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Особенности онтогенетического развития формы раковин  

ранних представителей позднеюрского рода Amoeboceras (Ammonoidea) 
 

Р.В. Кутыгин, В.Г. Князев3 
 

Институт геологии алмаза и благородных металлов СО РАН, г. Якутск 
 
Приведены первые данные об онтогенетических преобразованиях в форме раковины и в медиальной 

спирали аммонитов рода Amoeboceras – A. alternoides (Nikitin) и A. transitorium Spath. Ранний онтоге-
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нез установлен в поперечном сечении экземпляра A. alternoides из верхней части зоны glosense верхне-
го оксфорда Русской платформы (разрез Марково) и в результате разворачивания раковины A. 
transitorium из, вероятно, нижней части этой же аммонитовой зоны Севера Сибири (полуостров 
Нордвик, мыс Урдюк-Хая). Для всех изученных амебоцерасов установлено непрерывное сужение рако-
вины (уменьшение W/D), особенно интенсивное в начальной части онтогенеза. В завершающей ста-
дии индивидуального развития аммонитов сужение раковины замедляется, а у отдельных индивиду-
умов даже сменяется плавным расширением. Начало обособления A. transitorium от остальных видов 
по ширине раковины происходит на средних оборотах за счет более слабого сужения раковины. 
Начиная с мельчайших размеров раковин A. transitorium и A. alternoides характеризуются асинхрон-
ным изменением размера умбо. В онтогенетическом развитии медиальной спирали у вида A. 
alternoides выделяются две хорошо выраженные фазы, связанные с последовательно сменяющимися 
процессами интенсивного растяжения и сжатия спирали. Полученный комплекс данных свидетель-
ствует о том, что использование онтогенетического метода при изучении формы раковины имеет 
хорошие перспективы для уточнения систематики и филогении морфологически сложного и очень 
изменчивого таксона, каким является род Amoeboceras. 

Ключевые слова: аммониты, морфогенез, онтогенез, оксфордский ярус, полуостров Нордвик, Север 
Сибири, Марково, Русская платформа. 
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of Late Jurassic Genus Amoeboceras (Ammonoidea) 
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The first data on the ontogenetic change in the shell shape and medial spirals of ammonite genus Amoe-

boceras – A. alternoides (Nikitin) and A. transitorium Spath are presented. The early ontogenesis is estab-
lished in the cross-section of the specimen of A. Alternoides from the upper part of Glosense zone (Upper Ox-
fordian) of the Russian Platform (Markovo section) and as a result of the shell uncoiling specimen of A. 
Transitorium from probably the bottom part of the ammonite zone of Northern Siberia (Nordvik Peninsula, 
Urdyuk-Khaya Cape). The continuous shell compression (W/D decreases), especially intensive in the initial 
ontogeny part in all studied Amoeboceras is revealed. In the final stage of the ammonite individual develop-
ment the shell compression is slowing, and in some specimen even is replaced by a weak extension. The be-
ginning of separation of A. Transitorium from other species on shells width occurred at medium whorls be-
cause of the weaker shell compression. Beginning with the smallest shell size of species A. Transitorium and 
A. Alternoides are characterized by asynchronous change of umbo size (U/D). The two well-defined ontoge-
netic development phases of medial spiral of A. alternoides were identified. It is changes one after another 
the processes of intense expansion and contraction of medial spiral. The complex of data shows that the use 
of the ontogenetic method for shell shape studying has good prospects for specification of taxonomy and phy-
logeny of morphologically complicated and very variable taxon, which is the genus Amoeboceras. 

Key words: ammonites, morphogenesis, ontogenesis, Oxfordian, Nordvik Peninsula, Northern Siberia, 
Markovo, Russian Platform. 

 
Введение 

Систематике рода Amoeboceras, являющегося 
руководящим таксоном оксфордского и киме-
риджского ярусов верхней юры, посвящено 
огромное число публикаций. При этом, рас-
сматривая эволюцию этой сложно разветвлен-
ной группы аммонитов, основное внимание 
обычно уделяется скульптурным преобразова-
ниям [1–3 и др.]. Это не удивительно, поскольку 
именно скульптура является основным призна-
ком видового разграничения кардиоцератид. В 

меньшей степени для систематики рода Amoe-
boceras используется внешняя форма взрослых 
раковин и совсем отсутствуют какие-либо дан-
ные о развитии этого признака в онтогенезе, что 
можно объяснить чрезвычайной сложностью 
развертки резко скульптированных аммонитов с 
относительно сильно объемлющими оборотами 
по традиционной методике онтогенетического 
изучения спирально навивающихся раковин 
моллюсков [4]. Однако отсутствие качествен-
ных поперечных сечений экземпляров рода 
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Amoeboceras вызывает удивление, поскольку 
реконструкция онтогенетических преобразова-
ний формы раковины является одним из эффек-
тивных ключей к познанию морфогенетическо-
го развития аммоноидей. Для выяснения осо-
бенностей формоизменения раковин рода 
Amoeboceras нами была изучена небольшая 
коллекция из разреза нижней части верхнего 
оксфорда с. Марково (напротив г. Бронницы) 
Московской области, любезно предоставленная 
А.В. Ступаченко. В этой выборке, насчитываю-
щей 23 экз., на первый взгляд, преобладают 
представители вида A. alternoides (Nikitin), но 
резкие различия экземпляров в скульптуре и 
форме раковин наводят на мысль об огромном 
морфологическом разнообразии марковских 
амебоцерасов. Без изучения изменчивости при-
знаков в более обширных коллекциях сложно 
выяснить, связаны ли отдельные морфологиче-
ские отклонения с разрозненными таксонами, 
или же это крайние формы одного вида. Все эк-
земпляры сильно пиритизированы, нередко с 
пустотелыми камерами фрагмокона и разру-
шенными внутренними оборотами, что изна-
чально делало сомнительным попытки непо-
средственного разворачивания раковин. Нами 
было изготовлено несколько поперечных при-
шлифовок, в одной из которых сохранились все 
внутренние обороты, что позволило изучить 
формоизменение среднеразмерной раковины 
моллюска от протоконха до конечной жилой 
камеры включительно (рис. 1, а–г).  

Также мы детально изучили онтогенез севе-
росибирского амебоцераса, первоначально от-
несенного к виду A. alternoides [5, рис. 3, Б, В, 
фототаблица, фиг. 3] (рис. 1, д). Проведя непо-
средственное сравнение с марковскими A. 
alternoides, были выявлены существенные отли-
чия северосибирского экземпляра, обладающего 
более грубой ребристостью с сильными утол-
щениями в средней части оборота, менее длин-
ными и более спрямленными первичными реб-
рами, более широкой и инволютной раковиной 
[6]. Все перечисленные признаки северосибир-
ского A. «alternoides» присущи виду A. 
transitorium Spath, который является одним из 
доминирующих таксонов в подзоне ilovaiskii 
зоны glosense Великобритании [1] и Восточной 
Гренландии [7].  

Несмотря на то, что получены только два пол-
ных поперечных сечения раковин, их сравни-
тельный анализ позволяет определить основные 
черты формоизменения ранних амебоцерасов.  

 
Методика 

Методика изучения онтогенетического разви-
тия формы раковины и медиальной спирали 

нами была рассмотрена ранее [8–11]. Специ-
фичными признаками амебоцерасов, влияющи-
ми на изучение формы раковины, являются рез-
ко выраженные скульптурные образования – 
ребра, бугры (утолщения) и киль (рис. 2). Изме-

 

 
Рис. 1. A. alternoides (Nikitin) (а, б), его поперечные сече-
ния (в – истинное, г – идеализированное) и поперечное 
сечение A. transitorium Spath (д): а–г – экз. № 7, Русская 
платформа, с. Марково, д – экз. № 181/502, Север Сибири, 
полуостров Нордвик, мыс Урдюк-Хая 

 

 
Рис. 2. Основные измерения раковины аммонита Amoe-
boceras: D – диаметр раковины, W – ширина оборота, H –
высота оборота, M – внутренняя высота оборота, U – диа-
метр умбо, R и r – большой и малый радиусы раковины, RU

– радиус умбо; скульптурные образования: бк – бугорки 
киля, влб, бб и пб – вентролатеральные, боковые и приум-
бональные бугры (утолщения), вр и пр – вторичные и пер-
вичные ребра 
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рения ширины оборота проводились по межре-
берным пространствам, а диаметра раковины – 
между бугорками киля, но с учетом раковинно-
го слоя (таблица). Изучение морфологии от-
дельных представителей кардиоцератид ослож-
нено наличием киля, из-за которого возникают 
несколько завышенные значения степени инво-
лютности раковины, сравнительно с аналогич-
ными безкилевыми формами. В отношении ам-
монитов из верхнего оксфорда Подмосковья  
(с. Марково) особого внимания заслуживают 
частые деформации, вследствие которых многие 

раковины обладают заметными искривлениями 
навивания относительно медиальной плоскости. 
В частности, для построения модели онтогене-
тического развития формы раковины изученно-
го экземпляра (рис. 1, в) была реконструирована 
идеализированная модель поперечного сечения 
раковины (рис. 1, г). 

 
Форма спирали 

Наиболее эффективными индикаторами фор-
мы медиальной спирали являются отношения 
M/D и R/r [11], уменьшение значений которых в 

Измерения раковин A. alternoides (Nikitin) и A. transitorium Spath (2 экз.) 

 
  

Внешняя форма раковины Форма медиальной спирали Показатели Д.Раупа 

Экз. П/о D W H U W/D H/D U/D W/H M M/D R r R/r RU DR WR 

A
. 

a
lt

er
n

o
id

es
, э

кз
. №

 7
, с

. М
ар

ко
во

 

пк 0.40 0.70 – – 1.750 – – – – – – – – – – – 

1 0.61 0.71 0.31 – 1.164 0.340 – 2.290 0.21 0.344 – – – – – – 

2 0.92 0.76 0.42 0.19 0.826 0.457 0.207 1.810 0.31 0.337 0.55 0.37 1.49 0.13 0.236 2.21 

–* 1.00 0.80 0.46 0.21 0.796 0.457 0.213 1.740 0.33 0.335 – – 1.49 0.14 0.236 2.21 

3 1.37 0.96 0.63 0.32 0.701 0.460 0.234 1.524 0.45 0.328 0.82 0.55 1.49 0.19 0.232 2.22 

–* 2.00 1.27 0.91 0.47 0.635 0.456 0.235 1.393 0.66 0.328 – – 1.49 0.28 0.237 2.21 

4 2.04 1.29 0.93 0.48 0.632 0.456 0.235 1.387 0.67 0.328 1.22 0.82 1.49 0.29 0.238 2.21 

5 3.03 1.70 1.35 0.75 0.561 0.446 0.248 1.259 0.99 0.327 1.81 1.22 1.48 0.46 0.254 2.20 

6 4.60 2.20 2.10 1.15 0.478 0.457 0.250 1.048 1.57 0.341 2.79 1.81 1.54 0.69 0.247 2.38 

–* 5.00 2.32 2.29 1.25 0.465 0.457 0.250 1.017 1.73 0.345 – – 1.55 0.75 0.247 2.39 

7 7.18 3.00 3.30 1.78 0.418 0.460 0.248 0.909 2.58 0.359 4.39 2.79 1.57 1.09 0.248 2.48 

–* 10.00 3.82 4.53 2.55 0.382 0.453 0.255 0.843 3.63 0.363 – – 1.57 1.58 0.258 2.48 

8 11.30 4.20 5.10 2.90 0.372 0.451 0.257 0.824 4.12 0.365 6.91 4.39 1.57 1.81 0.262 2.48 

9 17.57 5.60 7.80 4.67 0.319 0.444 0.266 0.718 6.27 0.357 10.66 6.91 1.54 2.86 0.268 2.38 

–* 20.00 6.21 8.70 5.49 0.310 0.435 0.274 0.714 7.04 0.352 – – 1.53 3.40 0.278 2.35 

10 26.76 7.90 11.20 7.76 0.295 0.419 0.290 0.705 9.19 0.343 16.10 10.66 1.51 4.90 0.304 2.28 

11 40.00 11.50 16.80 12.00 0.288 0.420 0.300 0.685 13.24 0.331 23.90 16.10 1.48 7.10 0.297 2.20 

A
. 

tr
a
n

si
to

ri
u

m
, э

кз
. №

 1
81

/5
02

, м
ы

с 
У

рд
ю

к-
Х

ая
 

пк 0.40 0.60 – – 1.500 – – – – – – – – – – – 

1 0.60 0.66 0.31 – 1.100 0.517 – 2.129 0.20 0.333 – – – – – – 

2 0.89 0.73 0.41 0.17 0.820 0.461 0.191 1.780 0.29 0.326 0.52 0.37 1.42 0.11 0.215 2.01 

–* 1.00 0.77 0.46 0.21 0.775 0.457 0.207 1.694 0.32 0.324 – – 1.44 0.13 0.224 2.08 

3 1.31 0.90 0.59 0.31 0.687 0.450 0.237 1.525 0.42 0.321 0.79 0.52 1.51 0.20 0.251 2.28 

4 1.94 1.23 0.86 0.49 0.634 0.443 0.253 1.430 0.63 0.325 1.15 0.79 1.46 0.29 0.253 2.14 

–* 2.00 1.26 0.88 0.51 0.629 0.442 0.254 1.423 0.65 0.324 – – 1.46 0.30 0.255 2.14 

5 2.86 1.67 1.24 0.76 0.584 0.434 0.266 1.347 0.92 0.322 1.71 1.15 1.48 0.47 0.274 2.20 

6 4.25 2.17 1.80 1.21 0.511 0.424 0.285 1.206 1.39 0.327 2.54 1.71 1.49 0.74 0.292 2.22 

–* 5.00 2.42 2.11 1.44 0.483 0.422 0.288 1.144 1.62 0.325 – – 1.48 0.87 0.292 2.19 

7 6.27 2.83 2.64 1.83 0.451 0.421 0.292 1.071 2.02 0.322 3.73 2.54 1.47 1.09 0.292 2.15 

8 9.17 3.82 3.86 2.67 0.416 0.421 0.291 0.989 2.90 0.316 5.44 3.73 1.46 1.58 0.291 2.13 

–* 10.00 4.10 4.22 2.90 0.410 0.422 0.290 0.972 3.15 0.315 – – 1.46 1.71 0.289 2.12 

9 13.30 5.21 5.64 3.80 0.391 0.424 0.286 0.923 4.13 0.311 7.86 5.44 1.44 2.22 0.282 2.09 

10 19.30 7.16 8.20 5.46 0.371 0.425 0.283 0.873 6.00 0.311 11.44 7.86 1.46 3.24 0.283 2.12 

–* 20.00 7.38 8.51 5.65 0.369 0.425 0.283 0.868 6.23 0.311 – – 1.46 3.35 0.283 2.12 

11 28.20 9.97 12.10 7.90 0.354 0.429 0.280 0.824 8.90 0.316 16.76 11.44 1.46 4.66 0.278 2.15 

12 41.00 14.00 17.60 11.30 0.341 0.429 0.276 0.795 12.80 0.312 24.24 16.76 1.45 6.64 0.274 2.09 
 
* Интерполяция; п/о – полуоборот; показатели Д. Раупа: DR= RU/R, WR=(R/r)2. 
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онтогенезе свидетельствует о сжатии спирали, а 
увеличение – о растяжении. У двух изученных 
экземпляров наблюдаются существенные отли-
чия в форме спирали, характеризующие различ-
ной скоростью навивания оборотов, в результа-
те чего представитель A. alternoides достиг диа-
метра раковины 41 мм на полуоборота раньше, 
нежели A. transitorium (рис. 3). Имеются разли-
чия и в тенденциях изменения формы спирали: 
у первого вида при Д от 3 до 10 мм наблюдается 
интенсивное растяжение спирали, сменяемое 
столь же интенсивным сжатием, а у второго на 
всем протяжении онтогенеза происходит слабое 
сжатие спирали (рис. 4). Однако у нас нет пол-
ной уверенности правильного расчета формы 
спирали A. transitorium, поскольку измерения 
проводились не в пришлифовке, а в процессе 
разворачивания раковины по поперечным 
сломам оборотов. Для выяснения таксономиче-

ского и морфогенетического значения различий 
в навивании раковин изученных экземпляров 
необходимо привлечение более обширного ма-
териала, позволяющего изготовить серии попе-
речных сечений. 

 
Форма раковины 

Для выяснения особенностей внешней формы 
раковины, кроме двух обозначенных выше эк-
земпляров, были измерены другие оригиналы из 
коллекций М.С. Месежникова [2], В.Г. Князева 
[5, 12] и А.В. Ступаченко. В качестве дополни-
тельных данных также использованы измере-
ния, выполненные по фотоизображениям аммо-
нитов [1, 13]. Наиболее важные черты онтогене-
тического развития формы раковины выявляют-
ся при прослеживании изменений диаметра ум-
бо (U) и ширины оборота (W) в процессе увели-
чения диаметра раковины (D). Анализируя об-

 
 
Рис. 3. Онтогенетическое изменение формы раковины A. transitorium Spath (А) и A. alternoides (Nikitin) (Б) в попереч-
ных сечениях через полуоборот. Числа указывают диаметры раковин в мм 
 
 

 
Рис. 4. Изменение основных параметров медиальной спирали Amoeboceras (M/D и R/r) в онтогенезе 
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щие тенденции формоизменения ранних пред-
ставителей рода Amoeboceras, можно заметить в 
целом депрессивный характер онтогенетическо-
го развития формы раковины, обусловленный 
уменьшением относительной ширины раковины 
(W/D) и увеличением размера умбо (U/D).  

Из приведенных диаграмм (рис. 5) заметна 
присущая для всех изученных таксонов стойкая 
тенденция интенсивного сжатия раковины в 
начальных стадиях онтогенеза, однако на сред-
них оборотах (при Д более 10 мм) происходит 
обособление A. transitorium от обширной груп-
пы амебоцерасов за счет ослабления и даже 
прекращения сжатия раковины. Таким образом, 
на последних оборотах невооруженным взгля-
дом заметен один из основных диагностируе-
мых признаков вида A. transitorium – суще-
ственно более широкие, по сравнению с други-
ми ранними амебоцерасами, раковины. Этот вид 
обычно характеризуется высокой степенью ин-
волютности, обусловленной относительно уз-

ким умбо, что характерно для «инволютной» 
группы A. glosense, от которой A. alternoides от-
личается большими размерами умбо и менее 
высокими оборотами. Однако изучение ранних 
стадий онтогенеза показало, что при Д от 4 до 
10 мм вид A. transitorium, напротив, характери-
зуется существенно более эволютной (по срав-
нению с A. alternoides) формой и только после Д 
30 мм он начинает приобретать черты «инво-
лютной» группы.  

Построенная модель развития формы рако-
вин A. transitorium (рис. 6) позволила устано-
вить непрерывное падение интенсивности 
формоизменения и выделить в конечном онто-
генезе внутривидовые морфологические груп-
пы. Наиболее интенсивные изменения проис-
ходят на внутренних оборотах до D=6–7 мм. 
На этой стадии раковина очень быстро сужает-
ся, а умбо плавно расширяется, при этом попе-
речное сечение из широкоовального становит-
ся «сердцевидным», а сама раковина из тумари-

 

Рис. 5. Изменение основных параметров формы раковин (W/D, U/D) ранних представителей Amoeboceras в онтогенезе 
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коновой (по классификации [9]) превращается в 
субдискоконовую. Судя по всему, этот тип 
формы раковины является наиболее распро-
страненным у большинства ранних амебоцера-
сов. В дальнейшем онтогенезе раковина про-
должает сужаться, но это происходит не столь 
интенсивно, как в начальной фазе. Размер умбо 
медленно уменьшается, а раковина становится 
более инволютной. При этом умбональные 
стенки уплощаются, а умбональный край стано-
вится более отчетливым. При средних размерах 
представители вида распадаются на две морфо-
логические группы – умеренно инволютную (с 
размером умбо 0.23–0.28) и сильно инволютную 
(0.20–0.22).  

Первая группа, обозначенная Р. Сайксом и 
Дж. Кэлломоном [1] как «typical variant», вклю-
чает в себя крупный голотип [13, pl. 1, fig. 8], 
большинство экземпляров западно-европейских 
коллекций, а также рассмотренную в настоящей 
статье юрдюк-хаинскую раковину. Вторая 
группа («involute variant» по Р. Сайксу и Дж. 
Кэлломону) охарактеризована крупным экзем-

пляром [1, pl. 114, fig. 2], который внешне 
очень похож на наиболее груборебристые ра-
ковины вида A. ilovaiskii (Sokolov). От пере-
численных двух групп вида A. transitorium 
обосабливается своеобразная раковина [1, pl. 
114, fig. 4] с «депрессивными» признаками жи-
лой камеры, характеризующимися сжатием 
(сокращением) спирали навивания оборотов и 
аномально быстрым (эксцентричным) расши-
рением, что, вероятно, является признаком ге-
ронтической стадии. 

 
Зависимость относительного радиуса умбо  

от скорости навивания оборотов  
(методика Д. Раупа) 

В морфометрических исследованиях аммоно-
идей конца прошлого века наиболее широкое 
распространение приобрела методика, разрабо-
танная Д. Раупом [14], согласно которой важ-
ным показателем формы навивания раковин 
аммоноидей является параметр W (the whorl 
expansion rate), равный квадрату отношения 
большого и малого радиусов раковины, что по 

 

Рис. 6. Модель развития формы раковин A. transitorium Spath. Морфологические группы: А – «депрессивная» (геронти-
ческая), Б – умеренно инволютная (типичная), В – сильно инволютная; числа на поперечных сечениях раковин и возле точек 
измерений на диаграмме указывают диаметры раковин в мм 
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нашей индексации является (R/r)2. Дословный 
перевод этого показателя как «скорость расши-
рения оборотов», используемый в отечествен-
ных публикациях, является неверным, т. к. рас-
ширение оборота характеризуется увеличением 
его ширины, но никак не радиуса раковины. От-
ношения большого и малого радиусов раковины 
являются показателями роста медиальной высо-
ты оборота, который, в свою очередь, отражает 
рост самой раковины. Поэтому «the whorl 
expansion rate» нами обозначается как скорость 
навивания оборотов.  

Вторым важным показателем Д. Рауп рас-
сматривал параметр D – «относительное рассто-
яние между производящей кривой и осью нави-
вания» («the relative distance between the 
generating curve and the axis of coiling») [14]. 
Фактически – это отношение радиуса умбо к 
радиусу раковины и в настоящей работе обозна-
чается как относительный радиус умбо. Пред-
ложенные Д. Раупом буквенные обозначения 
вышерассмотренных показателей (W и D), на 
наш взгляд, являются неудачными, поскольку в 
англоязычной палеонтологической литературе 
так обозначаются ширина оборота и диаметр 
раковины, а одинаковые индексы для разных 
морфологических характеристик являются не-
приемлемыми [15]. Вместо обозначения W 
(скорость навивания оборотов) нами использу-
ется WR, а вместо D (относительный радиус ум-
бо) – DR. Принято считать, что кривая W=1/D (в 
используемом нами обозначении WR=1/DR) на 
диаграмме (рис. 6) представляет собой линию, 
ограничивающую во внешней части координат-
ной четверти поле раковин с несоприкасающи-
мися оборотами (криоконовые раковины). Од-
нако это не так, поскольку соприкосновение по-
следующего оборота с предыдущим не связано 
с относительным радиусом умбо. Можно легко 
представить возможную модель криоконовой 
раковины с WR>1/DR и, напротив, – нормально 
навивающуюся с WR<1/DR. Хоть раковины с 
несоприкасающимися оборотами на диаграмме 
и будут концентрироваться рядом с гиперболой 
WR=1/DR, эта линия, в строгом смысле, не раз-
граничивает группы аммоноидей с нормальным 
и несоприкасающимся навиванием оборотов. 
Построение диаграмм зависимости относитель-
ного радиуса умбо от скорости навивания обо-
ротов получило широкое применение в отече-
ственных исследованиях, поскольку обладает 
одним важным достоинством – возможностью 
проведения измерений по фотоизображениям 
раковин.  

Рассматривая зависимость WR и DR в онтоге-
незе изученных амебоцерасов (рис. 7, А), следу-
ет отметить, что диаграмма A. alternoides харак-

теризуется отчетливой цикличностью: первона-
чально увеличиваются скорость навивания обо-
ротов и относительный радиус умбо, затем пер-
вый показатель падает с продолжающимся уве-
личением второго. Распределение показателей 
A. transitorium концентрируется в области с 
меньшими скоростями навивания оборотов. 
Приведенные данные фактически дублируют 
рассмотренные выше результаты по онтогене-
тическим изменениям формы медиальной спи-
рали и размера умбо. В свете классического 
обобщения обсуждаемой зависимости для 405 
родов аммоноидей, сделанного Д. Раупом [14], 
заметно, что характеристики обоих видов в он-
тогенезе имели отчетливую направленность к 
центру распределения (рис. 7, Б). Интересно, 
что взрослый экземпляр A. alternoides по значе-
ниям WR и DR практически идентичен ювениль-
ной раковине A. transitorium (см. поперечные 
сечения раковин на рис. 7, А). Это наглядно 
свидетельствует о необходимости корреляции 

 
Рис. 7. Зависимость относительного радиуса умбо от 
скорости навивания оборотов у A. alternoides (Nikitin) и 
A. transitorium Spath (А) в онтогенезе и ее положение на 
диаграмме распределения 405 родов аммоноидей [14] 

(Б) 
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рассмотренной зависимости двух показателей 
со значениями поперечного сечения оборотов 
(H/W, что Д. Раупом обозначалось как показа-
тель S). 

 
Заключение 

Рассматривая основные черты формоизмене-
ния раковин ранних амебоцерасов, можно отме-
тить некоторые общие закономерности онтоге-
нетических преобразований в форме раковины и 
медиальной спирали рода. Установлено непре-
рывное сужение раковины (уменьшение W/D), 
особенно интенсивное в начальной части онто-
генеза (при Д до 10 мм). В завершающей стадии 
индивидуального развития сужение раковины 
замедляется, а у отдельных индивидуумов даже 
сменяется плавным расширением. По ширине 
раковины вид A. transitorium начинает отделять-
ся от остальных ранних представителей рода 
при Д=10–15 мм за счет более слабого сужения 
раковины. Начиная с мельчайших размеров (с Д ∼ 
3 мм) раковины A. transitorium и A. alternoides 
характеризуются асинхронным изменением 
размера умбо (U/D), который у первого вначале 
увеличивается, достигая максимальных значе-
ний при Д=6–9 мм, а затем уменьшается, а у 
второго – вначале (до Д=10 мм) остается ста-
бильным, а в дальнейшем неизменно увеличи-
вается. Интересными оказались данные об онто-
генетическом развитии медиальной спирали A. 
alternoides, которая после интенсивного растя-
жения, происходившего при Д от 3 до 8–9 мм, 
стала испытывать интенсивное сжатие, продол-
жавшееся до конца жизни моллюска. Получен-
ные данные свидетельствуют о том, что исполь-
зование онтогенетического метода при изуче-
нии формы раковины имеет хорошие перспек-
тивы для уточнения систематики и филогении 
морфологически сложного и очень изменчивого 
рода, каким является Amoeboceras.  

Работа выполнена по плану НИР ИГАБМ СО 
РАН в рамках Программы Президиума РАН № 
3, проекта № 0381-2015-0017 при частичной 
финансовой поддержке гранта РФФИ-Восток 
15-45-05024. 
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