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НЕОБЫЧНЫЕ ОБЛЕКАЮЩИЕ СЛОН АММОНИТОВ

У вида Gaudryceras temriliratum Yabe из быковской свиты (верхний
мел) Сахалина обнаружены дополнительные слои, названные облекаю-
щими, перекрывающие вначале первые 3 оборота, а затем повторно 4-й
и 5-й. Слои возникали, по-видимому, за счет отворотов мантии в при-
устьевой части и охватывали раковину. Строение стенки раковины и обле-
кающих слоев изучалось при помощи ацетатных пленок и в сканирую-
щем электронном микроскопе.

В верхнемеловых отложениях Южного Сахалина встречаются много-
численные и разнообразные раковины аммонитов, среди которых преоб-
ладает род Gaudryceras. У аммонитов этого рода нами установлены не-
известные ранее слои, перекрывающие раковину. Обнаруженные слои,

Рис. i. Взаимоотношение степ-
ки раковины и облекающих
слоев Gaudryceras tenuiliratnin
Yabe (X40). Обозначения:
впр — внутренний призматиче-
ский слон, нк — начальная ка-
мера, oci, осг — первый и вто-
рой облекающие слои, кир —
наружный призматически н
слой, пл — пластинчатый слой,
пр — призматический слой,
сиф — сифон; /—IV — обороты

раковины

пр

для которых предлагается название «облекающие», представляют боль-
шой интерес и заставляют уделить их рассмотрению самое пристальное
внимание (табл. V, фиг. 1, 3, рис. 1). Как и когда могли образоваться
эти слои, не связано ли их появление с диагенетическими процессами,
особенностями захоронения, т. е. являются ли они первичными или вто-
ричными, не связанными с жизнедеятельностью аммонитов?



Общеизвестно, что современные головоногие моллюски обладают на-
ружной или внутренней раковиной. Некогда обширная группа наружно-
раковинных цефалопод в современных морях представлена единствен-
ным родом Nautilus с 5—6 видами, а впутреннераковпнные головоногие,
или колеоидеи,— 600 видами, среди которых выделяются 3 крупные груп-
пы: осьминоги, кальмары и каракатицы. Долгое время в основу разделе-
ния класса ставилось наличие и положение раковины и класс головоно-
гих моллюсков рассматривался в составе 2 подклассов — Ectocochlia и

Рис. 2. а, б — Nathorstiles (Tozer, 1972), морщинистый слой раковины: а — раковнпа
с боковой стороны, заштрихованная часть соответствует предполагаемому положе-
нию морщинистого слоя, зачерненная — его сохранившейся части; б — поперечное
сечение раковины, пунктиром показано местоположение морщинистого слоя, точка-
ми покрыта область умбиликальных отложений; в — Clistoceras (Nassichuk, 1967);
поперечное сечение раковины с геликолатеральными отложениями; г, д — Prolobites
(БОГОСЛОВСКИЙ, 1909), поперечное сечение раковины с известковой перепопкой, закры-

вающей пупок

Endocochlia. Наличие 2 жабр у современных внутреннераковинных и
4 жабр у наутилуса обусловило выделение зоологами подклассов Dibran-
chiata и Tetrabranchiata, при этом число жабр паутилуса априорно пе-
реносилось на аммонитов, бактритов и других вымерших паружнорако-
винных головоногих.

Находки радулы с 7 зубчиками в ряду (Lehmann, 1971) и отпечатков
некоторых частей мягкого тела аммонитов, а именно: немногочисленных
щупалец (Zeiss, 1968), чернильного мешка, остатков скорее 2, чем 4,
жабр (Lehmann und Weitschat, 1973) — выявили черты существенного
сходства аммонитов с современными внутреннераковинными. Анализ

37



данных о строении мягкого тела аммонитов послужил толчком к пере-
смотру систематики головоногих. А. Цейсе (Zeiss, 1969) предложил
объединить колооидей, бактритондей и аммопоидей в подкласс Coleoidea,
а наутилоидей рассматривать в качестве второго подкласса Nautiloidea.
В отличие от колеоидей современные представители наутилоидей имеют
многочисленные щупальцы, 4 жабры, их радула содержит до 13 зубчи-

ков в каждом ряду и у них отсут-
ствует чернильный мешок. У со-
временно]! спирулы и вымерших
аммонитов имеется цекум с проси-
фопом (фиксатором, по предложе-
нию В. В. Друщица, 1976) и си-
фоп на взрослой стадии занимает
краевое положение (вентральное
или дорсальпое). У наутилоидей
цекум и просифон по обособлены,
сифон занимает центральное или
субцептральное положение.

В последние годы на ракови-
нах аммопоидей были обнаружены
различные дополнительные извест-
ковые слои. У палеозойских и
триасовых аммонитов описан мор-
щипнетый слой (рис. 2, а, б) (Ho-
use, 1971; Tozer, 1972). Э. Тозер
определяет морщинистый слой как
топкую одпослойную пластинку,
которая покрывает наружную по-
верхность раковины на дорсаль-
ной стороне и имеет поверхност-
ный рельеф из мелких ребер и же-
лобков, создающих вид дактило-

скопических отпечатков. У девонского рода Prolobites (рис. 2, г, д)
обнаружена известковая перепонка, перекрывающая пупок на 6—7-м
оборотах (Богословский, 1969). Микроструктура известковой пленки и
ее взаимоотношение со слоями стенки раковины не описаны. У камен-
ноугольного рода Clisloccras установлены геликолатеральные отложения,
заполняющие пупок (Nassichuk, 1967).

Материалом для нашего исследования послужила коллекция раковин
Gaudryceras tenuiliiatum Yabe, собранная И. Л. Михайловой па Сахалине
в бассейне р. Найбы из отложений быковской свиты (турон — кампан).
Выбор для изучения раковин данного рода из всего многообразия мело-
вых форм, встреченных в быковской свите, не является случайным. При
препарировании образцов для онтогенетического изучения Михайлова
обратила внимание на необычный облик начальных оборотов раковины.
Под бинокуляром видно, что между оборотами исчезает четкий шов,
который, оказывается, перекрыт темной «коркой» (рис. 3). Только после
удаления этой «корки» раковина приобретает обычпый облик и появ-
ляется возможность подсчета оборотов. Подобные образования при вни-
мательном рассмотрении можно увидеть и на ранних оборотах G. tenuili-
ratum, изображенных X. Хирапо (Hirano, 1975; табл. 26, фиг. 1, 6, 10).

Раковины изучались при помощи продольных и поперечных медиаль-
ных пришлифовок, изготовленных Л. А. Догужаевой. Догужаова пришли-
фовала 15 раковин, находящихся в породе, изучила облекающие слои
методом ацетатных реплик и сфотографировала их через микроскоп
МББ-1. Ацетатные реплики были получены путем размягчения в диок-
сапе (С4Н8О2) рентгеновской пленки и наложения ее на пришлифован-
ную раковину, протравленную 1—2%-ным раствором соляной кислоты.
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Рис. 3. Положение облекающих слоев на
раковпие Gaudryceras (X18)



Реплики сняты па контрастную фотопленку «Микрат-200». В. В. Друщиц
последовал стенку раковины и облекающие слои в сканирующем элект-
ронном микроскопе с помощью иижепера-оператора Р. Л. Коиышевой.

СТРОЕНИЕ СТЕНКИ РАКОВИНЫ АММОНИТОВ

Формирование раковины аммонитов, по-видимому, происходило так
же, как у большинства моллюсков, и в первую очередь у современного
Naut i lus pompilius. Раковина аммонитов, по-видимому, секретировалась
эпителием переднего края мантии, образующей у современных моллюс-
ков трохраздельную складку. В периостракальной борозде наружной
складки формировался периострак; в ней шло выделение призматических
кристаллов арагонита, образующих внешний призматический слой у
аммонитов и сферулитово-призматический (Mutvei, 1964) у современно-
го наутилуса. За зоной формирования призматического слоя расположена
зона, в которой шло образование органической матрицы и пластинчатых
кристаллов арагонита, слагающих перламутровый слой раковины. Далее
следовала зона, в которой происходило формирование внутреннего приз-
матического слоя.

В отличие от современного наутилуса, раковина которого имеет с са-
мого начала спирали трехслойную стенку, у аммонитов, как уже неод-
нократно описывалось, стенка протоконха построена из одного или не-
скольких субпризматических и призматических слойков, последний из
которых выклинивается у просепты. Новый призматический слой, воз-
никший изнутри, образует стенку 1-го оборота до первичного валика и
около последнего также выклинивается. Первичный валнк формируется
на первой стадии постэмбриопального развития и представляет значи-
тельное утолщение раковины, возникшее за счет перламутрового слоя
(Друщиц и Хиамп, 1970); впервые в онтогенезе после выхода из яйцевой
оболочки мантия аммонита приобретает способность секретировать око-
ло устьевого края пластинчатые кристаллы.

После первичного валика, всегда сопровождаемого первичным, или
непиопическим, пережимом, стенка раковины строится из 2 слоев: на-
ружного призматического и внутреннего пластинчатого. Позднее, в кон-
це 2-го или на 3-м обороте, появляется внутренний призматический слой.
К а к показали наблюдения, в течение онтогенеза существенно изменя-
лось соотношение толщины слоев, в первую очередь за счет утолщения
среднего перламутрового слоя. Перламутровый слой, по-видимому, обла-
дал большой пластичностью и прочностью при изгибе септ и поэтому
шел на постройку сложно изогнутых перегородок. У юрских родов Kos-
moceras и Pseudocadoceras, раковина которых была изучена в скани-
рующем микроскопе JSM-2a, отношение толщины 3 слоев составляет на
3—5-м оборотах 1:3:1 (Друщиц и др., 1977). У Gaudryceras tenui l i ratum
на 3-м обороте соотношение этих слоев равпо 2 : 6 : 3 (табл. V, фиг. 26).
Изнутри полость раковины выстлана органическим слоем, подобно тому
к а к снаружи раковина покрыта органическим, или конхиолиновым,
слоем.

При постройке новой части оборота мономорфпой раковины в области
сочленения ее с предыдущим оборотом установлено, что около умбили-
кального шва наружный призматический и перламутровый слои выкли-
ниваются, а внутренний призматический слой перекрывает вентральную
стенку предыдущего оборота. Эту особенность впервые отметил Р. Кейси
(Casey, 1961). Позднее Т. Биркелупд и X. Хансен (Burkelund and Han-
sen, 1968) при изучении строения раковины в электронном микроскопе
обнаружили это явление у позднемелового рода Saghalinites. Выклини-
вание 2 слоев стенки около умбиликальпого шва наблюдалось также у
Aconeceras и Protetragonites (Друщиц и Хиами, 1970) и у рассматривае-
мого вида Gaudryceras tenui l i ra tum (табл. VI, фиг. 2, 3 ) . В результате
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этого стенка на внутренней части спирали в месте соприкосновения
двух соседних оборотов состоит из 4 известковых слоев: внутреннего
призматического, перламутрового, наружного призматического предыду-
щего оборота и внутреннего призматического последующего оборота
(табл. V, фпг. 26). Последний образует дорсальную стенку нового оборо-
та. Зопа секреции дорсальной стенки располагалась в задней части тела.
Этот вывод сделан на основании наблюдаемого выклинивания рассмат-
риваемого слоя в задней части жилой камеры у родов Phyllopachyceras
и Ptychophylloceras (Друщиц и Догужаева, 1975).

На раковинах аммонитов, принадлежащих отряду Lytoceralida, кроме
первичного валика наблюдаются периодические утолщения раковинного
слоя с образованием характерных валиков, которым на ядре соответст-
вуют пережимы. Валики формируются за счет резкого, в 1,5—4 раза,
утолщения перламутрового слоя. Обычно задний конец валика плавный,
т. с. утолщение перламутрового слоя происходит постепенно, а передний
край более резкий. У раннемелового рода Tetragoniles насчитывается до
10—12 валиков на одном обороте. У изученного рода Gaudryceras на
3—5-м оборотах наблюдается по 3 валика, причем внутренний призма-
тический слой около валика утоняется. На раковине наблюдаются свое-
образные образования, получившие названия воротников (табл. V,
фиг. 2а). Воротники впервые были изображены А. Орбиньи у рода Lyto-
ceras и подробно описаны у юрских литоцератид Н. В. Безносовым
(1958). Последний выделил несколько типов воротников. У исследован-
ного вида они появляются вскоре после первичного пережима и имеют
вид ленты, охватывающей внешнюю часть оборота от одного умбили-
кального шва до другого (рис. 4). По мере наращивания раковины
аммонит растворял часть воротника в месте соприкосновения нового
оборота с предыдущим; па боковой стороне и умбиликальной стенке
сохранялась часть воротника.

ОБЛЕКАЮЩИЕ СЛОИ GAUDRYCERAS TENUILIRATUM

Известковые отложения, перекрывающие примерно первые 5 оборо-
тов, наблюдаются на некоторых раковинах G. temiiliratum. Подойти к
объяснению природы облекающих слоев можно было путем выяснения
их микроструктуры и взаимоотношения со стопкой раковины.

Изучение раковин G. tenuiliratum при помощи ацетатных реплик,
снятых с продольных и поперечных пришлифовок, позволило установить,
что облекающие слои в 3—7 раз превышают по толщине стенку ракови-
ны (табл. V, фпг. 16, 36, Зв). Их толщина либо выдержана на протяже-
пии перекрываемых оборотов, либо заметно изменяется. У исследован-
ных экземпляров эти слои состоят из 2 частей. На одной раковине
замечено, что внутренняя часть слоя переходит на поверхность 3-го обо-
рота, а наружная продолжается вдоль боковой стенки 4-го оборота. Обе
части облекающих слоев, видимо, имеют одинаковую перламутровую
микроструктуру; они неотличимы от перламутрового слоя стенки рако-

О б ъ я с п с н и о к т а б л и ц е V
Снято с ацетатных пленок

Фиг. 1—3. Gaudryceras tenuiliratum Yabe; 1 — экз. № 1118/189: la — поперечное
сечение через начальную камеру и первые 3 оборота (Х90), 16 — облекающие слои
2-го и 3-го оборотов (Х180); 2 — экз. № 1116/180: 2а — следы воротника на 2-м обо-
роте ( х 90), 26—строение вентральной стенки на 4-м обороте (Х180); 3—
экз. № 1115/189: За — облекающие слои на 2-м обороте (Х90), 36 — поперечное сече-
нио через начальную камеру и первые 3 оборота (Х90), Зв — облекающие слои
2-го п 3-го оборотах (Х180); о. Сахалин, р. Найба; турон — сантон, быковская свита.
Обозначения те же, что на рис. 1
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вины. В местах умбиликальных швов облекающие слои не повторяют
полпостыо очертаний оборотов и оставляют небольшие зазоры (рис. 1).
Полые промежутки в местах умбиликальных швов наблюдаются также
между 2 частями рассматриваемых слоев. Здесь же происходит расслое-
ние наружной части слоев (табл. V, фиг. Зв).

Рис. 4. Строение воротников на ранних оборотах
раковины Gaudryceras (X30)

Двойное строение рассматриваемых слоев, один из которых одевает
в «чехол» протоконх и первые 3 оборота, а второй перекрывает зачех-
ленную раковину и переходит на 4-й оборот, является свидетельством
образования их в 2 фазы секреции. Первая наступала после построения
3-го оборота, а вторая — позже. Точное время второй фазы пока не уста-
новлено, так как не выявлен оборот, на который переходит этот подслой.

Всестороннее облекание раковины известковыми слоями после 3-го
оборота и позже (возможно, после 4-го или 5-го) могло возникнуть лишь
в том случае, если отвороты мантии охватывали раковину снаружи пол-
ностью или частично. Таким образом, на наружную (по способу образо-

О б ъ я с н е н и е к т а б л и ц е VI

Снято в сканирующем электронном микроскопе
Фиг. 1—3. Gaudryceras tenuiliratiim Yabe; экз. № 1118/189: 1 — вентральная стен-

ка 3-го и дорсальная 4-го оборотов: 1а — х 1000, 16 — Х3000; 2 — сочленение 2-го и 3-го
оборотов (2а —Х300, 26 —X1000); 3 —сочленение 2-го и 3-го оборотов (За — ХЮОО,
36—Х3000); о. Сахалин, р. Найба; турон — сантон, быковская свита. Обозначения
те же, что на рис. 1
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вапия) раковину рода Gaudryceras в процессе онтогенеза дважды накла-
дываются облекающие слои (внутренние по способу образования).

Образование облекающих слоев в какой-то степени напоминает фор-
мирование умбиликальной пробки у современного Nautilus pompilius.
Как пишет В. Н. Шиманский (1962), первоначально полуипволютная
раковина наутилоидей в некоторых случаях с возрастом превращается
в псевдоинволютную благодаря заполнению умблика раковинным ве-
ществом, откладываемым отворотами мантии. Умбиликальпые отложепия
наутилуса имеют призматическую микроструктуру (Gregoire, 1962). По-
добным способом, вероятно, возникли известковая перепонка у девон-
ского рода Prolobites, геликолатеральные умбиликалыгые отложепия у
каменноугольного рода Clistoceras, морщинистая эпитека у одиночных
ругоз, умбиликальный каллус у гастропод (натилид), многослойная стен-
ка раковины бактритов. Микроструктура стенки раковины бактритов не
изучена, но ее многослойность, по мнению Шнманского, есть следствие
разпофазового образования: внутренние по положению слои секретиро-
вались как наружная раковина, а наружные по положению — как внут-
ренние по происхождению (Шимапский, 1954).

Таким образом, наружный (по способу образования) скелет у неко-
торых моллюсков облекался в той или иной степени мантией и становил-
ся частично или полностью внутренним. Этот прроцесс достаточно четко
наблюдается у белемнитов в момент перехода от построения фрагмокопа
к образованию ростра. Стенка фрагмокона белемгштов, по данным
И. С. Барскова (1973), состоит из впутреннего призматического и на-
ружного перламутрового слоев, а ростр образован перламутровыми слоя-
ми, т. е. при облекашш фрагмокона мягкими тканями разрастался отдел
мантийпого эпителия, секретирующий в наружной раковине перламутро-
вый слой стенки. «У белемнитид эндостракальный отдел разделяется на
две части — одну в „нормальном" положении, как у наружнораковинных
(она секретирует наружный слой стенки фрагмокона), и другую в „от-
вернутом" положении. Эта' часть секретирует слои ростра» (Барсков,
1973, стр. 11). Обращает на себя внимание, что при облекании раковины
рода Gaudryceras мягкими тканями также, вероятно, разрастался отдел
мантийного эпителия, который секретировал перламутровый слой.

Схема образования стенки раковины рода Gaudryceras представляет-
ся следующим образом.

1. На протяжении первых 3 оборотов аммонит строил наружную
раковину с образованием всех присущих ей слоев.

2. После этого наряду с наращиванием раковины снаружи она обле-
калась мантией полностью или частично. В случае полного облекания
образование 1-го облекающего слоя происходило одновременно на всей
поверхности раковины. Секреция, вероятно, была достаточно интенсив-
ной, судя по толщине этого слоя, в 3—7 раз превосходящей толщину
стенки 1-го — 3-го оборотов. В эту фазу образование раковипы происхо-
дило в двух направлениях; продолжалось наращивание раковипы и
строились дополнительные слои, являющиеся по способу образования
внутренними. В результате этого «наружпая» раковина первых 3 обо-
ротов оказалась «погребенпой» под 1-м дополнительным слоем.

3. 4-й оборот строился обычным путем, как у всех паружнорако-
винных.

4. Позднее (конец 4-го — 5-й оборот) происходило повторное частич-
ное или полпое облекание раковины и образование 2-го верхнего покров-
ного слоя.

5. Следующие обороты строились обычным путем.
Нам кажется, что облекание было полным с утонением мантии к

брюшной стороне, хотя частичное облекание раковины представить зна-
чительно проще. Оно могло осуществляться за счет отворотов мантии
п приустьевой части с перекрыванием предыдущего оборота в области
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пупка (в виде сектора). Образование облекающих слоев, безусловно,
связано с перекрыванием раковины мантией. В пользу полного облека-
ния свидетельствует то, что толщина облекающих слоев не увеличивает-
ся с ростом раковипы, в то время как по море перехода от первых обо-
ротов к последующим толщина раковипы заметив возрастает. К тому же
на поверхности облекающих слоев отсутствуют какие-либо радиальные
элементы, которых следовало бы ожидать при частичном облекании ра-
ковины.

Облекапие раковипы аммонитов мягкими тканями могло происхо-
дить для достижения одной из двух целей: либо для секреции слоев, за-
щищавших наиболее уязвимую часть раковины — первые эволютные
обороты с относително тонкими стенками, либо для создапия большей
обтекаемости животного, когда тонкая внешняя оболочка мантии снижа-
ла по сравнению с жесткой известковой раковиной сопротивление встреч-
ному потоку жидкости. Отсутствие данных об образе жизни Gaudrycevas
tenuiliratum не позволяет отдать предпочтение одному из этих вариантов.
Таким образом, на наружную (по способу образования) раковину аммо-
нита в нроцессе развития дважды накладываются облекающие слон
(внутренние по способу образования).

Описанные необычные слои выходят за рамки привычных представ-
лений о строении и формировании раковины аммонитов. Необычность
встреченных образований порождает вопрос о том, а не возникают ли
они при фоссилпзации в результате диагепетических процессов? В поль-
зу первичной, а не вторичной природы облекающих слоев прямо и кос-
венно могут свидетельствовать следующие моменты. Самым существен-
ным является пластинчатая микроструктура рассматриваемых слоев,
тогда как при крустификации в подавляющем большинство случаев
наблюдается радиальная призматическая структура.

Весьма показательно также то, что в прпшовных участках имеется
неполное прилегание облекающих слоев. При вторичном заполнении
промежутков следовало бы ожидать образования более крупных кри-
сталлов при отсутствии продольной закономерности в их расположении.
Если исходить из первичной природы облекающих слоев, неполное их
прилегание представляется вполне закономерным, естественно, что ман-
тия, переходя с одного оборота па другой, может и по заходить пол-
ностью в пришовные участки.

Верхний облекающий слой обычно сохраняет более темную поверх-
ностную окраску. На поперечных пришлпфовках наблюдается резкая
граница облекающих слоев с вмещающей породой. При возникновении
их в результате диагенеза естествеппо появление постепенного перехода.
Немаловажным является и тот факт, что у других родов, встречающихся
совместно с родом Gaudryceras в быковской свите Сахалина, облекающие
слои не встречены. Наконец, присутствие у исследованных экземпляров
имопно двух облекающих слоев достаточно постоянной толщипы вряд
ли объяснимо, если исходить из признания вторичной природы их фор-
мирования.
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