
н. г. ХИМШИАШВИЛИ
К ВОПРОСУ О ПРОГРЕССИВНОМ РАЗВИТИИ 

АММОНОИДЕЙ

Под прогрессом понимается исторический процесс разви­
тия от низшего к высшему. Это-эволюционный процесс, обу­
словленный борьбой за существование и ведущий к повышению 
организации, приобретению биологических преимуществ обще* 
го значения, способствующих более широкому расселению бо­
лее высоко организованных форм и вытеснению ими менее 
высоко организованных. Таким образом, эволюционному про­
грессу каждой группы животных сопутствуют: а) более или 
менее богатая радиация прогрессирующих групп—образование 
большого числа новых видов, родов и других таксономичес­
ких единиц более высокого ранга; б) вымирание предковых 
родственных форм, вытесняемых прогрессирующей группой; 
г) повышение организации; д) расширение ареала обитания 
или экогенетическая экспансия прогрессирующей группы.

Проблема прогресса в эволюции рассматривалась в ряде 
трудов отечественных и зарубежых исследователей (Бойрлен, 
1937; Давиташвили 1948, 1956; Дакке 1935; Дарвин 1937, 1939; 
Северцов 1939; Шмальгаузен 1939; Шмидт 1946 и др.).

Головоногие прошли длинный и многосложный путь про­
грессивного развития. На их прогрессивное развитие, прежде 
всего, указывает широкая экогенетическая экспансия боль­
шинства представителей этого класса. В то время, как все 
головоногие раннего палеозоя были обитателями лишь приб­
режной мелководной зоны, среди современных головоногих 
различаются обитатели как прибрежной зоны, так и всех 
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других зон моря, вплоть до абиссали и среди них бентонные 
бати-пелагические обитатели континентального шельфа (от 200 
до 2000 м глубины), пелагические, эпипелагические и бати- 
пелагические океанические формы, обитающие ниже границы 
распространения света (около 700 м).

Рассмотрение истории развития аммоноидей показывает, 
что они прошли путь ярко выраженного прогрессивного ра­
звития. Прежде всего следует отметить чрезвычайно быстрый 
темп эволюции аммонитов. Появление и быстрое вымирание 
отдельных видов, родов и семейств происходило неоднокра­
тно, причем предковые формы каждый раз вытеснялись их 
несколько более совершенно организованными потомками. Ра­
ссмотрение каждого из рядов форм аммонитов является подт­
верждением высказанного Дарвиным положения, что: „Теория 
естественного отбора основывается на том положении, что ка­
ждая новая разновидность и, в конце концов, каждый новый 
вид возникает и держится благодаря тому, что имеет какое- 
нибудь преимущество над тем, с которым ему проходится 
конкурировать; из этого почти неизбежно следует вымирание 
форм менее благоприятствуемых14. При этом,,... измененные и 
усовершенствованные потомки какого нибудь вида обыкновен­
но вызывают уничтожение родоначального вида, а если нес­
колько новых форм, развилось из какого нибудь одного вида, 
тогда виды к нему ближайшие, т. е. относящиеся к одному 
с ним роду, будут подвергаться истреблению в наибольшей 
степени. Именно таким образом, как я думаю, группа новых 
видов, происшедших от одного вида, т. е. новый род, может 
вытеснить прежний род, принадлежащий к тому же семейст­
ву44 (Дарвин, 1939, Сочинения, т. III, стр. 544—545).

Как видно, незначительные изменения отдельных приз­
наков строения аммонитов, наблюдающиеся в различных фи­
логенетических рядах, давали потомкам столь явные преиму­
щества над их предками, что последние вскоре вымирали. 
Таким образом, темпы вымирания отдельных видов являются 
как бы отражением темпа прогрессивного развития данной 
группы. В этом отношении хорошим показателем прогресса 
аммонитов является сокращение длительности существования 
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руководящих видов с верхнего девона до верхнего мела (Маас­
трихта), выражающееся, в среднем, между 1,8 и 0,25 милли­
онов лет (Мюллер, 1957, стр. 163—164).

Длительность аммонитовых зон между верхним девоном и верхним 
мелом в миллионах лет (по Мюллеру)

№№ 
пп

Отрезки времени Длитель­
ность отре­

зка

Число 
аммон.
зон

Средняя длительность 
зон (длительность суще­
ствования зональных ви­
дов аммонитов)

5 Мел де Маастрихта 65 120 0,5—0,6
4 Юра 30 120 0,25
3 Триас 30 40 0,7
2 Карбон 55 30 1,8
1 Верхний девон 15 12 1

Как видно из этой таблицы, средняя длительность су­
ществования зональных видов аммонитов начиная с карбона 
и до юры сокращается. Однако, после юры, в мелу вновь во­
зрастает. Это обстоятельство косвенно указывает на то, что в 
юре аммониты закончили прогрессивный этап развития и в 
мелу уже стали на путь регресса.

Средняя длительность существования руководящих родов 
аммонитов 1—3 миллиона лет.

Отмечая быстрый темп эволюции аммонитов, мы привела 
данные таблицы Мюллера.

Для того, что бы показать, что действительная длитель­
ность образования видов аммонитов не выходит за пределы 
приведенных цифр, подробнее коснемся вопроса быстроты 
эволюции аммонитов выраженной в единицах физического, или, 
как принято говорить, абсолютного времени.

В связи с успехами в разработке вопросов абсолютной 
геологической хронологии, возникает возможность и необхо­
димость использования этих данных для решения ряда воп­
росов эволюционного учения. Цейнер Ф. (1955) касается воп­
роса темпов образования видов и более высоких таксономи­
ческих единиц и на основании рассмотрения ряда фактов из 
истории развития органического мира приходит к следующим
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результатам: максимальная скорость образования вида или 
так называемая видовая ступень для различных представите­
лей животного царства определяется примерно в 1/2 миллио­
на лет. Однако некоторые виды существуют после этого-дли- 
тельное врёмя/^риблйзительно^^ЗО миллионов лет. Длитель- 
ность образования^рода определяется, примерно в 5 миллио­
нов лет, хотя некоторые роды, например триасовых аммони­
тов существовали на протяжении 20 миллионов лет.

Не вдаваясь в оценку тех или иных методов определе­
ния абсолютного возраста слоев, рассмотрим вопрос скорости 
видообразования у юрских аммонитов, исходя из следующих 
данных: хотя данные определения длительности юрского пе­
риода различными методами расходятся и разница порой ко­
лоссальная (от 25 до 150 миллионов лет!), но наиболее наде­
жные данные сводятся в среднем к 25—30, реже к 40 мил­
лионам лет (Эти же данные принимает и Цейнер). Лейас по 
длительности превосходит и среднюю и верхнюю юру в от­
дельности, а верхняя юра, по—видимому, превосходила сред­
нюю. Длительность верхней юры можно грубо исчислять ра­
вной примерно никак не более одной трети всего периода, или 
менее этого, то есть от 8 до 12 миллионов лет. Разделив эту 
цифру на число общепризнанных ярусов (4), мы получаем 
длительность яруса 2—3 миллиона лет в среднем. Теперь, 
если мы возьмем, например, титонский ярус в России, под­
разделяющийся на нижне-и верхневолжский ярусы и на 7 
аммонитовых зон, в свою очередь, частично подразделяющихся 
на подзоны, то длительность каждой зоны, или иными слова­
ми, время необходимое на образование нового вида аммонитов 
исчисляется около 1/4 миллиона лет (порядка 250 000 лет!).

Что это цифра не является преуменьшенной—мы попы­
таемся косвенно обосновать следующими соображениями. Ка­
ждому, кто занимался изучением аммонитов, не мог не встре­
титься факт наличия в одной зоне большого числа близких 
видов, безусловно связанных между собою генетически. И ес- 
лц-в настоящее время мы не имеем достаточных оснований 
расположить их в один ряд, так как не исключена возмож­
ность их расположения в несколько (но ограниченное число) 
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рядов, все же этот факт указывает на то, что в течение вре­
мени, соотвествующего одной зоне, в некоторых филогенети­
ческих рядах юрских аммонитов успевало образоваться нес­
колько новых видов, что еще более сокращает длительность их 
образования.

Таких примеров можно привести много, но органичимся 
несколькими из них:

В зоне Reineckeia anceps известно 7 видов Reineckeia: R. 
anceps—R. substeinmanni—R. brancoi—R. antipoduni—R. kiliani 
—R. arthritica—R. indosaubata.

В зоне Streblites tenuilobatus известно 4 вида Ochetoceras: 
О. canaliferutn—О. pallisianum—О. semimutatum—O. hipsidifor- 
me и 6 видов Idoceras: I. planula—I. balderum—I. roemeri— 
[. dedalus—I. zacatecanum—I. humboldti.

В среднем кимеридже 6 видов Taramelliceras: Т trachino- 
tum—T compsum—T holbeini—T franciscanuni—T pseudofle- 
xuosutn—T. kachense.

В нижнем кимеридже 5 видов Pictonia: Р. orbignyi—P. 
normandiana—P. latecostata—P. densecostata—P. costigera.

Приводимые нами данные не проверены специальным ис­
следованием и не претендуют даже на приблизительную точ­
ность. Эти данные мы позволили себе привести лишь только 
в порядке постановки вопроса. Перечисленные виды после 
специального исследования их филогенеза с большей или ме­
ньшей вероятностью удастся расположить в филогенетические 
ряды и тогда с большей уверенностью можно будет говорить 
о темпах видообразования.

Однако грубо предварительно, если допустить образова­
ние 4-х видов в течение такой зоны как зона с Streblites ten­
uilobatus или как Reineckeia anceps, которые сами не могли по 
длительности превышать 1 млн. лет, а вероятно даже -исчис­
лялись более коротким промежутком абсолютного времени— 
видовая ступень снижается еще больше (от 150 до 200.000 
лет), что значительно отличается от представлений Ценнера.

Конечно, в настоящее время подобные упражнения в 
арифметике могут вызвать лишь недоверчивую улыбку, но 
постановку подобного вопроса мы считаем уже своевременной.
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Что же касается точности расчетов—мы полагаем, что этот 
вопрос, в связи с совершенствованием методов абсолютного 
летоисчисления, в скором будущем достигнет вполне приемле­
мой для наших целей точности.

Интересно отметить, что развитие аммонитов протекает 
не равномерно, а фазообразно (см. Руженцев, 1957) причем, 
интенсивность их развития увеличивается к концу отдельных 
фаз. При этом, наиболее недолговечные роды появляются к 
концу отдельных фаз, а наиболее долго существовашие роды 
приурочены к началу фаз, что так же характерно для прог­
рессивного типа развития.

Первая, относительно слабая фаза, отмечается между 
средним и верхним девоном. Она достигает максимума в вер­
хнем девоне (климении) и после слабо выраженного минимума 
в нижнем карбоне переходит во вторую, более длительную 
фазу.

Вторая фаза длилась с верхнего карбона до верхов пе­
рми. Эта фаза выражена более ярко и здесь максимум раз­
вития аммонитов приходится на конец фазы. После явного 
упадка, третья фаза развития достигает максимума развития 
(расцвета) в верхнем триасе (цератиты) и затем нового упадка 
на границе триаса и юры, когда вымирает почти вся группа. 

’Лишь немногие формы выживают и четвертая фаза расцвета 
длится до конца мезозоя, достигая максимума в портланде и 
заканчиваясь внезапно (Мюллер, 1957, стр. 169—170).

Одним из показателей прогрессивного развития является 
усложение организации, хотя само по себе усложнение еще 
не прогресс. Об усложнении строения мягкого тела аммоноидей 
судить довольно трудно, но некоторые признаки изменения 
строения их раковин безусловно указывают на усложнение их 
организации. В первую очередь следует отметит прогрессивное 
усложнение перегородок и перегородочных линий. Эта черта 
характерна как для всего ствола аммоноидей в целом, так и 
для отдельных филогенетических рядов. Независимо от того, 
как мы будем истолковывать функцию перегородок и значение 
их усложнения, сам этот процесс коррелятивно связан с ус- 
150



ложнением строения не только раковины, но и мягкого тела 
аммонитов.

Как считает в настоящее время большинство исследова­
телей, усложнение перегородок аммонитов было направлено к 
совершенствованию функции гидростатического аппарата этих 
животных, следовательно, являлось изменением прогрессивным, 
дававшим аммонитам возможность расширить и ускорить вер­
тикальные перемещения в водной среде.

Не менее значительно прогрессивное усложнение общей 
формы раковины в подавляющем большинстве филогенетических 
рядов аммонитов. Как известно, непосредственные предки ам­
монитов—спирально свернутые наутилоидеи—сами произошли 
от форм, обладавших прямой раковиной. Прогрессивное изме­
нение строения раковин от прямых к согнутым и, наконец, 
к наиболее совершенным—спирально свернутым-был осущест­
влен еще предками аммонитов—силурийскими наутилидами. 
Однако, дальнейшее совершенствование в этом направлении, 
выражавшееся в повышении инволютности раковин выпало на 
долю аммоноидей. Во многих филогенетических рядах аммо­
нитов эта черта проявляется вполне наглядно.

Помимо повышения инволютности, весьма существенны 
и прогрессивные изменения общей формы раковин, выражав­
шиеся во многих филогенетических рядах аммонитов в суже­
нии и повышении поперечного сечения оборотов, что рассмат­
ривается как один из основных признаков, указывающих на 
приспособление аммонитов к активному плаванию.

Эти черты прогрессивного развития аммоноидей, способ­
ствовавшие совершенствованию локомоции и гидростатического 
аппарата, особенно ярко выражены в некоторых рядах мезо­
зойских аммонитов.

Если принять положение, что виды с широким и откры­
тым устьем были способны к более гибкому и быстрому дви­
жению, так как часть их тела и главным образом органы 
движения находились вне раковины, следовательно они были 
более активными хищниками, то переход от форм с сужен­
ными устьями к формам с открытым устьем и далее к формам
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с различными приустьевыми образованиями—следует рассматри­
вать как черту прогресса.

Проявление полового диморфизма тоже является показа­
телем прогресса в организации этих животных. Помимо повы­
шения жизнеспособности аммонитов вследствие этого изменения 
возникновение полового диморфизма косвенно указывает и на 
развитие и усложнение нервной системы аммоноидей и форм 
их поведения.

Еще Пенвин (стр. 17) отметил, что у климений и гониа- 
титов устье всегда простое, а у аммонитов оно уже может 
быть осложнено: 1) капюшоном, 2) ушками, 3) срединной 
апофизой. Еще интересней с точки зрения прогрессивного ра­
звития аммоноидей, закономерность в развитии приустьевых 
образований, подмеченная Э. Огом (1890). Сравнение околоу- 
стий различных представителей рода филлоцерас привело это­
го исследователя к заключению, что древние виды одной и 
той же серии (ряда форм, ветви) данного рода имеют более 
развитую вентральную лангетку, чем более молодые, а в от­
ношении развития боковых ушек соотношение диаметрально 
противоположное—они почти совершенно отсутствуют у древ­
них форм и прогрессивно развиваются у более молодых. За­
кономерность, отмеченная для филлоцерас, подтверждается 
изучением приустьевых образований и других родов аммони­
тов. Древнейшие формы родов Psiloceras, Arietites, Aegoceras, 
Agassiceras имеют сильно развитую вентральную лангетку и 
лишены боковых выступов. У групп, характерных для сред­
ней юры, вентральная лангетка утоняется, а боковые ушки все 
более и более сильно развиваются, причем ножка бокового 
ушка все более и более суживается (1890, стр. 333).

То обстоятельетво, что формы с боковыми ушками, вто­
ричнополовое значение которых подтверждается новейшими 
исследованиями (Г Маковский 1962, Ю. Калломон 1963), по­
являются сравнительно поздно и в общем ходе исторического 
развития аммоноидей и в филогенезе отдельных групп, может 
служить косвенным указанием на достижение этими юрскими 
и меловыми формами относительно высокого уровня орга­
низации. 
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Помимо того, что проявление перигамических признаков 
само по себе указывает на прогрессивное развитие перечисле­
нных родов, развитие боковых ушек и вентрального выступа 
указывает в то же время на утрату раковиной защитной фун­
кции: эти структуры указывают на то, что определенная часть 
мягкого тела животного не была покрыта раковиной. Смена1 
защитной функции раковины на функцию гидростатического 
аппарата, безусловно, была связана с дальнейшим совершенс­
твованием аммонитов в направлении активно-плавающего об­
раза жизни, повышением их жизнеспособности, т. е. с прог­
рессом.

Захват новых областей обитания является одним из по­
казателей прогресса аммоноидей. Палеозойские аммониты бы­
ли обитателями в основном прибрежной полосы мелкого моря 
а юрские и меловые—уже широко распространены не только 
в эпиконтинентальных, но и в более глубоководных геосинк- 
линальных морях. Помимо этой общей закономерности расши­
рения ареала обитания, отмечаемой в ходе развития всего 
ствола аммоноидей, и рассмотрение конкретного хода филоге-1 
нетического развития отдельных групп аммонитов позволяет го­
ворить о многочисленных примерах экогенетической экспансии.

Касаясь вопроса прогрессивного развития в эволюции 
еще Дарвин (см. т. LLL 1939 г., стр. 360) отметил, что „...имея 
в виду стремление всех органических существ захватить каж­
дое свободное или плохо занятое место в экономии природы, 
мы легко поймем, что естественный отбор может постепенно 
приспособлять организмы и к таким положениям, где неко­
торые органы оказались бы излишними или бесполезными, и 
в таком случае его действие обнаружится регрессивным дви­
жением на низшие ступени организации". Интересно с этой 
точки зрения рассмотреть отмечаемые в литературе случаи рег­
рессивного развития некоторых групп аммонитов. При этом, 
во избежание ошибочных заключений все время надо иметь в 
виду то обстоятельство, что прогрессивное развитие одних ча­
стей или органов в той или иной мере связано с редукцией 
других, поэтому сам по себе факт редукции нельзя прирав­
нивать к регрессу.
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Редукцию отдельных органов нельзя противопоставлять 
прогрессу. Более того, при коренных изменениях строения, 
обычных в случае прогрессивного развития различных групп 
животного мира, как правило, развитие одной системы орга­
нов ведет к редукции другой. Подобные примеры были отме­
чены для китообразных (редукция обоняния), лошадиных (ре­
дукция пальцев конечностей) и др.

В связи с затронутым вопросом нельзя не рассмотреть 
те довольно часто упоминающиеся в литературе случаи, когда 
речь идет о регрессе, дегенерации, понижении уровня органи­
зации и других аналогичных явлениях, противопоставляемых 
представлению о прогрессивном развитии отдельных групп 
аммоноидей.

У некоторых групп аммонитов наблюдаются явления ре­
дукции скульптуры и упрощения перегородочной линии в про­
цессе роста, наряду с непостоянством и изменчивостью вне­
шнего вида, скульптуры и перегородочной линии. Изучению 
подобных явлений среди кимериджских перисфинктид Гавра 
посвящена статья А. Торнквиста (1896) Этот автор рассмат­
ривает отмеченные явления как признаки дегенерации. Нап­
ример, род Pictonia автор считает дегенерировавшими олкосте- 
фанидами и перисфинктидами, очень близкими к группе Olco- 
stephanus involutus, которая является переходной от Olcostepha- 
nus к Perisphinctes и от которой род Pictonia отличается упро­
щенной перегородочной линией и скульптурой.

По мнению А. Торнквиста явления дегенерации нельзя 
связывать со старением филогенетических ветвей. Признавая 
появление старческих признаков, например, анормальной жи­
лой камеры у отдельных особей, автор выступает против пе­
реноса понятия старения на целые ряды и группы животных. 
Представление о том, что как особи, так и филогенетические 
ряды и группы животных могут стареть и вымирать, автор 
считает ошибочным. По его мнению, к дегенерации привели 
внешние влияния ко времени отложения кимериджа на дан­
ном участке. Каковы были эти внешние причины, автор ска­
зать не может. Но проводя параллель с краспедитами русской 
юрм# являющимися также дегенерировавшими формами, с про- 
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планулитами и с пиктониями, автор подчеркивает сходство 
в условиях обитания. Все эти фауны приурочены каждая к 
одному относительно локальному юризонту и возникли путем 
развития различных групп Olcostepharddae. Аналогия между 
московскими краспедитами и пиктониями Гавра наводит этого 
автора на мысль об одинаковых условиях и одинаковых при­
чинах их образования. В обоих случаях мы имеем мергельные 
фации. В одновозрастных известняковых фациях таких измени­
вшихся форм нет. Как в кимеридже восточной Франции, Шве­
йцарии и Германии пока не найдено пиктоний, так и в Рос­
сии в нижнем берриасе, с которым А. П. Павлов параллели- 
зует „верхние слои“ К. Ф. Рулье, не встречены краспедиты.

Закономерность, подмеченная Торквистом, весьма сущес­
твенна с точки зрения оценки факторов, способствовавших 
развитию таких признаков, как упрощение скульптуры, пони­
жение и сглаживание элементов перегородочной линии и уп­
лощение оборотов. Мы полагаем, чго в рассматриваемом слу­
чае, так же как и в некоторых других случаях, эволюции 
аммонитов, в частности, верхнеюрского Idoceras и некоторых 
меловых форм, основной причиной упрощения строения рако­
вины в том или другом отношении было приспособление к 
обитанию в относительно ограниченном по размерам мелково­
дном морском бассейне, где отложения мергелистого ила соз­
давало неблагоприятные условия для бентонной жизни; Для 
аммонитов, плававших на незначительной глубине вблизи дна 
эти условия были особо благоприятны.

Спокойные условия обитания, обилие пищи и отсутствие 
сильных конкурентов среди донных животных, большинство 
которых не приспособлено для обитания в мергелистом илу, 
благоприятствовало расцвету фауны аммонитов. В то же вре­
мя, ввиду отсутствия надобности в значительных вертикаль­
ных перемещениях в водной среде, для аммонитов, обитавших 
в подобных мелководных бассейнах, уже не представляла жиз­
ненной необходимости особо прочная скульптивированная рако­
вина с сильно рассеченными перегородками. Наоборот, раковина 
с упрощенной, сглаженной скульптурой и менее рассеченными 
перегородками представляла ряд преимуществ—она значительно 

<55 



легче, лучше приспособлена для разрезания воды при плава­
нии и на ее построение, при равных размерах, требовалось 
значительно меньше карбоната кальция. В таких условиях 
естественный отбор накапливал изменения в отмеченном выше 
направлении и быстрой эволюции аммонитов в сторону уп­
рощения скульптуры и перегородочной линии способствовала 
по нашему мнению, еще одна оригинальная особенность, зак­
лючающаяся в том, что для получения преимуществ организму 
не требовалось вырабатывать какие-то новые качества, а дос­
таточно было лишь сохранять в зрелой стадии черты строения 
ранних стадий. Как известно, именно в этом направлении ин­
дивидуальная изменчивость аммонитов имеет наиболее широ­
кие пределы варьирования. Здесь свойство дна (наряду с не­
значительной глубиной бассейна) явилось основным фактором, 
обусловившим пышный расцвет и развитие своеобразных „де- 
генерировавших“ групп аммонитов. Для оценки значения это­
го фактора уместно будет вспомнить В. О. Ковалевского 
(1950, стр. 178), который, касаясь вопроса распространения 
пластинчатожаберных, гастропод и плеченогих, вполне опре­
деленно высказал мнение, что „глубина не есть главный фак­
тор распространения организмов—главное—свойства дна и 
присутствие или отсутствие течений44

Конечно, применение к перечисленным выше признакам 
упрощения строения раковины термина „дегенерация" нельзя 
признать удачным, тем более, что Торнквист применяет этот 
термин в ином значении, чем большинство, биологов, подразу­
мевающих под термином „дегенерация" вырождение, упадок 
опроделенной группы животных.

Трудно согласиться с В. Е. Руженцевым, который пишет: 
„В ходе филогенетического развития климении в целом не 
только не повысили уровень своей организации, но даже сни­
зили его по сравнению с тем состоянием, в котором находи­
лись их непосредственные предки" (1962, стр. 311).

Здесь, по—видимому, прежде всего имеется в виду упро­
щение перегородок- в некоторых филогенетических рядах кли- 
мений. Упрощение перегородок, явление, довольно часто от­
мечающееся в различных рядах аммонитов. Относительно 
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климений же достаточно отметить, что их необычайное разно­
образие и пышное развитие в фаменское время безусловно 
говорит за то, что каждый новый вид и новый род климений 
имел какие-то явные преимущества перед предыдущими. Быс­
трый темп эволюции климений тоже говорит в пользу предста­
вления об их прогрессивном развитии. Эти прогрессивные из­
менения в строении климений отразились прежде всего на пе­
ремещении у них сифона с вентральной стороны на дорсаль­
ную. По-видимому, изменения в строении тела, связанные со 
смещением сифона с вентральной стороны на дорсальную, да­
вало вновь образующимся формам столь явные преимущества 
над их ближайшими родичами, что весь процесс завер­
шился в ГЭЭ1ЭГИЧЭ2КИ весьма короткое время. Поэтому, 
в оценке общего характера эволюционного развития климений 
было бы неправильно придавать большее значение строению 
перегородок, чем какому-либо другому признаку, в частности 
строению сифона.

Цератиты в начале раннего триаса представленные одним 
лишь надсемейством Otocerataceae, уже к концу раннего триа­
са образуют шесть надсемейств. В среднем триасе появляются 
новые формы с более сложно рассеченной перегородочной ли­
нией (надсемейства Pinacocerataceae, Ptychitaceae, Clydonitaceae) 
и в это время цератиты достигают наибольшего расцвета.

Из цератитов заслуживает особого внимания род Pinaco- 
ceras Mojs. 1873, обладающий чрезвычайно сложно рассечен­
ной перегородочной линией и раковиной с сильно заостренной 
вентральной стороной (норийский ярусальп), представляющий 
собой яркий пример приспособления к активно-плавающему 
образу жизни. Этот род хорошо иллюстрирует прогрессивное 
усложнение строения цератитов.

С позднетриасовой эпохи начинается постепенное выми­
рание цератитов и появляются первые представители нового 
отряда аммоноидей—Ammonitida.

В заключение надо отметить что возможности прогресса 
аммоноидей были ограничены в виду своеобразия типа строе­
ния их раковины. Дальнейшее их совершенствование в нап­
равлении активного плавания затруднялось наличием наруж- 
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ной раковины, несшей функцию гидростатического аппарата. 
Такое совершенствование было бы возможно путем утраты 
наружной раковины, хотя бы в зрелой стадии индивидуаль­
ного развития. Те формы, которым так или иначе „удалось44 
бы утратить наружную раковину, получили бы огромное пре­
имущество перед своими менее подвижными предками.

В этом отношении внутреннераковинные головоногие 
имели более широкие перспективы совершенствования актив­
ного плавания. Поэтому они могли выжить, несмотря на про­
грессивную эволюцию и широкое распространение в позднем 
мезозое рыб—сначала цельнокостных, а затем костных. Эти более 
подвижные формы головоногих, вероятно, были в числе опас­
ных конкурентов и врагов аммонитов, а появление новых, безра- 
ковинных форм головоногих, возможно, явилось одной из суще­
ственных причин их вымирания в конце мелового периода.

В результате существенно изменившейся биотической об­
становки, несмотря на некоторые достижения прогрессивной 
эволюции, аммониты окончательно вымерли к концу мезозоя.
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N. G. KHIMSHIASHVILI

ON PROGRESSIVE DEVELOPMENT OF AMMONITES

Abstract

The history of ammonite stocks shows good examples of pro­
gressive evolution, which, as in other groups of animals is mani­
fested by: a wide radiation, intense speciacion, extinction of an­
cestral forms, improvement of organisation and ecogenetic expan­
sion of progressive groups.

Hight tempos of evolution, progressive changes in shell 
structure of ammonites, their ecogenetic expansion and some ca­
ses of their regressive development, or simplification, are discussed.
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