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Ю. Д. З а х а р о в

ПРОБЛЕМА ПОЛОВОГО ДИМОРФИЗМА ИСКОПАЕМЫХ 

ЦЕФАЛОПОД КАК ОДИН ИЗ ТРУДНОРАЗРЕШИМЫХ 

ВОПРОСОВ СОВРЕМЕННОЙ СИСТЕМАТИКИ

(Дальневосточный геологический институт ДВФ СО АН СССР)

Обсуждение проблемы полового диморфизма ископаемых цефалопод 

имеет важное значение для систематики. Недооценка диморфизма, вст­

речаемого у головоногих моллюсков, приводит, вероятно, к неоправ­

данному увеличению числа выделяемых таксонов. Не исключено, что 

многие из форм, являющихся представителями разных полов одного в 

того же вида, рассматриваются в настоящее время как подразделения 

видового и даже родового ранга. Возникает вопрос, насколько близ­

ко используемый в настоящее время видовой стандарт ископаемых це­

фалопод отражает объем естественного вида. К решению этой сложной 

проблемы необходимо привлекать сведения по разным группам цефало­

под, в тон числе и современным представителям.

Половой диморфизм современных головоногих моллюсков проявля­

ется по-разному; наиболее резко он выражен у аргонавтов, взрослые 

самки которых более чем в 15 раз крупнее самцов (Buedemaan, 1919). 

У четырех детально исследованных видов Sepia представители разных 

полов заметно отличаются конфигурацией спинных Пластинок (Lamy ,
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1937). Значительный развитием спадикса (соответствует гектокоти­

ло других цефалопод) у самцов N au tilu s , объясняется, вероятно,ди- 

норфиэм его раковины, проявляющийся в форме оборотов хилой камеры 

(W illey, 1893) ; заметим, что в данном вопросе некоторые исследо­

ватели придерживаются особого мнения. У осьминогов и кальмаров по­

ловые отличия внешне проявляются лишь в особом строении половых 

цупальцев и в некоторых пропорциях тела (Акимушкин, 1963).

Вторичные половые признаки были выражены, по-видимому, и у 

предков современных головоногих моллюсков, но их трудно распознать 

на палеонтологическом материале, поскольку в ископаемом состоянии 

сохраняются только твердые части скелета и лишь изредка отпечатки 

некоторых мягких органов. Очевидно, прав В.Н.Шиманский, призываю­

щий осторохно использовать в систематике цефалопод такие особен­

ности как "общая форма раковины, степень инволютности или даже на­

личие или отсутствие некоторых элементов скульптуры раковины" (Ши­

манский, 1967, стр. 36).

Проблемой диморфизма ископаемых цефалопод на примере юрских 

аммонитов еще в середине XIX века заинтересовались М.Бланвиль, А.Ор 

биньи и В.Вааген, а позднее П.Рэйнес и другие (В оШ ег, 1913) , кото­

рые обратили внимание на t d , ч т о  среди цефалопод, встреченных в од­

них и тех же отложениях, можно обнаружить раковины, обладающие иде­

нтичными молодыми оборотами, но различающиеся по форме оборотов , 

скульптурными особенностями апертуры и размерами на самой поздней 

ствдии онтогенеза. Наряду с юрскими аммонитами для обсуждения проб­

лемы диморфизма привлекались также данные по палеозойским наутило- 

идеям и гониатитам (Muaiег-Cha1 т а з , 1892; Buedemann, 1919, Demanet, 

1943). Г.Шмидт (Schmidt, 1935) пришел к выводу, что формы, встре­
ченные в одном ориктоценозг и различающиеся по величине умбилнкуса,



1 1 0  -

по-видимому,образовались как половые диморфы путем тахиморфии и • 

бридиморфии.

В последние годы интерес к этой проблеме значительно возрос 

благодаря детальным исследованиям Дх.Каллонона (СаНоиоп, 1955)»

Г.Маковского (Makowski, 1962) и их многочисленным последователям 

(Weatennann, 1964{ Ноива, 1965; Lehmann, 1966; P a lfгадan, 1967 | 

Scb alrer , ,1967,; *Davia, yurn ish . G le n ls te r , 1968; T a ich art, 1968; 

T in ta n t, 1968; Z e is s , 1968a,b) , исследовавшим палеозойские, юрс­

кие и уелрвыеаыыоноидеи, а также наутидоидеи.

Материалом наших наблюдений послужили триасовые цератиты , 

проблема полового диморфизма этой крупной группы аммоноидей расс­

матривается впервые. Вполне очевидно, что обсуждаемый вопрос не мо­

жет решаться на основе случайного, не специально подобранного мате­

риала; объектом изучения в эюи случае должен быть непременно мас­

совый материал хорошей сохранности. Должно быть, трудно найти бо­

лее подходящее место для сбора данных о диморфизме цератитов, чем 

разрезы Северной Якутии. Верхнеоленекские глинистые сланцы и алев­

ролиты приустьевой части р.Оленек (руч. Менгилях) переполнены мно­

гочисленными конкрециями, а также линзами, в которых в обилии вст­

речаются раковины цератитов весьма разнообразные по систематичес­

кому составу и в то же время отличной сохранности. В целом наибо­

лее распространенными цератитами рассматриваемых ориксоценозов 

являются O len ek ltss и K e y se r lin g ite s , которые, по-видимому,сла­

гали ядро древних сообществ.

I .  Диморфизм раннетриасовых цератитов

Диморфизм раннетриасовых цератитов Северной Якутии заметно 

проявляется не в размере особей, что типично для юрских аммонитов,
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а только в степени эволютыости раковины и высоте ее оборотов на 

взрослой стадии развития, (рис. 1 -3 ). Учитывая сходство соответст­

вующих диморф по прочны признакам, ыожно предположить, что в рас­

сматриваемой случае диморфизм образовался способом частичной бра- 

дигении или тахиыорфии.

Всего в собранной нами коллекции насчитывается около 32 форм, 

слагающих 16 групп, которые мы называем диморфными. В настоящее вре­

мя наиболее полно изучена группа, состоящая из форм, известных в ли­

тературе как O laaekltea sp in ip lic a tu e  (K o je .)и O.Tolutua (U o je .) j 

число ее представителей в нашей коллекции достигает 1700 экземпля­

ров. К выводу о принадлежности этих форм к одному виду и, по-видимз-; 

му,половой природе диморфизма этой группы мы приходим, исходя из 

нижеследующих морфологических, эколого-географических и геологичес­

ких критериев: I )  Отсутствие существенных различий в скульптуре, 

строении лопастных линий и септальных отворотов. 2) Идентичность 

формообразования элементов раковины (протоконха, цекума, сифона,на­

чального и последующих оборотов), возникших в эмбриональную и пост- 

эмбрионально-ювенильную стадии развития. 3) Отсутствие переходных 

фирм только на самых поздних стадиях индивидуального развития. На 

взрослой стадии индивидуального развития рассматриваемые формы от­

личаются в основном степенью ^волютности раковины и высотой оборо­

тов; небольшое различие наблюдается и по числу оборотов: при Д=

20,0мм число оборотов раковины "O lenekltes vo lu tu e"составляет 5,5 

а раковины " O .sp in ip licatne"  -  около 5 ,0 . Примерно при Д менее 

9,0мм эти различия не выходят за пределы индивидуальной изменчивос­

ти (см. рис. I  и 3 ). ^Рассматриваемая группа цератитов представ­

лена в ориктоценозах весьма различными по размеру раковинами, так
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Рис. I .  Диморфизм цератитоз, провидящийся в диаметре ум- 
билшсуса. Зависимость диаметра умбиликуса (Ду) от диаметра ра­
ковины (Д) у O lenekites ppin ip licatn ia (M oje .), dlmorpha A 
/Q ? y  и O. sp in lp lic a tu s  (M oja.), dlmorpha в /O '? / .  Условные 
обозначения: I  -  dlmorpha A* 2 -  dlmorpha В. Количество за­
меров 153.

112
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Flic. 2 . Диморфные формы O lenekitee ep in ip llca tu B  (K oja .)

Рис. з .  Диморфизм цератйтов, проявляющийся в высо­
те наружных оборотов. Зависимость высоты оборота (В) 
от диаметра раковины (Д у O lenekites s p in ip lic a tu ś  
(K o ja .), dlmorpha AjQ7jn O lenekites sp in ip lic a tu s  
(M oje.), dlmorpha в [&">.]. Условные обозначения те в е г 
что на рис. I .  Количество замеров 153.



что складывается впечатление, что они принадлежали единой естест­

венной популяции. Коллекция состоит из раковин диаметроы почти от 

1,0мм до 36,9мм с модой Ю-20мм (см. рис. 4 ); экземпляры с наибо­

лее часто встречающимися размерами составляют 69,3% общей численно-, 

сти группы, на молодь и наиболее крупные экземпляры приходится со­

ответственно 20,1% и 10,6%. Яйцевые капсулы в исследованных- слоях не 

были обнаружены, однако присутствующая молодь, раковины которых об­

ладают не более, чем 2 -2 ,5  оборотами, достигла, по-видимому, той 

стадии онтогенетического развития, которая*у цефалопод следует не­

посредственно за эмбриональной (W illey , 1в97; Друщиц, Хиами, 1969). 

Совместное нахождение рассматриваемых форм с молодью позволяет пре­

дположить, что место их захоронения отстоит, вероятно, недалеко от 

района былого нереста. 5) Совместное нахождение диморфных форм (в 

одних и тех же конкрециях). 6 ) Повсеместно изолированное нахождение 

обеих анализируемых форм по отношению к другим видам этого же рода. 

7) Сравнительно высокая вероятность совместного нахождения взрослых 

индивидуумов рассматриваемых форм в разных ориктоценозах. Результа­

ты исследования 133 ориктоценозов позволяют определить в нашем слу­

чае вероятность (Р) совместного нахождения данных диморфных форм
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оло совместных нахождений форм, а и -  их фактическое число. 8) Бли­

зкий порядок чисел в соотношении диморфных форм. В исследованных 

ориктоценозах численное соотношение форм весьма различно. Во многих 

ориктоценозах среди взрослых особей определены только "Olenekites 

▼olutua" или "О. ep in lp licatus".T aM , где они встречаются совместно, 

их соотношение колеблется соответственно от 8:1 до 1:7; соотношение 

форм, равное 1 :1 , зафиксировано только в 9 ориктоценозах, причем в

где п -  максимально возможное чи-



Рис. 4 . Размерный состав раковин O lenekites sp ln ip lic a tu s  (Moje.) 
в исследованных ориктоценозах. Различной штриховкой показано приблизи­
тельное соотношение диморфных форы в каждой из размерных категорий, за 
исключением молоди. Буквами обозначено: а ювенильные особи, б -  <11ло- 
грЬа А / р ? 7 ,в  -  dimorpha В /СГ?7. г  -  данные, полученные на основании 
замеров единичных экземпляров. Все замеренные раковины обладают килой 
камерой. Количество замеров 1563.
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последних насчитывается ограниченное число особей, достигших взро­

слого состояния, и поэтому оно определено не с достаточной степе­

нью точности. В средней же соотношение''О.-volutus" и ”0.  spinip- 

lica tu s" B  просмотренных ориктоценозах можно определить соответст­

венно как 2 ,4 :1 . 9) Идентичность видовых ассоциаций. Диморфные

формы, встреченные изолировано друг от друга в локальных участках 

раареаа,чаще вещего ассоциируются с идентичными видами цератитов . 

10) Сходство в географическом распространении. Ареалы географиче­

ского распространения обеих форы, встреченных в пределах одной i 

той же зоны, совпадают; причем обе формы встречаются совместно ве 

только в северной части Лено-Оленекского междуречья, где они обра­

зуют наибольшие скопления, но и в противоположной окраине их гео­

графического распространения, в Восточном Верхоянье. В бассейне 

р . Яны, на правобережье р. Лены, в верховьях р. Индигирки и р. 

Аян-Юряха (Колыма) редко встречающиеся формы рассматриваемой гру­

ппы еще мало изучены и определены пока как o ien ek itee  c f .  spinip- 

l i c a t u s  (M ojs.). Примерные контуры географического распростране­

ния данных форм можно очертить (р и с .5 ), если принять во внимание, 

что O len ek ites s p .in d e t (Окунева, 1966), встреченные южнее (бас­

сейн р. Уды в Хабаровском крае), по-видимому, не принадлежат к 

исследуемой группе, а в более северных районах, на Шпицбергене 

(устное сообщение Ы.В.Корчинской), Таймыре и в Арктической Кана­

де, оленекиты и близкие к ним формы представлены уже другими ви­

дами. I I )  Сходство в геологическом распространении. В приустьевой 

части р.Оленек обе рассматриваемые формы широко распространены 

в пределах всей зоны O len ek ites , общая мощность которой достига­
ет не менее 230м (рис, 6 ) .

Вышеприведенные критерии в той или иной степени были исполь-
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Рис. 5. Предполагаемый ареал географического расп­
ространения обеих диморфных форм o ie n e k ite s  ep in ip - 
l i c a tu s  (Mods.) в конце оленекского века. Основные 
местонахождения: I  -  Северная часть Лено-Оленекского 
междуречья; 2 -  Верховья р.Бесике, правого притока р . 
Лены (материалы U.H. Вавилова); 3 -  бассейн р . Яны;
4 -  бассейн р. Томпо в Восточном Верхоянье (Коросте­
лев, 1967); 5 -  Верховья р. Индигирки; 6 -  правобере­
жье р.Аян-Юряха, девой составляющей р. Колымы (матери­
алы Ю.Д. Захарова). Условные обозначения: 7 -  местона­
хождения O lenekitee e p in ip llc a tu s  (Mods.) ,  dimorpha 
A /Q  V  ; 8 -  местонахождение dimorpha B/Q''?/; место­
нахождения форм, предварительно определенных как O .cf. 
e p in ip lic a tu s  (M ods.); 10 -  предполагаемые контуры гео­
графического ареала рассматриваемого вида; I I  -  предпо­
лагаемое направление преобладающих миграций О. sp ln ip -  
l ic a tu s  (M o js .) ; северная часть Лено-Оленекского меж­
дуречья, по-видимому, основное место обитания данного 
вида в позднеоленекское время.
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I п

1

2 О

Рио. 6 . Геологическое распростревение взрослых 
раковив O len ek ltes sp in ip lic a tu s  (M oja.) ,  dlmorp- 
ha A /Q  V  и dlMorpha В К у У  в верхах олененово­
го яруса. Способ их обозначения как на рис. I .Р а ­
зрезы: I  -  правобережье р.Оленек в районе устья 
р . Менгилях, П -  побережье Оленекского залива в 
1,7км к западу от пос. Станнах-Хочо.
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эованы при изучении диморфизма у прочих групп цеватитов. Нам продт 

ставляатся, что на данной стадии изученности рациональнее всего 

пока лиль намечать диморфизм цератитов и условно определять его 

природу, не прибегая, за редким исключением к существенным таксо­

номическим изменениям. В дальнейшем их таксономия мояет быть уточ­

нена, во-первых, в результате полного и всестороннего анализа воех 

критериев, и, во-вторых, за счет поступления новых материалов.

Дроблем*а различения пола у ископаемых цефалопод

Определение пола на палеонтологическом материале представляет 

собой весьма сложную проблему. Для различения предполагаемых подов 

ископаемых цефалопод мы предпочитаем использовать малопопулярную 

гипотезу Аркелла (A rk ell, 1957). который считал, что ушковидные 

выступы устья хилой камеры юрских аммонитов могли играть защитную 

функцию и принадлежать самкам, а не самцам, как это принято счи­

тать большинством исследователей. Ерские формы, обладающие аперту­

рными выступами, в отличие от соответствующих диморфных форм с 

простой апертурой, эволютнее и обладают более низкими, и зачастую 

менее широкими оборотами раковины. Поэтому гипотеза Аркелла. по 

вашему мнению, лучше других согласуется с данными по современным 

видам N au tilu s , у которых самки отличаются от самцов обычно менее 

широкими (за счет отсутствия спадикса) оборотами (Lany, 1937, fits* 

3 ) , а также сведениями по Octopus и Lollgo (V e ils  11., V e lla  J . , 

1959), свидетельствующими о том, что размер головоногих моллюсков 

не всегда является надежным признаком для определения пола. При 

рассмотрении данного вопроса нельзя не учитывать также пока еще 

мало исследованное явдепие гигантизма, по-видимому,•частного слу­

чая тахиморфии.
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Сведения, получонныо по гониатитвм (Cemanet, 1943) ,  церати- 

ТвМ (наши наблюдения) и аммонитам (Makowski, 1962; Palframm ,

1%7 и др.Свидетельствуют о тон, что в пределах одних и тех же 

диморфных групп составляющие их формы различаются по степени эво- 

лютности и высоте оборотов раковины. Более эволютные диморфы каж­

дой пары, обладающие сравнительно низкими оборотами, мы предлага­

ем называть эволютоконхами (самки?) (как известно, такой же интер­

претации придерживался Демане (Demanet, 1943) ,  изучавший гониати- 

ты Европы), а более инволютные формы, обладающие сравнительно вы­

сокими оборотами во взрослой стадии развития -  инволютоконхани 

(самцы?).

К числу частных признаков, по которым предполагаемых самок н 

самцов можно различить лишь в пределах некоторых таксонов, следу­

ет , вероятно, отнести скульптурные особенности взрослых раковин н 

различие в их размерах. Так, триасовые эволютоконхи приморно рав­

ны соответствующим инволютоконхам или крупнее их, юрские же эволг- 

токонхи, как правило, значительно мельче соответствующих инволюто- 

конхов. Таким образом, проблему пологого диморфизма цефалопод иег 

льая целиком отождествлять с проблемой больших и малых форм, как 

ато принято делать в настоящее время.

Скульптурные особенности устья хилой камеры, встречающиеся у 

эволютоконхов, характерны только для отдельных семейств юрских ам­

монитов и поэтому такие не могут служить признаком для выявления 

диморфизма у большинства представителей разных отрядов аммоноидей. 

Вместе с тем, у отдельных групп, очевидно, рангом ниже отряда, ди­

морфизм скелета мог заметно и не проявиться, и поэтому нухно учи­

тывать возможное нахождение в ископаемом состоянии и так называе­
мых "моносексуальных" групп.



Таблица I

Зволютоконхи и инволвтононхи раннетриесовых цератитов 

приустьевой части р . Оленек и Оденекского залива.

!й№
п/п Эволютоконхи Инволютоконхи

•
Диморфные группы и виды'

I
Nordophiceras scdmid- 
t i  (M ojs.)

Nordophiceras sp . Д. гр . Nordophiceras schm ldti 
/Q  У  -  N .sp . /CTV

2
Nordophiceras karp 1ns- 
k i l  (M ojs.)

Nordophiceras euompha- 
lu s  (Keyв . )

Д. гр . Nordophiceras k axp in sk il 
У  -  N.euomphalus Ю$У

3 K arangatites sp . A K arangatites sp . I Д. гр . K arangatites sp . A ./0 7 / -  
K. sp . I  /07/ ^

4 K arangatites sp . I I K arangatites evolu tus  
Popow

Д. rp . K arangatites sp . I I  /0 7 / 
-  K. evo lu tu s ЮГУ

5
Svalbardiceras c f .  
chowadei Tozer

Svalbardiceras a f f .  
freb ó ld i Tozer

Д. гр . Svalbardiceras c f .  cho­
wadei /Q  У  -  S .a f f .  fr e b o ld l/Ь )'

6 Arctomeekoceras ro­
tunda tum (H ojs.) Arctomeekoceras sp . Д. гр . Arctomeekoceras rotunda- 

turn / р 7 /  -  А. ер. ЮГУ

7 Boreomeekoceras sp .
Boreomeekoceras key-  
s  er l i n g i  (lloós.)

Д. гр . Boreomeekoceras sp . / 0  7 /  
-  B .k e y se r lin g i ЮГУ ^
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(продолжение таблице I )

8
H em iprionltes e ib i -  
ricum (H oje.)

Hemlprionitea ap.
Д .гр . H em iprionltee a ib ir icu a  
/ Q V  -  H. ep. f £ ł j

9 A rctop rion it es sp . 7 A rctoprion itea  ap.z Д .гр. A rctoprion itea  ар. у  '
/О  V  ~ A. sp . z /СГ?/

10 K ey ser lin g itee  n ik i-  
t i n i  (H oje.)

E eyserlin g iteB  midden- 
d o r ff i  (H oja.)

Д .гр. E ey a er lin g ite s  n j k lt in l  
/ 0  V ~ E .m iddendorffi /СГ?У

I I E eyaerU ngitea  ap. E ey a er lin g ite s  subro- 
bustua (E eys.)

Д .гр . E eyaer lln g itea  sp . / ę  Ty-  
К. aubrobuatua /O '”? /

12
O lenekitea ap in ip lica -  
tu s  (Moj a . ) ,  dimorpha 
А / 0  77х

O lenekitea sp in ip lic a -  
tu s , dimorpha В /СГ?/

Вид O lenekitea sp in ip lic a to a  
(Moja.)

13
-----  -------------- !------------

O lenekltes sp. O lenekitea g la c ia l ia  
(Moja.)

Д .гр. O lenekitea ep. /Q  ? / -  
0 .g la c ia l ia  /O '? /

I ł O lenekitea ? interm e- 
dius (H oja.)

O lenekitea ? a ltn s  
(M ojs.)

Д .гр. O lenekitee ? interm edius 
/Q ? / -  0 .?  altUB f ę j i j

15 S ib ir ite a  ap. S ib ir ite a  eichw aldi 
(Ее ja .)

Д .гр. S ib ir ite a  ep . / O ? /  -  
Б. e i  chwal d i /O "?/ ^

16 Proaphlngitea czekano 
w akii Moja.

• Proephingltea ap. Д .гр. Proephingltea czekanowakii 
/Q  V  ▼ P .ep . /< y v

х -прежнее название формы -  O lenekitea vo lu tue  (Ноj e . )

1
2
2
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О затруднениях в систематика пеФалопод в связи 

с применением теории полового диморфизма

С учетом теории подового диморфизма возникают трудноотм в 

обозвачевии форм, степень изучеввости которых ваходится ва са­

мых различных стадиях, а также в обозначении новых таксоном . 

Формы, принадлежность которых к одному и тому же виду не вызы­

вает сомнения, мы предлагаем обозначать как dimoipha а  

(обозначение аволютоконхов) и dimorpha в /0 " ? / (обозначение 

инволвтоконхов). Если принадлежность диморфных форм к одному 

виду недостаточно обоснована или же в силу неполной изученнос­

ти те или иные критерии проанализированы еще неполностью, то в 

лучшем случае можно рекомендовать объединение их в составе ди­

морфных групп (см. табл. I ) ;  предполагается, что яри удачной 

интерпретации последние соответствуют естественным видам.

Выводы

1 . Недооценка возможного полового диморфизма раковин но* 

копаемых цефалопод приводит, вероятно, к неоправданному увели­

чению числа выделяемых таксонов. При наличии массового материа­

ла необходимо хотя бы намечать диморфизм (накапливая тем самым 

сведения о нем) и условно расшифровывать его природу.

2 . Диморфизм триасовых цератитов заметно проявляется не в 

размере раковин, что типично для юрских аммонитов, а только в 

степени их эволютности и в высоте оборотов взрослых особей. По- 

втому проблему полового диморфизма цефалопод нельзя целиком : 

отождествлять с проблемой больших и малых форм (существенно от­

личающихся по числу оборотов), как это принято делать в настоя­

щее время (здесь нельзя не учитывать также явление гигантизма).
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Скульптурные особенности устья раковины предполагаемых самок в 

самцов также являются лишь частными признаками, характерными 

не для всех крупных таксонов. Вероятно, линь по степени эволют^ 

ности и высоте оборотов раковины мокно пытаться различить пре­

дполагаемых самцов и самок у представителей воех отрядов аммо- 

ноидей, обладающих спирально свернутой раковиной.

3. В противоположность обцепринятому мнению, вслед за Де­

ме не и Аркеллом, мы считаем, что эволютоконхи (в том числе ми­

крококки юрских аммонитов) могли быть сайками, а инзолютоконхи 

( в том чиоле макроконхи) -  самцами.
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