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ПОЧЕМУ У АММОНОИДЕЙ СЛОЖНЫЕ ПЕРЕГОРОДКИ 

И ЛОПАСТНЫЕ ЛИНИИ? 

И.С. Барсков 

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул., 123, Москва 117868, Россия 

Одна из основных особенностей строения раковины и эволюции аммоноидей - усложнение 
перегородки и лопастной линии - рассматривается как совершенствование одного из 
способов управления плавучестью и ориентировки животного в воде. Исходно высокая 
плавучесть раковины аммоноидей требует заполнения камер фрагмокона жидкостью. 
Осмотический механизм, с помощью которого у современного Nautilus осуществляется 
удаление жидкости, не может обеспечивать обратный процесс - наполнение камер. Наи-
более вероятным механизмом, позволяющим это сделать достаточно эффективно, явля-
ется капиллярность. Капиллярными проводниками жидкости из сифона в камеры являются 
микропористые участки сифонной оболочки, органические мембраны, выстилающие си-
фон, перегородки и стенку раковины. Функционально увеличение складчатости перего-
родки и усложнение лопастной линии дают возможность получать и удерживать, подобно 
«промокашке», большее количество жидкости в камерах, снижая общую плавучесть жи-
вотного и способствуя его более стабильному положению за счет приобретения безраз-
личного положения в воде. Седла и лопасти лопастной линии служат резервуарами - де-
по для внутрикамерной жидкости. Предлагаемая гипотеза позволяет дать функционально-
адаптивную интерпретацию особенностей эволюции аммоноидей. 

Why ammonoids have complex septa and sutures? 
I.S. Barskov 

Abstract. The main characters of ammonoids - complexity of septa and sutures - can be 
explain as one of methods of regulation of buoyancy and orientations in water. Primarily high 
buoyancy of the ammonoid shell need a part of the phragmocone to be filled by the cameral 
liquid. In recent Nautilus cameral liquid pumps out from later camerae by means of passive 
osmotic mechanism. This mechanism can't work in the opposite direction. The most probable 
mechanism of filling is cappilarity. Cappilarity conductors are organic membranes lining the 
siphyncle, septa and the shell wall. Folding of the septa and suture complication enable to get 
and store more quantity of the cameral liquid like a blotting-paper. Lobes and saddles of the 
suture are a depot of cameral liquid. Proposed hypothesis allows to explain functional and 
adaptive significance of many peculiarities of the morphology and evolution of ammonoids. 

Вопрос о том, почему аммоноидеи име-
*: сложно изогнутые перегородки и перего-
родочные линии с причудливо рассеченными 
г : пастями и седлами (рис. 1), составляет одну 

наиболее интригующих палеонтологичес-
<»'х проблем. Нет недостатка в гипотезах и 
- седположениях , в которых предлагаются 
объяснения функционального и адаптивного 
значения этого феномена. Наиболее разрабо-

танной, исходя из общебиологических сообра-
жений и математических расчетов, является 
гипотеза о ведущей роли в усложнении перего-
родок необходимости упрочения раковины 
против внешнего давления (Руженцев, 1962; 
Westermann, 1971, 1973, 1975). Кроме того, 
высказывались и другие предположения, сре-
ди которых такие, как укрепление связи мягкого 
тела внутри жилой камеры, места прикрепле-
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в 
Рис.1. Лопастные линии различных пред-

с т а в и т е л е й а м м о н о и д е й : Cyclolobus stachei 
G e m m e l l a r o , верхняя пермь (a), Biasaloceras 
subsequens (Karakasch), нижний мел (б), Pinaco-
ceras metternichi (Hauer), верхний триас (в). Из 
Руженцев, 1962. 

ния мускулов, экзотическая морфологическая 
особенность, не имеющая особого функцио-
нального значения, наподобие цвета глаз или 
волос, и др. 

Возможно, что во всех этих объясне-
ниях есть своя доля истины. Сложная пере-
городка несомненно противостоит внешне-
му давлению и препятствует раздавливанию 
раковины на глубине. Сложный рельеф зад-
ней части мягкого тела действительно может 
усиливать связь мягкого тела с раковиной. 
Изощренная рассеченность лопастной ли-
нии у мезозойских аммонитов, не имеющая 
систематического значения, кажется дейст-
вительно морфологическим украшением, 
которому почти невозможно найти рацио-
нальное функциональное объяснение. 

Тем не менее, на начальных этапах 
исторического развития аммоноидей именно 
вариации в строении перегородки и лопаст-
ной линии послужили основным звеном их 
эволюции (Руженцев , 1960). Таксономи-
ческое разнообразие группы - это в первую 
очередь разнообразие лопастных линий. 
Представляется маловероятным, чтобы ос-
новным побудительным мотивом к столь 

разнообразным направлениям усложнения 
перегородки послужила адаптивная потреб-
ность к укреплению раковины или ее укра-
шению. Отметим здесь, кстати, что у наути-
лоидных цефалопод, среди которых было 
немало форм с такой же спирально плоско-
стной раковиной, возникавшей неоднократ-
но, и обитавших в сходных условиях, такой 
потребности не возникало. 

Материалом для работы послужил мно-
голетний опыт систематического и микрострук-
турного изучения цефалопод, основным мето-
дом - многочасовые размышления на эту тему, 
а непосредственным побудительным мотивом 
для написания статьи - необходимость нахо-
дить разумные ответы на ежегодно задавае-
мый студентами вопрос: «Почему у аммонои-
дей сложная лопастная линия, а у наутилоидей 
- нет?». Это и привело меня к решению пред-
ложить еще одну гипотезу. 

Основной чертой, обособившей це-
фалопод от других классов моллюсков, было 
образование фрагмокона, сформировавшего 
газово-жидкостный гидростатический аппа-
рат - поплавок. Это позволило им оторвать-
ся от дна, стимулировало развитие аплара-
та активного движения и, в конечном итоге, 
всего того, что сделало их высшим классом 
беспозвоночных - «приматами моря». 

Вместе с тем, при всех своих преиму-
ществах газово-жидкостный поплавок не был 
лучшим решением для обеспечения сво-
бодного активного образа жизни в пелаги-
али. Его приобретение поставило ряд про-
блем, в какой-то степени сходных с теми, 
которые стоят перед конструкторами возду-
хоплавательных аппаратов легче воздуха. (В 
этой связи возможно уместны и некоторые 
«эволюционные» параллели: ни воздушные 
шары, ни дирижабли не стали магистраль-
ным направлением в покорении воздушного 
океана и уступили свое место аппаратам 
тяжелее воздуха; точно так же «подводные 
дирижабли» - головоногие моллюски с на-
ружной раковиной не выдержали конкурен-
ции с «реактивными аппаратами тяжелее 
воды» - колеидеями). 

Эти проблемы таковы: способы изме-
нения плавучести, сохранения и поддер-
жания стабильного ориентированного поло-
жения, обеспечение при этом возможностей 
активного и быстрого передвижения. Во мно-
гих случаях успешное решение одной про-
блемы затрудняло решение другой. Оптими-
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:-ация в решении всего их комплекса и со-
гтавляла функциональную и адаптивную суть 
эволюции цефалопод. Способы решения этих 
"эоблем в значительной степени зависят от 
•энструкции гидростатического аппарата: его 
хормы, что влияет на его равновесное и 
:оиентированное положение в воде. 

Попытка функционального обоснова-
-ия конструктивных особенностей раковин 
:азличного типа (прямых, согнутых, сверну-
тых) в различных группах цефалопод была 
"эедпринята ранее (Барсков, 1989). Тот же 
"эдход был использован при рассмотрении 
зсновных филогенетических событий в эво-
люции цефалопод (Барсков и др., 1994). Ни-
«5 с этих же позиций предпринята попытка 
:~зетить на поставленный в заголовке вопрос. 

Общепринято, что предками аммоно-
- ' -ей являются бактритиды. Основной план 
:~эоения раковины бактритид может быть све-
ден к следующим признакам, которые подда-
-:~ся функциональному и адаптивному истол-
• званию, что является существенным для 
"-добного же подхода к аммоноидеям. 

Эти признаки следующие: 1 - прямая 
^"инноконическая раковина; 2 - тонкий сифон, 
— слегающий к вентральной стенке раковины; 
: - наличие широкой латеральной (омнила-
*еральной) лопасти и небольшой разорванной 
Етитральной (неккальной) лопасти, образую-
_=йся из-за того, что сифон плотно прилегает 
« зтенке раковины и муральная часть септы 
:-;есь отсутствует; 4 - наличие очень маленькой 
: . осферической первой камеры (протоконха), 
: "деленного от остальной части раковины 
-^режимом; 5 - отсутствие (в отличие от всех 
^сугих ортоконических цефалопод) внутриси-
zэнных и камерных отложений. 

Функциональное и приспособтельное 
; - ачение этих основных признаков может 
:=1ть истолковано следующим образом. Пря-
мая длинноконическая, часто субцилиндри-
-еская раковина обычно с высокими камера-
ми свидетельствует о том, что животное обла-
гало высокой потенциальной плавучестью. 
~ри росте животного и при сохранении при 
:-~эм пропорций мягкого тела плавучесть уве-
нчивалась. При отсутствии внутрисифонных 
<• камерных отложений бактритиды были ли-
_ены возможности ориентировать и стабили-
зировать раковину в постоянно горизонталь-
-эм положении. Это означает, что при жизни 
f эктритиды могли занимать лишь наклонное 
• горизонтали (к поверхности воды и/или дна) 

положение. Следовательно, они не могли быть 
активно плавающими хищниками, способными 
догонять добычу. Кроме того, наличие мантий-
ной полости удлиненных, почти червеобразных 
пропорций исключало возможность развития 
сколько-нибудь мощного пропульсивного ап-
парата движения. Наличие маленькой суб-
сферической начальной камеры, которая уже 
по своим размерам предполагает, что выхо-
дящее из яйцевых оболочек животное было 
планктонным, говорит о том, что бактритиды 
имели большое количество мелких пелагичес-
ких яиц. По этим причинам и по особенностям 
микростуктуры начальных частей раковины 
можно считать, что эмбриональное развитие 
бактритид было неполным. 

Таким образом, в отличие от большин-
ства наутилоидных форм с прямой раковиной, 
бактритиды были максимально «пелагизиро-
ваны» и принадлежали скорее всего к мезоплан-
ктону, обитавшему в верхних частях пелагиали. 

Аммоноидеи унаследовали от бактри-
тид все характерные для последних конструк-
тивные особенности раковины, приобретя 
лишь планоспирально свернутую раковину. 
Спиральная свернутость раковины позволяла 
решить несколько проблем, которые не могли 
быть решены в случае прямой раковины. 

1. Спиральная свернутость позволя-
ла сохранять компактность раковины и жи-
вотного в целом, допуская при этом практи-
чески неограниченные возможности роста. 
При длинноконической раковине, которая 
была характерна для предков - бактритид, 
это было весьма существенным приобрете-
нием. Ортоконические формы неоднократно 
сталкивались с этой проблемой и решали ее 
по-разному. Некоторые из ортоцерид вышли 
из положения путем трункации (усечения) 
апикальных частей раковины (Sphoocerati-
dae), другие сочетали трункацию с приобре-
тением на поздних стадиях онтогенеза широ-
коконической (Brachycycloceratidae) или да-
же бочонковидной формы (Ascocerida). 

2. Спиральная свернутость ракови-
ны позволила снять столь трудную для пря-
мых раковин проблему стабилизации и со-
хранения ориентированного положения в во-
де, не прибегая для этого к каким-либо до-
полнительным механизмам. У свернутой ра-
ковины центр плавучести естественным об-
разом располагался вблизи центра тяжести 
всей системы (поплавок-фрагмокон + мягкое 
тело-жилая камера) или даже эти центры 



Рис. 2. Расположение камер при свернутой раковине; в верхних частях оборотов сифон 
находится вне камерной жидкости. 

совмещались в одной точке (у современного 
наутилуса центр плавучести располагается 
на 2 мм выше центра тяжести). При такой 
ситуации животное находится в толще воды 
в положении безразличного равновесия. Это 
означает, что оно может принимать любое 
положение, в том числе и «вверх ногами» 
при минимальных усилиях щупалец (рук) или 
воронки, не прибегая ни к каким дополни-
тельным механизмам стабилизации и ориен-
тировки, например в виде камерных и/или 
внутрисифонных отложений, что было необ-
ходимым для форм с прямой раковиной. 

На долю камерной жидкости остава-
лась лишь функция изменения плавучести. 
Эта функция, как показано работами по со-
временным раковинным головоногим (Nau-
tilus, Spirula, Sepia), осуществляется за счет 
откачивания жидкости из камер фрагмокона 
через сифон (Denton, G i lp in -Brown, 1961, 
1966, 1971; Denton etal., 1961; Ward, Martin, 
1978) . К а м е р н а я ж и д к о с т ь , б л и з к а я по 
составу и солености к морской воде, запол-
няет последнюю из образовавшихся камер 
фрагмокона после того, как тело продвину-
лось вперед и его задний конец сформиро-
вал последнюю перегородку. В результате 
этого вся система фрагмокон+жилая камера 
с мягким телом утяжеляется. Для сохране-
ния плавучести некоторое количество камер-
ной ж и д к о с т и д о л ж н о быть о т к а ч а н о из 

камер фрагмокона . Процесс откачивания 
осуществляется сифоном, работа которого 
основана на принципе общего осмоса (Den-
ton et а!.. 1961 ) . С п е ц и а л и з и р о в а н н ы е 
наружные клетки эпителия сифона содержат 
вакуоли с жидкостью, имеющей высокое со-
держание солей, и многочисленные наруж-
ные выросты, примыкающие к соединитель-
ным кольцам сифона. Последние представ-
ляют собой полупроницаемую мембрану. 
Через нее камерная жидкость , имеющая 
меньшую соленость, чем содержимое эпите-
лиальных клеток, движется внутрь сифона, 
и камеры избавляются от излишней жидко-
сти. Общая плавучесть животного уменьша-
ется. Процесс общего осмоса является очень 
медленным и односторонним: он работает 
только на откачивание жидкости (Ward, Martin, 
1978). Обратный процесс - наполнение камер 
жидкостью и, следовательно, изменение пла-
вучести в сторону ее уменьшения, т. е. погру-
жения, с помощью механизма общего осмоса 
невозможен. Таким образом происходит регу-
лирование плавучести у современного наути-
луса. По-видимому, этот же механизм работал 
у древних наутилоподобных цефалопод, в том 
числе и у бактритид. Образно выражаясь, жи-
вотное могло «сознательно» контролировать 
только процесс всплытия, но не погружения. 

Приобретение аммоноидеями сверну-
той раковины при сохранении краевого поло-
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Рис. 3. Микрокапиллярная ткань в соединительных кольцах Spirula spirula L. (а), во фрагмоконе 
Згoia esculenta Hoyle (б). Оболочка сифона (левая часть фотографии) , покрытая микропористой 
: п а н и ч е с к о й оболочкой, у аммонита Reesidites minimus (Yayasaka et Fukuda) (в), верхний мел. Из 

a be et al., 1982, табл. 67, фиг.1; табл. 68, фиг.З, 6. 

- ения сифона должно было изменить и расши-
возможности изменения плавучести. 

Дело в том, что в нижних частях обо-
: : т о в у свернутых форм, как и у прямых, 
: /фон погружен в камерную жидкость, и может 
:^ботать только на откачивание жидкости. В 
Зтохних же частях оборотов у свернутых форм 
г.'фон находится вне жидкости и на откачи-
Еание не работает (рис.2). Такое положение 
:.'фона создает потенциальную возможность 
- а ю л н е н и я камер, когда это становится 
- -г обход им ы м, и таким образом, животное 

" -кет управлять плавучестью не только на 
Е:плытие, но и на погружение. Одним из 
vtханизмов, с помощью которого жидкость мо-
- f двигаться из резервуара (в данном случае 
•• • сифона) вовне его (в данном случае в 
• змеры фрагмокона), является капиллярный 
~:оцесс. Этот механизм является более бы-

оым, чем осмос, и может работать, допол-
- - я механизм осмоса. По данным Дж.Чем-
:еэлена (Chamberlain, 1978), проницаемость 

органической оболочки сифона наутилуса 
составляет 2,4 микродарси, т. е. очень не-
большая. Согласно наблюдениям за содер-
жащимися в аквариуме наутилусами, ско-
рость откачивания камерной жидкости состав-
ляет 0,7 - 1,0 см3/день (Ward, Martin, 1978). 
Проницаемость микропористой части соедини-
тельного кольца у наутилуса составляет 102-
10" микродарси, т. е. на 2-6 порядков выше 
(Chamberlain, 1978). Именно за счет капил-
лярности происходит утяжеление «os sepia» 
- внутренней раковины современных сепиид 
и спиральной раковины у Spirula. Утяжеле-
ние раковины у этих форм за счет наполне-
ния камер жидкостью является несомнен-
ным фактом, иначе они не могли бы осуще-
ствлять миграции по глубине, которые у спи-
рулы, например, достигают тысячи метров. 

У сепии между чрезвычайно сближен-
ными перегородками, гомологичными пере-
городочным трубкам и/или септам фрагмо-
кона наружнораковинных цефалопод (Вап-
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Рис. 4. С т р о е н и е о б о л о ч к и с и ф о н а и д в и ж е н и е ж и д к о с т и при о т к а ч и в а н и и ее из к а м е р 
фрагмокона . Через те же микрокапиллярные участки сифона и намокающую мембрану, выстилающую 
сифон, стенки раковины и перегородки, жидкость может двигаться в противоположном направлении. 
О б о з н а ч е н и е : ds - d e c o u p l i n g s p a c e - п р о с т р а н с т в о , где с к а п л и в а е т с я к а м е р н а я ж и д к о с т ь , 
соответствующее изгибу вентральной лопасти. По Tanabe et al., 1982, рис.1-4, с изменениями. 

del, Boletzky, 1979), располагаются частые 
извилистые поперечные пластины, в резуль-
тате чего весь скелет представляет собой по-
ристую губчатую ткань (рис. 36) (см. Барс-
ков, 1973; Tanabe et ai, 1982 и др.). У спиру-
лы микрокапиллярными являются соедини-
тельные кольца, зажатые между голохоани-
товыми перегородочными трубками (рис.За). 

Таким образом, для осуществления 
механизма капиллярности необходимо нали-
чие в соединительных кольцах сифона и в 
камерах ткани с многочисленными тонкими 
сообщающимися полостями. У аммоноидей 
в соединительных кольцах имеются извест-
ковые манжеты, которые, поданным Танабе 
и др. (Obata et at., 1980; Tanabe et al., 1982), 
имеют микропористое сложение. В камерах 
такой тканью является хорошо известная ор-
ганическая выстилка стенки раковины и пе-
регородок, хорошо сохраняющаяся в тех слу-
чаях, когда органическое вещество подвер-
глось быстрой ранней диагенетической фос-
фатизации. Более того, эта органическая ме-
мбрана покрывает собственно органичес-
кую оболочку соединительного кольца(Tana-
be et al., 1982, табл. 67, фиг. 2,3). 

Пористая структура этой ткани (пел-
ликулы) показана в работе К.Танабе и др. 
(Tanabe et al., 1982; здесь рис. Зв). Такая 
органическая выстилка внутренней поверх-
ности камер и грала роль м н о г о с л о й н о й 
«промокашки» или губки, способной, намо-
кая, накапливать и удерживать достаточное 
количество жидкости . Функционирование 
п е л л и к у л ы в к а ч е с т в е п р о в о д н и к а д л я 
камерной жидкости, но только в сторону ее 
откачивания из камер, показано К.Танабе и 
др. (Tanabe ef al., 1982; здесь рис. 4). Однако 

с таким же успехом она могла действовать 
и в обратном направлении. Изогнутость и 
с кладчатость перегородок естественным 
образом увеличивала поверхность и соот-
ветственно объем и вес жидкости, которая 
могла заполнять камеры. Помимо собст-
венно увеличения поверхности, изгибы сво-
бодной части перегородок, по-видимому, вы-
полняли роль путей, по которым проходило 
движение жидкости внутри камер. Более вы-
разительные изгибы, располагавшиеся непо-
средственно у стенки раковины и отражав-
шиеся в лопастях и седлах, могут рассма-
триваться как своеобразные депо для камер-
ной жидкости. Вполне определенно указыва-
ют на это данные упомянутых японских авто-
ров, обнаруживших обособленную камеру 
(decoupl ing space) в месте сочленения си-
фона и перегородки в ее адапикальной ча-
сти, соответствующей изгибу лопасти (Tana-
be et al., 1982; здесь рис.4). 

Если принимать такое функциональ-
ное объяснение складчатости перегородок, то 
эволюционный процесс усложнения склад-
чатости и лопастной линии может рассма-
триваться как процесс оптимизации и совер-
шенствования регулирования плавучести. 
Получает свое объяснение и тот факт, что в 
большинстве случаев усложнение лопастной 
линии (образование новых лопастей и седел) 
происходило в области пупкового перегиба, 
то есть в том месте, которое располагалось 
ближе всего к центру тяжести и к центру пла-
вучести животного (рис. 5). Концентрация и 
удерживание камерной жид-сст.- в лопастях 
и седлах именно в этом месте ~ai*5onee вы-
годно для поддержания -ЛЗБ_.-Е:ти и сохра-
нения равновесного полс-:е-.«-
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Вероятно, несколько другую первич-
ную функцию выполняла древнейшая из 
лопастей - омнилатеральная лопасть, уна-
следованная от бактритид. У бактритид ее 
возникновение было несомненно связано с 
функцией укрепления перегородки. Дело в 
том, что при центральном или субцент-
ральном положении сифона его твердая 
оболочка (перегородочные трубки и соеди-
нительные кольца), помимо своей основной 
функции, располагаясь вблизи центра сво-
бодной части перегородок, естественным 
эбразом служит их укреплению, связывая их 
в единую достаточно жесткую структуру. У 
бактритид пристенный краевой сифон не мог 
выполнять такой функции жесткой связи 
между свободными частями перегородок. 
Возникновение изгиба перегородок, выра-
зившееся в образовании омнилатеральной 
лопасти, естественным образом способство-
вало упрочению перегородок. Впоследствии 
эмнилатеральная лопасть, как и все позднее 
возникавшие лопасти и седла, участвовала 
в функции удержания камерной жидкости. 

Данная гипотеза позволяет сделать 
лавное: предложить функциональное объяс-

-ение эволюционному процессу усложнения 
"ерегородки и лопастной линии у аммонои-
дей, по крайней мере, на первом, палеозойс-
ком этапе их исторического развития. С пози-
ций этой гипотезы получают свое объяснение 
и некоторые более частные события в эволю-
_ии аммоноидей, например, особенности 

Рис. 5. Поперечные сечения некоторых 
аммонитов, Phylloceras heterophyllum ( Sowerby), 
верхняя юра (a), Medlicottia orbignyana (Ver-
neuil), нижняя пермь (6), лопасти зачернены. 

строения и эволюционной судьбы климениид. 
Эта группа аммоноидей возникла в начале 
фамена, получила феноменальное развитие в 
середине этого века, когда она составляла око-
ло 80% всех существовавших тогда аммонои-
дей, и быстро сошла на нет, окончательно ис-
чезнув на границе девона и карбона, не оста-
вив потомков. Наверное, нет больше ни одного 
таксона среди беспозвоночных ранга отряда, 
который существовал столь непродолжитель-
ное время (не более 5 млн лет). 

Единственное отличие климениид от 
других аммоноидей - это дорсальное, а не 
вентральное положение сифона. Все иссле-
дователи признают инадаптивный характер 
этой черты строения. Обоснованием неадап-

Рис. 6. Схема внутреннего строения мягких тканей сифона Nautilus (а) и аммонита Virgatites 
• •rgatus ( Sowerby) (б). Обозначения: а - артерии, в - вены, в.п. - венозный проток, в.л. венозные 
лакуны, о.с. - оболочка сифона. По Barskov, 1996, рис. 11. 



И.С. Барсков 

Рис . 7. Ф о с ф а т и з и р о в а н н ы е к р о в е -
носные сосуды в сифоне аммонита Virgatites 
virgatus (Sowerby). По Barskov, 1996. рис. 2. 

тивности являлась, по существу, лишь ко-
роткая эволюционная судьба климениид. Фи-
зический смысл инадаптивности дорсально-
го положения сифона оставался неясным, за 
исключением того, что отрезки сифона, при-
ходящиеся на каждую камеру, при дорсаль-
ном положении его короче, чем при вент-
ральном. При этом предполагалось, что эф-
фективность работы сифона снижалась. Ча-
стично это компенсировалось тем, что сифон 
у климениид стал существенно (в 3-4 раза) 
толще. Если же принять положение о том, 
что сифон аммоноидей работал не только на 
удаление жидкости из камер, но и на их на-
полнение, то неэффективность работы си-
фона при его дорсальном положении стано-
вится еще более выразительной. В верхних 
частях оборотов при дорсальном положении 
сифона он не мог работать на наполнение 
камер, так как был погружен в камерную жид-
кость, а в нижних частях оборотов, где он 
мог работать на наполнение камер, он был 
действительно существенно короче. Харак-
терно, что при изменении положения сифо-
на у климениид испытывают перестройку и 
изогнутость перегородки и морфогенез ло-
пастной линии. Развитие лопастной линии 
начинается с упрощения, вплоть до состо-
яния, характерного для первых аммонои-
дей. Понятно, что это было бы излишним, 
если бы функциональное значение перего-
родки заключалось лишь в укреплении рако-
вины. Но если предполагать, что перегород-
ки участвовали в наполнении камер и слу-

жили капиллярными путями для камерной жид-
кости, то их перестройка становится естест-
венным следствием изменения в положении 
сифона. 

Усложнение перегородок у климениид 
наследует те же сходные направления изме-
нений, которые были уже пройдены их пря-
мыми и непрямыми предками, не достигая, 
однако, той степени усложнения, которая 
свойственна последним. Можно считать, что 
и в этом отношении развитие климениид по-
шло по инадаптивному пути, не оптимально-
му для приобретенного ими строения сифона. 

Определенным подтверждением из-
менений функции сифона у аммоноидей в 
сравнении с наутилоидными цефалоподами 
являются и изменения в строении и струк-
туре его твердой оболочки - перегородочных 
трубок и соединительных колец. Наиболее 
характерные из них выражаются в приобре-
тении прохоанитовых перегородочных тру-
бок и в образовании дополнительного обыз-
вествленного слоя в соединительном кольце 
(так называемых сифонных манжет). Феноме-
нологически и хронологически эти изменения 
коррелируют с приобретением сильно рассе-
ченных лопастей и седел, но здесь несом-
ненно должна существовать и функциональ-
ная связь. Можно полагать, что образование 
сифонных манжет, микроструктура которых по-
ристая, связано с усилением функции напол-
нения камер. Образование мелко рассечен-
ных лопастей и седел можно связывать с не-
обходимостью постоянно удерживать опреде-
ленное количество жидкости в изгибах пере-
городки у стенки раковины. Во многих случаях, 
сходство этих изгибов с полузамкнутыми цис-
тернами поражает (см. рис. 1). 

О несомненно большей эффектив-
ности работы сифона у аммоноидей и его 
большей специализации в сравнении с си-
фоном наутилуса говорят и различия в их 
внутреннем строении (Друщиц и др., 1982; 
Barskov, 1996). У наутилуса кровеносная 
система сифона представлена одной дор-
сально расположенной артерией и крупным 
продольным венозным протоком без соб-
ственного эпителия, в который впадают рас-
полагающиеся в соединительной ткани ве-
нозные лакуны (рис. 6а). У аммонитов пред-
полагается наличие трех артерий и трех ве-
нозных сосудов (Barskov, 1996), причем, судя 
по одинаковой сохранности, и те и другие 
были настоящими сосудами с собствен-
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н ы м и э п и т е л и а л ь н ы м и с т е н к а м и (рис . 66 , 7). 

Это с в и д е т е л ь с т в у е т о т о м , ч т о и п р и т о к и 

отток ж и д к о с т е й в н у т р и с и ф о н а у а м м о н о и -

д е й б ы л б о л е е и н т е н с и в н ы м . 

Т а к и м о б р а з о м , п р е д л а г а е м о е з д е с ь 

ф у н к ц и о н а л ь н о е о б ъ я с н е н и е п р и ч и н в о з н и к -

н о в е н и я и у с л о ж н е н и я п е р е г о р о д к и и п е -

р е г о р о д о ч н о й л и н и и у а м м о н о и д е й п о з в о -

ляет д а т ь р а ц и о н а л ь н о е а д а п т и в н о е о б ъ я с -

н е н и е э т о й о с н о в н о й о с о б е н н о с т и с т р о е н и я 

ЛИТЕРАТУРА 

Барсков И.С. Микроструктура слоев скелета Sepia 
и Spirula, их сопоставление со слоями рако-
вины других моллюсков // Палеонтол. журн. 
1973. № 3. С.3-13. 

Барсков И.С. Морфогенез и экогенез палеозойс-
ких цефалопод. М: Изд-во МГУ, 1989. 161с. 

Барсков И.С., Богословская М. Ф., Киселев Г. Н. и др. 
Основные морфологические события в исто-
рии развития цефалопод в палеозое // Стра-
тиграфия. Геол. корреляция. 1994. Т.2. № 1. 

Лэущиц В.В., Месежников М. С., Алексеев С. Н. 
Особенности строения сифонной системы 
у волжских аммонитов // Палеонтол. журн. 
1982. № 4. С.49-57. 

- . ж е н ц е в В.Е. Принципы систематики, система 
и филогения палеозойских аммоноидей I I 
Тр. Палеонтол. ин-та. 1960. Т. 83. 331 с. 

женцев В.Е. Надотряд A m m o n o i d e a . А м м о -
ноидеи. Общая часть // Основы палеон-
тологии. Моллюски - головоногие 1. М.: Изд. 
АН СССР, 1962. С.243-334. 

5andel К., Boletzky S. A comparat ive study of the 
s t ruc tu re , deve lopmen t and morpho log i ca l 
r e l a t i onsh ips of the c a m e r e d c e p h a l o p o d 
shells // Veliger. 1979. V.21. P.313-354. 

r a r s k o v I. S. Phosphat ized blood vessels in the 
s iphuncle of Jurassic ammoni tes // Bull. Inst. 
Oceanograph ique , Monaco. 1996. N. spec. 
14.4. P.335-341. 

Znamberlain J. A. Permeabi l i ty of the siphuncular 
tube of Nautilus: i ts eco log ica l and pa leo-
ecological impl icat ions // N. Jb. Geol. PalSont. 
Mh. 1978. № 3. S.129-142. 

их р а к о в и н ы . О н о не п р о т и в о р е ч и т н а к о п л е н -

н о м у э м п и р и ч е с к о м у м а т е р и а л у . Б о л е е то го , 

э т о п о з в о л я е т р а с с м а т р и в а т ь а д а п т и в н у ю 

э в о л ю ц и ю а м м о н о и д е й в к о н т е к с т е а д а п т и в -

н о г о р а з р е ш е н и я тех п р о б л е м , к о т о р ы е воз -

н и к л и п р и с т а н о в л е н и и к л а с с а ц е ф а л о п о д в 

ц е л о м в с в я з и с о б р а з о в а н и е м г а з о в о - ж и д -

к о с т н о г о г и д р о с т а т и ч е с к о г о а п п а р а т а и кото -

р ы е п о - р а з н о м у р е ш а л и с ь в р а з л и ч н ы х г р у п -

пах ц е ф а л о п о д ( Б а р с к о в и д р . , 1994 ) . 

Dauphin Y. Microstructure des coquilles de Cephalopo-
des. I. Spirula spirula L. (Dibranchiata, Decapoda) 
// Bull. Mus. Nat. Hist. nat. 1976. V.54. P.197-238. 

Denton E. J., Gi lp in-Brown J. B. The buoyancy of 
the cutt lef ish Sepia officinalis (L.) // J. Mar. 
biol. Assoc. U. K. 1961. V.41. P.319-342. 

Denton E. J., Gilpin-Brown J. B. On the buoyancy of 
the pearly Nautilus // Ibid. 1966. V.46. P.723-759. 

Denton E. J., G i l p in -B rown J. B. Futher obser -
vat ions on the buoyancy of Spirula // Ibid. 
1971. V.51. P.363-373. 

Denton E. J., Gi lp in-Brown J. В., Howart J. V. The 
osmotic mechanisms of the cutt lebone // Ibid. 
1961. V.41. P.351 -364. 

Oba ta I., Tanabe K., Fukuda Y. The a m m o n i t e 
s i p h u n c u l a r w a l l : i ts m i c r o s t r u c t u r e and 
funct ional s igni f icance // Bull. Nat. Sci. Mus. 
Ser. C. 1980. V.6. № 2. P.59-71. 

Tanabe K., Fukuda Y., Obata I. Formation and function 
of the siphuncle-septal neck structures in two 
Mesozoic ammonites // Trans. Proc. Palaeont. 
Soc. Japan. N. S. 1982. № 128. P.433-443. 

Ward P. D., Martin A. W. On the buoyancy of the pearly 
Nautilus // J. Exp. Zool. 1978. V.205. P.5-12. 

Westermann G. T. G. Form, structure, and funct ion 
of she l l and s iphunc le in co i led Mesozo i c 
ammono ids // Life Sci. Contr. Roy. Ontar io 
Mus. 1971.V.87. P. 1-39. 

Westermann G. T. G. Strength of concave septa and 
depth l imits of fossi l cephalopods // Lethaia. 
1973. V.6. P.383-403. 

Weste rmann G. T. G. Arch i tecture and buoyancy 
of s imp le c e p h a l o p o d p h r a g m o c o n e s and 
remarks on ammoni tes II Palaontol. Z. 1975. 
Bd.49. № 3. S.221-234. 


