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Труды ИГ. Нов. сер. Вып.124. 2008

УДК 564.53(479.22) СТРАТИГРАФИЯ. ПАЛЕОНТОЛОГИЯ

МОРФОГЕНЕЗ РАКОВИНЫ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА 
HOLCODISCUS UHLIG (AMMONOIDEA)

И.В.Кваиталиапи, М.З.Шарикадзе
М орфогенез раковины представителей рода Ifolcodiscus Uhlig (Anim onoidca). кЕВ.Кванталианп1, 
М .З.Ш арикадзе2. 'Министерство просвещения и науки Грузии. Юридическое лицо общественного права 
Институт геологии им. Александра Джанелидзе, ул. М.Алсксидзе 1/9, 0193 Тбилиси, Грузия 
(ikvantaliani@mail.ru). 2ГрузинскиП технический университет, ул. М.Костава, 77, 0175 Тбилиси, Грузия 
(kelepl959@mail.ru ).

Впервые приводятся результаты исследования морфогенеза раковины представителей барремских 
широко распространенных двух видов аммонитов рода Holcodiscus Uhlig. На основании изучения септа­
льной линии в онтогенезе установлено, что она развивается за счет дифференциации первичного седла, 
расположенного между умбиликальной (U) и иптсрнилатеральной (I) лопастями. Аналогичная модель 
развития септальной линии установлена ранее для трех других родов семейства Holcodiscidae, рассмат­
риваемое в надсемействе Desmoccratoidea.

Holcodiscus Uhlig (Anim onoidca) дддЛоЪ ^ЛЭпЭ^аобдс^вы 6одо<*юЪ ЭоЛдпэдбдЪо. о.^з^бфас^олбо1, Э.сЬ- 
'Ъ^дбоддс^оЪ Зд б̂одбд&оЪ Ъ^ЗобоЪфбп. ЬЗ.ьбтсооЪ о^бососгде^0 Зпбо

^бдс^ос)оЪ ^дпсоп^ооЪ обЪфоф-зфо, 3.^c^ojliodolj 1/9, 0193 coioc^oLo (ikvantaliani@mail.ru). 
Дд^бод'з^о *збозд̂ )Ъо(8)Д(5)о, Э.дпЪфбддЪ J., 77, 0175 cnioc^obo (k elep l959@mail.ru).

GdqqŜ jĉ o orj^cnDco ^д^здс^э^ЗС?0 ^^Э^ЭС?0 ^ЗобофоЪ 2 Holcodiscus Uhlig-h пбо  
Ъ^Ъдп&оЪ Бо^боЪ  Эоб^п^дбдЪ^Сто ДДС̂ ДДоЪ ^ЗС°ДЙ3^0, фоЪбоЪ ЪлЪо доомбсод&д *j|j3^oc^o
(U ) об^дСобос^^ДдЛ^с^'з^» (1) *Э̂ ДД̂ Ь с)п6о1> ^бЪд&^спо ЗоЛдб6(одс?о ^б^о^оЪ  сооо^д )̂дб0О^0ОоЪ Ълб^Ъд. 
фоЪ^юЬ Ь̂ ЪоЪ длбдоомбд&оЪ ^блс с̂пдо-з^ю Эгнодс^о *чо6д с°̂ с°̂ дбо{ц>о одг» Holcodiscidae со^дЪоЪ ЪЪдл Ъ̂ Эо 
дд^)о1) ^(^ЗгзЭ^ддбс^д^'Эо. ^спбоЗб^соо го^^Ъо Эод'зспдбд&’зс?0  ̂Desmoceratoidea-Ъ Ъдп^ЬЪ.

Shell M orphogenesis o f Holcodiscus Uhlig (Anim onoidca) Genera Representatives. I.K vantaliani1, M .Sha- 
rikadze2. 'Ministry o f  Education and Sciences o f  Georgia. Legal Entity o f  Public Law Alexandre Djanelidze 
Institute o f  Geology, M .Alexidze st. 1/9, Tbilisi 0193, Georgia (ikvantaliani@mail.ru) . “Georgian Technical 
University, M. Kostava st. 77, Tbilisi 0175, Georgia (kelep 1959@mail.ru).

Results o f  morphogenetic study o f  shells o f  two widespread species o f  the Barremian ammonites o f  genus 
Holcodiscus Uhlig have been introduced for the first time. On the basis o f  study o f  septal line in ontogeny is 
established, that it is developed at the expense o f  differentiation o f  the initial saddle disposed between the 
umbilical (U) and intemilateral (I) lobes. The similar pattern o f  septal line development had been established 
earlier for three other genera o f  the family Holcodiscidae; this family has been treated in the superfamily 
Desmoceratoidea

В комплексе раниебаррсмских аммонитов Средиземноморской палеозоогеографической 
области преобладают представители семейства Holcodiscidae. Их значение как в биостратигра- 
фических, так и палеонтологических исследованиях неуклонно возрастает, что подтверждается 
работами многих лет (Михайлова, 1973; Busnardo, 1984; Котетишвили, 1986; Immel, 1987; Кван- 
талиани, 1989; Безносов, Михайлова, 1991; Hoedemaeker et al., 1993; Autran, 1993; Kvantaliani, 
Sakhelashvili, 1996; Vermeulen, 1999; Кванталиани и др., 1999; Кванталиани, Сахелашвили, 2005 
и др.).

После установления Л.Снэтом (Spath, 1923) семейства Holcodiscidae, появились публика­
ции, касающиеся филогении и систематики рассматриваемого таксона. В дальнейшем происхо­
ждение и вопросы систематики данного семейства отдельными исследователями трактовались 
по-разному.

Е.Басс (Basse, 1952) Holcodiscidae относила к надссмсйству Desmoceratoidea. М.С.Эриста- 
ви (1955) типичный представитель семейства Holcodiscidae 2 Holcodiscus (с подродами Spitidi- 
scus и Aslieridiscus) включил в семейство Olcostephanidae. Вслед за Е.Басс (1952), В.Аркелл, Б. 
Каммел, Ч.Райт (Arkell at al., 1957) и позднее О.Шиндевольф (Schindewolf, 1966) Holcodiscidae 
отнесли к надсемейству Desmoceratoidea. В 60-х годах были опубликованы работы Й. В ид манна 
(Wiedmann, 1966; Wiedmann, Dieni, 1968), затрагивающие вопросы систематики семейства Hol­
codiscidae. Касаясь возможного происхождения надсемейства Desmoceratoidea, И.А.Михайлова 
(1973), изучив особенности онтогенеза Puzosia mayoriana Orb. и разделяя мнение О.Шиндеволь-
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фа (Schindewolf, 1966), говорит о литоцератидном их происхождении. Чугь позже, принимая во 
внимание мнение Й.Видманна, Ч.Райт (Wright, 1980) рассматриваемое семейство относит к над- 
семейству Perisphinctoidea, указывая на предковое подсемейство Olcostephaninae, о чем утвер­
ждалось еще ранее Л.Спэтом (Spath, 1939). Й.Кульман и Й.Видманн (Kulmann, Wiedmann, 1970), 
а позднее и Г.Иммел (Immel, 1987) в составе того же надсемейства рассматривали Holcodisci- 
dae. Н.В.Безносов и И.А.Михайлова (1991), изучая высшие таксоны юрско-меловых аммонои- 
дей, семейство Holcodiscidae включали в надсемейство Desmoceratoidea (подотряд Pcrisphincti- 
na Besnosov et I.Michailova), увязывая его происхождение с юрскими Perisphinctoidea. И.В.Квап- 
талиани (1989) Holcodiscidae временно относил к надсемейству Olcostephanoidca Pavlow, 1892.

Нет единого мнения и в отношении объема семейства Holcodiscidae. Чаще всего в нем 
фигурируют многочисленные роды -  Spitidiscus, Holcodiscus, Astieridiscus, Parasaynoceras, Me- 
tahoplites, Plesiospitidiscus, Ilolcoptychites, Gymnoplites, Almohadites и Jeanthieuloyites. Из пере­
численного состава предстоит выяснить, какие из них должны остаться в рассматриваемом се­
мействе. Это особенно касается родов Gymnoplites, Jeanthieuloyites и Almohadites.

Судить о семейственной принадлежности Gymnoplites Spath, 1933 из-за отсутствия изоб­
ражения типового вида -  невозможно, и, следуя за американскими палеонтологами (Arkell at 
al., 1957; Wright at al., 1996), оставляем его в Holcodiscidae под вопросительным знаком. Изучив 
септальную линию Almohadites Wiedmann в онтогенезе, Й.Видманн (Wiedmann, 1966) условно 
отнес его к семейству Holcodiscidae. Однако полагаем, что развитие септальной линии сравни­
мо с таковой у изученных ниже типичных представителей Holcodiscidae. Поэтому этот род 
справедливо рассматривается как полноправный член в составе изучаемого семейства. Род Jea­
nthieuloyites в новой редакции в американских основах палеонтологии (Wright at al., 1996) при­
нят в качестве младшего синонима рода Olcostephanus. Однако, принимая во внимание морфо­
логические признаки раковины, данный род ближе стоит к Holcodiscidae, нежели к Olcostepha- 
noidea. Соответственно, его относим к семейству Holcodiscidae.

Отмеченные выше резкие расхождения во взглядах безусловно являются следствием не-% 
достаточной изученности морфогенеза раковины, в первую очередь септальной линии предега--. 
вителей Holcodiscidae. Именно поэтому самого пристального внимания заслуживают тс работы, 
в которых рассматривается развитие септальной линии представителей упомянутого семейства.*

Онтогенетическое изучение септальной линии представителей семейства Holcodiscidae 
приводится лишь в работах О.Шиндевольфа (Schindewolf, 1966) и Й.Видманна (Wiedmann, 
1966). В частности, О.Шиндевольфом изучен Holcoptychites aff. nequensis (R.Douv.), Й.Видман- 
ном 2 Spitidiscus alcoiensis (Nick.) и Almohadites subcamelinus (Wiedm.). Во всех случаях септа­
льная линия развивается однотипно: новые элементы зарождаются (и развиваются) в результа­
те расчленения первичного седла, расположенного между лопастями U и I.

Ниже предлагаются результаты изучения двух представителей рода Holcodiscus, дополня­
ющие существующие представления о морфогенезе раковин данного семейства.

Материалом для исследования послужили сборы аммонитов, произведенные в отложени­
ях баррема в окр. с. Партизанское Крымского полуострова.

Образцы хранятся в Монографическом музее Института геологии им. А.И.Джанслидзе 
под коллекционным № 108.

Надсемейство Desmoceratoidea Zittcl, 1895 
Семейство Holcodiscidae Spath, 1924 

Род Holcodiscus Spath, 1924
Материал. Среди многочисленных раковин (более 100 экземпляров) всего лишь два ока­

зались удовлетворительной сохранности, пригодных для изучения онтогенеза септальной ли­
нии, поперечного сечения и скульпутры -  Holcodiscus gastaldinus Uhlig и Н. karakaschi Bresko- 
vski. Полный морфогенез изучен у первого из названных видов, а у второго лишь начальных 
оборотов.

Поперечное сечение оборотов на протяжении всего онтогенеза имеет низкую эллипсои­
дальную форму со значительным превышением толщины над высотой (рис. 1). Обороты перек­
рывают друг друга наполовину. Пупок довольно узкий и глубокий.

Скульптура. Первые три с половиной оборота раковины гладкие. К концу четвертого, в 
виде штрихов, начинают появляться тонкие ребрышки, отчетливо видимые на боковых сторо­
нах. На границе боковой и вентральной сторон ребра сопровождаются четкими боковыми буго­
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рками, удлиненными вдоль ребер, в которых они делятся на две или (реже) на три ветви. На пя­
том обороте скульптура вполне сформирована. Присутствуют отчетливо выраженные пережи­
мы, ограниченные валиками. Между пережимами расположены 6-7 ребер, сопровождаемые бо­
ковыми бугорками, намечающимися уже в начале О4 (см. рис 1, II). На боковых сторонах ребра 
наклонены в сторону устья, а на вентральную сторону переходят прямолинейно.

Протоконх мелкий, валиковидный; Дп=0,29 мм, ДП=0,30 мм (см. рис. 1, Ша-в).
Септальная линия. Просутура трехлопастная -  LUI. Наиболее мелкая из них, умбилика- 

льная лопасть (U) находится на шовной линии. Как правило, новые элементы возникают в об­
ласти шовной линии. Параллельно с этим усложняются другие основные лопасти и седла. Сле­
дующая зарисованная линия расположена во второй половине первого оборота. Она состоит из 
пяти основных лопастей -  (V|V|)LU:ID. На следующей стадии роста ( 0 1,5), вблизи вершины се­
дла U/I, у шовной линии зарождается лопасть U1. Формула септальной линии выражена следу­
ющим образом 2 (ViV^LUiU'lD. Дальнейшее изменение септальной линии прослеживается до 
половины пятого оборота. В середине третьего оборота седло, расположенное между U1 и I, по­
степенно воздымается, а лопасть U 1 углубляется и расширяется. В дальнейшем новые элементы 
образуются за счет расчленения последнего элемента (U1). Лопасти обычно различной глуби­
ны. Латеральная (L) -  трехраздельная, по глубине почти равна вентральной лопасти (V). Умби- 
ликальная лопасть (U) также трехраздельпая, но по глубине значительно уступает латеральной. 
Интсрнилатеральная лопасть (I) узкая, довольно глубокая и становится почти равной дорсаль­
ной лопасти (D). Вцелом септальная линия в онтогенезе развивается следующим образом:
(V|V|)LU:ID— ► (V |V|)UJ:U 'lD  — *■ (V,V,)(L2L,L2)Uj :U jlD —► (V,V,)(L2L,L2)U Uj i l ^ Uj l D 
(см. рис. 1 , I).

Рис. I. / lo/codiscus gusuildinns Uhl. Экз. 108 (3009/2-61).
I -  изменение септальной линии и II -  формы поперечного сечения оборотов в онтогенезе.

Ша-в -  протоконх: а -  вил сбоку (*50), б -  вил со стороны просепты, в -  вил сверху па просутуру (*50).
IVa,6 -  аммонителла и начало первого оборота (*30), а -  вил с боковой стороны, б -  вид со стороны устья.

1 -  просутура, 0 0>75, О|.о, 0 |<5 -  положение септальной линии или сечения на обороте.

На рис. 2 показаны септальные линии второго и начала третьего оборотов Holcodiscus ka- 
rakaschi Breskovski. В общих чертах ее развитие происходит в соответствии с описанной выше. 
На первой зарисованной линии (0 |л) отчетливо видно как перед появлением нового элемента
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подготавливается седло U/I -  оно воздымается и расширяется. На стадии роста O1.35, вблизи ве­
ршины, на шовной линии, зарождается лопасть U1. Аналогичная подготовка наблюдается и на 
вновь образующейся лопасти (Oj/гначало 0 3).

Рис. 2. Изменение септальной линии в онтогенезе Holcodiscus karakaschi Bresk. Экз. 108 (3009/2-3V
Обозначения ем. на рис 1.

Учитывая изложенное, приходим к заключению, что семейство Holcodiscidae должно сос­
тоять из родов Spiticliscus, Holcodiscus, Holcoptychites, Astieridiscus, Parasaynoceras, Almohadites, 
Plesiospitidiscus, Jeanthieuloyites, IMetahoplites, IGymnoplites. Если принять во внимание харак­
тер скульптуры представителей семейства Holcodiscidae, то их можно объединить в три основ­
ные группы, рассматривая в ранге подсемейств -  Holcodiscinae Uhlig, 1924, Spitidiscinae Ver- 
meulen, 1995 и Astieridiscinae Kvantaliani, 2005 (Кванталиани, Сахелашвили, 2005).

Таким образом, на основании изучения морфологии раковины, с учетом литературных 
данных, систематика семейства Holcodiscidae Spath предлагается в следующем виде:

Отряд Ammonitida Hyatt, 1889
Подотряд Olcostephanina Kvantaliani, Topchishvili,

Lominadze, Sharikadze, 1999 
Надсемейство Desmoceratoidea Zittcl, 1895 

Семейство Holcodiscidae Spath, 1924
Подсемейство Holcodiscinae Spath, 1924 

Род Holcodiscus Uhlig, 1883 
Род Parasaynoceras Breistroffer, 1947 
Род Almohadites Wiedmann, 1966 

?Род Metahoplites Spath, 1924 
Род Holcoptychites Gerlh, 1921 

Подсемейство Spitidiscinae Vermeulen, 1995 
Род Spitidiscus Kilian, 1910 
Род Plesiospitidiscus Breistroffer, 1947 
Род Jeanthieuloyites Cooper, 1981 

Подсемейство Astieridiscinae Kvantaliani, 2005 
Род Astieridiscus Kilian, 1910 

?Род Gymnoplites Spath, 1933
Судя по литературным источникам (Schindewolf, 1966; Wiedmann, 1966) и данным, полу­

ченным нами, у представителей четырех родов семейства Holcodiscidae (Holcoptychites, Spiti­
discus, Almohadites и Holcodiscus) септальная линия развивается одинаково -  новые элементы 
образуются за счет деления первичного седла U/I. По типу морфогенеза септальной линии эта 
группа аммонитов, скорее всего, наиболее близко стоит к надсемейству Desmoceratoidea. После 
тщательного анализа фактического материала приходим к заключению, что семейство Holcdis- 
cidae в генетическом отношении ближе стоит к надсемейству Desmoceratoidea, которое, в свою 
очередь, относим к подотряду Olcostephanina. В отношении статуса последнего наши мнения 
расхождятся с мнением А.А.Шевырева. Поэтому считаем необходимым затронуть и вопрос о 
валидности установленного нами подотряда Olcostephanina (Кванталиани и др., 1999).
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В недавно вышедшей крупной работе А.А.Шевырева (2006) рассмотрена классификация 
головоногих моллюсков. Наши данные, касающиеся нового таксона -  подотряда Olcostephani- 
па, для цитируемого автора малоубедительны. Здесь позволим себе еще раз подчеркнуть приз­
наки, на наш взгляд, резко отличающиеся от признаков других таксонов того же ранга. Так, на­
пример, если у представителей Pcrisphinctina, от которого должны были произойти Olcostepha- 
nina, на протяжении онтогенеза септальной линии на внутреннем склоне интернилатсралыюй 
лопасти возникает вначале зубец 1|, а затем зубец Ь, причем последний всегда находится под 
отчетливым острым углом по отношению к дорсальной лопасти (D), а сутуральная лопасть си­
льно провисает. Что же касается представителей подотряда Olcostephanina, то здесь наблюдает­
ся совершенно противоположная картина, т.е. зубец Ь появляется на внешнем склоне интерни- 
латеральной лопасти (I -  12 1|), причем лопасти I и D всегда субпараллельны. Для еще большей 
наглядности можно привести индексацию Н.В.Безносова и И.А.Михайловой (1991). Согласно 
этим исследователям, в пределах интернилатеральной лопасти Perisphinctoidca поочередно по­
являются зубцы 12, а затем 13. Вот эта лопасть 13 безвозвратно исчезает у потомков подотряда 
Olcostephanina. По нашему мнению, приведенные аргументы говорят в пользу валидности под- 
отрядиого ранга Olcostephanina (Кванталиани и др., 1999).
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