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Прежде чем перейти к рассмотрению особенно‐
стей  диморфизма  и  полиморфизма  у  суббореаль‐
ных  и  бореальных  волжских  аммонитов,  следует 
кратко остановиться на рассмотрении диморфизма  
и  полиморфизма,  наблюдаемых  у  современных 
головоногих моллюсков.  Во внешнем строении  со‐
временных  колеоидей  половой  диморфизм  обыч‐
но выражен слабо, и только для некоторых специа‐
лизированных осьминогов (Argonautidae) характер‐
ны сильные различия в размере между самцами и 
самками. У современного наутилуса самцы в целом 
более крупные, чем самки, но эти различия сравни‐
тельно  невелики.  Немного  различается  и  форма 
поперечного  сечения  раковин  у  самцов  и  самок 
наутилуса  (Saunders,  Landman,  2010).  У  кальмаров 
более крупными могут быть как самцы, так и самки 
(Зуев, Несис, 1971). Иногда даже в пределах вида в 
одних  популяциях  более  крупными  являются  сам‐
цы, в других – самки. Кроме полового диморфизма, 
для  многих  головоногих  характерно  наличие  не‐
скольких  (от  двух  до  четырёх)  нерестовых  группи‐
ровок (обычно летней и зимней, к которым иногда 
добавляется  весенняя  и/или  осенняя),  при  этом 
размеры  кальмаров,  принадлежащих  к  разным 
нерестовым  группировкам,  могут  заметно  разли‐
чаться.  Соотношение  полов  у  головоногих  различ‐
но; у некоторых видов оно резко неравное – так, у 
Todarodes sagittatus самки многочисленнее самцов 
от 2‐3 до 100 раз в разных популяциях (Зуев, Несис, 
1971).  Наконец,  совсем  недавно  (Нигматуллин, 
2012) была продемонстрирована возможность при‐
сутствия  у  современных  кальмаров  дискретных 
адаптивных  норм  –  специфического  проявления 
адаптивных модификаций, возникающих в ответ на 
изменение  контролирующих  факторов  среды,  при 

этом  каждое  изменение  приспособлено  к  опреде‐
ленному  воздействию  среды  и  последующему  ее 
варианту  состояния.  На  примере  кальмара‐
дозидикуса Dosidicus  gigas  было  продемонстриро‐
вано,  что  существующие  в пределах  вида  экологи‐
ческие  группировки  (мелкая  с  длиной  мантии 
взрослых  кальмаров  13–34  см,  среднеразмерная 
(24‐60 см) и крупная (40–120 см)) имеют фенотипи‐
ческую  природу  и  и  представляют  дискретные 
адаптивные  нормы  в  пределах  единого  генетиче‐
ского  пула  в  каждом  полушарии  (Нигматуллин, 
2012). 

Проявление  полового  диморфизма  у  субборе‐
альных  и  бореальных  родов  волжских  аммонитов 
предполагалось  уже  в  первых  обобщающих  рабо‐
тах по диморфизму у аммонитов  (Makowski, 1962  ‐ 
Virgatites, Kachpurites, Craspedites; Callomon, 1963  ‐ 
Sphinctoceras  [M]  ‐  Subdichotomoceras  [m],  Dorso‐
planites,  Epipallasiceras  praecox  [M]  ‐  E.  pseudaper‐
tum  [m],  Titanites  [M]  ‐  Crendonites  [m],  Virgatites). 
Однако,  отсутствие  характерных  устьевых модифи‐
каций у волжских аммонитов (кроме ранних вирга‐
титид  и  дорзопланитид)  затрудняло  однозначное 
отнесение  тех или иных морфотипов к микро‐ или 
макроконхам  и  по  существу  единственным  крите‐
рием для  распознавания морф  служила  разница  в 
размере  совместно  встреченных  аммонитов.  Вско‐
ре  диморфизм  такого  же  типа  был  установлен  у 
нижневолжских  (Cope,  1967)  и  средневолжских 
(Cope, 1978; Callomon, Birkelund, 1982) дорзоплани‐
тид. А.Н. Ивановым (1975) у средневолжских аммо‐
нитов в дополнение к микро‐ и макроконхам была 
выделены  мегаконхи,  к  которым  были  отнесены 
крупные  (как  правило,  более  20  см  в  диаметре) 
раковины,  для  которых  в  отличие  от  макроконхов 
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не  характерны  изменения  формы  раковины  и 
скульптуры на конечной жилой камере (КЖК). Неяс‐
ным  оставалось  наличие  диморфизма  у  верхне‐
волжских краспедитид. Хотя его присутствие пред‐
полагалось у Kachpurites (Герасимов, 1969), а позд‐
нее – у Shulginites (Месежников и др., 1983), долгое 
время считалось,  что в целом дифференциация по 
размеру для верхневолжских аммонитов не харак‐
терна (Месежников и др., 1989). Впрочем, позднее 
микро‐ и макроконхи  (хотя и не всегда обоснован‐
но)  были  намечены  у  Garniericeras,    Swinnertonia, 
Subcraspedites,  Volgidiscus  (Wright  et  al.,  1996;  Ab‐
bink  et  al.,  2001;  Киселев,  2003)  и  Kachpurites 
(Митта,  2010).  Кроме  полиморфизма  по  размеру 
раковин у средневолжских дорзопланитид и вирга‐
титид с Русской платформы были установлены так‐
же диморфизм по  относительной ширине оборота 
и типу скульптуры (Митта, 1990). При этом В.В. Мит‐
та (loc. cit., Безносов, Митта, 1995 и более поздние 
работы) не считал дифференциацию раковин вирга‐
титид по размеру достаточным критерием для уста‐
новления  полового  диморфизма  и  рассматривал 
аномально крупные и мелкие раковины как прояв‐
ления тахи‐ и брадигеронтности. Впрочем, другими 
исследователями  (Dzik,  1994;  Kutek,  1994)  предпо‐
лагалось,  что  для  средневолжских  виргатитид  вы‐
деление микро‐ и макроконхов по размеру вполне 
возможно.  

  По наблюдениям автора, для нижне‐ и сред‐
неволжских виргатитид и дорзопланитид характер‐
но присутствие двух (в некоторых случаях, возмож‐
но, трёх) чётко выделяемых размерных групп, при‐
чём  экземпляры  промежуточных  размеров  редки 
или  отсутствуют.  Интересно,  что  начало  волжского 
века  ознаменовалось  приблизительно  одновре‐
менными изменениями в диморфизме виргатитид, 
дорзопланитид  и  суббореальных  атаксиоцератид  ‐ 
Gravesia. Во всех этих случаях у микроконхов в фи‐
логенезе наблюдается быстрая редукция ушек,  ко‐
торые  у  волжских  форм  или  слабо  выражены 
(ранние  Ilowaiskya,  некоторые Gravesia)  или  (у  по‐
давляющего большинства форм) отсутствуют. Мик‐
роконхи  виргатитид,  как  правило,  имеют  диаметр 
8‐15 см и характеризуются или сохранением на ко‐
нечной жилой камере скульптуры того же типа, что 
и на внутренних оборотах или (преимущественно у 
Zaraiskites)  резким  изменением  коэффициента 
ветвления рёбер на жилой камере. Для макрокон‐
хов,  чей  размер  может  достигать  от  примерно  30 
см до полуметра и более в диаметре, типично при‐
сутствие  двураздельных  рёбер  или  сглаживание 
скульптуры на внешнем обороте. Как правило, мак‐
роконхи  виргатитид  сравнительно  немногочислен‐
ны.  Сходным  образом  димофизм  проявляется  у 
дорзопланитид,  однако  ребра  внешних  оборотов 
макроконхов у них чаще имеют более высокий ко‐
эффициент ветвления по сравнению с внутренними 

оборотами.  Для  поздних  дорзопланитид 
(Laugeiteinae) характерно постепенное уменьшение 
размеров макроконхов, «краспедитизация» лопаст‐
ной  линии  и  отсутствие  скульптуры  на  внешних 
оборотах.  В  разрезах  Восточно‐Европейской  плат‐
формы соотношение микро‐ и макроконхов у дор‐
зопланитид  заметно  изменяется  в  пространстве  и 
времени.  В  зоне  Panderi  макроконхи  повсеместно 
сравнительно  редки,  тогда  как  в  вышележащей 
зоне Virgatus достоверные микроконхи неизвестны 
и комплекс состоит только из макроконхов. В зоне 
Nikitini  могут  присутствовать  три  морфотипа 
Laugeites,  существенно  различающиеся  по  разме‐
рам (подзона Lahuseni, разрез Глебово), один мор‐
фотип  среднего  размера  (подзона  Nikitini,  разрез 
Городищи)  или  единичные  ювенильные  формы 
(подзона  Lahuseni,  разрезы  Москвы).  Диморфизм 
по  размеру  может  также  быть  намечен  у  поздне‐
волжских дорзопланитид (Praechetaites и Chetaites). 
Присутствие  трёх размерных  групп  характерно для 
поздневолжских  Garniericeratinae  (у  средневолж‐
ских  Kachpurites  диморфизм  или  полиморфизм  по 
размеру пока не выявлен). Ранние поздневолжские 
представители подсемейства (Kachpurites), как пра‐
вило,  представлены микроконхами  (~3‐4  см в диа‐
метре), мелкими макроконхами  (5‐8  см) и крупны‐
ми  макроконхами  (до  11‐15,  редко  до  20‐25  см  –
рис. 1, 2). Отмеченное у кашпуритесов увеличение 
размеров  макроконхов  во  времени  (Митта,  2010), 
по‐видимому,  во  многом  отражает  особенности 
соотношения макроконхов  разного  размера  в  раз‐
личных географических популяциях    (крупные мак‐
роконхи единичны в разрезах Москвы и Подмоско‐
вья, но встречаются более часто в Ярославском По‐
волжье), тогда как увеличение размеров во време‐
ни в пределах каждой морфы, судя по всему, было 
незначительным.  У  потомков  кашпуритесов 
(Garniericeras) могут быть выделены те же три раз‐
мерные группы, но совместно в разных популяциях 
встречаются только две из них (микроконхи и мел‐
кие  или  крупные  макроконхи).  Для  подсемейства 
Subcraspeditinae  Rogov,  in msc.  в  основном  харак‐
терно  присутствие  двух  морфотипов,  отвечающих 
микро‐ и макроконхам, но данные по ранним пред‐
ставителям  подсемейства  (Swinnertonia  и  Sub‐
craspedites) пока немногочисленны. У субкраспеди‐
тид  из  терминальной  части  волжского  яруса могут 
присутствовать  как  три  морфы  (Shulginites,  микро‐
конхи  и  мелкие  макроконхи  ‐  Месежников  и  др., 
1983; крупные макроконхи – Алифиров, 2009, табл. 
I, фиг. 8) так и две (микро‐ и макроконхи Volgidiscus 
(Volgidiscus) и V.  (Anivanovia),  см. Киселев, 2003). У 
Craspeditinae  также  могут  быть  намечены    микро‐ 
(5‐6 см в диаметре) и макроконхи (10‐20 см). Оста‐
ётся  неясной интерпретация микроконхов  из  груп‐
пы “C.” ivanovi, которые появились в средней части 
средневолжского времени, на полторы фазы рань‐
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Рис. 1. Проявление полиморфизма у поздневолжских Kachpurites. Макроконхи Kachpurites 
tenuicostatum Trojan (фиг. 1‐3), микроконхи K. fulgens (Trd.) (фиг. 4) и крупный макроконх K. aff. 
tenuicostatum Trojan (фиг. 5) из биогоризонта tenuicostatum зоны Fulgens разреза Кашпир (сл. 22). 
1 – МК4651, сбоку; 2 – MK4619, а – сбоку, b – с вентральной стороны; 3 – MK4621, а – сбоку, b – с 
вентральной стороны; 4 – MK4625, сбоку; 5 – MK4658, сбоку 

Рис. 2. Распределение числа находок аммонитов рода Kachpurites по размеру в 
двух  нижних  биогоризонтах  зоны  Fulgens  (объеденены  данные  по  разрезам 
Мнёвники, Еганово, Кашпир) 
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ше  крупных  Craspedites  s.str.,  и  позднее  встреча‐
лись в Среднерусском море совместно с Craspedites 
(Craspedites).  Не  исключено,  что  они представляют 
собой  специализированных потомков дорзоплани‐
тид,  чьё  сходство  с  настоящими  краспедитидами 
обусловлено гомеоморфией. 

  Интерпретация  диморфизма  и  полиморфиз‐
ма, наблюдаемого у волжских аммонитов пока не‐
ясна.  По  всей  видимости,  частично  это могут  быть 
проявления полового диморфизма («классические» 
микро‐ и макроконхи), а частично – полиморфизма, 
связанного с сезонными нерестовыми группировка‐
ми или дискретными  адаптивными нормами.  Кро‐
ме  диморфизма  и  полиморфизма,  наблюдаемых 
внутри  палеопопуляций,  у  волжских  аммонитов  в 
некоторых  случаях  (например,  для  зоны  Fulgens) 
можно  предполагать  наличие  межпопуляционной 
изменчивости  по  размеру,  подобной  описанной  у 
валанжинских  аммонитов  юго‐восточной  Франции 
(Reboulet, 2001). 

  Работа  выполнена  при  поддержке  гранта 
РФФИ  12‐05‐00380  и  Программы  Президиума  РАН 
№28. 
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