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СТРОЕНИЕ АММОНИТЕЛЛЫ И ПРЯМОЕ РАЗВИТИЕ АММОНИТОВ 

Аммониты, u подобно всем современным головоногим, развивались 
без личиночнои стадии. Из яйцевой оболочки выходила аммонителлс:1, 
эмбрионаJ1ын1.я раковина которой состояла из протоконха и rладкоrn 
планоспиральноrо оборота с призматичесБой микроетруктурой стенки. 
Аммонителла обшщала цекумом и просифоном, прикреплявшим ее тело 
к етенке протоконха. Протоконх отделялся одной, реже двумя септами 
е призматической минроструктурой. В течение детской стадии постэмб­
рионального периода аммонителла вела планктонный образ жизни, фор­
мируя в приустьевой части первичный валик с перламутровой микро­
структурой; впереди валика расположен эмбриональный пережим. 
Конец детекой стадии (ам.монителлы) и начало юношеской фиксирует­
ся постройкой раковины с новой микрострукту_рой стенки, появлением 
сиульптуры и иного типа завивания у гетероморф. 

Изменения в онто- и филогенезе лопастной линии, морфологии и 
скульптуры раковины у аммонитов издавна привлекали внимание пале­
онтологов. Эти изменения использовались в качестве основы для их био­
догической интерпретации и периодизации онтогенезов. В последние 
10 лет появились новые данные об изменениях в онтогенезе структуры 
стенки раковины, септ и септальных трубок, полученные при помощи 
сканирующего электронного микроскопа. Они послужили толчком для 
начала новой дискуссии о ранних стадиях онтогенеза. Прежде чем пе­
рейти к обсуждению поставленной проблемы, кратко рассмотрим неко­
торые черты строения раковины. 

Аммониты имели наружную мономорфную или гетероморфную рако­
вину. Под мономорфной раковиной мы понимаем любые типы плано­
спиральных раковин, состоящих из тесно прилегающих оборотов, с раз­
личной степенью инволютности, расположенных в одной плоскости и не 
меняющих своего плана строения в течение онтогенеза. R гетероморф­
ным, как это принято, относят все типы раковин, отклоняющиеся от мо­
номорфного, изменяющие в онтогенезе план строения, в том числе плано­
спиральную с несоприкасающимися оборотами, прямую, состоящую из 
одного ствола или двух-четырех соприкасающихся или несоприкасающих­
ся стволов, соединенных коленообразными перегибами, спирально-винто­
вую, клубкообразную (Nipponites) и другие типы раковин (криоконы, 
.анцилоконы). Большинство аммонитов обладало мономорфной раковиной, 
меньшинство - гетероморфной. R последним относятся первые раннеде­
вонские аммониты, имевшие гетероморфную раковину в начальный пе­
риод становления всего ствола аммонитов, немногие позднетриасовые и 
юрские и более разнообразные и многочисленные меловые в период их 
расцвета, крупной дивергенции и приспособления к различным экологи­
ческим нишам. 

Мономорфные и гетероморфные раковины, независимо от их формы, 
состояли из двух неравных частей - жилой камеры, в которой помеща­
лось тело моллюска, и гидростатических камер. Первая камера, отли­
чающаяся от остальных своей шаровидной или валиковидной формой, 
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получила название протоконха, или начальной камеры. Оба названия· 
правомерны и применяются в равной степени, но первое, как более крат­
кое, используется чаще. Все остальные камеры образуют гидроста�иче­
сний аппарат, или фрагмокон. Протоконх герметично отделяется от фраг­
мокона первой перегородной, или просептой. Через все намсры фрагмоно­
на, от протоконха до начала жилой камеры, протягивается сифон - осо­
бый вырост задней части тела, функция которого состояла в выделении 
и поглощении жидкости и газа в камерах при постройке очередной 
септы или при вертикальных миграциях :моллюска. 

У всех юрских и меловых аммонитов, как моном:орфных, так и гете­
роморфных, начальная часть раковины состояла из протоконха и окру­
жающего его планоспирального оборота, в последней четверти ноторого 
расположен первичный валик, сопровождаемый первичным пережимом. 
Первичный валин представляет собой утолщение перламутрового слоя, 
иногда в 1,5-3 раза превышающее обычную толщину стенки. На сле­
дующих за ним частях раковины наблюдается ряд значительных преоб­
разований - изменяются строение стенни, архитектоника оборотов, появ­
ляется скульптура. Поэтому с первичным валиком одни исследователи 
связьшают конец ларвального, другие - начало постэмбрионального пе­
риода. 

Жилая камера у большинства меловых аммонитов занимала около 
'J/4 последнего оборота. В процессе роста тело моллюсна увеличивалось в

размерах, около устья надстраивались новые части раковины, в какой-то 
момент тело подтягивалось вперед и отделялось от фрагмокона очередной 
септой. Как проходил этот процесс и как часто строились септы, недо­
статочно ясно. Предполагаем, что за лунный месяц строилась одна септа 
(Иванов, 1971; Иванов и Стумбур, 1975). 

Среди современных головоногих моделью для сравнения мог бы слу­
жить наутилус, имеющий, как и аммониты, наружную раковину, но от­
личающийся от аммонитов анатомией мягкого тела, отсутствием проси-­
фона, обособленного цекума и срединным положением сифона. В качест­
ве другой модели может быть использована спирула, имеющая эндога-­
стрически свернутую внутреннюю раковину, состоящую из 2,5 оборотов. 
Раковину спирулы сближают с раковиной аммонитов шаровидный про­
токонх, наличие ценума и просифона; сифон, нан у поздпедевонс1шх 
климений, занимает внутреннее краевое положение. Периодичность по­
строения новых септ не выяснена. 

Известно, что современные головоногие (наутилус, спирула, сепия) 
при постройке очередной септы заполняют вновь созданную гидростати­
ческую камеру жидкостью, по солевому составу близкую к морской воде, 
но с иной концентрацией ионов и катионов. После завершения построй­
ки новой септы жидкость частично удаляется из полости камеры, уступан 
место газу (Bidder, 1962; Denton and Gilpin-Brown, 1966; Denton, Gilpin-­
Brown and Howarth, 1967). 

Эмбриогенезы современного наутилуса и спирулы недостаточно изу­
чены. Самка наутилуса откладывает крупные яйца длиной до 25 мм при 
диаметре 16 мм. Из яйца выходит наута, имеющая эмбриональную ра­
ковину в один оборот; наута мало отличается по строению тела от взрос­
лого животного. В конце первого оборота на поверхности эмбрионалт,­
ной раковинки заметен небольшой пережим, называемый непиониче­
ской линией. После выхода из яйца дальнейшее наращивание раковины 
моллюсна приостанавливается; об этом свидетельствует первичный ва­
лик, возникающий во время адап'IiЭ.ции моллюска к новым для него ус­
ловиям. После первичного валика у наутилуса полностью исчезает· 
сетчатая скульптура, изменяется форма поперечного сечения (Шиман­
ский, 1948, 1962). Указанные морфологические изменения используют­
ся для установления границ эмбриональной раковины у вымерших нау­
тилоидей. Молодь современных колеоидей, только что вышедшая из: 
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-яйцевых капсул, отличается от взрослых форм величиной тела и недо­
развитием некоторых органов (половой систе��ы, плавников и др.). Са­
мая маленькая спирула, пойманная на п1убипе около 1000 м, имела тело 
размером в о мм и внутреннюю раковину, состоящую из протоконха и 
пяти гидростатических камер (Chпn, 1975). Раковина спирулы, по дан­
ным Г. Мутвел (Mнtvei, 1964) и И. С. Барскова ( 1973), состоит из двух 
полупризматических с.поев (наружногп и внутреннего), между которы­
ми прохоJJ:ит, видимо, тонкий слой периострака. Септы построены из 
дорсаJ1ыrой копхио:шновой мембраны и перламутрового слоя, а длинная 
септа.:1ы1ая трубна, доходящая до предшествующей сспты, в допоJшеппе 
к указанным двум слоям имеет еще 'Полупризматический внутренний 
слой; в месте соединения ее с предшествующей септой развит сферулито­
призматический слой. Этот же слой обнаружен около муральной части 
септы. Первая септа соединяется со стенкой протоконха около устьевого 
нрал и построена из двух слоев - перламутрового и сферулито-призмати­
ческого. К септа.льной трубке просепты прикрепляется конхиолиновая 
оболочка цекума, от которого к стенке протоконха тянется органический 
дорсальный отросток. Этот отросток служит для прикрепления сифона и 
гомологичен просифону аммонитов. Сифон у спирулы (Chun, 1975) окру­
жен эпителием, который подстилается соединительной тканью; в центре 
сифона проходит осевой пучок паренхимной ткани, в которую погру­
-жены артериальный сосуд и венозные лакуны (число их 12-13). Между 
соединительной тканью и осевым пучком имеется полость, которую мож­
но рассматривать в качестве целомической. Сифональный эпителий яв­
.,шется прямым продолжением эпителия раковинного меmна, но отлича­
ется строением и формой клеток. 

Самка аммонитов, кан и спирул, откладывала, вероятно, многочис­
ленные мелкие яйца. Из яйцевой капсулы выходила аммонителла, имев­
шая эмбрнональную раковинку, состоящую из протоконха и первого оборо­
·та. Жплая камера у юрско-меловых аммонптелл занимала ¾ первого
оборота и была отделена от протоконха проссптой или просептой и
примасептой. Просепта строилась после вытяrпваппл тела моллюска пз
прото1..опха, за ней возможно, секретировалась прнмасепта. Просспта
пр1шреплялась к устьевому краю протоконха и сжимала заднюю часть
тeJia, образуя цекум (рис. 1). За счет внешних обоJiочек мантии возникал
.просифон. Диаметр раковины аммонителJiы достигает 1,5 мм, значнт
яйца, которые откладывала самка аммонитов, вероятно, были маленьких
размеров. Кладки яиц до сих пор не обнаружены, хотя В. Ветцель
(\\Tetzel, 1959) описал <<Jшчинню> аммонитов из юрских отложений ФРГ
и хитиноподобную оболочку диаметром 0,6 мм, похожую на яйцевую.

Сведения об анатомии мягких частей тела и эмбриональных ракови­
нах вьа1ерших головоногих можно найти в работе В. Е. Руженцева и
n. Н. Шиманского (1954), В. Н. Шиманского и Ф. А. Журавлевой (1961),
В. Е. Руженцева ( 1962), Б. И. Богословского ( 1969). О строении мягко­
го тела аммонитов известно сравнительно мало. В последние годы на ос­
новании исследования пиритизированных остатков аммонитов при помо­
щи рентгеновских лучей установлено, что головной комплекс состоял из
8-10 коротких рук (Zeiss, 1968). В жилых камерах аммонитов были
встречены остатки сохранившегося желудка, заполненного раковинками
,фораминифер и остракод, остатки верхней и нижней челюстей, черниль­
ного мешка и радулы, отпечатки жабр (Lehmann, 1971). Радула аммо­
нитов имела по семь зубчиков в каждом ряду, вместо 13, как у совре­
менного наутилуса. Чернильный мешок грушевидной формы длиной
около 1 

/, жилой камеры открывается устьем в сторону переднего края
жилой камеры; у наутилуса, как известно, чернильного мешка нет. На­
личие небольшого числа рук и чернильного мешка, а также тип строения
радулы свидетельствуют о том, что по анатомии мягкого тела аммониты
стояли б.11иже к колеоидеям, чем к наутилоидеям.
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Сведения о биологии и анатомии современных головоногих и их онто­
генезе, данные о морфологических изменениях, наблюдаемых на ракови­
не аммонитов и наутилуса, используются для периодизации онтогенезов, 
историю которой подробно проанализировал А. Н. Иванов ( 1971). Мы 
ограничиваемся рассмотрением эмбриогенеза и самой ранней (детской) 
стадии в постэмбриональной жизни аммонитов. В настоящее время су­
ществуют две точки зрения на развитие аммонитов. Сторонники одной И3 

них считают, что аммониты в отличие от современных головоногих имели 

ап 

ЛРН/r' 

Рис. 1. Схема строения протоконха и начала фрагмо1юна па примере· 
рода Jauberticeras. Обозначения: an - апикальная часть, к - кромка, 
нк - начальная .камера, оос - органическая оболочка сифона, п - проси­
фон, nлс3 - пластинчатый слой третьей септы, прнк - призматический 
слой стенки протоконха, nр1об - призматический слой стенки первого
оборота, npc1, и прс2 - призматический слой первой и второй с0пт,

pcr - ретрохоанитовая септальная трубка, сиф - сифон, ц - цекум 

личиночную стадию (Шиманский, 1954; Erben, 1964). Авторы статьи 
придерживаются другой точки зрения, полагая, что аммониты развива­
лись прямым путем, без метаморфоза (Друщиц, 1956; Друщиц и Хиами, 
1969, 1970; Иванов, 1973; Друщиц, Догужаева и Михайлова, 1973; Ми­
хайлова, 1976а). 

Для обоснования мнения о прямом развитии аммонитов ниже рассмат­
риваются морфология и строение протоконха и первого оборота, микро-­
структура их стенки, изученной в сканирующем электронном микроско­
пе, характер раннеонтогенетических изменений лопастной линии, строе­
ние первичного валика и изменения, наблюдаемые на раковине после 
первичного пережима. Основное внимание обращено на строение эмбрио­
нальной раковины и на первую (детскую) стадию постэмбрионального 
развития, в течение которой завершалось формирование раковины аммо­
нителлы, соответствующее по длительности времени образования первич­
ного валика. Следующая - юношеская стадия определяется постройкой 
раковины после первичного пережима. Аммонителла юрских и меловых 
аммонитов независимо от формы раковины взрослого животного имела­
раковину, состоящую из протоконха и первого планоспирального оборота. 
Ее устьевой край определяется положением переднего края первичного 
валика. Диаметр раковины аммонителлы у меловых аммонитов колеблет­
ся от О, 7 ДО 1,4 мм. 

У меловых аммонитов установлено три типа протоконхов: шаровид­
ный, при Ш - Д�100 мк (где Ш - ширина, Д - диаметр протоконха) ,. 
валиковидный, при Ш - Д=101-200 мк, и веретеновидный, при: 
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Ш - Д�201 мк (Друщиц и Хиами, 1969). Диаметр начальной камеры 
колеблется от 0,22 до 0,80 мм, а ширина от 0,33 до 1,00 мм; в среднем 
преобладают диаметр 0,3-0,6 мм, ширина 0,4-0,7 мм. Протоконхи наибо­
лее крупных размеров обнаружены у представителей семейства Placenti­
ceratidae (Михайлова, 1974а; Д=О,75 мм, Ш=1,ОО мм). Наиболее мелкие 
протоконхи встречены в разных группах: среди филлоцератид у берриас­
ского рода Ptychophylloceras (Д=О,22-0,28 мм), среди литоцератид 
у среднеюрского рода Eurystomiceras (Д=О,32-0,39 мм) и аптского 
Ptychoceras (Д=О,28-0,29 мм), среди аммонитид у рода Aconeceras 
(Д=О,29-0,35 мм). Среди изученных родов (свыше 40) шаровидный 
протоконх имели только Euphylloceras, Submartinoceras и некоторые дес­
моцератоидеи; у всех остальных протоконх был валиковидпый. Стенка 
протоконха построена из одного призматического слоя (табл. V, фиг. 1а­
д). Топкие кристаллы арагонита, собранные в удлиненные призмочки, 
ориентированы перпендикулярно стенке протокопха. Этот слой выклини­
вается в начале первого оборота (табл. VI, фиг. Зв, Зг). Призматический 
слой, образующий ·стенку первого оборота, появляется в последней чет­
верти протокопха и постепенно замещает его призматический слой 
(rабл. VI, фиг. За, б; рис. 1, 2). 

Т. Биркелунд и Х. Хансен (Birkelund and Hansen, 1968, 1974) наблю­
дали в стенке протоконха двух поздне:м:еловых аммонитов (Saghalinites, 
Scaphites) два слоя - внутренний призматический и наружный субприз­
матический; последний отличается неправильно ориентированными кри­
сталлами, погруженными в органическую матрицу. Стенка первого обо­
рота до первичного валика построена из призматических кристаллов, 
расположенных, как и в протокопхе, перпендикулярно поверхности обо­
рот а (табл. V, фиг. 1е, ж). Протоконх соединянтся с началом фрагмокона 
щелевидным отверстием, через которое вытягивалось мягкое тело мол­
люска. Этот процесс проходил, вероятно, медленно и постепенно в про­
цессе постройки первого оборота. 

У юрских и меловых аммонитов первичный валик располагается под 
углом 270-340° к просепте. Форма вашша изменяется от вытянутой лнн­
зовидной до вздутой линзовидной с асимметричным крутым передним 
краем (табл. V, фиг. 1з, и). Толщина валика в 1,5-3 раза превышает 
толщину с·тепки первого оборота. Схема строения первичного валика 
простая - в последней четверти первого оборота появляется перламутро­
вый слой, толщина которого увеличивается постепенно или очень быстро; 
одновременно с его утолщением призматический слой выклинивается. 
Место его окончательного выклинивания соответствует устьевому краю 
эмбриональной раковины. За первичным валиком следует первичный пе­
режим. 

Эмбриональный период заканчивался до постройки первичного ва­
лика. Аммонителла, покинув яйцевую капсулу, переходила к планктон­
ному образу жизни. В течение начавшейся детской стадии постэмбрио­
нального периода устьевой край мантии формировал перламутровые слои 
первичного валика. Стадия аммонителлы завершалась вместе с оконча­
нием постройки первичного валика, а не захватывала еще двух оборо­
тов, как предполагает А. Н. Иванов ( 1971). Юношеская стадия начина­
лась строительством новой части раковины фрагмокона, стенка которого 
вначале построена из наружного призматиче1ского и перламутрового 
слоев. Позднее, реже одновременно, появляется третий слой - внутрен­
ний призматиче-сний. Этот морфологичесний рубеж распознается всеми 
исследователями, но, кан отмечалось выше, биологически трактуется 
по-разному. Сразу после первичного валина на раковине могут появлять­
ся различные элементы скульптуры и линии нарастания. 

Безусловным подтверждением того, что из яйце.вых оболочек выхuди­
ла аммонителла, имевшая планоспиральпую эмбриональную рановипну 
в один оборот, служит изучение гетероморфных аммонитов, значительно 
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продвинувшее·ся в последние годы. Теперь можно не предполагать, а 

утверждать, что все гетероморфы имели протоконх и окружающий его 
планоспиральный оборот. Любые последующие изменения, приводившие 

к формированию собственно гетероморфной раковины, не распространя­

лись на эту стадию. Такая специфика строения первого оборота в соче-
тании с остальными признаками свидетельствует о том, что развитие 
мономорфных и гетероморфных аммонитов в эмбриогенезе однотипно 
(Богданова и Михайлова, 1975; Друщиц и Догужаева, 1976; Атабекян 

.и Михайлова, 1976). 

I 

I 

л 

а {J 

Рис. 2. Строение раковины рода Ptychoceras: а - протоконх, планоспи­
ральный оборот, начало первого ствола, окруженные дорсальной стен­
кой второго и третьего стволов (Х 175), 6 - соотношение планоспираль­
ного оборота и трех стволов (Х35), в - общий вид раковины (Х1). Обо­
значения: пв - первичный валю{, с - е,епта, I-III - номера стволов; 

остальные обозначения те же, что на рис. 1 

Это заключение базируется на изучении ряда гетероморф, имеющих 
-во взрослом состоянии самую разнообразую раковину. У раннемелового 
рода Ptychoceras после планоспиральпой эмбриональной раковины строи-
. лись прямой первый, затем второй и третий стволы, соединенные дву­
мя коленообразными перегибами (рис. 2). Третий ствол перекрывал 
эмбриональную раковину и тем самым предохранял ее от разрушения. 
У раннемеловоrо рода Ammonitoceras за первичным валиком следовал 
·короткий прямой ствол, затем пологая дуга с пупочным зиянием и со­
прикасающиеся слабо объемлющие последующие обороты (рис. 3).
По такому типу построена начальная часть рода Paraspiticeras (Wied­
mann, 1969). У позднемелового рода Hypoturrilites, имевшего взрослую
башепковидную раковину, эмбриональная раковина также состояла из
про-токонха и первого планоспирального оборота, диаметром около 1 мм
(рис. 4, д-ж). Диаметр протоконха 0,43 мм. За первичным валиком на-
чинается спирально-винтовая раковина. У позднемелового рода Baculites

Объяс н е н и е  к т а б л и ц е  V 

Фиг. 1. Euphylloceras velledae Michelin; экз. No 189/615: 1а- стенка протоконха 
в апикальной части (Х1200), 1б- то же (Х7000), 1в - стенка протоконха в средней 
части (Х2340), 1г - стенка в конце протоконха (Х 1270), 1д - то же (Х3500), 1е -

·•стенка раковины в начале первого оборота (Х2340), 1ж - стенка перед первичным
валиком (Х1400), 1з - первичный валик (Х350), 1и - деталь валика (Х1000); Севе­
ро-Западный Кавказ, р. Хокодзь; верхний апт.

Фиг. 2. Melchiorites sp.; экз. No 189/840: 2а - стенка в конце протоконха, один
призматичес�й слой (Х1800), 2б- то же (Х6000); Северо-Западный Кавказ, р. Хо­
кодзь; верхнии апт.
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после первичного валика раковинная трубка выпрямляется и переходит­
в прямой ствол (рис. 4, а-г). 

Дж. Смит (Smith, 1901) изобразил найденную в верхнемеловых от­
ложениях Северной Америки раковину, принадлежащую роду BacuHtes,
состоящую из протоконха, одного оборота, проеепты и сохранившегося
це1{ума, но без первичного валина. Эту рюшвину, с нашей точни зрения,
можно рассматривать в начестве эмбриональной. Планоспиральный пер­
вый оборот раннемелового рода Acr·ioceras (рис. 5, а, и) приведен в ра-

а 

�ПР 
\J 
tf 

Рис. 3. Строение ра1�овины рода Ammoнitoceras (по Богдановой и Ми­
хайловой, 1975): а - начальная камера (Х22), б - первый планоспираль­
ный оборот (Х22), в - общий вид ра�,овины (Х4). Обозначения: пр -

просутура 

боте В. Бранно (Branco, 1879-1880). Г. Дитл (Dietl, 1975) описал у­
среднеюрского рода Spiroceras протоконх и первый планоспиральный 
оборот, за которым следовал прямой ствол. 

П росепта, или первая перегородка, принципиально отличается от 
примасепты, или второй перегородки, а также от всех последующих септ 
направленностью гофрировки в плоскости симметрии. Это отличие очень 
наглядно выступает в очертаниях просутуры (первой лопастной линии) 
и примасутуры (второй лопастной линии) : в первом случае в плоскости 
симметрии наблюдается вентральное и дорсальное седла, а во втором 
вместо седел возникают соответствующие лопасти, присутствующие во 
всех последующих лопастных линиях. 

Юрские и меловые аммониты имеют узкое вентральное седло, что дало 
повод В. Бранко (Branco, 1879-1880) назвать эту просутуру узноседель­
ной, или ангустиселлатной. Между вентральным и дорсальным седла4 

ми с каждой стороны расположены две или три лопасти. В примасутуре­
н этим лопастям добавдяются вентральная и дорсальная Jюпасти, и соот-

О б ъ я с н е н 1:1 е к т а б л и ц е VI 

Фиг. 1. Cadoceras sp.; экз . .№ 189/1131: 1а - начало сифона (Х400), 16- кромка,. 
просепта, примасепта (Х1800), 1в - просепта и примасепта (Х2500); р. Ока; келловей. 

Фиг. 2. Acanthohoplites sp.; э1{з . .№ 189/1072: 2а - наqало сифона (Х360), 26 -
взаимоотношение просепты и вентра.11ьноii стенки (Х1200); Северный Кавказ; сред­
ний и верхний апт. 

Фиг. 3. Acanthohoplites sp.; экз . .№ 189/651: За - стенка раковины примерно у 
третьей септы (Х 1000), Зб - наqало сифона (Х400), Зв - часть цекума, просепта 
и стен:ка ра:ковины (Х600), Зг - взаимоотношение просепты и стенки рановины 
(Х1800); Северо-Западный Кавказ, р. Хо1юдзь; верхний апт. 

Фиг. 4. Phyl!opachyceras sp.; экз . .№ 189/783, начало сифона (Х360); Северо-За­
падный Кавказ, р. Хо.кодзь; верхний :шт. 



.ветственно общее число лопа·стей составляет пять (счет ведется только 
по одной боковой стороне с добавлением вентральной и дорсальной ло­
пастей). Изучение 'Взаимоотношений просутуры и nримасутуры достаточ­
но сложное и здесь не рассматривается (Schindewolf, 1929, 1968; Дру­
щиц, 1956; Руженцев, 1962; Михайлова, 1976а, б). У всех раннемеловых 
аммонитов число лопастей в примасутуре равно пяти, а у некоторых 
позднемеловых увеличивается до шести (Schindewolf, 1968), что указы­
.Бает на смещение поздних стадий развития лопастных линий на более 
ранние стадии онтогенеза. 
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Рис. 4. Строение раковины Baculites, Hypoturrilites и Acrioceras; а - d -

Baculites: а - начальная часть раковины (Х20), б, в - первый планоспи­
ральный оборот (Х20), г - общий вид раковины (Х7) (по Смиту, 1901); 
а - ж - Hypoturrilites: а - начальная камера (Х22), е - начальная каме­
ра и первый планоспиральный оборот (Х22), ж - общий вид начальных 
оборотов раковины (Х10) (по Атабекяиу и Михайловой, 1976); а, и -
Acrioceras, эмбриональная раковина (Х 15) (по Branco, 1879-1880). Обо-

значения те же, что на рис. 1-3 

Просепта имеет призматическую микроструктуру по данным всех 
исuледователей, наблюдавших ее в электронном микроскопе ( табл. VI, 
фиг. 1). Это, по-видимому, связано с образованием первой септы до диф­
ференциации мантии и начала секреции вещества с перламутровой мик­
роструктурой, т. е. в течение эмбриогенеза. Примасепта имеет у одних 
родов призматическую микроструктуру (Erben, Flajs und Siehl, 1969), 
л у других перламутровую (Birkelund and Hansen, 1974; Kulicki, 1974, 
1975). У исследованного рода Cadoceras (Друщиц, Догужаева и Ломи-

- надзе, 1976) просепта обладает призматической, а примасепта - перла­
мутровой микроструктурой (табл. VI, фиг. 1). Примасепта, если судить
по ее микроструктуре, в первом случае, по-видимому, секретировалась в
яйцевой оболочке, а во втором - после выхода из нее.

Просепта строилась в яйцевой капсуле эпителием задней части тела,
после того нак тело было вытянуто из протононха. Она принреплялась на
дорсальной стороне к стенке протоконха на разном расстоянии от его
края (рис. 5). Подобным образом первая септа прикрепляется к ракови,
не у спирулы (Mutvei, 1964; Chun, 1975). Вторая септа прикреплялась
к стенке фрагмокона или с дорсальной стороны н просепте, что отражает­
ся на сближении и соприкосновении примасутуры с просутурой (Branco,
1879-1880, табл. 8, фиг. 3; табл. 9, фиг. 1, 3). На вентральной стороне
в месте прикрепления просепты наблюдается частичная резорбция приз-
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матического слоя и отсутствие конхиолиновой мембраны, покрывающей 
изнутри полость раковины ( табл. VI, фиг. 2а, б). 

Образование просепты, по мнению Ц. Кулицкого (Kulicki, 1975), 
происходило до возникновения цекума и просифона. Просепта и началь­
ная камера формировались следующим образом. В яйцевой оболочке 
строилась начальная камера, затем . на вентральной стороне протоконха 
выделялся субпризматический слой, из которого формировалась вент­
ральная часть просепты. Следующая стадия в онтогенезе проявлялась 
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Рис. 5. Строение начальной части фраг:монона Melchiorites (а), Jauberti­
ceras (6), Deshayesites (в) и Tetragonites (г) (Х250). Обозначения: пет -
прохоанитовая септальная труб1{а, с1, с2, сз - первая, вторая и третья 
септы, ер - стенна рановины; остальные обозначения те же, что на рис.1 

в дальнейшей секреции внутреннего призматического слоя начальной 
камеры, постройке в глубокой ск:�адке дорсальной части просепты и 
кромки и секреции стенки первого оборота. В качестве аргументов при­
водятся следующие данные: а) дорсальная часть просепты отделяется 
от стенки протоконха четкой границей, б) на вентральной стороне про­
септа будто бы переходит в призматический слой первого оборота. Выше 
:мы рассмотрели этот случай и считали, что просепта к вентральной 
стенке прикреплялась так же, как по всей своей периферии. Если бы это 
было не так, мы не увидели бы того типа просутуры, который наблюда­
ется у всех аммонитов. Трудно согласиться с мнением, что только после 
образования просепты тело моллюска вытягивалось из полости прото­
конха и возникал просифон и цекум. Этому противоречат данные о взаи­
моотношении между этими образованиями у аммонитов и спирул. 

Органом, регулирующим режим гидростатического аппарата аммони­

тов, является сифон, отходящий от задней части тела (рис. 5, 6). Сифон 
начинается в протоконхе небольшим вздутием, получившим название 
сифонального цекума, но чаще называемого цекумом. Цекум расположен 
в полости протоконха или частично в первой камере. В поперечном се­
чении цекум обычно сжат в дорсовентральном направлении. После рез­
кого сужения, связанного с наличием узкого отверстия в просепте, цекум

переходит в собственно сифон (рис. 5). Обычно цекум тесно прилегает 
к вентральной стенке протоконха (табл. VI, фиг. 2а, Зб, 4; рис. 5) и по 
происхождению соответствует задней части тела аммонителлы. У одного 
экземпляра Tetragonites наблюдалась тонкая известковч.я оболочка. ок-
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ружавшая цекум, которая прикреплялась к просепте и, вероятно, по:т­
ностью изолировала полость протоконха от остальных гидростатических 
камер. 

u u 

Цекум прикреплялся к стенке протоконха особои органическои ле1;-
той, получившей название <шросифою>. Длнпа лепты просифопа разлпч­
па. Она может быть короткой - при длине, равной диаметру це1,ума, 
средней - при длине от одного до двух диаметров цекума и длинной; в fil)­

следнем случае длина ее в два раза превышает диаметр ценума. У фил.тю­
цератид и литоцератид просифон был представлен мпогрми коропшмн 
лентами (друщиц и Догужаева, 1974, табл. IV, фиг. 2в). 
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Рис. 6. Эмбриональный и постэмбриональный периоды в онтогенезе ам:ионитов: 
,а - секреция протоконха, б, в - образование первого оборота, г - раков.ива аммови­

теллы. Обозначения те же, что па рис. 1, 2 и 5 

Сифон в начале спирали занимает центральное или субцентральное 
положение, а затем вентрально-краевое или у позднедевонских кли�1е­
ниид дорсально-краевое. Изменение по.:гтожения сифона и строение об­
разований, сопровождающих сифон, в онто-филогенезе аммонитов были 
недавно рассмотрены авторами (Друщиц, Богословс:кая и Догужаева, 
1976). 

В отличие от защищаемой авторами точки зрения Г. Эрбен и его кол­
леги (Erben, 1964; Erben, Flajs und Siehl, 1969) выделяют в онтогенезе 
аммонитов три периода - эмбриональный, ларвальный и постларвальный.
В эмбриональный период шло формирование конхиолиновой колпачко­
видной раковинки. На апикальном ее конце последовательно возникали
слойки с субпризматической микроструктурой; они выклинивались в обе·
стороны от апекса. Вслед за ними раковинной железой секретировались.
полнопризматиче·ские слойки, строившие суженную устьевую часть про­
токонха. С этим сужением Эрбен связывает <<Первое изменение роста>>
раковины· и конец эмбрионального периода. Из яйцевой капсулы выходи­
ла личинка, обладавшая протоконхом, напоминающая лпчию,у гастропод
типа велигер. В течение ларвального периода шло формирование перво­
го оборота и так называемого <шросептального слою>, за счет которого
в дальнейшем строилась просепта. В этот период тело личинки освобож­
дало протоконх и при помощи просифона прикреплялось к стенке прото­
копха. На дорсальной стороне протокопха строилась кромка. Цитируе­
мые авторы считали, что кромка не является дорсальной частью стенки
протоконха; она состоит из одного или двух призматических слойков,
которые изнутри прикреплялись к <шросептальному>> слойку, т. е. кромка
формировалась после создания просепты. Функция кромки неясна для
цитируемых авторов. Однако предполагается, что она могла служить для
укрепления просепты, или в качестве онтогенетически более молодого
образования может рассматриваться как вторичный дорсальный край про­
токопха (первичный дорсальный край протоконх-а выклинивался uе­
снолько раньше) . 
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Ларвальный период зананчивался формированием 11
/,. оборота рако­

вины (начало отсчета Эрбен ведет от апикальной части протоконха). 
�Около него за счет перламутрового слоя возникал первичный валик, на­
ступал перерыв в постройке новых частей спиральной трубки, формиро­
валась примасепта. 

Постларвальный период Эрбена совпадает, по пашим представ,ттенн­
н:м:, с началом детской стадии. Идея, развиваемая Эрбеном и его I<олле­
гами, имела своих предшественников. Еще Дж. Смит (Smith, 1901), 
изучая онтогенетическое развитие Baculites chicoensis, выделил те же 
три стадии. Эмбриональная стадия, по С::\шту, ·завершалась построй1юй 
п ротоконха и части первого оборота, в котором помещалось тело молодо­
то моллюска. Граница жилой камеры эмбриона проходюrа между первой 
и второй септами и выражена небольш�ш пережимом (рис. 4, 6). Диа­
метр раковины эмбриона составлял 0,53 JltJt. Первая ларвальная стадия 
(или ананепионичесная) фиксировалась постройкой первого оборота, 

•фор:мированием просепты и цекум:а. Поверхность протоконха и первого
оборота была грапулирована. Вторая личиночная стадия (метанепиони­
ческая) начиналась постройкой второй септы, изменением скульптуры
в конце первого оборота, заменой гранул тонкими струйками и ребрыш­
ками. Она охватывает 1 /1, второго оборота после первичного пережима и
часть выпрямленной раковины. Окончание ларвальной С'Тадии С:мит вы­
делял по появлению собственно а:ммонитовой: лопастной линии.

* * *

С мнением стороннинов личиночного развития аммонитов трудно 
·согласиться. Доназательством прямого развития амl\Iонитов, без ларваль­
нuir стадии, служат следующие факты:

1. Все аммониты, в том число известные нам гетероморфы (Spirocer�s.
Ammonitoceras, Paraspiticeras, Hypoturrilites, Ptychoceras, Baculites), име­
ют однотипно построенную эмбриональную раковину, состоящую из про­
токонха и планоспирального оборота.

2. Жилая камера аммонителлы занимала ¾ оборота и отделялась
от протоконха одной, реже двумя септами. В верхнемеловых отложениях
сохранилась раковина поrи,бшей аммонителлы, у которой жилая камера
отделялась от протоконха просептой (Smith, 1901).

3. Стенка протоконха, первого оборота до первичного валика, про­
септа и в отдельных случаях примасепта имеют одинаковую призмати­
ческую микроструктуру, что указьmает на общий механизм секреции.

Перечисленные выше аргументы свидетельствуют о прямом развитии
аммонитов, без личиночной ·стадии. Вышедшая из яйцевой оболочни ам­
:м:онителла вела планктонный образ жизни подобно науте и большинству
современных <<Личиною> головоногих. Термин <<Личинка>> неправомерно
пспользуется биологами при описашш онтогенезов рецептных форм, тю{
юш. не отражает истинной природы ранних стадий постэмбрионального
развития (Иванов, 1971). Протоконх ам::монителлы, наполненный газом
и, возможно, частично жидкостью, представлял собой поплавок относи­
тельно большого диаметра (рис. 6) . Отношение диаметра протононха к
диаметру эмбриональной раковиньi составляет 1 : 2 или 1 : 2,5. Этот по­
плавок удерживал молодое животное в толще воды и позволял ему не­
которое время вести планктонный образ жизни. Подобно молодой науте
ам:м:онителла в устьевом крае эмбриональной раковины строила первич­

ный ва.'lик. В связи с адаптацией R новым условиям дальнейшее нара­
щивание раковины временно приостанавливалось.

Rонец детской и начало юношесной стадии морфологиче'ски выраже­
ны возникновением первичного пережима; после этого обычно увеличи­
:вается высота оборота планоспиральных раковин и. появляется новый
·тип раковин у гетероморфных аммонитов. У многих форм после первич-
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нога валика возникают первые элементы скульптуры, микроструктура

стенки изменяется, она становится двуслойной или трехслойной. 
На основании всего сказанного в онтогенезе аммонитов выделяются 

два периода - эмбриональный и постэмбриональный. В течение первого" 

проходившего у аммонитов, подобно современным головоногим, в яйце­
вой капсуле, формиров,алась эмбриональная раковина. Изменения, :кото­
рые наблюдаются между протоконхом и началом фрагмокона, прояв:�я­
ются только в сужении устья и не могут рассматриваться в каче·стве 
границы ларвальной стадии. 

И так, аммониты подобно современным головоногим развивались пря­
мым путем без метаморфоза. Раковина аммонителлы имеет следующие· 
ха'раI(Терные черты: а) поверхность протоконха и первого оборота до 
первичного пережима гладкая, без каких-либо следов скульптуры; б) гра­
ница эмбриональной раковины у аммонитов проводится, пак у современ­
ного наутилуса, по первичному пережиму, после которого изменяется 
характер поверхности раковины и фор:ма оборотов; в) просепта, как и все 
последующие ,септы, секретировалась задней частью эпителия мантии и" 
подобно современным наутилусу и спируле, прикреплялась к стенне 
фрагмонона; г) просутура, отражающая гофрировку периферичесного :крэя 
просепты, отличается от всех последующих лопастных линий наличием 
вентрального и дорсального седел, возникновение которых обусловлено 
наличием цекума; д) первичный валил формировался в устъевоii части 
эмбриональной раковины после выхода :моллюска из яйцевой оболочни 
в первую (детскую) стадию постэмбрионального развития; он формиро­
вался за счет перламутрового слоя во время адаптации аммонителлы 
I{ новой среде обитания и сnязанной с этим приостановки в наращивании 
раковины. 

После первичного валика, морфологического рубежа эмбрионального 
и постэмбрионального перподов, в онтогенезе а:ммопптов происходнт 
существеь:ные изменения :морфологии раковины: появляется скульптура, 
стенка станоnится двух- и затем трехс:�ойной, у гетероморф изменяется 
архитектоника ра�швины. Ю.1юшесюнr стадия начинается постройкой ра­
ковины после первичного валика. 
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