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ОБ Э:v'IБРИОГЕНЕЗЕ И ПОСТЭNIБРИОНАЛЬНОЙ ЭВОЛЮЦИИ 

AlvlMOHИTOB 

Ц ипгиан IСулиц1<ийх)

l(р.т11 1сое со 1r.r, 1 1Жill!11.Q. 

Автором высRазьшается предварительное мнение об эмбриогене­

зе аммонитов и описываются некоторые морфологические осо6енноо­

ти начальной камеры, а также первого оборота, что свидетельству.. 

ет в пользу неличиночного типа эмбриогенеза. В деталях анализи­

руется вздутие стенки раковины на первичном пережиме и представ­

ляется способ образования этого вздутия, объясняемый согласно 

гисrотезе приспособительной способности вздутия:. 

Разъясняется диаграмма относительной густоты септ в роде 

Quenstedtoceras , используема.я как основа для: выявления неко­

торых черт сходства в период постэмбрионального развития аммо­

нитов и современных декапод. Наличие морфологического пробела­

отсутствие одного оборота - характерно для сексуального д��ор­

физма типа "А", объясняемого на примере Quensted toceras раз­

личием Бодин оборот лишь в конце сексуального цикла у мужСЮ:1.Х 

рсобей и первого сексуальнсrо цикле у женстшх особей. 

Вв��дение 

Работы Дентона и Джилпkш-Брауна4 , 5 о плавучести головоно-

гих и жемчужных наутилусов ложатся в основу раскрытия функ­

ции раковины аммонитов в п�рвую очередь как гидростатического 

органа.- В онтогенетическом развитии аммонитов наблюдаются раз­

личия в пропорциях величины гидростатического органа и тела 

аммонита, а также в пропорции диаметра сифона и высоты и шири­

ны оборотов. Особ-енно 6ол�шая разница наблюдается между началь­

ной камерой и последую:цими сТ1гагмоконными :ка.N1ерами. Это позво-
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ляет считать начальную камеру вместе с .цекумом чрезвычайно хоро­

шо развитыми гидростатическим органом, отражающим ··присцособлени:е 

к планктонной форме существования ювенильных форм. Некоторое :роо­
хо:к.цение намечается в интерпретации роли нача.льной rш.меры и в 

общей теории личиночного эмбриогенеза аммонитов, в частности 
разработанной Эрбеном�I Согласно мнению последнего, начальная ка­
мера выделяется по морфолоr�чес1tим и микроструктурным различиям 
·как отдельна.я эмбриональная стадия онтогенетического развития ра­
ковины, гомолога трохофорной ·раковины других моллюсков, где первьй
оборо,т .. Jt к01щу превичного пережима должен бы соответствовать
жилой r<амере свободно плавающих личиноr< ти.па велигер. Одноэнач-
1юс•.rт, м�с·.1•, n tсо·rотшх у рнrсоnипы аммонитов отмочшfJ•rсн митtроо•1•р,у1t­

турные изменения, СОDПадающие с "I и П Wachetums-Knderung" Эр-
6ена, описанные Эрбеном, Фладжем и Силом�2, I3 Биркелундом2 и Бир­
келундом и Хансеном� трудно объяснить в свете теории пря.мого 

развития аммонитов. С одной стороны гомологиэация начальной каме­

ры с .ра.ковиной-трохос'fх:>рой других моллюсков довольно сомнительна. 

Размер современных трохофор ссст.авляет почти о ') ,'-' мм, тогда 
как у начальных камер прим.ативных аммою1·rов он меняется 
до 0,7 мм11 и сниmется в процессе эволюции

2? 

от 0,6 1 
Расстояние между септами изучалось многими авторами, а имен­

но Онuш�3 IJибером�6 ЛеманномI� Бейером , результаты нашли отрюrе­
ние в тз.Rсономии и в прило�кении к сексуальному диморфизму. Интер­

претация диаграмм относительной густоты септ в представителях 
рода Quens ted toceras , хорошей сохранности, позволяет провес-
ти некоторые аналогии в постэмбрионэ..льном развитии этих особей 
и современных де:капод. 

В данной работе была использована терминология Эрбена, Флад­

жа и С.и.ла.�2 кроме термина "П \Vachatrdums-Knderung ", для которо­
го существует у Нейатта эквивалент t, перБичguй nережим" а также 
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протоконх был эаменен "начальной камерой". 
Использованная и описанная коллекция принадлежит Палеозооло­

гическому институту Полъс1юй Академии наук. 

Исходный материм и его 06рr.1ботка 

Образцы рода ·Quensted toceras Нуа tt , в изобилии встреча!О­
щегося в 01tрестностлх Лукова, Rосточная Польша, послужили мате­
риалом для: данной работы. Юрские отложения, встре�ающиеся: вокруг 

Лу�юва, представлены брекчией внушительных размеров, 38::Ключён­

ной в .четвертичных отложениях. Это чёрные и тё�шо-серые глины· 
с конкрециями известняков и сидеритов. Макрофауна в основном при" 
урочена к этим конкрециям, по которым производится определение 
возрз.ста отложений близ Лукова I{ar<: среднекелловейскоrо плюс самая 
НИЖНР.�Я часть верхнего келловея�8

Аммони,:,ы Луr<:ова И!V!еют очень хорошую сохранность. Минеральная 
соста.в.ШЕ{)Ща.я раковин не отличается от состава раковин современ­
ных моллюсков. Часто сохраняющаяся жилая камера часто П!_1и.сутству­
ет в ракованах _различных стадий онт.огенеза. В большинстве образ­
цов жил.зя юз.мера и последние фрагмоконные камеры выполнены осад­
ком. Остальная часть фрагмокона может быть выполнена частично 
или полпость пиритом, сидеритом, ю:�..льци.том, либо мо·1и�'l' ос�гпнп•гт)­
сл пус•11ой осэ слсдоп ми11ср:1Jr111эn.ции.. OClp,tзцrJ с 110Jшми 1J1раrмоион�1ми 
были препарированы после заполнения пустого щюстранства эпоксид­
ной смолой или канадским бальзамом. 

Разрезанные образцы перед изучением под стереосканирующим 
э.цектронным микроскопом J sM-2 предварительно полировались с 

окис&·1ми алюминия, затем прот,равливались в течение I5 минут 2%-ной 
ЭдТА. Для удобства набтодения образцы покрыDались углем, а затем 
золотом. 

Измерения относительной rуототы оепт производились в медцальной



5 

плоскости и других плосr<остлх среза. Относительная густота сспт 

выражалась в величине угла rЛежду двумя: септfu'IЛИ, бли;зкими друг 

другу. Вершина этого угла располагается в средней части начальнсй 

rш.меры, а его стороны проходя:т через ме.11:иальные точки последова­

тельных септ. 
В медиальных сечениях было изучено более 50 образцов. Углы 

замерялись под миr{роскопом с поворотным пред.11v1етным столиком. 

Тип эмбриогенеза аммонитов 

Предварительные результаты 
В развитии. аммонитов автор;r,rм выделяется две или три онтогене­

тические стадии среди тех, кто зани1.V1ался онтогенезом этой груп­
пы. Эр6ен�0, II Эрс5ен, Фладж и сил1,2 ' 13 iViаковский21 и другие вы�
деляют следующие три ст�ции: I) эмбриональную, 2) свободнопла­

ваю=дих личинок типа велигер и 3) пост личиночную .. , Ружепцевым и 
Шиманским�8 Друщицем6, Друщицем и Хиами 7 и Друщицем, Догужае.вой
и iV1ихайловой8 выделяется только две: I) эмбриональная и 2) пост­
эмбриональная стадии. 

Последователи первой точки зрения допусI{а.тот в качестве ГРЭ;НИ­

цн -между эмбриональной и личr,�ночной стадиями сжатие раковины 
:в переднем Ii:онце начальной. камеры ( протоконхе) , п:ри котором 
также изменяется микроструктура стенки от субпризматической до 
приэматичесrюй2., 3 ' 12 ' IЗ По Эр6ену1О • II раковина на эмбриональ­

ной стадии должна соответствовать той, которая секретируется 

трохофорой других моллюсrшв t а на второй стадии - личинке типа 
велигер. Она должна включать первый: оборот до окончан.rr.�Я первич­
ного переж:има, а также просифон, цен:ум и просепту" Различие меж­
ду второй и третьей онтогенетическими стациями выражается в 

. 1 

измене-нии роста оборота, появлении линий роста и скульптуреIО

и в появлении перла\/Jутрового слоя, хараI{терного дтI самой рако-
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вины�2, IЗ Метаморфоза личинки приводит к вздутию раков!71ны 6лиз

первичного пepe.uv1a, изменению фор:V1Ы задней части тел;� а.rv1.vюнита, 

�ыражающемся в инвер�и шва между первой и второй септами1d и

в изменении размещения мантии, что проявляется в иной связи перво· 

септ.ы с внутреннеi,i поверхностью раковиш-,1�2 }Лаковсrш:й2I счr,�та­

ет, что метамор{f10за личинrси состоит в появлении эа первичным пе­

режимом "сове 1,шенно нового элемента в структуре раковины, а именн: 
п_ризмо.1r�-1чесrюго слоя, Rоторый возникает одновременно с ростом ли� 
ни�i, СI{ульптурой и цветом". Он сравнивает различия между прота:{ОН­
хом и талеоконхом прозобранхиалъных гастропод и межцу второй и 
третьей онтогенетическим11 стадиями аммонитов. На6лiодая существую­
щие аналогии, iЛаковсRий:21 предполагает распространить понятие про-
то1юнха и включить в него все личиночные элементы; а именно цроси­
фон, цекум и просепту - внутренних элементов, а также· н;ачальну.ю 
камеру вместе с первым оборотом вI1Лоть до о:кночанил первачного пе­
режима. 

Последователи прямого развития аммонитов основывают своё мнение 
на аналогии с просты.м развитием всех современных головоногих.Ра-
ковина вплоть до он:ончанил :р:ервичного переж.и1-ла, но эа исключени -
ем вздутия перламутрового слоя объединяется Друщицем и Хиами 

7
с

эмбриональной стадией. По их мнению, вторая септа ташке может при-
., . 

надлежать этой стадии. 

При 11орничнnм порожимо при:1м:1•1•ичос1rий. слой с•1•нrюпи•гсн пос•1•спш­
по 'l'оньше и тоньшэ I< �юнцу сжат ин. Расстояние, на Itотором проис­
ходит сни-rсени.е толщины призматичссrсого слоя, мохсот быть �гоч1шм 
образом определено, оно вероятно соответствует ширине мантийной 
зоны, в которой осуществляется секреция минеральных веществ приэма­
тичес1tого слоя. F'..а.к видно у ювенильного QЦenstedtoceras henrici 
(ПРfiЛОжение У, рис.Iа, ь; Рис.I по тексту) и у Ko smo'ceras (Spin1-
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IЗ 
kosmoceras) вр., проиJLЛrострированных Эрбеном, Флацжем и Силом 

(Приложение 8, рис .4), начиная с эаканчивания первичного пере:ки­
ма, призматический слой изменяет направление роста и_продолжаеr 
его в сторону задней части раковины и к её внутренней поnерхно­
сти, где и исчезает. Призматический слой этой зоны t��еет свqю 
микроструктуру в полном соответствии со структурой внеш.ней части 
призматичесного слоя раковины перед окончанием первичного пере­
жима. 

Расположение слойков перламутрового слоя, который главным 
образом слагает вздутие раковины при первичном пережиме, следу­
ющее. Первый внешний слоёк относительно короткий, он сужается 
сзади олr,�з конца пepei:шrv1a под призматичесrш.м слоем. Следующий 
слоёк перламутрового слоя, становясь всё длиннее и длиннее, эа­
канчи.ваетсл под приэматичесюш слоем ближе к. :кш-щу первичного 
пере">Кима, чем у первых(Пр,�ложение У, ри.с.Iа, ь; ри:с.I по тексту 
и по Эр6ену, Фладжу и Силу1� Прило�<ение 8, рис. 4 и 5; приложение 
9, рис. I-5). Рисунки, представленные Эрdеном и др. { приложение 9, 
·а), показывают различное расположение слойков перламутрового сл01
и нессответотвие с фотографиями с основой, от которой они вычер-·
чены. Структура вздутия раковины при первичном пережиме, ьписан­
ная выше, может быть объяснена лишь отодвиганием края мантии с
одновременной секрецией щ;иэматичесiшго слоя и секрецией совершен
но нового структурного элемента, а именно преламутрового слоя.
Вздутие раковины при первичном пережиме отделяется от по)}седующей
части раковины резко заметной границей, которая будучи видимой
на \11едиальном сечении (приложение У, рис.Iа, ь; Рис.I по тексту),
проходит от конца вздутия до .внутреннего призматического слоя.

1 

Изучая относительное расположение септ в роде ·Quensted toce-
. ме�ного 

ra.s , вtтражающееся вели.чинои угла между септами, автор данной 
рч.dотн оdнару�1tил сrтижснисэ относительного расстояния мe,rtrc.v сеП'l'а-
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Рис.I. Quenstedtoceras henrici R. Douv. 

n 

Продольное сечение вентральной 

стенки рэ.:ков�tIШ при первичном пережиме. Тот же образец и сечение, что и на 

рис·.1а, 6 приложения У; объяснения: аналогичны таков·ым к рис.З по тексту 

со 
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ми 3 и 4, 4 и 5 и 5 и 6 (рис. 2 ь, с, d, h,i,j по·тексту). 

Снижающееся расстояние между просептой и. второй септой, по1<а.­

эа.нное на диаrраммах (рис.2g по '!'ексту), вызвано "инверсией"ме­

диальных э�ементов задней части тела до образования второй сепrы.

В, 
По этой причине'\" медиальном сеченщ.и измеряется расстояниэ ме.:�цу се-

редУ . ..ной просепты, которая в этой плоскости сильно наклонена 

вперёд, и середШiой второй септы, которая в этой же плоскости 

наклонена назад. В параллельном сечении; проходящем через седло'7 

вину Е/ L второй септы и через лопасть ·r, которая соответствует 

ей в просепте, первые две септы отстоят гораздо шире. Отличаю­

щаяся форма просепт�х лишает воэмолшости получать· сравнительные
результаты по 3тоы1у же методу. 

В роде Quenвtedtocerae относительная длина жилой камеры 

подаэывает высокую стабильность. Раковина ювенильных индивидуу­

мов Quenetedtoceras 

ЕОМ 225° 
ДЛИНОv. 

от 
имеет жилые камеры"195° до 240� в основ-

Подобное наблюдается у образцов, чей пол 

уж.е был определён, но дш.r которых ещё не установлешгеронтичес­

ки� ьсоdенп9сти. 

Женские и мужские особи, у I{оторых не видно геронтических сm­

дий, имеют жилые камеры от I6О0
до I?5� Длина части оборота меж­

ду просептой и ОRончанием первичного пережима достигает у неко-

торых образцов Q sp• ювенилы�ой степени соотвеr�1ственно 275Р, 

283° и 335� Сектор оборота, измеренный от накросепты, предшес­

твующей уменьшенной фрагмоконной камере (вторая или третья нак­

росепта) до окончания первичного пережима, равняется в тех же 

образцах 225, 225 и 236°110 длине 

ювенильных образцов. 

, Ч'rо идентично размерам у 

Начальная ка.мера и первый оборот до окончания первичного пе-

режима характеризуются у образцов Quenstedtoceras � Kosmoce-
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ras своеобразным м1-шроорнаментом, который, исR:Люч.m пщшич-
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Рис. 2. ДиаграViмы относительной густоты септ в след.ТJОЩИХ предст а-

вителях рода Quenstedtoceras из Лукова: а Q vertuпinum (1еск. ) 

9 , z. PAL .№ Am .I/9, ь Q vertumnum (Lеск.) 9 , z .Ра L. 

.�� Лm.I/I6, с Q. henrici R. Douv. 9, z.PaL.№ Am.I/I7, d-f Q• 

р )!о � I/I04
I07,335 henrici R. Douv . if, z. a.L. ��- J\Ill• , , g Q• sp• juv 
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non henrici , Z .Pat. }р. Лm. I/5, h Q • henrici R • Douv. juv • , 

z .PaL. 1; Am. I/I8, i Q .• mariae (d•Orь.) � juv • , Z .PAr, 

№ Лm. I/50I, j Q • vertuпшum (r,еск. )9 , juv . , z .РА1.№ Am • 

I/I59 

ный пережим (приложение IY, рис. I,2), на остальной части ракови­

ныне наблюдается. Основными элементами этого орнамента на по­

верхности начальной камеры и первого оборота являются не6олЮJИе 

бугорFи� Wx распределение неравномерное. 

Рис.З. Диаграмма образования вздут,ш раковины у первичного пе­

режима; последовательные стадии утолщения: A-D е.с.- оболочка 
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яиц; o.pr. - внешняя часть призматического слоя; i· pr.- внут­

ренняя часть ·призмати�еского слоя; n- - перламутровый слой 

:ездутия раковины; m.e. - паллиальный край; f•reg •m. - физио­

логически активная зона мантии ( зона секреции стенки ра1<овины); 

р. е m• sh• - постэмбриональная раковин:\ 

Па поверхности ран:овины до первичного пережима не о6нар,Ужено 

ни1шких линий роста и гр�шиц перерыва. 

Линии ростэ. иrv:еют с.ложное происхождение. С одной 01.гороны это 

перерывы роста, заметные в поперечных сечениях всех слоёв, ела-

гающих c'l1eHF..y, с другой стороны - :валик� и борозды, 

соэдз.!·Jщие рисунок миrфоорнамент�1, не зависимые от макроорнамен-:

та, не связанные с перерывами в стру1<туге слоёв в сечении через 

стенки раковины. За первичным пережимом раковина а�монита покры-

2D 

/. 
Nc d' 1.0. 1 �·/ 

: ��,11/ 

/
Q/, �yl ./
О:? V 

N 
a.1L-...-+-,,--,.---,.---,---.--...+-.---� 

1 2 З 5 б 

Ри.с. 4. Воэр·1с·r:чни пе1<0'1'ор1,1х па11:1ме'l' iюr� р:ню 1зинrJ на по 1m1Jx оооrю-

·г:1х: CJ • vcr tunшuш ( IJ)el{. ) d, z . РА1,. Ni Лm. I/JIC. \Vw - ширю �а оборо­

та; Rd - Р'.l.диус раковины; А - область поперечного сечения odopo-

та; N с - первичный пережи:VJ; N - н:оличество оборотов:

I - мм 

та линиями роста обоих типов, второй преоблад�ет. линии роста пер-
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вого тида,можно срз.внить с границами слойков су6rтриэматичес-

кого и призматического слоёв (см. Эр6ена и др.f3прилож.З,рис.

I2, рис.5 по тексту), встречающимися: на ра.!\ОВане перед п�рвич­

ным пережимом.

• 

На раковине аммонитов перед первичным пережимом так:J{е наблю­
дается несI<ОЛЫ<О геометрических JIИНИЙ, что отличает .эту часть 
от остальной р�н<овины. В медиальном сечении эначителы�_ часть 
терминального сектора пеnвого оборота (около I40° ) не харантеrи­
зуется возрастанием радиуса спирали (__рис.5а, ь по тексту). Начи-
ная с первичного пере�има,х0вшкшм увеличение ширины оборот� 

и площади пщ�еречного сэчения происходит более быст:р_о (рис. 4
по тексту) • Неравномерность роста, выражающаяся в быстром ув�-

-·----------

Рис. Б. Схематический чертёж заворота раковины двух пре_.цставите-
лей Quenstedtoceras , z • Ра L• \� А m I/3, 6, поI<аэанного в

медиальном сечении. Видно, что значительная часть--терм;Инального 
сект.ара эмбриональной раr<овины закручена без снижения спиралшо­
го Р!lдиуса. m .- середина начальных кaiv1ep; m' - середина окруiЮ-!сс­
ти 

чении радиуса спирали за ПЕ;}рви.чным пережимом (рис.6 по тексту), 
- частое явление у Quenstedtoceras Неравномерность такого 
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типа не наблюдается, однако, на первичном ещ>оте перед пережWD.Л. 

Особе1шос•1•и., па т.шторы.0 а.вторы ссылаются при ра.э,�елепии: личи­
ночного (в случае выделения трёх стадий) или эмбрионального ( в

случае двух стадий) от ювенильного этапа головоногих, относятся 

с одной стороны к стенке раковины, с другой стороны - I{ продук -

там задней части тела индивидуума, т.е. сифонных элементов и 

септ. 

Рис.6. Схемат.ичесю1й чертёж., показывающий рээкое увеличение ра­
диуса. спирали эа перви:чным пе.ре,к.имом У Quensted toceras

R. Douv. juv • , z .РА r,. 1� Am. I/I4

Изменения в структуре стенки рз.ковины, встречающиеся близ 

первичного пережима, не вызывают особых сомнений относr11тельно 
того, что они могут происходить вследствие перехода между дву- 1 
мя различными стадиями онтогенетяческого развитv�.Я. Некоторые рз.э­
ногласил воэниr{атот всё "ite в вопросе, образуется ли вздутие раrш­

вины в результате метаморфоз личию{иI3 или вследствие появления 

из оболочки яйца, по пути прямого развития� Значительные сомн�1,я. 
касаются границы двух с1rадий:, определяемой: по структур·е септ. 
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Считая возможным существование свободно плавающих личинок типа 

велигер, Эрбен, Фладж и сил13 коррелируют структурные изменения 

близ первачного пережима с изменениями между просептой.и�второй 

септой и считают их образова�=х.�.д...��,и,:.� 
/"'" личиночных метаморфоз. Эти авторы всё же не могут ответить на 

.. ----········------·· 

вопрос, почему не только первая, но и вторая септа состолт из 
призматического слоя, а все остальные - из перл�мутрового. По 
Друщицу и Хиями? Dторзл септ.q может та.юке припnдлвжать оююй

и 1·0И же оп1·огш1етичес1<ой �стадии, таr< I{ЕШ первгш ссп1•.1. и _р·1:1-
личнэя форма прос0птн могу•r- с5Ы'I'Ь соо1·встст12,ующи,\1 ооразом сD.нэа­

ны с образованием цеr{ума, тогда кщt наклон IШсРёд .задней Чf1CTI4 -
-

тел� аммонита (дорсальная и вентральная седловины на просепте) 
может слуitить пространством ДJIF.[ цекума. :имеется и 'l'ратья воз-1.ож-

, 

ность, пока никем не принятая во внимание, что наклон задней 
части тела аммонита имел значение приспособляемости к функции 

первичного гидростатического аппарата ювенильной формы. 

Проблема р�зличия связи просепты и.внешней стенRи раковины 
ещё не освещалась. Наблюдения Эрбена, Фладжа и Сила1�,IЗ пока­
зывающие непрерывность структуры просепты и внутреннего призма­
тического слоя начальной камеры, проводились только в медиаль­

ном сечении, а :наблюдения Палфрамана24 о непрерывности· просеп­

ты и внутренней стенки раковины ·проводились на сечении, парал­
д.ельном медиальному, но проходящему через лопасть I. Похоже,чrо 
просепта является продуктом задней части тела аl\/iмонита, котqвя 
только в первые моменты образовывалась в изолированных участках, 
парЗJIЛельных стенке раковины. 

В современных головоногих, нanpи.iv1ep Sepia и Nautilus , чьи 
стенки играют роль гидростатического органа, появление из обо­

лочки яйца знаменуется изменениями расстояний между септами. 

В Sepia officinalis и s. esculenta восьмая септа, располо-
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женнм на самом укороченном расстоянии от предыдущей, являет­
ся первой постэмбриональной септой� Изучая ёмкость фрагмокон­
ных камер в Nautilus macromphalus , Дентон и Дж.илпин-Браун 
обнаружили между четвёртой и пятой камерами, считая от апикаль­

ной части раковины, уменьшение ёмкости, которое они сравнива­
ют с уменьшением расстояния между седьмой и восьмой септами 
в sepia . Существует два мнения о количестве септ в эмбрио­

нальной рf-lковине Nautilus pompilius т.е: I)что эмбриональная 
раковина до появления из яйца имеет около семи септ и что сле­

дующая постэм6риональная.септа расположеНI:i на укороченном рас� 
стоянии от предьщущей3I ' 22 ' ЗО и 2 ) что эмбриональная раковина 
имеет только две или три септа� Более того, согласно послед­
ней точке зрения различия в расс':!;'оян.иях, видимо, обособляются )

ме>;щу эмбрионал:аной и �т 

Ристеда� рис .4). 

риональной септами (см.Эйхлера и 

Уменьшение или изменение расстояни.й �rежду септами у Quens -

tedtoceras , которое приходится меццу 3 и 4, 4 и 5 и 5 и6 сеп­
тпми можпо ср:1.ш1ить с подо�ннми различиями. мож,11,у пос.нп.н,rий: rМ­

брио11·шьr10И и первой ТЮС'l':)мu11иоr1:1лыюИ е<:11·гшли lJ [.;opla и Nнц­

tilus. 

Постоянство длины жилой камеры. у Quenstedtoceras под-
твер·�цает правильность корреляци�1 переднего края первичного 

пережима и перламутровой септы (которая предшествует уменнnен­

ной камере начального сектора фрагмокона) как крайними элемен­
тами эмбриональной .Раrtов.�:1:ны. 

В современных головоногих процесс появления из оболочки 

яйца связан с действием энзимов на эти о6олочrtи, но кроме того 

это в большой степени и механическое явление эмбриона изнутри 
с последующим отбрасывани.ем оболочки3� Jjлучае тесного при.лы­
ка.нм внешней (Dен�ра.льной) стенки рако:вины .к оболочке яйца, 
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что, вероятно, наиболее близко аммонитам, механическое действие 

эмбриона направлено и к оболочке яйца, и краю раковины. Утонен­

ный край раковины, состоящий только из одного призматического 

слоя, кристаллы которого относительно тонки и ориентирvDаны сво­

еи длиннuй стороной nерпендик�дярно повер�ости раковины, MOГff

разбиваться на-кусочки. Наблюдаемое отод�игание паллиального 

края оuтавляе� место для �здутия раковины ь конце эм6риональ-
J) • • ,, 

ной с·rс:1.дииt оно неnосредственнu нр�дшеt:твует nро.клены.ванию из 

яйца), а само утолщение являлось проявлением нvиспосо6лffr:::Мости 

к условиям и имело целью укрепление утuн�нноrо кран рако�ины, 

�Ot;1·uaщeгu из uдногu нр.иdматического слоя. Эроеном, Фладжем 

и Сидом12 также долуск�лось отодвигание паллиалъного края в

процессе обраэо:вания .В3дутия. рlj,ко�ины при первичном пережиме, 

но авторы связывАли его с далеко �ашедшими изменениями разме­

щения мантии � ход� метамор;озы личинки. Надавливание на перед­

ний край раковины для того, чтоб молодая особь могла занять

удобное положение после появления из яйца, вероятя�, 6ыло дру-_ 
------------- -------·------

_гим действием приспособления , Q _!3яэанным __ со_ вм:утием раковины 

�ервичном пережиме. 

Оболочки яиц всех современных декапод состоят иэ желёобраз­

нога вещества различной консистенции. В процессе эмбриогенеза 

размеры оболочек r�дставителей одного рода могут увеличиватЬ-
27 

ся, что во многом напому�:на т некоторые морские гастроподы. На 
_/ 

заключительной стадии роста эмбрионы аммон�т_9.в, уже имеющие-·-при­

митивный гидростатический аппарат, отличаются большим объёмом

по сравнению с остальным телом. Эти размеры крупнее, чем у со­

временных головоногих,и асl!)да очень ·может быть, что у аммони­

тоll процесс ростu оболочек ниц тож� rетрсчается. Сферические 

формы, описанные Леманном15 !ta 1':Ei.hulen von Е leganticeras· ?:1

почти равны по размеру начальной ·камере у Е leganticeras , но 
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ни раэу внутри не было найдено никаких ос1атков эмбрионов. 
Нижеследующие факты можно объяснить, допуская, что эффект 060.

лачек на рост эмбриональной раковины был ограничен: I) у эм­

бриональной раковины аммонитов, как правило, отсутствует орна­

мент, характерный для постэмбриональной ракьвины, а именно, ш� 

пы и рё6ра, для образования которых необходимо неподжатое поло­
жение паллиального края; 2) промежуточное расположение линий �хс­

та на эмбриональной раковине может быть объяснено, как это сде­
лано .выше (пункт I) и отчасти, как более высокая степень стасиль­
ности условий питания и физико-химической обстановки внутри 060-

лочки яйца; 3) наличие довольно длинного терминального сектора 

эмбриональной раковины, у которого не отмечено Dозрастания ра­

диуса спирали и ширины оборота, а также замечено неэначительн -

ное увеличение поперечного сечения. 
Первые неправильного характера изменения к увеличению пара­

метров, упомянутых выше, встречаются за первичным пережимом •. Не­

значительное увеличение радиуса внешней спирали -над остальным 

сектором· эмбриональной раковины в современных tiautiliusPOmpilius

было замечено Эйхлером и Ристедом� 
Подытоживая высказанные соображения, можно отметить, что I) 

изменения хода линий роста .и окраски раковины, понимаемых Эр6е­
номf0 Эрбеном, Фладжем и Силом1? и Маковским21 как результат 
лиt�иночных метаморфоз, отмечается также на границе между эмбри-

30,9 
ональной и постэмбриональной раковинами у современных Na:utilh.ls ;

2)иэменения в структуре раковины, регистрируемые у аммонитов прй
первичном пережиме, вероятно, не синхронны изменениям между пер­

Dой и _второй септами. Это ставит под вопрос важность этих изме­
нений, интерпретируемых как метаморфозы личинок; 3) некоторые
морфологические свойства_.се ра раковины аммонитов, достигших
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первичного пережима, могут быть объяснены ограничивающим воздей­

ствием 'оболочек яйца на рост эмбриональной раковины; 4) нет дока. 

зательств обосо6ленин начальной камеры .в самостоятельную стадию 

развития только на основании морфологии и структурных различии. 
Ка1с в1�1те1\аст иэ 11абл1одсниИ Дентона и Джилпии-Брауна� начальную

сфс ричсс1су10 1шмсру аммонитов следовало бы считать с1щре� 1са1с эл,t;­
мент хорошо развитого гидростатического органа, ПЕедставля�щ�го 
с о бой срс;ас�во ПЕ!!�посо6ления к планктонной форме жиз���-���-ШШ:..-
;и;/�ональных ста;�:-ii;�б���-�;�;;�;и�·�,��··-�б;;ом предсmn-
�� " _._, - . ..-.�� 

ля�тся Друщицем, Догужаевой и Михайловой8 и Захаровым (I972); 
5) проблема гомолоrизации эмбриональных структур аммонитов� ли­
чиночных структур других моллюсков2Itстр.33r требует дальнейше­
го изучения у палеозойских групп и более ширького обмена мнений. 

Рис.7. Диаграмма последней стадии эмбрионального развития (а) 

и ранней стадии постэмбрионального развития ( ь) оболочки яйца 

(е.с.) 

Постэмбриональное развитие аммонитов рода 

Quenstedtoceras Hyatt 

Диаграммы относительной густоты септt построенные для большо­

го количества мужских и женских особей рода Quenstedtocerae 

показывают ряд неправилъностей, которые можно было оы ооъясни:п. 
сравнивая их со строением современных декапод(рис.2а-j по тек-
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сту). 

Начиная со второй септы (положение просепты не сравнимо с по­

следующими септами с точки зрения углового положения), можно вы­

делить на этих диаграммах мужских и женских форм :депрессии , со.­

отве�ствующие �онцен�рации септ, и подъемы, соответствующие их 

отстоянию друг от друга. Расположение н�которых �епрессий выдер-
-

-

живается очень хорошо по отношению к количеству оооротов. 

минимум первой депрессии встречается эа первой, второИ и .тр� 

•rьсИ 11срJшму·rро1шми ссптами no 13ссх изучсшшх оuрн:;wцах. J{o .всех

осо6их, независимо от пола, за псрвоИ депрессиеИ располагаетсн 

очень крутой nодъ�м. заканчивающийся второй депрессией и приур� 

ченный к началу второго оборота. Сектор диаграммы с очень измен­

чивым .ходом в отдельных образцах расnоложен за второй депресси­

ей. Этот сектор характеризуется значительными амплитудами флук­

туаций. Некоторые менее выраженные депрессии и подъ�мы, распола­

гающиеся в этом секторе, расположены в разных образцах по-разно­

му. В мужских особях этот сектор заканчивается отчМтливой депре� 

сией, которую можно считать третьей, минимум которой приходится 

на начало или середину расстояния пятого оборота (рис.2 d -е по 

тексту). Последний· сектор диаграммы мужских осоОей ид�т на повы­

шение, более или менее отч�тливое по отношению к третьей депрес­

сии, оно заканчивается в четв�ртой депрессии, обычно расположен­

ной ниже, чем третья. Расположение четвёртой депрессии стабиль­

ное, оно приходится на пятNtф и пятый с одной-д�умя"третьими обо­

рот ( pitc. 2 d - f по тексту). 

В женских особях депрессия, обозначенная как третья, сохраня­

ет более или менее постоянное положение, она занимает вторую по­

ловину пятого оборота или первую половину шестого (рис.2а-с по 

тексту). Ширина этой депрессии изменчива. Последний сектор диа-
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граммы относительной густоты септ у женских особе� Quensted­

toceras образован одним или двумя подъёмам (рис.2а-с по .тексту). 

Нервый· из них аа1�анчивается в· четвёртой, а :второй-» пятой деп� 

рессиях. Расположение четвёртой депрессии постоянное_примерно 

на середине шестого оборота, а также и пятой депрессии в сере­

дине восьмого оборота. � тех же женских особях четвёртая деп:�:ю­

сия являtтся финальной, что вытекает иэ морфологии �илой камеры 

(рис.2с по те�сту; прил. YI, рис.Iа, ь ). 

Можно отметить значительную индивидуальную изменчивость в 

поведении кривых относительной густоты септ, но элементы кривых, 

перечисленные выше, являются характер�ыми с почти постоянным 

расположением у представителей рода и может бы�rь установлена 

на каждой диаграмме. Идеализированные кривые относv.тельной гус-

тоты септ у рода· Quensted toceras 

тексту. 

изображены на рис-.8 по 

Сопоста влениn и Иtt'L'epn рета цин рсэу льтнтов

Некоторые отклонения в рн�огснетическом развитии рода Quens-

tedtocerae можно объяснить, сравнивая их с современными ГQ·,-

ловоногими в особенности с относящимися к М iopsida

Зависимость роста моллюсков от условий окуржающей среды в 

целом известна. У головоногих зимние периоды заметны по 

остановн:е роста массы тела3f У пелеципод зимний период и пери­

од икрометания заметны по одинаковым меткам на раковинах2•5 Та­

ким образом, можно предположить, что параметры раковин как при­

знака роста зависят с одuой стороны от внешних факторов -тем­

пературы, сол�ности и т.д., а с другой стороны от факторов, от­

носящихся к жизненным цикл�м, т.е. например, сексуальному, или 

факторов изменения условий и способа жизни, 11проклёвыва.нием 11 иэ 
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оболочки яйца на определ�нных стадиях онтогенетического раэви�я. 

Тесная коррелнция между годовым и сексуальным циклами1 , 33 • 34 на­

блюдается у современных декапод, такая же, как и большинства со­

хранившихся моллюсков� 

f Nurn er whorls 

2 3 4 5 -< :.б: 7 .8 
. . . 

дч> 

Q 

Рис. 8. Идеализированные l(p}'Ш/JIO O'l'HOCИTCЛLIIOИ IIЛO'l'IIOC'l'И СС11Т у 

рода- Quenstedtoceras � Депрессии обозначены римскими цифра­

ми. Точки соответствуют области морфологического пробела одно­

го витка .в задней части тела диморфизма типа "А": 

I - количество оборотов 

Биологическое значение первой депрессии может 6ыть связано, 

как говорилось вы;не ,с "проклёвываниеМ'• из оболочки яйца. _fujyrroй 

подъём между первой и второй депрессиями может увязываться с 

личиночной стадией, как считают тевтологи , дающие на-

име_нование личинки самой ранней постэмбриональной стадии, где 

способ жизни пелагический. Период жизни на стадии личинки 11ме-
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ет различную продолжительность, достигающую нескольких дней у 
Sepia officinalis до трёх месяцев у Loligo vulge.ris • Эатеы 
личин1\а опускается на дн6� считая, что "проклё:вывание" иэ оболоtt,. 
ки происходит при тех же условиях, что и отложение яиц, т.е. 
при относител:ьно высокой температуре, можно предположить, что 
увеличение расстояния между септами ( подъёмы кривьtх) соответству. 
ют относительно быстрому росту кра!в раковины при участии пал-
лиалъного кран. Место, в котором современные декаподы от1шадыва-
ют свои яйца, должно удовлетворять вполне определённым·условин� 
в инкубационный период. При сдвиге температурной границы как 
вверх, так и вниз у того или иного вида в этот период молодь мо­
жет воооще не появиться иэ яиц1 1 3-', 34 Места икрометания и клад­
ки ниц также постоянны, поэтому некоторые виды часто преодолева­
ют большие расстояния, чтоо достичь мест икрометания. Miopsida, 
о которых иэв�стно ка.к о неритовых головоногих: , достига1от 

негJ1уооких прогретых сош1цем заливов, иногда глубиной несколько 

сантиметров, и там происходит кладка яиц�, 33, 34 Oegopsida или
океанические головоногих 
лым зонам океанов�4

, мигрируют часто к более далёким тёп-
' 

Uчень хорошо развитый гидростатический орган, чаще всего сфе­
ричесн:ан начальнап ю1мсра и нсс1<олыю других фрагмо1сошшх камер 

являлись средством приспособления к пелагическому (планктонному) 
способу существования личинок аммонитов. 

У личинок современных головоногих удельный вес тела всегда 
,�.,.. .. -----·--·

немного больше, чем у морской воды, но они держа тс�2._!!о_�ер_��-9�
·�---...,..-.. .,, 

ных слоях воды по причине работы их П!ВВЮ[)В ·и чрезвычайно хорошо 
. ..,. ........ ,:;,-,,,,, ·-·,_, _ _

развитых сифонов. Для этого они также могут пользоваться турбу-
-fенцией морс;;�·�счений�4 У аммонитов плавники , вероят-
но, не встречаются, так как их тела одеты в раковицы, а сифон, 
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даже будучи хорошо развитым, должен был 6ы преодолевать значи­

тельное сопротивление воды, действующее ца довольн6 большую рако­
вину. Главная роль на личиночной стадии аммонитов, .видимо, отво­

дится вертикальным движениям. На многих кривых не наблюдается 

больших отнлоце,ний от среднего отрезка между первой и второй де­

приессинми, что может у1<азьшать ш1 с•rаdильность условии среды 

на личиночной стадии. Вторая депрессия может знаменовать оконча­

ние личиночной стадии и переход к обитанию в более глубоких во-

дах" 

Сектор кривой между второй и третьей депрессиями, характери-

зующийся большой изменчивостью позиции ·и большими амплитудами 

флуктуаций, соответствует как раэ этому переходному периоду. Впо 

лне вероятно, что аммониты на этой стадии пребывают в донной зо­

не не очень глубоких морей и передвигаются там горизонтально в 
поисках корма. Иэ анализа и сравнения челюстных устройст:в мезо­

зойских аммонитов и современных головоногих, проведённых Кайэе-'

ром и Лсманном14 .и Леманном1� следует, что мезозойские .. питались
не очень мобильной пищей, что подтверждается находками образцов

с сохранившимися остатками пищи (Леманн и Вайтшат� 1975). 
Тр�тьп депрессия знаменуется началом сексуального.цикла, эа-

нлючающе:гося :в созревании гонад , возможной миграции н 

местам икрометания и пребывании в этих местах при одновременн�­

эвакуации сексуальных проду1tтов. 
У мужских особей обнаруживался только один сексуальный цикл, 

заканчивающийся в четвёртой депрессии. У женских' особей в чет­

вёртоИ депрессии заканчивался первый сексуальный цикл, тогда кан 
mпятую приходилось течение второго сексуального цикла. Следо�а­
тельно, женские особи могли им0ть один или дnа се1сr,уальных I\ИJС­

ла (прил.УI-IХ). 
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Мужские и женские особи рода Quenstodtoceras q геронти-

ческими с�оИствами имеют укорочепную жилую камеру(прил.УШ,рис.3� 

ъ), что было замечено также Маковским1: Укорочение геронтичес� 

кои жилой камеры можно отнести эа сч�т �трофии сексуальных орга­

нов по окончании сексуального цикла� 
У .мужских представителей созревание г о н а д обычно 

приходилось на зиму, осень или весну?4 У некоторых разновидное-

теИ современных головоногих существует один сезон икромета-
ния за всю жизнп, у других - больше, но обычно посдсдниИ эu 1<нн-
чи1шстся с уменьшением гонад и смертью. Описывались слу-

чаи, когда около мест кладки яиц на дне были участки, покрытые 

мёрт:выми телами головоногих r. Созревшие гонады состав-

ляли значительную часть веса, например, у Ommastrephidae яич­

ники, яйцевод и ндцаментальные железы женских осо­
бей составляют 30-35 % от веса тела3J У мужских особей вес 

этих органов был несколько меньше в процентном отношении к весу 

тела. Вырождение таких больших органов должно было иметь след­
ствием большие изменения в весе тела и его пропорциях. 

Различие между окончанием сексуального цикла у мужских осо-

бей и первого цикла у женских особей Quenstedtoceras акю.-

тывало почти один оборот. Раэличия,вероятно, связаны с более по­

здним созреванием женских особей и более быстрым их ростом в 

этот период. 

Головоногие достигают половой зрелости на середине или 

в конце своей жизни. Мужские особи созревают всегда ранее жен- j 
ских, и это касается и представителей, у которых органы крупнее, 

и представителей, у которых они меньше по сравнению с женскими, 
например, у Sepioteu this lessoniana мужские особи ,x�X!XiX зре­
лые в сексуальном отношении через 6 месяцев, а женские - череэ 
I2-I43� 
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Приведённые факты о6ъпсняют причину морфологического про6е-
19 t 20 

ла в один оборот, замеченного Маковским, между мужскими 

и женскими формами у рода Quenstedtoceras.

Кривые относительной густоты сеnт иогут служить основой для 

определения ,.продолжительности жизни аммонитов. Корредяция го­
дового и сексуального цикло:в воооще присуща оеспоэвоночным.Мож• 
но допустить, со всей вероятностью, что у аммонитов подобно со­
временным головоногим се:ксуальный цин:л коррелируется с годо­
вым, а отсюда четвёртую депрессию у мужских и пятую или четвёр­
тую ( если она последняя) у, женских особей, соответствующие окон­
чанию последнего сексуального цикла, следует соотносить с осе­
нью или зимой. У женских особей четвбртая депрессия, разделяю­

щая два подъема кривых, связана, вероятно, с промежутком или 
минимумом интенсивности с�кауuльного цикла, приходящегося uuыч-
110 1ш. эиму. У современных головоногих сезон юшд1{И имес•1• пе-

ременную продОЛЖИ'l'СЛЬНОСТЬ и :в ЭlШЧИ'l'СдЫIОИ степени за висит от 
географической широты. Те разновидности, которые живут в Оолее 
высо1<их широтах, имеют относительно непродолжительный сезон 

кладки летом или осенью. У других ие тропической зоны сезон . 
I,33,34 

кладки протягивается, включая раннюю весну и позднюю оьень. 
В тропической и субтропической зонах жи:вут разновидности голо­
воногих , у которых кладка продолжается весь год, но при этом 

можно выделить пиковый период в самое тёплое время3� 

Определение продолжительности периода, предшествующего окон­
чанию первого сексуального цикла производится с меньшей уве­
ренностью. Следует принять во внимание, что у современных де­
капод скорость роста ювенильных форм выше, чем на более позд­
них стадиях онтогенетического развития3•4 У аммонитов это долж­
но было бы проявляться .в большем количестве ювенильных о6оро-
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тов в годовом цикле, чем у форм на более поздней стадии онтоге­

нетического развития. Очень может быть, что зимнему периоду со­
ответствует стадия онтогенетического развития, угадываемая по 

сектору кри:воИ между второй и третьей депрессиями. Этот ором:е­

жуток колеблется по положению, в зависимости от сезона года, 

когда отклады:валисъ яйца и "проклё:вы:валась" оболочка. 

У мужских особей рода Quenstodtoceras он достигается 

в возрасте двух лет, у женских при наличиии двух сексуальных 

циклов-к трём годам. 
Выводы, к которым пришли Стал и Джордан29 на основании·иэуче­

ния палеотемператур по юрским аммонитам и согласно которым го-

д.овой рост у Quenstodtoceras предположительно достигает 
одно� четверти - одной трети оборота и двух пятых оборота у 

stauphenia' , скорей всего неправильны. В обоих случаях этими 
авторами изучались лишь фрагменты оборотов. Изучая Quenstodto-

ceras из Лукова автор данной работы смог найти на фотографи-
ях, что образец скорей относился к женской особи Q vertumnum 

около 8 см в диаметре, и отсюда депрессия на кривой палео­
температур29,рис.г соответствует четвёртой у женских особей
на кривой относительной густоты септ. 

Более вадёжными нвлr1ютсп результаты Вестер.мэ,ш�� вылсли11ш-е­

го от четырёх до шести годоDых циклов на основании многих при­
знаков, а также данные Оиiли23 и Рибера26 по расстояниям между 
септами; но Вестерман не принял :во внимание тот факт, что не 
все концентрации септ, в особенности на начальной стадии разви­

тия, соответствую� сезонным изменениям условий. 
Среди ж�нских особеИ Quenstodtoceras из Лукова, найден-

ных с �peiipacнo сохранившимися раковинами, очень редки ракови­

ны без многочисленных повреждений при их жизни. Эти поврежде-
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ния встречаются на сглаженных частях раковин, со.ответствующих 
зрелым в сексуальном отношении индивидуумам (прил. YI, рис.3, 
�а более ранних стадиях онтогенетического развития женских 

и мужских осо6·ей повреждения nри жиэJ;Iи очень редки. Вероятнее 
--- ,, 

всего, что 66льшинство из них имеет место в сезон кладки, ког-
-се 

да яйц� откладываются на .AJiC. не�ЛЛ.ШШ11!....!1.�;.�режных участков 
моря. Яйца всех современных М iopsida I ' 33 ' 34 -;тк�;;��;�тся в
__.......--,-..__;___, _

добных усло:виях. 

Объяснени·я к приложениям на вкладках 

Приложение IY 

Рис. I. Quens ted toceras sp. juv. , Lukow , келловей, z • PaL • No 

по-

Am. I/19, негативная пластинка №. s с. 9.254. Сравнение rmep»ro­
meй nостэмбриональной раковины и эмбриональной раковины на учас­
тке, оnредел�нном Эр6еном как первое изменение роста, увеличе­
ние Х IOOO. 
Рис.2. Quenstedtoceras sp.a,juv. ,LUlow, 1селловей, z. PAL. № Am. 
I /20, негативная пластниrш No s:c • 9. 252. Поверхность первого обо­

рота постэмбрионаiьной раковины с заметными линиями роста, уве­

личение Х 1000. 

Рис.Iа, ь 

Ilриложение У 
� .. РА �uenstedtoceras henri�i R.D. juv, келловеи, Z • 1. 

No Am. I/2I, негативная пластинка No sc. 9.242-�. 247. Продоль­
ное с�чение вентральной стенки раковины у первичного переж�ма, 
увеличение Х I200 

llриложсвие YI 
р I J.нkow. -· "' PAL u.. Am ис •• Quenвtcdtocerae henrici R.Douv,vlteллoвen, z • • 1,: • 

I/17.а-шд сбоку; ь- медиальное сечение женской особи с закон-
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ченным первым сексуальным циклом; концентрация последних септ 

соответствует четвёртой депрессии, увеличение Х 0.6I. 

Рис.2. Quenstedtoceras mariae ( d' Or ь. ) , Луков, келло:в'ей, 

z • РА1. No Am. I/? .a-IJЩ сбоку; ъ - медиальное сечение женской оса-· 

6и с двумя сексуальными циклами, увеличение Х 0.44. 

Рис. 3. Quensted toceras vertwnnum ( Lеск.) дун:с.в, келловей, Z .Р AL. 

№ Am... I/22. Вид вентральной стороны с отчётливыми следами повреж­

дений при жизни моллюб�ов в большом секторе края раковины. Эти 

повреждения могли появиться в зоне борьбы 6лиэ дн�, увеличение 

Х 0.70. 

Рис�4. Quenstedtoceras henrici R.Douv. Луков, келловей, Z • PAL. 

№ Am. I/23. Часть боко.вины, покрытая линиями роста с двумя зона­

ми отклонений их хода, интерпретируемыми KaI( повреждения небольшо­

го сектора паллиального края, увеличение Х 0.84 

Приложение YII 

Рис.!. Quenstedtoceras vertumnum (rеск.) , Jlуков, келловей, 

z • PAL. No Am. I/9 а-F.Ид сбоку; ь - медиальное сечение женской осо­

Ои с двумя сексуальными циклами. Заключительная концентрация септ 

соответствует пятой депрессии, увеличение л U.3ь.

Pиc.2.Quenstedtoceras vertumnum (Lеск.) , j1y1{0B.t келловеи,

z • PRL. № Am. I/I6.а,3ид с6оку; ь - медиальное сt:чение же�ской оса= 

б" с единственным сексуальным циклом. 3аключительная концентра­

ция септ соотв�тствует ,4�ой депрессии, увеличение Х О.?3. 

Рис.3. Quenstedtoceras mariae (d'Orь.) , Луков, келловей, 

z • PAL. No Ат. I/8 а-шщ с601{у ;ь - медиальное сечение женской особи 

с двумя сексуальными циклами. Заключительная концентрация септ со-. 

ответствуе� пнтоИ депрессии, увеличение Х 0.39. 
Приложение УШ 

Quenstedtoceras henrici R.Douv., Луко:в, келловей, z .  РА1. №№ 

Лm. I/I04, I06, I07. ·Заключительные концентрации септ lb, 2ь
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и 3ь соответствуют четвёртой депрессии. 3а,ь - образец с герои

тическими свойствами со сглаженной устьевой частью� заметно

укороченной жилой камерой. Натуральная величина 

llриложение IX 

Рис.I. Quenstedtoceras mariae (d" Оrь.) , ЛукоD, келловей, 

z .PAL. № Am. I/50I.а-шд сбоку; ь- медиальное· с�чение несоэрев­

шей женской особи. Посдедние септы находятся в пределах третьей 

депрес�ии. Натуральная величина. 

Рис.2. Quenstedtoceras maria.e (d1 Оrь.) , Луков, келловей, 

Z • PAL. № Ат. I/I2.&-mд сбоку; ь медиальное сечение мужской 

особи в конце е� сексуального цикла. Последние слабо сконцен­

трированные сеnты находятся в пределах чет:в�ртоЯ депрессии. 

Натуральная величина. 

Рис.3. Quenstedtoceras henriciR.IЬw, Луков, келлове�, z. PAL. 

No Am. I/335. а - :вид сбо:н:у; ь - ыедиальное сечение .мужской осо­

би в конце её сексуального цикла. 11оследние септы находятся 

в пределах четвёртой депрессии. Натуральная величина. 
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