
П А Л Е О Н Т О Л О Г И Ч Е С К И Й  Ж У Р Н А Л

1962 № 2

А. А. ШЕВЫРЕВ

РАЗВИТИЕ ЛОПАСТНОЙ ЛИНИИ И ТЕРМИНОЛОГИЯ 
ЕЕ ЭЛЕМЕНТОВ У МЕЗОЗОЙСКИХ АММОНОИДЕЙ

В современной сравнительной анатомии прочно укоренилась терми
нология, основанная на гомологии органов, на их происхождении. К со
жалению, генетический принцип до сих пор не нашел еще полного отра
жения в той терминологии, которой широко пользуются современные 
палеонтологи при описании лопастных линий мезозойских аммоноидей.

Формальная терминология

Основы этой терминологии, опирающейся на строение взрослой ло
пастной линии без учета ее морфогенеза, были заложены в первой поло
вине прошлого столетия работами Л. Буха и А. Орбиньи.

Бух (Buch, 1829а, б, 1832, 1849) разделил все лопасти аммоноидей 
на главные, т. е. дорсальную (D), вентральную (V), верхнюю боковую 
(L) и нижнюю боковую (1), и вспомогательные, или ауксилиарные 
(а1, а2 и т. д.), расположенные между нижней боковой лопастью и умбо- 
нальным швом.

Орбиньи (Orbignv, 1840—1842) расширил терминологию Буха, введя 
понятие вентролатеральных \  или внутренних боковых лопастей. Вскоре 
было подмечено, что у некоторых аммоноидей между вентральной (в со
временном понимании) и верхней боковой лопастями имеются дополни
тельные, менее развитые элементы, которые братья Г. и Ф. Зандбергеры 
(Sandberger u. Sandberger, 1850—1856, стр. 55, 79) назвали «спинными 
ауксилиарными», а Э. Мойсисович (Mojsisovics, 1873, стр. 41, 42) пред
ложил называть адвентивными.

Таким образом, к 70-м годам прошлого столетия сложился тот основ
ной крут понятий и терминов, которыми пользуется 'большинство совре
менных исследователей при описании лопастных линий. В последних 
справочниках и руководствах на русском языке (Луппов, Кипарисова. 
Крымгольц, 1958; Камышева-Елпатьевская, Николаева, Троицкая, 1959; 
Крымгольц, 1960; Кипарисова, 1961) различаются наружная, или вен
тральная, и внутренняя, или дорсальная, лопасти, первая и вторая 
боковые у юрских аммоноидей, от одной до трех боковых лопастей 
у триасовых аммоноидей, вспомогательные и внутренние боковые, или 
внутренние вспомогательные, элементы. В некоторых случаях вспомога
тельные элементы образуют единую сложную шовную лопасть. Иногда 
они морфологически сливаются со второй боковой лопастью и образуют 
с ней провисающую суспенсивную лопасть. Особо выделяются адвентив
ные, или дополнительные, элементы, занимающие место между вентраль
ной и первой боковой лопастями. Седло, разделяющее вентральную 
лопасть, называется срединным, или сифональным; седло, примыкающее 
к вентральной лопасти,— наружным, или внешним. Названия остальных 
седел соответствуют названиям соседних с ними лопастей (боковые, 
вспомогательные, внутренние боковые). Зарубежные палеонтологи при
держиваются в общем такой же терминологии элементов, только средин

1 Бух и Орбиньи называли вентральной стороной ту, которую сейчас принято счи
тать дорсальной.
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ное седло они называют вентральньш (Arkell, 1957а, рис. 141) или вто
ричным вентральным (Miller, Furnish, Schindewolf, 1957, рис. I D), и сед
ло, 'примыкающее к вентральной лопасти,— первым боковым, а не на
ружным.

Вся эта терминология строилась на расположении и форме элементов 
взрослой лопастной линии. И не удивительно, что первые же онтогенети
ческие исследования вскрыли ее научную несостоятельность. Оказалось, 
что так называемые адвентивные элементы образуются различными пу
тями: а) из срединного (вентрального) седла, б) из вентральной лопасти, 
в) из первичного наружного бокового седла и г) из первой боковой ло
пасти (Branco, 1879—1880; Noetling, 1905, 1906; Diener, 1917; Руженцев, 
19606; Шевырев, 1960). Вспомогательные элементы тоже неоднородны 
с точки зрения их происхождения; они образуются либо за счет умбо- 
нальных (Wedekind, 1910; Шевырев, 1960), либо за счет внутренних бо
ковых лопастей (Noetling, 1906). Наконец, у подавляющего большинства 
мезозойских аммоноидей вообще не оказалось генетической боковой ло
пасти (Руженцев, 1960а, б).

Генетическая терминология немецких палеонтологов

Исследования морфогенеза лопастной линии, проведенные учеными 
разных стран, показали большое разнообразие способов возникновения 
и развития отдельных ее элементов. Поэтому неверно строить научную 
терминологию лопастей только на их положении и форме во взрослой 
лопастной линии.

Первым, кто понял необходимость генетической терминологии и сде
лал попытку ее построения на основе морфогенеза лопастной линии, был 
Ф. Нётлинг (Noetling, 1905, 1906). Он взял в качестве исходного пункта 
строение первой лопастной линии Pseudosageceras и Indoceras, которая 
по его наблюдениям состояла из трех элементов: наружного седла (е1), 
боковой лопасти (L1) и внутреннего седла (i1). Предложенные им сим
волы элементов позволяли написать ее формулу2 3: еШЧ1. Дальнейшее 
развитие лопастной линии идет за счет расщепления наружного и вну
треннего седел. Элементы единого происхождения получали одинаковые 
буквенные обозначения с цифровыми индексами, соответствующими по
рядку их появления. К сожалению, предложенная Нётлингом система 
условных обозначений лопастных элементов была чрезвычайно сложной, 
а формулы, которые составлялись из символов лопастей и седел, были 
очень громоздкими. Поэтому, отразившись в работах А. Кнаппа (Knapp, 
1908), Р. Ведекинда (Wedekind, 1910) и К. Динера (Diener, 1916а, б 
1917), которые безуспешно пытались ее улучшить, терминология Нётлин- 
га не получила дальнейшего развития и вскоре была оставлена.

Но поиски способов построения генетической терминологии продолжа
лись, и скоро Ведекинду удалось найти более правильный путь (Wede
kind, 1913, 1914, 1916а, б, 1918). В основу предложенной им терминологии 
было положено строение второй лопастной линии простейших девонских 
аммоноидей, которую он считал первой настоящей аммонитовой линией. 
По наблюдениям Ведекинда, она состоит из внешней (Е), боковой (L) 
и внутренней (I) лопастей2. Поскольку боковая лопасть у различных 
родов аммоноидей занимает разное положение — боковое, субумбональ- 
ное и умбональное, Ведекинд (Wedekind, 1913) вводит для нее дополни

2 Первая попытка построения формул для лопастных линий аммоноидей принад
лежит Ф. А. Квенштедту (Quenstedt, 1846), которому генетическая точка зрения была, 
однако, чужда. Формулы Квенштедта отражали не происхождение лопастей, а просто 
фиксировали их количество во взрослой лопастной линии,

3 Ведекинд предложил упрощенный способ составления формул из одних лишь 
символов лопастей, справедливо полагая, что их порядок определяет и положение седел 
в лопастной линии.
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тельные обозначения маленькими буквами, отмечающими ее положение 
либо посредине боковой стороны (L1), либо около умбонального шва 
(Ls), либо на умбональном шве (Lu). Указанные лопасти являются 
первичными. Дальнейшее развитие лопастной линии происходит или пу
тем расщепления внутреннего бокового седла L/I, что приводит к образо
ванию оборотных лопастей (Umschlagloben) 4 Ub U2 и т. д., или путем 
расщепления наружного бокового седла Е/L, сопровождающегося обра
зованием адвентивных лопастей Аь А2 и т. д. Лопасти, возникающие из 
медиального (срединного) седла, обозначаются им Мь М2 и т. д. Особое 
название (сутуральная лопасть) и специальный символ (S) предложены 
Ведекиндом для той оборотной лопасти мезозойских аммоноидей, которая 
лежит на умбональном шве и претерпевает в процессе развития симмет
ричное деление.

Терминология Ведекинда и предложенный им простой метод состав
ления формул лопастной линии нашли отражение в работах А. Дитца 
(Dietz, 1916, 1923), Г. Зальфельда (Salfeld, 1915, 1919), Л. Ф. Спэта 
(Spath, 1934), Э. Басс (Basse, 1952), Г. Вестерманна (Westermann, 1956, 
1958), А. Н. Иванова (I960) и особенно О. Г. Шиндевольфа (Schinde- 
wolf, 1923, 1928, 1929, 1933, 1951, 1953, 1954а, б, 1957, 1960).

Некоторые изменения в терминологию Ведекинда внес Г. Шмидт 
(Schmidt, 1921, 1925, 1934, 1952), предложивший для внутренней боковой 
лопасти гониатитов, которая образуется из первичного внутреннего боко
вого седла и соответствует первой оборотной лопасти Ui Ведекинда, наз
вание выемочной (Kehllobus) с символом К; лопасть, возникающую из 
первичного наружного бокового седла и отвечающую адвентивной лопас 
ти Ведекинда, он назвал боковой (L). Но в целом терминология Шмидта 
не отличается последовательностью, генетический принцип в ней не вы
держан. В одних случаях' он называет боковой лопастью первичный эле
мент второй лопастной линии, соответствующий L1 Ведекинда, в дру
гих— лопасть, возникающую на последующих стадиях онтогенеза из 
первичного наружного бокового седла и отвечающую адвентивной лопа
сти А Ведекинда. Терминология Шмидта была недавно подвергнута 
во многом справедливой критике со стороны его соотечественника Шин
девольфа (Schindewolf, 19546).

На работах последнего следует остановиться подробнее. На протяже
нии 40 лет Шиндевольф интенсивно развивает идеи и терминологию свое
го учителя Ведекинда. Он изучил онтогенетическое развитие лопастной 
линии многих палеозойских и мезозойских аммоноидей. На основе своих 
многолетних исследований Шиндевольф пришел к убеждению о важней
шем таксономическом и филогенетическом значении лопастной линии, 
рассматриваемой в онтогенезе, и разрешил ряд серьезных проблем в эво
люции аммоноидей. Основные идеи Шиндевольфа, касающиеся рассмат
риваемой темы и созвучные с представлениями Ведекинда, могут быть 
сформулированы следующим образом.

Генетическая терминология элементов лопастной линии должна исхо
дить из простейшей стадии развития древних аммоноидей. У этих форм 
вторая лопастная линия5 состоит из трех лопастей: внешней (Е), внут
ренней) (I) и боковой (L). В то время как внешняя и внутренняя лопасти 
фиксированы в плане симметрии раковины, боковая лопасть во второй 
линии может занимать различные положения. У немногих девонских ро
дов она расположена посредине боковой стороны. Но в большинстве слу
чаев боковая лопасть лежит на умбональном шве или около него, будучи 
отделенной от внешней лопасти широким седлом на боковой стороне. На 
последующих стадиях развития девонских аммоноидей боковая лопасть

4 Оборотные лопасти, расположенные на изгибе оборота между L и I, делятся на 
внешние и внутренние.

5 Как и Ведекинд, Шиндевольф считает вторую лопастную линию аммоноидей пер- 
з о it настоящей аммонитовой линией.
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может либо сохранить свое первичное умбональное или субумбоиальное 
положение,, либо сместиться на середину боковой стороны. Указанные три 
лопасти имеются в лопастных линиях всех аммоноидей и поэтому могут 
быть названы первичными, или протолопастями. Лопастные линии ос
тальных аммоноидей развиваются из этой трехлопастной линии путем 
образования вторичных лопастей, или металопастей. Новые лопасти воз
никают путем расщепления первичного внутреннего (L/I) или первич
ного внешнего (E/L) седел. Из внутреннего седла образуются умбили- 
кальные лопасти 6 (U, Umbilikalloben), из внешнего— адвентивные (А). 
В случае образования адвентивных элементов боковая лопасть на после
дующих стадиях развития сохраняет свое первичное приумбональное 
положение. Наоборот, когда образуются умбиликальные лопасти, боко
вая лопасть смещается из своего первичного положения на середину бо
ковой стороны и даже дальше к вентральному краю. Эти два пути раз
вития могут быть названы адвентивнолопастным и умбиликальнолопаст- 
ным типами, или коротко А — тип и U — тип.

Критические замечания к немецкой терминологии
К сожалению, терминологию и символы лопастных элементов, .приня

тые в немецкой литературе, нельзя признать удачными и до конца отве
чающими генетическому принципу. Названия «внешняя» (Е) и «внутрен
няя» (I) для вентрально и дорсально расположенных непарных лопастей 
не точны, поскольку внешних и внутренних лопастей может быть много. 
Поэтому для этих лопастей в силу исторического приоритета удобнее 
сохранить традиционные названия— вентральная и дорсальная. Нельзя 
признать удачным и предложенное Шиндевольфом название «умбили- 
кальная» (Ui) для лопасти, которая у большинства аммоноидей возни
кает и располагается на внутренней стороне оборота. Как я уже указы
вал, эту лопасть Ведекинд в свое время назвал оборотной (Umschlaglo- 
bus), но Шиндевольф позже неудачно переименовал ее в умбиликальную, 
хотя она возникает на внутренней стороне оборота и генетически не свя
зана с умбо. Термин «адвентивная» (А), заимствованный Нётлингом, 
Ведекиндом и Шиндевольфом из арсенала формальной терминологии и 
использованный ими для лопасти, возникающей из первичного наружно
го седла, как показал уже Динер (Diener,#1917), в генетическом смысле 
непригоден, так как охватывает элементы разного происхождения.

Особо следует рассмотреть вопрос о боковой лопасти в терминологии 
немецких исследователей. Я уже указывал, что Ведекинд (Wedekind, 
1913) отметил три положения этой лопасти в первичной лопастной линии 
у девонских аммоноидей: боковое, субумбоиальное и умбональное. Как 
показал Руженцев (19606), широкая боковая лопасть древних агониати- 
тов (L1 Ведекинда), занимающая у них всю поверхность боковой сторо
ны, генетически не связана с узкой и неглубокой лопастью (Ls и Lu Ве
декинда), расположенной на умбональном шве или около него у осталь
ных агониатитов. Поэтому он правильно разделил эти лопасти, назвав 
первую омнилатеральной (О), а вторую умбональной (U). Сам Шинде
вольф неоднократно отмечал, что боковая лопасть (по его терминологии) 
у большинства палеозойских аммоноидей и у многих триасовых цератитов 
занимает во второй лопастной линии умбональное или субумбоиальное 
положение. «В большинстве случаев, однако,— пишет он,— боковая ло
пасть (у девонских аммоноидей.— А. Ш.) расположена в первичной су- 
туре на умбиликальном шве или около него. Обычно узкая и неглубокая, 
она отделена от внешней лопасти широким седлом на боковой стороне.

6 Название этих лопастей Шиндевольф (Schindewolf, 19546, примечание на стр. 126) 
производит от латинского слова umbilicus (пупок), считая термин «умбональный» невер
ным. Последний термин, однако, настолько прочно вошел в русскую литературу, что 
я не решаюсь от него отказаться.
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Затем, в поздних онтогенетических стадиях, эта лопасть расширяется и 
смещается к середине боковой стороны (Werneroceras). У немногих родов 
(Anarcestes, Subanarcestes, Raymondiceras, Archoceras) она может сохра
нить свое первичное положение около шва до взрослой сутуры. Это поло
жение, строго говоря, не боковое» (Schindewolf, 1954а, стр. 223). И даль
ше: «У большинства верхнепалеозойских гониатитов боковая лопасть 
расположена в первичной сутуре непосредственно около шва; она сохра
няет это положение в течение онтогенеза, когда образуется адвентивная 
лопасть. При образовании умбиликальных элементов она смещается к 
середине боковой стороны» (там же, стр. 225). У триасовых аммоноидей 
боковая лопасть тоже занимает во второй лопастной линии субумбональ- 
ное положение, а позже в онтогенезе сдвигается на середину боковой сто
роны (Schindewolf, 1929, 1951). По мнению Шиндевольфа (Schindewolf, 
19546, стр. 139), «боковая лопасть цератитов и аммонитов гомологична 
расположенной на шве первичной боковой лопасти гониатитов».

Поскольку в генетическом термине должно быть отражено место пер 
вичного возникновения элемента, то нелогично называть генетически бо
ковой лопасть, образующуюся на умбональном шве или около него; это 
настоящая умбональная лопасть.

Таким образом, верно подмеченное Ведекиндом явление различного 
происхождения так называемой боковой лопасти было затушевано Шин
девольфом, в результате чего генетическая умбональная лопасть подав
ляющего числа аммоноидей стала именоваться боковой.

Совершенно неоправдано и неверно деление Шиндевольфом основных 
лопастей на прото- и металопасти. Как показал Руженцев (19606), самы
ми древними элементами лопастной линии аммоноидей являются не Е, L 
и I, а V и О, унаследованные ими от лобобактритид. Затем в историческом 
развитии последовательно появляются лопасти D, U, I, L. Эти шесть ло
пастей и являются основными элементами лопастной линии. Кроме того, 
употребление Шиндевольфом цифровых индексов для металопастей силь
но затрудняет составление формул сложных лопастных линий.

Генетическая терминология В. Е. Руженцева
Большое внимание вопросам генетической терминологии элементов 

лопастной линии уделил Руженцев (1949а, б, 1957, 1960а, б). Предло
женные им названия лопастных элементов и система их условных обоз
начений существенно отличаются от терминологии Ведекинда и Шинде
вольфа. Как и его предшественники, Руженцев берет за основу строение 
начальных лопастных линий древних аммоноидей и рассматривает в ка
честве основных, или первичных, элементов следующие шесть лопастей:

V — вентральная, или брюшная, лопасть, расположенная на вентральной стороне 
по обе стороны от срединной линии. Она является самым древним элементом лопаст
ной линии, так как развита уже у бактритоидей, и соответствует внешней лопасти (Е) 
немецких палеонтологов.

0  — омнилатеральная, или всебоковая, лопасть, развитая у древнейших аммоноидей 
(подотряд Agoniatitina), расположенная на боковой стороне и первично занимающая 
все пространство между узким наружным и дорсальным или внутренним боковым 
седлами (рис. 1, а). Это второй по времени возникновения элемент, соответствующий 
боковой лопасти L1 Ведекинда и известный уже у бактритоидей.

D — дорсальная, или спинная, лопасть, образующаяся на месте первичного дорсаль
ного седла. Это третий по времени возникновения элемент, отвечающий внутренней 
лопасти (I) Ведекинда.

U — умбональная, или пупковая, лопасть, зарождающаяся на внешней стороне ра
ковины, вблизи умбонального шва, и разделяющая первичное наружное и внутреннее 
седла (рис. 1, б). Умбональная лопасть замещает омнилатеральную. В процессе инди
видуального развития лопастной линии она либо остается на своем первичном месте, 
либо смещается на боковую сторону и становится морфологической боковой лопастью. 
Это четвертый по времени возникновения элемент, соответствующий боковым лопастям 
Ls и Lu Ведекинда.

1 — внутренняя боковая лопасть, зарождающаяся из вершины первичного внут- 
ренного седла между лопастями D и U. Это пятый по времени возникновения элемент 
лопастной линии, соответствующий лопастям Ui Ведекинда и К. Шмидта.
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L — наружная боковая лопасть, первично зарождающаяся у древних гониатитов 
в виде боковых выступов вентральной лопасти, но затем в ходе онтогенеза смещающая
ся на вершину наружного седла (Богословский, 1958). У остальных гониатитов она 
сразу же образуется на вершине первичного наружного седла. Это шестой по времени 
возникновения и последний (из первичных) элемент лопастной линии, соответствующий 
адвентивной лопасти Ai Ведекинда и Шиндевольфа.

Остальные лопасти образуются из первичных элементов лопастной 
линии либо расчленением лопастей, либо расщеплением седел.

Все лопасти, возникающие в результате расчленения первичной вен
тральной, а также образующиеся из вторичных вентральных седел, обо

значаются индексом V. Все лопасти, об
разующиеся в результате расчленения 
первичной дорсальной, а также возни
кающие из вторичного дорсального сед
ла, обозначаются индексом D. Все лопа
сти, возникающие в результате расчлене
ния первичной умбональной, а также об
разующиеся повторно и независимо от 
нее на вершинах седел между элемента
ми U и I или L и I, обозначаются индек
сом U. Лопасти, возникающие в резуль
тате расчленения первичной 'внутренней 
боковой, а также образующиеся повторно 
и независимо от нее на вершинах седел 

между элементами I и D, обозначаются индексом I. Все лопасти, возни
кающие в результате расчленения первичной наружной боковой, а так
же образующиеся повторно и независимо от нее на вершинах седел меж
ду элементами V и L, обозначаются индексом L.

Символы лопастей, образующихся путем расчленения первичной ло
пасти и последующих, связанных с ней, сопровождаются нижними цифро
выми индексами, а символы лопастей, возникающих из седел, сопровож
даются верхними цифровыми индексами7.

Терминология элементов лопастной линии, разработанная Руженце- 
вым, выгодно отличается от терминологии немецких палеонтологов. Она 
широко используется в кругу советских исследователей. Предложенные 
в нашей стране символы лопастных элементов и способ написания фор
мул получили недавно первое признание в американской литературе 
(Glenister and Furnish, 1961, стр. 674). Генетическая терминология, по
строенная на морфогенезе лопастной линии, должна, и с этим, вероятно, 
согласятся все, точно отражать в своих понятиях происхождение каждо
го лопастного элемента, т. е. его положение в момент зарождения. Форму
лы же должны фиксировать кратким языком символов весь ход онтоге
нетического развития. Терминология Руженцева полностью отвечает этим 
требованиям, так как в названиях элементов она точно отражает, г д е  
первично образуется лопасть (на вентральной, боковой, умбональной, 
внутренней боковой или дорсальной сторонах), а предложенная им си
стема цифровых индексов позволяет показать, к а к  происходит ее обра
зование, т. е. из лопасти или седла.

Кроме того, легко заметить, что предложенные Руженцевым термины 
и символы, полностью отражая генетический смысл лопастей, почти не 
отступают от давно сложившихся традиционных названий, которые упо
требляли виднейшие палеонтологи прошлого и текущего столетий. Не
обычным является только один факт, вытекающий из рассматриваемой 
терминологии,— отсутствие у мезозойских аммоноидей генетических на

Рис. 1. Простейшие лопастные ли
нии агониатитов: а — Gyroceratites 
gracilis Вгопп; б — Anarcestes 
Iateseptatus (Beyrich); эйфельский 
ярус (по Шиндевольфу, 1933; ин

дексы Руженцева)

7 Первым разграничил оба процесса А. Кнапп (Knapp, 1908), предложивший в ло
пастных формулах писать латинским шрифтом символы элементов, возникших путем 
расщепления седел, а готическим — символы элементов, образовавшихся путем расчле
нении лопастей. Но его метод не получил развития в немецкой литературе.
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ружных боковых лопастей. Этот вопрос, неоднократно поднимавшийся 
специалистами, привыкшими к формальной терминологии, лучше рас
смотреть на фоне исторического развития аммоноидей.

Основные типы онтогенетического развития лопастной линии 
в истории аммоноидей

Проведенные разными авторами исследования по онтогенетическому 
развитию лопастных линий у палеозойских и мезозойских аммоноидей 
дают возможность представить в следующем свете эволюцию их онтоге
незов.

Рис. 2. Схема начального онтогенети- Рис. 3. Схема начального онтогенетичес- 
ческого развития лопастной линии у кого развития лопастной линии у гониа-
агониатитов (тип VU) (по Руженцеву, титов (тип VLU) (по Руженцеву, 19606)

19606)

У самых древних аммоноидей—девонских агониатитов — наблюда
ются два основных типа строения второй лопастной линии: VO : D и 
V U : D. Первый из них не получил дальнейшего развития, а второй явился 
исходным для лопастных линий всех остальных аммоноидей. Их дальней
шая эволюция в палеозое шла двумя параллельными путями (рис. 2, 3). 
В одной группе аммоноидей (агониатиты) происходит вначале расщепле
ние первичного внутреннего бокового седла с возникновением лопасти I, 
а дальнейшее усложнение лопастной линии осуществляется путем ново
образования умбональных элементов; первичная умбональная лопасть 
смещается из своего изначального положения около умбонального шва 
на середину боковой стороны (U — тип Шиндевольфа, VU — тип Ружен- 
цева). У остальных позднепалеозойских аммоноидей (гониатиты) в про
цессе онтогенетического развития происходит расщепление первичного 
наружного седла, в результате чего образуется наружная баковая лопасть 
L; умбональная лопасть сохраняет свое первичное положение около ум
бонального шва (А— тип Шиндевольфа, VLU— тип Руженцева). По
следний тип лопастного развития исчезает вместе с гониатитами на ру
беже палеозоя и мезозоя. Все мезозойские аммоноидей развиваются по 
VU-типу, беря начало от подотряда пролеканитин.

В отличие от палеозойских аммоноидей, обладавших во второй ло
пастной линии только т р е м я  лопастями (V, U, D), у цератитов вторая 
(или третья) линия на одну лопасть богаче: в результате ускорения в 
развитии и выпадения ранних стадий в ней возник ч е т в е р т ы й  эле
мент— внутренняя боковая лопасть I (рис. 4), которая у палеозойских 
пролеканитов образуется сравнительно поздно (рис. 5). Последующее 
развитие лопастной линии цератитов идет за счет образования дополни
тельных умбональных элементов, которые вытесняют первичную умбо- 
нальную лопасть (U) из ее первоначального приумбонального положения
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на середину боковой стороны, причем лопасти с четными цифровыми ин
дексами смещаются на внутреннюю сторону, с нечетными — на внешнюю 
(Шевырев, 1961).

У юрских аммоноидей мы снова сталкиваемся с пропуском ранних 
стадий развития: их вторая (или третья) лопастная линия состоит уже 
из п я т и  лопастей (V, U, U *, I, D) 8 и соответствует поздним стадиям

развития цератитов (рис. 6,. 
i 7). Если рассматривать эту

У (  \  U 2 / В вторую лопастную линию.
( не -принимая во внимание ее 

эволюцию в истории аммо

;<!/n\V; а,6
Рис. 4 Рис. 5

Рис. 4. Онтогенетическое развитие лопастной линии Anasibirites gracilis Kiparisova (уве
личение от 29 до 4,5); Мангышлак; нижний триас; а—г — первая, вторая, третья и чет

вертая линии; д—к — более поздние стадии развития

Рис. 5. Онтогенетическое развитие лопастной линии Merocanites asiaticus (Karpinsky) 
(увеличение от 20 до 9); визейский ярус (по Карпинскому, 1896); а, б — первая и вторая 

линии; в—и — более поздние стадии развития

ноидей, то лопасть, расположенную рядом с вентральной, легко принять 
за настоящую боковую, что часто и делают некоторые авторы.

В этом отношении весьма характерны взгляды Л. Д. Кипарисовой, по
лучившие отражение в ее последней работе (1961). Отмечая несоответст
вие в генетических терминах, используемых В. В. Друщицом (1956) и 
Н. В. Безносовым (1958) при характеристике лопастной линии у мезозой
ских аммоноидей, она пишет (стр. 11): «Первично боковую лопасть 
В. В. Друщиц (стр. 28, рис. 14) находит у всех мезозойских аммоноидей, 
кроме некоторых триасовых». Безносов же, как отмечает Кипарисова

8 В работе Камышевой-Елпатьевской, Николаевой и Троицкой (1959) на рис. 56, е 
показана для юной раковины Cadoceras modiolare (Luidius) диаметром в 1 мм четы
рехлопастная линия с неразделенной вентральной лопастью. Исследования других авто
ров (Бодылевский, 1926; Иванов, 1960; Шевырев, 1960) опровергают такое представле
ние как ошибочное.
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далее (стр. 12), «среди элементов лопастной линии совсем не указывает 
боковой лопасти; ее заменила первая умбональная (U), возникающая в 
первой линии на боковой стороне. Таким образом Н. В. Безносов все ло
пасти, называвшиеся ранее у мезозойских аммонитов боковыми и вспо
могательными, обозначает как умбональные. Непонятно также, почему 
лопасть, возникающая в пер
вой линии на боковой сто
роне, должна называться 
умбональной, а не боковой.
В. Е. Руженцев (1957), по
лемизируя с Шиндевольфом 
(1929) по поводу генетиче
ских названий лопастей, пи
шет, что у большинства ам
моноидей генетической бо
ковой лопасти нет. Значит, 
у меньшинства она все же 
есть и, конечно, в нее (? —
А. Ш.) входит большая 
часть мезозойских аммоно- 
идей».

Приведенная цитата по
казывает, что поднятый Ки
парисовой вопрос нуждает
ся в разъяснении. Друшип 
(1956) был неправ, когда 
называл среди генетических 
элементов лопастной линии 
у мезозойских аммоноидей 
боковую лопасть. С фор
мальной точки зрения боко
вая лопасть у них есть, по
скольку она расположена на 
боковой стороне. Но доста
точно беглого знакомства с 
эволюцией онтогенозов в ис
тории аммоноидей, чтобы 
вскрыть генетический смысл 
этой так называемой боковой 
лопасти. У пролеканитов ч
цератитов она занимает во второй (или третьей) линии умбональное по
ложение. У юрских и некоторых более поздних аммоноидей в р е з у л ь 
т а т е  у с к о р е н и я  в р а з в и т и и  происходит ее смещение на середину 
боковой стороны. Для генетической терминологии важен момент первич
ного появления этой лопасти в истории аммоноидей на умбональном шве 
или около него. Следовательно, нельзя говорить о генетической боковой 
лопасти у мезозойских аммоноидей. Правда, в виде исключения у некото
рых, очень немногих, меловых аммонитов (например, Metaplacenticeras 
и Indoceras) появляется генетическая боковая лопасть, возникающая в 
процессе онтогенеза из наружного бокового седла (об этом и писал Ру
женцев). Но в целом для мезозойских аммоноидей это явление не харак
терно. У них есть «боковая» лопасть в смысле Шиндевольфа, но, как уже 
говорилось выше, немецкий палеонтолог неверно называет боковой лопа
стью ту, которая образуется первично около умбонального шва и являет
ся в строгом генетическом понимании умбональной.

Отсюда можно сделать только один вывод: в о т р я д а х  ц е р а т и 
т ов  и а м м о н и т о в  р я д о м  с в е н т р а л ь н о й  л о п а с т ь ю  н а х о 
д и т с я  п е р в и ч н а я  у м б о н а л ь н а я .  В отношении цератитов и не-

Рис. б.Юнтогенетическое-развитие лопастной линии 
F.latmites submutatus Nikitin (увеличение от 22 до 
4); Елатьма; келловейский ярус; а, б — первая и 
третья линии; в—к — более поздние стадии 

развития
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которых поздних аммонитов это доказывается непосредственными онто
генетическими наблюдениями. Развитие лопастной линии исходных и 
конечных групп определенно указывает на то, что все мезозойские аммо
ниты эволюционировали по этому пути.

л
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Рис. 7. Онтогенетическое развитие лопастной линии 
Cadoceras elatmae Nikitin (увеличение от 20 до 1); 

Елатьма; келловейский ярус; а—в — первая, вторая 
и третья линии; г—л —более поздние стадии развития

Значение онтогенетических исследований для систематики 
и филогении аммоноидей

Как показывают имеющиеся на сегодня данные по морфогенезу ло
пастной линии у мезозойских аммоноидей, онтогенетический метод иссле
дования открывает перед палеонтологами большие возможности в по
знании филогенетических отношений этой группы животных. С сожалени
ем приходится отмечать, что это убеждение не разделяется многими ис
следователями. Например, Л. Ф. Спэт (Spath, 1934) и У. Дж. Аркелл 
(Arkell, 1957а,б) отрицали таксономическое значение различных путей 
онтогенетического развития лопастной линии аммоноидей, видя в них 
лишь проявления большой пластичности юных организмов. Онтогенети
ческие исследования говорят, напротив, скорее о большом консерватизме 
ранних стадий развития аммоноидей, что делает их ценными для выделе
ния больших таксономических групп. Способы развития лопастной линии 
на последующих стадиях позволяют выделять надсемейства, семейства и 
более мелкие категории. Попытки опровергнуть таксономическую цен
ность лопастной линии ссылками на вариации в форме, размерах и сте
пени рассеченности отдельных ее элементов у представителей одного вида 
или на ее асимметрию у одного экземпляра (Троицкая, 1955, 1959; Arkell,
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19576) бьют мимо цели: в таксономических построениях главную роль 
играет не форма отдельных элементов, хотя она тоже имеет известное 
значение, ню с п о с о б  их в о з н и к н о в е н и я ,  о чем по взрослой ло
пастной линии судить, разумеется, трудно.

Способы усложнения лопастной линии у мезозойских аммоноидей 
чрезвычайно разнообразны, что хорошо показано в последней работе 
Руженцева (19606, стр. 157, 158).

Наряду с ошибочным убеждением некоторых авторов в таксономичес
кой бесполезности онтогенетических исследований лопастной линии в па
леонтологическую литературу проникло странное представление, что они 
сопряжены с массовым разрушением материала. Так, Аркелл (Arkell, 
19576) уверял, что изучение начальных стадий развития аммоноидей мо
жет привести к гибели музейных коллекций. В упоминавшейся уже моно
графии Кипарисова (1961, стр. 6) пишет, что «большой процент бесплод
ного разрушения материала при онтогенетических исследованиях» заста
вил ее воздержаться от попыток «разворачивания» раковин. Имеющийся 
у меня опыт по изучению ранних стадий развития триасовых и верхнеюр
ских аммоноидей опровергает это «теоретическое» представление: доста
точно одного-двух экземпляров, чтобы обнаружить способ развития ло
пастной линии у данного вида и рода, и нет необходимости разрушать все 
образцы подряд. Замечу кстати, что анатомы никогда бы не познали вну
треннее строение организмов, если бы не решались их вскрывать.

Нет сомнения, так как имеющиеся данные убеждают нас в этом, что 
метод онтогенетических исследований— это тот верный путь, который 
ведет к раскрытию многих тайн как в истории всего надотряда аммоно
идей, так и в эволюции его отдельных групп.
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