иметь на­
ряду с изучением развития лопастной линии изучение изменений угла 
изгиба внутренней ветви ребер 59 и поперечного сечения оборотов в 
процессе онтогенеза 60

• Последний признак, с нашей точки зрения, ус­
пешно использовался Рибером при разделении двух филогенетических 
рядов, последние члены которых Staufenia (Staufenia) staufensis Oppel 
и Ludwigia discites \\1aagen - конвергентно сходны (Rieber, 1963, 
стр. 71). 

Изучение указанных признаков в онтогенезе (насколько это до­
пуск,ал материал) позволило нам прwсоединить�ся к мнению таких ис­
следователей, как Гоффман (G. Hoffmann, 1913), Рибер (Rieber, 1962, 
1963), о том, что в ааленском веке и раннем байосе параллельно разви­
вались две ветви 61 представителей надсемейства Hildocerataceae. Одна 
из этих ветвей представлена видами рода Ludwigia Bayle 62

• Другая 
охватывает виды из подродов Costileioceras и Staufenia рода Stauf enia. 

1. Изучен,ным пред�ста!Вителям первой ветви - Ludwigia murchisonae
Sow., Ludwigia bradf ordensis S. Buckman, Ludwigia tolutaria Dum., 
Ludwigella flexilis S. Buckman, Ludwigella sp., Ludwigella cf. tenuis 
S. Buckman - свойственны близкие по характеру сечения и углу внут­
реннего изгиба ребер ранние стадии развития ( ер. соответствующие ста­
дии на рис. 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22). Этот факт и заставляет нас рас­
сматривать род Ludwigella S. Buckman в составе рода Ludwigia Bayle.
В составе указанного рода этот вид понимается Г. Я. Крымгольцем
(Крымгольц, 1961), Гоффманом (G. Hoffmann, 1913), Дорном ( Dorn,
1939), Рибером (Rieber, 1963).

Лопастная линия представителей обоих названных родов развивает­
ся аналогичным образом. Если расширить рамки сравнения по этим 
признакам, то можно найти некоторое сходство соответствующих ран­
них стадий развития 63 перечисленных видов рода Ludwigia и Grammo­
ceras thouarsense d'Orb. ( ер. соответствующие стадии развития на рис. 
6, 7, 8 и на рис. 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22). Близким изгибом внутренней 
ветви ребер на ранних стадиях обладают также представители рода 
Hildoceras. 

59 Еще раз подчеркиваем, что речь идет о ребрах, направление которых совпадаtт 
с направлением линий нарастания раковины, что Бакмен связывал с особенностями 
края мантии животного ( см. ссылку на стр. 6). 

60 В последнее время этими вопросами занимался Шпиглер (Spiegler, 1966); наши
выводы в основном не совпадают с выводами этого исследователя; более подробно 
мы на этой работе останавливаться не будем. 

61 Что в известной степени вытекало уже из работы Горна (Ноrп, 1909).
62 Как уже указывалось, объем этого рода мы принимаем согласно Аркеллу

(Treatise оп lnvertebrate .. , 1957), однако в противоположность этому исследователю 
включаем в состав рода Ludwigia Bayle и род Ludwigella S. Buckmaп, 1901, п че,t 
будет подробнее сказано ниже. 

63 Стадиям развития киля специальное внимание не уделялось. 
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. Нам представляется, что указанное сходство не позволяет полностью 
отказатыся от представлений Аркелл1а (Arkell, Treatise оп Invertebrate .. , 
1957, стр. L 106) 64 о родстве во всяком случае части представителей 
сем. Graphoceratidae (род Ludwigia) с представителями сем. Hildoce­
.ratidae. Особенности развития лопастной линии изученных видов рода 
Ludwigia (сем. Graphoceratidae) и рода Grammoceras (сем. Hildoce­
r-atidae) этим представлениям не противоречат. Наоборот, принимая 
•существование, вероятно, косвенных связей между указанными родами,
()бнаружим в развитии лопастной линии их представителей некоторую
закономерность, которая не потеряет своего значения, если мы имеем
здесь дело не с родственными соотношениями, а с конвергенцией на
ранних стадиях развития форм, о которых идет речь.

Эта закономерность выражается, с одной стороны, прежде всего в 
более раннем заложении одноименных лопастей, с другой - в разви­
тии лопастей более высоких порядков у форм из ааленского рода Lud­
wigia по сравнению с формами из верхнетоарскоrо рода Grammoceras 
( см. табл. 2). Последнее явление у ряда форм ааленского возраста 
связано также с не,которым увеличением 1инволютности раковины 65

• 

Заслуживает внимания явление более раннего заложения одноимен­
ных лопастей у форм стратиграфически более высоких (представители 
рода Ludwigi-a) по сравнению с формами стр.атиграфически более низ­
кими (представители рода Grammoceras), при общем сходстве 66 по­
перечного сечения и угла изгиба внутренней ветви ребер, хотя бы толь­
ко на ранних оборотах. 

Описанное сходство позволяет допускать, что представители ука­
занных родов в какой-то отрезок существования (близкие стадии раз­
вития). а некоторые, может быть, и в течение всей жизни занимали 
одинаковые экологические ниши; упомянутое более раннее заложение 
умбиликальных лопастей одного ранга, соответственно раньше укреп­
ляя трубку раковины, даже вне зависимости от родственных связей, 
возможно, давало преимущество таким формам в борьбе за существо­
вание. Не всегда направленные строго по радиусу лопастные линии 67 у 
представителей более позднего по времени рода Ludwigia служили, ве­
роятно, тем же целям. 

При всех этих доводах остается необъяснимым наличие значитель­
ного отрезка времени между исчезновением из геологической летописи 
представителей рода Grammoceras и появлением представителей рода 
Ludwigia. 

2. Вторая в•етвь, ка.к уже указывалось, охватывает виды рода Stau­
f enia, из которых нами были изучены Staufenia (Costileioceras) sinon 
Bayle и Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer (см. рис. 12, 13, 14, 
15). Эта ветвь четко отличается от ветви рода Ludwigia характером се­
чения и степенью изгиба ребер в пределах их внутренней части на моло­
дых оборотах, а также некоторыми деталями развития лопастной ли­
нии, примыкая по этим признакам к представителям рода Leioceras 
(L. opalinum Rein. и L. comptum Rein.). На филогенетические связи 
Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle и Staufenia (Costileioceras) opa­
linoides Mayer с представителями рода Leioceras есть указания в рабо­
те Горна (Horn, 1909), Гоффмана (G. Hoffmann, 1913). В последнее 
время эти связи были подчеркнуты Рибером (Rieber, 1963). 

64 l(ак это сделал Шиндевольф .(Schindewolf, 1963). 
65 Более подробно этот вопрос нами не изучался.

66 l(ак бы мы ни трактовали это сходство - как показатель родства или как ре­
зультат конвергенции. 

67 Это явление наблюдалось и у р.ругих представителей сем. Graphoceratinae.
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Таблица 2 
f)аэмеры (в мм) внутренней высоты оборота (е) и то.лщины оборота ( т), при которых закладываются одноименные умби.ликальные

лопасти у представителей родов Grammoceras, Pseudogrammoceras, Ludwigia и Lшlwigella
-------

Умбиликальные лопасти 

Вид 1 № образца № ри-
1 1 1 1 1 

1 Примечания 1 сунка 
ua из и• ua ие 

--

Grammoceras thouarsense d'Orb. • • .  1 1071(8Ш 1 6 1 в "'1 ,В 8"-5 
т "-2, 1 Т"--6 

Grammoceras thouarsense d'Orb. . . .  1 107K8IV 1 7 1 в "-3,8 в "-5 
Т"-4 т "-5 

Grammoceras thouarsense d'Orb. • . . 1 1071(811 1 8 1 в "-4 в "'6 
Т"-2,5 Т"--4,5 т "-5,5 

Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle 1 1075/8 1 9 1 в "'l в "--2,5 в "-8 На седле U1/U2 заклады-
Т"--2 Т"--3 Т,-.,,;.,7 ваются лопасти а и а'

Ludwigia murchisonae S3w. . • . . . 1 2034 1 16 
1 в "--1,5 в "'3,8 в "--3,8 На седле V2/U4 заклады-

Т"-2,5 т "-4 т·"'4 вается лопасть а

Ludwigia bradfordensis S. Buckш. · 1 2129 1 17 1 в "'1 В"--1,8 в "'2 в "-3, 8 в "-'5 
Т"-1,5 Т"--2 Т"-'2,5 Т"-3 т "-4 

Ludwigia totutaria Dum. . . . • • 1 2149 1 18 1 в "-2 в "'3 
Т"--3 т "-3,8 

Ludwigella flexilis S. Buckm. . . . . 1 2035 1 19 1 1 1 в "'2 в "-4 в "-'5 
т "'3 т "--4,5 т "'6 

Ludwigella flexilis S. Buckm ..... 1 2005 1 20 1 1 в "'l в "-3 
Т"-2 Т"--4 

Ludwigella sp. . . . . . . . • • 1 2141 1 21 1 1 в "-1,2 в "-2 в "--3,8 1 в "-7 
т"'2 т "-2,5 т "-4 Т'"'--6 



Наши наблюдения над строением внутренних оборотов только под­
тв,ерждают выводы указанных авторов -о ·том, что Staufenia ( Costileio­
ceras) sinon и Staufenia (Costileioceras) opalinoides являются близко 
родственными формами. На нашем материале, кроме того, можно . на­
блюдать все последовательные переходы между Stauf enia (Costileio­
ceras) sinon Bayle и Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer во 
всяком случае в той его части, которая соответствует Ludwigia toluta­
ria Dum. в понимании Гоффмана 68

. I(ак уже упоминалось, проведен­
ные исследования подтверждают мнение о родственных связях между 
родами Leioceras и Staufenia (Costileioceras); возможно, что в данном 
случае предковой формой является Leioceras comptum Rein., как это 
и полагал Рибер (Rieber, 1963, стр. 71) 69

• В этой группе генетически 
связанных видов, в отличие от предполагаемого ряда, который рассмат­
ривался выше, не наблюдается в такой резко выраженной форме более 
раннее заложение одноименных лопастей у более молодых стратигра­
фических форм, что и видно на табл. 3. Возможно, это связано с от­
сутствием данных о более древних и более молодых представителях 
этого ряда. 

В какой-то степени такая тенденция намечается у Leioceras comp­
tum по отношению к Leioceras opalinum в виде более раннего зало­
жения у первого лопасти U5, а также у Staufenia (Costileioceras) opa­
linoides по отношению к Staufenia (Costileioceras) sinon в виде более 
раннего заложения лопасти U5 и появления лопасти U6 ( см. табл. 3). 

Подобная тенденция не отмечается у Staufenia (Costileioceras) si­
non по отношению к Leioceras comptum; последнее обстоятельство, мо­
жет быть, связано с тем, что укрепление раковины в данном случае шло 
по линии возникновения более грубой ребристости у Staufenia (Costi­
leioceras) sinon. 

3. Кроме представителей сем. Graphoceratidae, о которых только
что шла речь, изучались и другие виды из этого семейства. Согласно 
внешним признакам раковины указанные виды рассматривались в рам­
ках родов Graphoceras, Braunsina, Platygraphoceras и Depaoceras 
S. Buckman (Buckman, 1887-1907, Suppl. стр. XCV, XCIX, XCIII"
LXXVII). Три последних рода в работе Аркелла (Treatise оп Inverteb­
rate .. , 1957 стр. L264) понимаются как синонимы первого.

По характеру изгиба внутренней ветви ребер на молодых оборотах" 
хотя и несколько более резкому, изученные виды четырех узких родов 
Бакмена близки к представителям рода Ludwigia, однако отличаются 
от последних глубокой вентральной бороздкой на ранних стадиях раз­
вития, в середине которой располагается нитевидный киль. Бороздка 
на·иболее четко бывает выражена на ядре ( стр. 45-62). 

68 Напомним, что Рибер Ludwigia tolutaria Dum. в понимании Гоффмана рассмат­
ривает как синоним вида Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer. В работе Шпиr­
лера (Spiegler, 1966) формы, описанные Гоффманом как Ludwigia tolutaria Dum. рас­
сматриваются в составе не только разных видов, но и родов, что вряд ли правильно. 
Мы этим вопросом специально не занимались и поэтому условно принимаем Staufenia 
(Costileioceras) opalinvides Mayer. Что касается стратиграфического распространенюr 
видов Staufenia (Costileioceras) sinon Вау\е и Staufenia (Costileioceras) opalinoides May­
er, то наши наблюдения, в основном совпадая, в деталях расходятся с данными Рибера 
(Rieber, 196.З, стр. 70, фиг. 12; Казакова, 1963). 

69 Шпиrлер (Spiegler, 1966) считает, что сходство онтогенетического развития пред­
ставителей рода Leioceras и вида Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer так ве­
лико, что позволяет включить названный вид в состав рода Leioceras; при этом ука­
занный автор, с нашей точки зрения, искусственно оторвал экземпляры, изображенные­
Гоффманом под названием Ludwigia tolutaria Dum. (G. Hoffmann, 1913, табл. IV. 
фиг. 7, 8, 10) от некоторых других, изображенных указанным автором под этим же­
названием. 
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Таблица 3 

Размеры (в мм) внутренней высоты оборота (в) и толщины оборота ( т), при которых закладываю-тся одноименные умбилииальные 
лопасти у представителей родов Leioceras, Staufenia 

Внутренняя высота (в) } толщина (т) 8 мм 

Вид № образца № ри. умбиликальные лопасти Примечания сунка 

uz 1 из 1 и• 1 U6 1 и• 

59к8 10 в "-,1-1,2 В"--1,5 в "--3 в "--3 
Т"--1,5 т "--2 т "--2 ,8 т "-'2,8 

8 11 в "--1, 8-2 в "--2 в ,..,_,3,4 Принята первая из опи� 
т "-2-2,2 т "-2,5 т,..,_,3,5 санных трактовок разви-

тия лопастной линии

4033/33а 12 в "'--1 
т "--1,2 

4033/33а1 12а в ,..,_,Q,5 в ,..,_,1 ,2 в "--2 
т"--1,2 Т"'--1,8 т "--3 

8776/2 13 в "'--1,5 в "--3, 5 
т "'--2, 2 т "--4 

4033/ЗЗаz 14 в "--1,8 в "--4,4-4,7 На седле U2 / U4. закла-
т "'--2 т "--3,8-4,5 дывается лопасть а

4033/3За3 1 5  в ""'1 в "'--1,5 в "--2 в "--3, 5 
т"--1,5 т ,..,_,2 т "--2,5 т ,..,_,3 



При ограниченном количестве сравнительного материала трудно 
·Qценить таксономическое значение этой бороздки. Указания на при­
�утствие хорошо выраженной бороздки на вентральной стороне моло-.
дых оборотов у видов G1·ammoceras quadratum Haug и Grammoceras
.ovatum Joung et Bird. встречается у Бакмена (1887-1907, стр. 159) .
. Этот исследователь считал, что стадия с бороздкой наиболее четко вы­
ражена у только что названных видов, является рудиментарной у ви-
дов Grammoceras thouarsense d'Orb. и Grammoceras saemanni Oppel. и
·полностью отсутствует у Grammoceras fallaciosum Bayle, Grammoce-
ras striatulum Sow. и у других видов этого рода. Принимая закон ак­
целлерации, Бакмен назвал стадию с бороздкой ариетитовой и полагал,
,что она в процессе развития может выпадать.

Мы не знаем, насколько аналогичны вентральная бороздка, наблю-
давшаяся упомянутым автором на ранних оборотах представителей
рода Grammoceras, и бороздка на молодых оборотах представителей
родов Braunsina, Graphoceras, Platygraphoceras, Depaoceras, наблю­
давшаяся нами. Можно только отметить, что у десятка развернутых
экземпляров вида Grammoceras tliouarsense d' Orb. ничего похожего
на бороздку представите.пей только что перечисленных родов не обна­
ружено.

В то же время изучавшиеся нами формы с вентральной бороздкой
на ранних стадиях развития характеризуются рядом постоянных при­
сущих им признаков: а) чаще, чем у других, на боковых сторонах этих
форм наблюдаются бугорки, существование которых _ ограничивается
стадией с бороздкой (в-0,5-1 мм, т--1-2 мм); б) при одних и тех
же приблизительно определенных размерах (в--1-3 мм; т-- 2-3,5 л-tм)
бороздка выполаживается, вентральная сторона становится уплощен­
ной, а затем и слабо крышеобразной, завершающейся килем. Как пра­
вило, киль возникает на продолжении нитевидного киля, располагав­
шегося посередине бороздки. Редкие исключения составляют случаи,
при которых один из бортов бороздки становится килем, о чем уже
говор:ил,ось при ,описании фаюшческого -материала (,см. стр. 53); в) фор­
мам, о которых идет речь, свойстнен на1ибол,ее резкий изгиб внутре1нней
ветви ребер как на ранних, так и на поздних стадиях развития; г) у
них наблюдаются преимущественно одиночные не ветвящиеся ребра 70 

(за исключением ребер на жилой камере); д) кроме всего сказанного,
эти формы часто характеризуются очень близким по времени заложе­
нием лопастей U2 и U3; U3 и U4, иногда U4 и U571

. Последнее приводит
к несколько более раннему появлению в онтогенезе описываемых форм
одноименных умбиликальных лопастей по сравнению с представителя­
ми рода Ludwigia ( см. табл. 2 и 4).

Особенности «радиусов» или «радиальных линий» в смысле Бак­
мена ( см. раздел «Терминология») и, в частности, резкий, чрезвычайно
характерный изгиб внутренней ветви ребер являются внешними призна­
ками, по которым почти безошибочно можно отличать формы, о кото­
рых идет речь. Поэтому вентральная бороздка на ранних стадиях раз­
вития нам не кажется признаком несущественным, спорадическим. Она
характеризует определенную группу форм, которые должны быть от­
несены к одному роду, предположительно роду Graphoceras S. Buck­
man, 1898. Предположительно потому, что нам не известно, имеется

70 Об этом свидетельствует не только наш материал, но и, н-асколько это можно 
судить по фотографиям, материал Бакмена (Buckrnan, •1887-1907). 

71 Правда, близкqе по времени заложение умбиликальных лопастей разного ранга 
имеет место, по-видимому, и у видов из группы Leioceras opalinum - Staufenia (Costi­
leioceras) opalinoides Mayer (см. рис. lQ....,..15). 
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tабл:и:ца 4 

Размеры (в мм) внутренней высоты оборота· (в) и топщины оборота (т), при которых эак.падываютtя одномменные умби.11икапьные 
попасти у представитепей родов Braunsina, Graphoceras и Platygraphoceras 

Внутренняя высо
т
а (в) } толщина (т) в мм 

Вид № образца 
No ри- умбиликальные лопасти сунка 

uz 1 иа 1 U' 1 и• 1 и• 1 u1 1 и• 

raunsina aff. fastigata S. Buckman 2147/Дl 23 в "'1 в "'1 
в ~1,8 Т"--1,8 

raunsina sp. (молодь) 21461 24 в "'1,2 В"--1,2 
Т"--1,5 т"'l,8 

raunsina aff. fastigata S. Buckman 2146" 26 в ~1 в "'l в "'2,8 
T"'l,8 т ~1,8 т "'3 

То же 2147Д1V 27 8"--1,1 в "'l,1 в '"'--2,2 
Т"--1,8 T"'l,8 Т"--2,8 

)) » 2141х 28 в ~l ,5 В"--1,8 в ~1,8 
т "'2 т "'2,2 т "--2,2 

)) » 2141? 29 в ~1 в "1 в "'1 , 5-1 , 8 в '"'--1,5-1,8 в ~3 
т "'2 т '--2 Т"-2,2 т "--2,.2 т"'з 

)) » 2145 30 8"--1,8 в "'2 в "'2 
т "-2, 1 т "-2,5 т "--2,5 

)) )) 2147Д" 32 в ~l,8 в "--2 в "-2,5 
т '--2 т "-2,5 т "'3 

)) » 2147Д 1, 11 в "'2 в "'2 
т "--2, 1 T"-2,l 

» » 2147 В"-1,5 в "'1,5 
т "-2 т "'2 

·aphoceras cf. deblle S. Buckman 2147/Д 25 в "'l в ......,1 в "'2,5 
T"'l,8 т ~1,8 т "'3 

aphoceras sp.2 1246 33 в "'1,5 в "--1,5 в "'3 
т "'2 т "--2 т "'3,8 

atygraphoceras? sp. 2141 № 1 34 в "'l,4 в "--2 в "'5 в "--5,5-6 в "--5, 5_:_5 в "--6 
т "--2, 5 т "'2,5 т "--4,5 т "-5-5,5 т "-5-5,5 т "--7 

atygraphoceras? sp. 2141 № 2 35 в "'2,5 в "-3 в "--3, 8 
т "-3 т"--3.,В т"--3,8 



ли вентральная бороздка на ранних 1стад1иях разВ'ит�ия генотипа­
рода Graphoceras - Leioceras concavum var. V. scriptum Buckman, 
1888. Если такая бороздка окажется у названного вида, и устойчивость 
этого признака подтвердится на большем материале, это послужит 
лишним подтверждением того, что род Ludwigella S. Buckman, 1901 не 
должен рассматри13аться в составе рода Graphoceras, как это делается 
рядом авторов (Treatise on Invertebrate .. , 1957, стр. L264; Spiegler, 
1966) 72

• 

Тем более, как нам кажется, на основании приведенного материала 
Graphoceras S. Buckшan 1898 нельзя считать синонимом Ludwigia Bay­
le, 1878, как это сделано Г. Я. Крымгольцем (Основы палеонтологии .. , 
1958, стр. 72). 

О родственных связях форм, с некоторой долей условности относи­
мых нами к различным видам рода Graphoceras, а следовательно, если 
наши рассуждения правильны, и самого рода Graphoceras, говорить. 
трудно. Вентральная бороздка в сочетании с часто присутствующими 
бугорками на боковых сторонах наводит на мысль о некотором сход­
стве этой стадии развития рассматриваемых форм с ранними стадия­
ми. развития ариетитов. Однако у последних бороздки около киля за­
кладываются при больших размерах раковины, и, насколько удалось 
собрать сведения, борта бороздок не превышают киля (Hyatt, 1889; 
Fiege, 1928), как это наблюдается на ранних стадиях развития описы­
ваемых форм. Подобное соотношение киля с бороздкой можно наблю­
дать у взрослых представителей синемюрского вида Tmaegoceras la­
tesulcatum Hauer (Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L235), однако 
нам неизвестно, на каких стадиях оно формируется. Совершенно же 
аналогичные соотношения киля с бороздкой, о которых идет речь, от­
мечены только у молоди ариетитов и у Ammonites dorsosulcatus Qu. 73, 

изображенных l(венштедтом (Quenstedt, 1883-1885, табл. 13, фиг. 
30-35, стр. 108). Это из�бражение из работы Квенштедта воспроизве­
дено на табл. 111, фиг. 5 данной работы.

Мы не исключаем возможности рассмотрения вентральной борозд­
ки на молодых стадиях развития описанных нами форм, как свидете­
ля родственных (вероятно, не непосредственных) связей этих форм с 
ариетитами. В виде очень осторожного предположения можно выска­
зать мысль о том, что отсутствие подобной бороздки у представителей 
рода Grammoceras (Buckman, 1887-1907, стр. 159) не является след­
ствием выпадения соответствующей стадии у тех или иных видов этого 
рода, а связано с наличием в составе рода Grammoceras двух различ­
ных ветвей развития. Одна из этих ветвей происходит от ариетитов, у 
которых бороздки около киля закладываются на сравнительно ранних 
стадиях развития, а другая - от ариетитов, которые характеризуются 
слабо выраженными, поздно закладывающимися бороздками у киля. 
При таком допущении род Grapfюceras с теми признаками, которые 
присущи ему, по нашему мнению, допустимо было бы связывать с 
представителями рода Grammoceras, обладающими вентральной борозд-

72 Отметим, что вид сопсаиа Sow., судя по характеру изгиба ребер у типового 
вида, воспроизведенного Бакменом (1887-1907, табл. 11, фиг. 6, 7), не принадлежит 
к роду Graphoceras (Treatise оп Invertebrate .. , 1'957, стр. L 2'64, L 265, фиг. 301, lc, ld). 
В работе 1902 г., а также 1887-1907 rr. (Suppl., стр. LXXXVI) Бакмен отнес этот 
вид к роду Ludwigella. В соответствии с этим, как нам представляется, вид concava 
Sow. должен быть включен в род Ludwigia. Этот вид в работе 1956 г. (Казакова, 
1956) в ряде случаев определялся нами неверно. 

73 Возможно, формы, описанные Квенштедтом под этим видовым названием, сле­
дует рассматривать как молодь ариетитов. 

88 



кой на м�ол-одых оборотах 74, а род Ludwigia - с :представител_ями po­
;J.a Grammoceras, у которых вентральная бороздка на молодых. оборо­
тах отсутствует. Выскнзываемые взгляды в известной степени не новы. 
В 1938 г. Роман (Rошап, 1938, стр. 11 О) в схеме эволюции сем. Harpo­
ceratidae Zittel связывал его с сем. Arietitidae Hyatt, считая, правда, 
что начало роду Ludwigia дали виды рода Harpoceras. Предполагать 
непосредственные родственные соотношения между изученными вида­
ми рода Graphoceras и представителями сем. Arietitidae Hyatt мешает 
огромный стратиграфический интервал, их разделяющий. 

К сожалению, наш материал не позволяет полностью исключить 
возможность того, что вентральная бороздка на ранних стадиях раз­
вития исследованных видов рода Graphoceras не является новообразо­
ванием, возникшим в ходе эволюции на этих стадиях, вне зависимости 
-от каких-либо родственных связей этих видов с ариетитами.

Единственным,. может быть, доказательством того, что это явление
связано с повторением в онтогенезе признаков предков, служит наблю­
давшаяся на ранних стадиях развития одного экземпляра из рода Lopa­
doceras аналогичной бороздки при отсутствии сходства поздних оборо­
тов этого вида с поздними оборотами видов из рода Graphoceras.

Указанный факт позволяет допускать, что виды, которые мы отно­
·сим к роду Graphoceras, более устойчиво повторяют признаки предков,
в то время как у видов других родов из сем. Graphoceratidae этот приз­
нак возн1икает спюрадиче�ск;и 75

. 

3. Только у одного экземпляра из рода Hyperlioceras S. Buckman
удалось получить некоторые стадии развития раковины в онтогенезе.
Угол изгиба в пределах внутренней ветви ребер как на ранних, так и
на поздних стадиях приближается к таковому форм из рода Graphoce­
ras 76

• Однако хара1ктер поперечного �сечения оборотов на протяжении
всего индивидуального развития значительно отличается от всех рас­
смотренных нами форм. Особенности этого сечения на поздних стадиях
развития определяют, по-видимому, и особенности развития лопастной
:шнии, до конца оставшиеся невыясненными.

Онтогенез вида из узкого рода Lopadoceras Бакмена не противоре­
чит объединению этого рода с родом Hype,-lioceras S. Buckman (Treati­
�e оп Invertebrate ... , 1957, L264).

4. Среди изучавшихся форм из сем. Graphoceratidae особняком сто­
ят формы, условно отнесенные нами по внешним признакам на позд­
них стадиях развития к роду Darellia S. Buckman, 1898, включая в него
и род Toxolioceras S. Buckman, 1902. Представители указанного рода,
которыми мы располагали, характеризуются слабым углом изгиба в
пределах внутренней ветви ребер на ранних оборотах (130-150°).
Иногда можно наблюдать (примерно при в,_, 1-1,5 мм, т,_, 1,5-2 мм)
наиболее ранние почти прямые ребра, пересекающие вентральную сто­
рону, находящиеся вне всякой связи с появляющимися позже слабо из­
гибающимися ребрами ( ом. стр. 65-72).

Как уже указывалось в разделе фактического материала, в процес­
·се онтогенеза изгиб внутренней ветви ребер становится постепенно кру-

74 Конечно, только в том случае, если стадии с вентральной бороздкой у них ока­
жутся близкими. 

75 Возможно, это же явление Бакмен наблюдал у различных видов верхнетоарско­
rо рода Grammoceras.

76 Но «радиус», в понимании Бакмена, резко отличает этот род от представителей
других рассмотренных нами родов (ер. изображения «радиусов» соответствующих ви­
.дов в работе Бакмена (Buckman, },887-1907, табл. А Suppl., табл. J, II). 



че, угол в месте перегиба достигает 100
° и ребра взрослых экземпляров

принимают вид, почти не отличающийся от ребер некоторых предста­
вителей рода Ludwigia и даже рода Graphoceras.

Развитие лопастной линии идет обычным способом: у шва закла­
дываются и попеременно смещаются на внутреннюю и внешнюю сто­
роны раковины умбиликальные лопасти. 

Размеры, при которых впервые обнаружены умбиликальные лопа­
сти различного ранга у представителей родов Darellia, Н yperlioceras

и Lopadoceras, сведены в табл. 5. 
Таблица 5 

Размеры (мм) внутренней высоты оборота (в) и толщины оборота ( Т), при которых.
закладываются одноименные умбиликальиые лопасти у представителей родов

Darellia, Hyperlioceras и Lopadoce,as 

Умбиликальные лопасти 

Вид 
№ № ри-

1 1 образца сунка 
uz из U" и� ив f.l7 

Darellia aff. concin- 2147дR 36 в '"'--1,5 в ,..___2 в '"'--2 в "--3,5-4 в ,..___5 в ,..___5 

па S. Buckm. т,..__,2 т,..___2,5 т,..___2,5 т "-,3-3,5 Т"--4 т,..__,5 

Darellia aff. concin- 2147ДR1 
в "--2 в ,..__,3 в ,..___3 

па S. Buckm. Т"--2,5 т,..__,3 т,..___3 

Darellia? walkeri 2147Дк 37 в ,..__,1 ,2 в "-2,5 в "-2, 5 в "-4 
S. Buckm. т "--2 т,..__,3 т "--3 т"--3,8 

Darellia? walkeri 2147Дб 38 в ,..__,J,5 в "--2,8 в "-3 в "--4 в "--4,h. 
S. Buckm. 2147Дм т ,..__,2,2,2 Т"'-3 т "'-3 т "'-4 т,..___4,z 

Darellia? walkeri 2147Еа 39 в ,..__,1 в ,..__,2 в ,..__,3 в "'-3 в ,..___5 в ,..___5 
S. Buckm. т "--1,5 Т"-'2,5 Т"'-3 т "--3 т "-4 т "'-4 

Darellia? walkeri 2147Да в "--1,2 в "'-3 в "-4 в "'-4 в "--5,5, 
S. Buckm. т "-2 т_,..__,3 т ,..___4 т "'-4 т "-4 

Darellia? walkeri 2147Д/м в "-1,5 в "-2 в ,..___3 в "'-3 

S. Buckm. т "--2, 1 т "-2,5 т "-3 т "-3 

Darellia? walkeri 2147Да/б в "'-1,2 в "-l.B в "-5 

S. Buckm. т ----..2 т-----2,2 т "-4,2. 

Darellia? walkeri 2147Д/б в "--2, 1 в "--2,5 в "-4 в "--4 
S. Buckm. т "--2,5 Т"--3 т "-4 т ,..___4 

Darellia? hilterman- 21511 40 в "-1 в "-1,5 в "-3 в "'-4 

ni Alth. т "-2 т,..__,2 т "-3 т,..___4 

Н yperlioceras aff. 2147Т 42 в "'-2,5 в "-3 

discitiforme т,..___3 т "'-3 
S. Buckm.

Lopadoceras aff. ar- 1246' 43 8 "-1,5-2 8 "-3 в "'-4 в "--5,5 
cuatum S. Buckm. т "--2-2,5 т "'-3 т "'-4 Т"'-4,5 

VI: �од Leioceras Hyatt, 1867, род Staufenia Pompeckj, 1898, род.
Ludwigta Bayle, 1898, согласно Аркеллу (Arkell, Treatise оп Iпverteb­
rate .. , 1957), относятся к сем. Graphoceratidae S. Buckmaп, 1905. Это• 
семейство филогенетически связывалось Аркеллом с сем. Hildocerati­
dae Hyatt, 1867 (там же, стр. Ll06). 

Согласно последней работе Шиндевольфа (Schindewolf, 196.S� стр. 
361, 362), это семейство с.11едует связывать через род Pleydellia S. Buck­
man, 1899 и род Dumortieria Haug, 1885 с сем. Hammataceratidae­
S. Buckman, 1887. В своих выводах упомянутый исследователь опирает­
ся рре:жде всего на характер лопасти / ( И1 по терминологии, принимае­
мои Шиндевольфом), считая, что у представителей сем. Graphocerati--
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dae мы имеем дело с редукцией степени рассечения указанной лопаст1r 
по сравнению с таковым у представителей сем. Hammatoceratidae. 

Не имея необходимого сравнительного материала и не занимаясь 
специально особеJ:Iностями строения лопасти /, мы не можем последо­
вательно рассмотреть этот вопрос в полном объеме, а только высказать 
по нему некоторые соображения. Прежде всего неясным остается, по­
чему упомянутый автор, справедливо, с нашей точки зрения, отвергнув 
значение характера дорзальной лопасти для систематики хильдоцера­
тацей (,е:\-1. стр. 78), прида1ет такое Зiначение внутрен�ней лопа,сти -
признаку чрезвычайно узкому, рассматривающемуся вне всякой связи с 
остальными. Наш ограниченный материал допускает возможность иных 
филогенетических соотношений сем. Graphoceratidae. В частности, на­
ши данные, как нам кажется, не исключают предположения о родст­
венных связях родов Ludwigia и Graphoceras с представителями семей­
ства Hildoceratidae, а возможно, и с представителями сем. Arietitidae. 

VII. Некоторые выводы о стратиграфическом распространении изу­
ченных форм. Как уже указывалось, изучение строения раковины на 
ранних и поздних стадиях развития различных представителей надсем. 
Hildocerataceae Hyatt, 1867 привело к заключению о том, что род Lud-­
wigella S. Buckman должен пониматься в составе рода Ludwigia Bayle, а 
не рода Graphoceras S. Buckman, как это принято в работе Аркелла 
(Treatise оп Invertebrate .. , 1957, стр. L 264). 

Если наши наблюдения подтвердятся, род Graphoceras как естест­
венная таксономическая единица должен включать в себя только фор­
мы, одной из характерных черт которых в большинстве случаев являет­
ся присутствие вентральной бороздки на ранних стадиях развития ра­
ковины. Тем самым определится более четкая стратиграфическая при­
уроченность как рода Graphoceras, так и рода Ludwigia, если пони­
мать последний, как его понимал Аркелл (Arkell, Treatise оп Inverteb­
rate .. , 1957, стр. L263), включив в него, однако, род Ludwigella S. Buck­
man. Род Graphoceras в этом случае, охватывая узкие рода Бакмена 
Graphoceras, Platyg,·aphoceras, Braunsina, Depaoceras, Lucya, окажется 
приуроченным в главной массе к основанию байоса (Treatise оп Inver­
tebrate .. , 1957). Род Ludwigia, таким образом, будет приурочен в ос­
новном к верхней час'Ги ааленског.о яруса 77 (Buckman, 1887-1907. 
Suppl., стр. XIX-XXIII; XXVII-XCI; XCIII-CI; а также наши дан­
ные по стратиграфическому распространению представителей указан­
ных родов в пределах территории Кавказа, где нам пришлось работать). 
Изучение аммонитов, ре.зультаты которого изложены в этой работе,.. 
привело нас к выводу, что вопрос о возрасте слоев, располагающихся 
на границе ааленского и байосского ярусов в некоторых разрезах Цент­
рального Дагестана, безоговорочно относившихся нами к зоне Ludwi­
gia concava (Казакова, 1956, стр. 107, 108), является значительно бо­
о11ее сложным, чем это представлялось нам ранее. Этот вопрос будет 
рассмотрен нами в следующей работе. 

77 К зоне Ludwigia murchisonae Sow., если сравнивать со стандартню,1и аммони­
товыми зонами, принятыми Аркеллом для Северо-Западной Европы (Аркелл, 1961). 



Л ИТЕ РАТУ РА 

А р к е  л л В. Юрские отложения земного шара. М., ИЛ, 1961. 
Б е з н о с  о в Н. В. К систематике юрских Ammoпitida. «Па,леонт. журн.», 1960, 

No 1. 
Д а  в и т  а ш в и л  и Л. Ш. Курс палеонтологии. М.-Л., Госгеолиздат, 1949. 
Д и н е  р К. Основы биостратиграфии. М.-Л., 1934. 
Д р  у щи ц В. В. Нижнемеловые аммониты Крыма и Северного Кавказа (лито­

цератиды, тетрагонитиды и филлоцератиды). Изд-во МГУ, 1956. 
К: а з  а к о в а В. П. К стратиграфии среднеюрских отложений Дагестана. «Бюл. 

МОИП», отд. геол., 1956, т. 31, вып. 6. 
К а з  а к о в а В. П. Некоторые вопросы зонального расчленения нижне- и средне­

юрских отложений Северного Кавказа. «Бюл. МОИП», отд. геол., 1963, т. 38, вып. 5. 
К а з а к о в а В. П. Об объеме ааленского яруса и границе нижнего и среднего 

отделов юр,ской системы. «Вести. Моск. ун-та», сер. геол., 1964, № 3; 
К р  ы м r о ль ц Г. Я. Головоногие. Нижний и средний отделы юрской системы. 

В кн.: «Атлас руководящих форм ископаемой фауны СССР», т. 8 .  М., Госrеолтехиздат, 
1947. 

К р ы м  r о ль ц Г. Я. Методика определения мезозойских головоногих. Изд-во 
ЛГУ, 1960. 

К р ы м  r о ль ц Г. Я. Аммониты нижне- и среднеюрских отложений Северного 
Кавказа. Изд-во ЛГУ, 1961. 

Л о м  и н  а д  з е Т. А. Об особенностях перегородочной линии макроцефалитид. 
«Сообщ. АН ГруэССР», 1964, т. 36, вып. 1. 

Л о м  и н  ,ад з е Т. А. Об асимметрии перегородочной линии у верхнеюрских аммо­
нитов. ДАН СССР, 1966, 171, № 5. 

Л о м  и н  а д  з е Т. А. Келловейские макроцефалитиды Грузии и Северного Кав-
каза. Тбилиси, 1967. 

Основы палеонтологии. Моллюски__. Головоногие. 11. Аммоноидеи (цератиты и ам­
мониты) внутреннера,ковинные. Под редаюцией Н. П. Луппова и В. В. Друщица. М., 
Госгеолтехиздат, 1958. 

Р ост о в ц е  в К. О. Аммониты верхнего тоара Западного Кавказа. В сб.: «Фау­
на, стратиграфия и литология мезозойских и кайнозойских отложений Краснодарского 
края». «Тр. Краснодарск. фил. ВНИИ», вып. 16. М., «Недра», 1965. 

Р у ж е н  ц е в  В. Е. Эволюция и функциональное значение перегородок аммони­
тов. «Изв. АН СССР», отд. биол., 1946, № 6. 

Р у  ж е н  ц е в  В. Е. Основные типы эволюционных изменений лопастной линии 
верхнепалеозойских аммонитов. «Тр. ПИН АН СССР», т. 20. М., 1949. 

Р у ж е н  ц е в  В. Е. Филогенетичес-кая система палеозойских аммоноидей. «Бюл. 
МОИП», отд. геол., 1957, т. 32, вып. 2. 

Р у ж е н  ц е в  В. Е. Принципы систематики, система и филогения палеозойских 
аммоноидей. «Тр. ПИН АН СССР», т. 83. М., 1960. 

С т  а н  к е в  и ч Е. С. Аммониты юрских песчано-глинистых отложений Северо­
Западного Кавказа. М.-Л., «Наука», 1964. 

Т р о и ц к ,а я Е. А. Верхнеюрские аммониты Саратовского право бережья р. Волги 
(Cardioceratidae, Macrocephalitidae, Aspidoceratidae, Harpoceratidae) и их стратигра• 
фическое значение. Автореф. канд. дис. Саратов, 1954. 

Ш е в ы р е в А. А. Онтогенетическое развитие некоторых верхнеюрских аммони­
тов. «Бюл. МОИП», отд. геол., 1960, т. 36, вып. 1. 

А 1 t h о f f W. Die Ammonitenzonen der oberen Ludwigienschichteп von Bielefeld. 



«Palaeontogra-phica», Bd. 92, АЬt. А, Palaozool.- Stratigraphie, Lfg. 1-'2. Stuttgart, 
1,940. 

А r k е 11 W. Sutures апd septa iп Jurassic ammonite systematics. «Geol. Mag.» , 
1957. vol. XCIV, No. З. 

В u с k m а п S. 1S. А Monograp,h of the Ammonites of the Inferior Oolite Series; 
Supplement. «:Paleont. Soc.», 1887-1907. London. 

В u с k m а п 1S. S. Emendations of Ammonite Nomenclature. Cheltenham, 1902. 
D u m о r t i е r Е. Et,udes paleontologiques sur les depots jurassiques du Bassin du 

Rhone, IV, Lias superieur. Paris, 1874. 
D о r п Р. Die Hammatoceraten, . Sonninien, Ludwigien, Dorsetensien und Witche\­

lien des suddeutsoheп i,nsbesondere frankischen Doggers. «Palaeontographica», Bd. 82, 
АЫ. А, Lfg. 1,-6. Stuttgart, 1935. 

F i е g е К. Die Biostratigrapble des Arietitenschichten Nordwestdeutsch·land und 
Wurtemberg. «Palaeontographica», Bd. '71. Stuttgart, 1929. 

Но f f m а n п G. St.ratigraphie und Ammoniten-Fauna des unteren Doggers in 
Sehnde bei Наппоvеr (lпaugural 0-iss. Gottingen, 19Ю). Stuttgart, ,19,13,. 

Но 1 d е r Н. Vorschlage fiir die Behandlung vоп F. А. Quenstedt's Nomenklatur. 
«Palaeont. Zeitschr.», 1958, Bd. 32, Нf. ,11/2. 

Но r п Е. Die Harpoceraten der Murchisonaeschichten des Donau-Rein-Zuges. 
Inaugural-Dissertatioп zur Бrlaпgung der p-hilosophischen Doktorwiirde der hohen phi­
losop,hischen FakuШit der GroBherzogl. Badischen А. L. UniversШit zu Freiburg im 
Breisgau. Heidelberg, 1912. 

Ну а t t А. The fossil cephalopods of the Museum of comparative zoology. «Bull. 
of the Mu,seum of сотр. zool.», vol. 11

• Cambridge, 1867. 
Ну а t t А. Genesis of the Arietidae. Smithsonian contributions to knowlege, 1889, 

W ashington. 
J а п е  п s с h W. Die Jurensisschichten des Elsass. «Abh. zur Geol. S,pecialkarte von 

Elsass - Lothringen». N. F., Hf. 5. Strassburg, 1902. 
М а k о w s k i Н. ProЫem of sexual dimorphism iп ammonites «Palaeont. Poloni­

ca», 1002, No. 1112. 
Р е  r r i n J., Т h е о Ь а I d N. Etude Ьiometrique de l'espece Grammoceras f alla­

ciosum Bayle (Toa,rcien superieur). Апп. scient. Univ. Веsащоп, ·1961·, 2 ser. Geol., n. 14. 
Q u е п s t е d t А. Die Ammoniten des Schwablschen Jura. Т. 1. Der Sehwarze Jura 

(Lias). 1883-1885. . 
R i е Ь е r Н. Ammoniten und Stratigraphie des Braunjura der Sohwablsehen Alb. 

«Palaeontographica», Bd. 122, АЫ. А, Lfg. 1-3. Stuttgart, 1963. 
R о m а п F. Etude sur la f аuпе des cephalopodes de l'Aalenien superieur de la 

yaJlee du Rhone. «Апп. Soc. Linneenne de Lyon», 1·913. 
R о m а п F. Les ammonites jurassiques et cretacees. Essai de genera. Paris, 1·938. 
S с h i п d е w о I f О. Ober die Ausgestaltung der Lobeпlinie bei dеп Neoammonoi­

dea Wdkd. «Zentra!Ы. Min, Geol., Pal.», 192.З, Nr. 11. 
S с h i п d е w о 1 f О. St-udien zur Stammesgeschichte der Ammoniten. Abhandlun­

gen der matematisch-naturwissenschaftlichen К.lasse der Akademie der Wissenschaften 
und der Literatur. 11963� Nr. 6, Lf g. 1 Н, 1963. 

S о 1 g е r F. Ober dеп Zusammenhang zwischen der LobenЬildung und LeЬensweis� 
bei einigen Ammoniten. Verhandl. d. V lntern. Zoologen Congresses zu Berlin 12-16 Au­
gust 11901, 1902. 

S р i е g I е r W. Graphoceratidae des ober Aa\enium (Jura, NW Deutschland). «Mit. 
Geol. Staatsinstitut in Hamburg», 1966, Нf. 35. 

Т 1h е о Ь а 1 d N. е t М о i n е Н. Les Ammonites du Toarcien superieur et de 
l'Aalenien du Sentir de l'Ehn pres d'Obernai (Bas Rhin). «Вull. du Serv. de la Carte 
geol. d'Alsase et de Lorraine», Т. 12, f asc. 1, 1959. 

Treatise оп Invertebrate Paleontology, Mollusca 4. Cephalopoda. Ammonoidea. Ву 
W. J. Arkell, W. W. Furnish. «Geo-1. 1Soc. of America and Univ. of К.ansas Press», 19'57. 

W е d е k i п d R. ОЬеr die Lobus, Suturallobus und Inzision. «Centra!Ы. fur Min. 
Geol. u Pal.>)I, 119116, Nir. 8. 

W i е d е m а п J. Entwicklungsprinzipien der Kreideammoniten (Notizen zur Sys­
tematik der Kreideammoniten IV). «Ра\. Zs.», 1963, Bd. 37, Нf. 1 /2. 

7½ В. П. К.азакова 



ПРИЛОЖЕНИЕ 



ТАБЛИЦА 1 

Фиг. 1, la. Hildoceras suЫevisoni Fuc. 
1 - вид сбоку; la - вид с вентральной стороны. Обр. 183. Северный 

Кавказ, балка Б: Шоана. Средний тоар. 
Фиг. 2, 2а. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма А. 2 - вид сбоку; 2а - вид с вентральной стороны. Обр. 107К8". 

Северный Кавказ. Правый. берег р. Уруп у ст. Преградной. Верхний тоар. 
Фиг. 3, За. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма Б. З - вид сбоку; За - вид с вентральной стороны. Обр. 107К8'. 

Северный Кавказ. Правый берег р. Уруп у ст. Преградной. Верхний тоар. 
Фиг. 4, 4а. Grammoceras thouarsense d'Orb. 
Форма Б. 4 - вид сбоку; 4а - вид с вентральной стороны. Обр. 

107К8111

• Северный Кавказ. Правый берег р. Уруп у ст. Преградной. Верх­
ний тоар.

Фиг. 5. Pseudogrammoceras fallaciosum Bayle. 
Вид сбоку; обр. 1075/8'. Северный Кавказ. Район Гитче-Каштансу. 

Верхний тоар. 
Фиг. 6. Pseudogrammoceras f allaciosum Bayle; 
Вид сбоку. Обр. 1075/8". Северный Кавказ. Район Гитче-Каштансу. 

Верхний тоар. 
Фиг. 7, 7а. Ludwigia murchisonae Sow. 
7 - вид сбоку, 7а - вид в поперечном сечении. Обр. 2034. Дагестан, 

р. Аварское Койсу у с. Датуна. Верхний аален. 
Фиг. 8. Ludwigella sp.; вид сбоку. Обр. 2141. Дагестан, с. Кудутль. 

Аален. 
Фиг. 9, 9а. Ludwigella rudis S. Buckman. 
9 - вид сбоку; 9а - вид с вентральной стороны. Обр. 2005. Дагестан, 

р. Андийское Койсу у с. Гигатли Урух. Верхний аален. 
Фиг. /(J, JOa. Ludwigella rudis S. Buckman. 

10 - вид сбоку, JOa - вид с вентральной стороны. Обр. 2005Дб. Да­
rестан, р. Андийское Койсу у с. Гигатли Урух. Верхний аален. 

Фиг. 11, 11 а. Ludwigia tolutaria Dum. 
11 - вид сбоку, lla - вид с вентральной стороны. Обр. 2149. Даrе­

<·тан, с. Ирrанай. Верхний аален. 
Фиг. 12, 12а. Ludwigella flexilis S. Buckman. 
12 - вид сбоку, 12а - вид в поперечном сечении. Обр. 2035. Дагестан, 

r. Аварское Койсу у с. Датуна. Верхний аален.
Фиг. 13, !За. Ludwigia bradfordensis S. Buckman.
13 - вид сбоку, !За, 136 - вид с вентральной стороны. Обр. 2129. Да­

гестан, р. Казикумухское Койсу у с. Цудахар. Верхний аален. 
Фиг. 14. Ludwigia bradfordensis S. Buckman. 
14 - вид сбоку. Обр. 2129°. Дагестан, р. Казикумухское Койсу у с. Цу­

дахар. Верхний аален. 
Фиг. 15, 15а, 156. Ludwigella tenuis S. Buckmaп. 
Изображение воспроизведено из работы С. Бакмена. (S. Buckman, 

1887-1907, Suppl., табл. ХХ, фиг. 37, 38, 39). 15 - вид сбоку, 15а - вил 
с вентральной стороны, 156 - «радиус». 



Таблица/ 

150, 



ТАБЛИЦА 11 

Фиг. 1, la, 16. Braunsina aff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. 1 - вид сбоку, la - вид с вентральной стороны; 16 - вид 

в поперечном сечении. Обр. 2141°. Дагестан, район с. Кудутль. Основание 
байоса? 

Фиг. 2. Braunsina a-ff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. Вид сбоку. Обр. 2141. Дагестан, район с. Кудутль. Основа­

ние байоса? 
Фиr. 3, За, 36. Braunsina aff. f astigata S. Buckman. 
Форма Б. 3- вид сбоку, За - вид с вентральной стороны; 36 - вид в 

поперечном сечении. Обр. 2146". Дагестан, район с. Ирганай. Основание 
байоса? 

Фиг. 4, 4а, 46. Braunsina aff. fastigata S. Buckman. 
Форма А. 4- вид сбоку, 4а - вид в поперечном сечении, 46 -вид с 

вентральной стороны. Обр. 2147. Дагестан, район с. Ирганай. Основание 
байоса? 

Фиг. 5, Sa. Graphoceras cf. deЬile S. Buckman. 
5 - вид сбоку, Ба - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/ Д. Даге­

стан, район с. Ирrанай. Ос1:ование байоса? 
Фиг. 6, 7. Braunsina sp. 
Внутренние обороты с бороздкой. Обр. 2145. Дагестан, район с. Ир­

rанай. Основание байоса? 
Фиг. 8, Ва. Depaoceras? cf. formosum S. Buckman. 
Часть оборота с жилой камерой. 8 - вид сбоку, 8а - вид с вентраль­

ной стороны. Обр. 2147Д"'. Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 9, 9а. Braunsina? sp. 
Молодь. 9 - вид сбоку, 9а - вид с вентральной стороны. Обр. 2146'. 

Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 10. Graphoceras sp.1. 
Вид сбоку. Обр. 2147. Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса) 
Фиг. 11, lla. Graphoceras sp.2. 
11 - вид сбоку, 1 la - вид в поперечном сечении. Обр. 1246. Дагестан, 

район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 12, 12а. Platygraphoceras? sp. 
12 - вид сбоку, 12а- вид с вtвтральной стороны. Обр. 2152. Даге­

стан, район с. Араканы. Основание байоса? 
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ТАБЛИЦА 111 

Фиг. /. Platygraphoceras? sp. 
1 - вид сбоку, /а -вид с вентральной стороны. Обр. 2141 No 2. Да-

гестан, район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 2. Platygraphoceras? sp. 
1 - вид сбоку. Обр. 35. Дагестан, район с. Кумух. Основание байоса? 
Фиг. 3, За. Platygraphoceras? sp. 
3 - вид сбоку, За -вид с вентральной стороны. Обр. 2133. Дагестан" 

район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 4, 4а, 46. Platygraphoceras? sp. *. 
4 -вид сбоку; 4а, 46 - вид в поперечf.ом сечении. Обр. 2141 No 1. Да­

гестан, район с. Кудутль. Основание байоса? 
Фиг. 5. Изображение воспроизведено из работы А. Квенштедта (Quen­

stedt, 1883-1885, табл. 13, фиг. 32, вероятно, молодь ариетитов, стр. 108" 
нижний лейас, Вайхинген; все формы (а - d) имеют уже жилую камеру; 
фиг. 33-Ammonites dorsosulcatus, стр. 109, оттуда же, у-увеличено. 
с узкой бороздкой (желобом); фиг. 34-то же, стр. 109, оттуда же, х -
увеличено, с широкой бороздкой (желобом); фиг. 35 -то же, W -уве­
личенная жилая камера, R -увеличенная вентральная сторона. 

* Жилая камера не сохраниласr,. 
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ТАБЛ ИUА IV 

Фиг. 1. Leioceras opalinum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 59к8. Северный К.авкаэ, р. Хусса К.ардоникская. Ниж­

ний аапен. 
Фиг. 2. Leioceras opalinum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 59к8. Северный Кавказ, р. Хусса Кардоникская. Ниж­

ний аален. 
Фиг. 2а. Leioceras opalinum Rein. 
Вид в поперечном сечении. Обр. 59к8. Северный К.авказ, р. Хусса К.ар-

доникская. Нижний аален. 
Фиг. 3. Leioceras comptum Rein. 
Вид сбоку. Обр. 106 *. Северный Кавказ, р. Аксаут. Аален. 
Фиг. 4, 4а, 46. Leioceras comptum Rein. 

· 4 - вид сбоку, 4а - вид в-· поперечном сечении. Обр. 106. Северный
Кавказ, р. Аксаут. Аален. 

Фиг. 5, 5а. Staufenia (Costileioceras) sinon Bayle. 
5 - вид сбоку, ба - вид с вентральной стороны. Обр. 24. Северныi'1 

Кавказ, левый берег р. Кардоник у балки Березовой. Верхний аален. 
Фиг. 6. Staufenia (Costileioceras) opalinoides, Mayer. 
Вид сбоку. Обр. 4033/33а

1• Северный Ка·вказ, р. Бардаргарлыкол. 
Верхний аа.г.ен. 

Фиг. 7. Staufenia (Costileioceras) opalinoides Mayer. 
Вид сбоку. Обр. 3/4. Северный Кавказ, р. Кардан, r. Каракая. Верх­

ний аален. 

* Оригинал утерян.
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ТАБЛИЦА V 

Фиг. /. Darellia aff. concinna S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д1 • Дагестан, раi'юн с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 2. Darellia aff. concinna S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д2• Дагестан, район с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 3, За. Darellia aff. concinna S. Buckman. 
3 - вид сбоку, За - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дз. Даге­

стан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 4, 4а. Darellia? walkeri S. Buckm. 
4 - вид сбоку, 4а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/Д4. Даге­

стан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 5, ба. Darellia? walkeri S. Buckm. 
5 - вид сбоку, ба - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дs. Даrе· 

стан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. б. Darellia? walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/дв. Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 7, 7а. Darellia? walkeri S. Buckm. 
7 - вид сбоку, 7а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/Д7; Даге­

стан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 8. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д8• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 9. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д9• Дагестан, район с. Ирrанай. Основание 

байоса? 
Фиг. 10. Darellia? aff. walkeri S. Buckm. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д10• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг.//,/ /а. Toxolioceras cf. incisum S. Buckm. 
11 - вид сбоку, //а - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/дн *.

Дагестан, район с. Ирганай. Основание байоса? 
Фиг. 12. Hyperlioceras aff. discitiforme S. Buckman. 
Вид сбоку. Обр. 2147/Д12• Дагестан, район с. Ирганай. Основание 

байоса? 
Фиг. 13, /За. Hyperlioceras cf. discitiforme S. Buckm. 
13 - вид сбоку, /За - вид с вентральной стороны. Обр. 2147/д�з. Да­

гестан, район с. Ирrанай. Основание байоса? 
Фиг. 14, 14а, 15, 16, /ба, 166. Darellia? hiltermanni Alth. 
Обр. 2151 **. Дагестан, район с. Араканы. Основание байоса? 

* Форма в тексте не описана.
** Ор,игиналы утеряны. Аналогичные экземпляры хранятся в коллек­

ции под указанным номером. 
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