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И.  €.  Б а р с к о е

К ЭВОЛЮЦИИ ОТРЯДА PSEUDORTHOCERATIDA 
(ГОЛОВОНОГИЕ МОЛЛЮСКИ)

Отряд Pseudorthoceratida был выделен автором (Барсков, 1963) из 
состава отряда Orthoceratida. Основной морфологической чертой, отлича
ющей представителей первого отряда, является наличие у них отложений 
внутри сифона. Коррелятивно связанными с этим основным признаком 
являются различия в строении перегородочных трубок и сегментов 
сифона. У псевдортоцератид преобладают отогнутые (циртохоанитовые и 
субциртохоанитовые) перегородочные трубки, как правило прямые (ор- 
тохоанитовые). Сегменты сифона у псевдортоцератид обычно расширяются 
в камерах, часто весьма значительно; у ортоцератид сегменты сифона, за 
редким исключением, цилиндрические.

Весьма существенными кажутся в настоящее время отличия между 
двумя отрядами в строении начальных частей раковины, позволяющих 
судить об онтогенезе их представителей. Строение начальных частей рако
вины известно далеко не для всех родов. Однако оно известно для типич
ных представителей обоих отрядов.

Строение начальных частей раковины у рода Orlhoceras наиболее 
детально описано 3. Г. Балашовым (1957). Первая камера фрагмокона 
(начальная камера) имеет субсферическую форму и отделяется от осталь
ных камер резким пережимом. Первый сегмент сифона лишь незначи
тельно вдается в начальную камеру. Эмбриональная раковина состояла 
из одной воздушной (первой сферической камеры) и из жилой камеры 
длиной в ту часть раковины, которая впоследствии была занята примерно 
10 камерами. В этом месте на раковине отмечается заметный пережим.

Типичные представители псевдортоцератид (рода Pseudorthoceras, 
Pseudocyrtoceras, Dolorthoceras и др.) обладали начальной раковиной кол
пачковидной формы, не отделяющейся пережимом от остальной части 
раковины. Первый сегмент сифона располагается целиком в начальной 
камере. Эмбриональная раковина состояла из 3—7 воздушных и жилой 
камер.

Как полагает В. Н. Шимаискпй (1954, 1962), в первом случае инди
видуальное развитие происходило с метаморфозом, во втором случае 
развитие было прямым.

Проводя грубую аналогию, можно сказать, что ортоцератиды отлича
ются от псевдортоцератид по типу индивидуального развития так же, как 
аммоноидеи от свернутых паутилоидей. В этом отношении ортоцератиды 
(в узком понимании) сходны с бактритоидеями и белемноидеями, псев- 
дортоцератиды — с актиноцератоидеями, онкоцератидами и свернутыми 
наутилоидеями.
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Как уже упоминалось, основной и наиболее характерной чертой, от
личающей ортоцератид от псевдортоцератид, является наличие у послед
них внутрисифонных отложений. Форма отложений и способ их образо
вания уже давно стали одним из основных признаков для выделения 
семейств (Kobayashi, 1937; Flower and Caster, 1935; Flower, 1939, 1962; 
/Куравлева, 1959, и др.).

В. Свитом была сделана попытка объединить семейства, представители 
которых обладают внутрисифопными отложениями, в одну филетическую 
ветвь (Sweet, 1964). В. Свит выделил их в качестве надсемейства Pseudor- 
thocerataceae в составе отряда Orthoceratida. Однако в состав надсемейства 
Pseudorthocerataceae не вошли некоторые из семейств (Geisonoceratidae, 
Troedssonellidae), представители которых имеют отложения внутри 
сифона. Кроме того, близкие роды Troedssonella и Myslerioceras поме
щены в разные семейства разных надсемейств. Все это привело В. Свита 
к предположению о полифилетическом происхождении отряда Orthoce
ratida.

Предложенное ндми ранее выделение отряда Pseudorthoceratida, 
объединяющего все формы с внутрисифопными отложениями, снимает 
псе эти затруднения и позволяет дать схему филогении отряда.

В составе отряда Pseudorthoceratida в настоящее время нами рассмат
риваются восемь семейств: Pseudorthoceratidae (с подсемействами Pseu- 
dorthoceratinae, Spyroceratinae и Cayutoceratinae), Dawsonoceratidae, 
Geisonoceratidae, Greenlandoceratidae, Paraphragmitidae, Pseudactinocera- 
lidae, Proteoceratidae, Troedssonellidae.

Семейства Geisonoceratidae и Dawsonoceratidae обладают аннулосифо- 
патными (кольчатыми) отложениями внутри сифона. У типичных пред
ставителей сем. Paraphragmitidae внутриспфонные отложения не наблю
дались. Однако строение сифона и строение начальных частей раковины 
говорит об их принадлежности к псевдортоцератпдам. Остальные семей
ства, входящие в состав отряда, обладают париетальными (пристенными) 
внутрисифоннымп отложениями. По направлению роста среди париеталь
ных отложений могут быть выделены три типа (рис. 1). Опистонеккаль- 
ные париетальные отложения — отложения, которые начинают образовы
ваться на перегородочных трубках (некках) и затем распространяются 
по соединительным кольцам сифона назад, выстилая соединительные 
кольца. Билокальные париетальные отложения — отложения, которые от 
места образования на перегородочных трубках протягиваются вперед и 
назад по соединительным кольцам. Проиеккальпые париетальные отло
же н и я — отложения, которые протягиваются только вперед по соедини
тельным кольцам от места образования на перегородочных трубках.

Разные семейства псевдортоцератид характеризуются разпым типом 
внутрисифонных отложений, а по наличию отложений выделяется сам 
отряд Pseudorthoceratida. Естественно поэтому поставить вопрос о том, 
какую биологическую роль играли внутриспфонные отложения и как их 
развитие связано с эволюцией организмов.

В настоящее время всеми исследователями признается, что основной 
функцией отложений внутри сифона является утяжеление наполненных 
газом камер фрагмокона, что позволяет удерживать раковину в горизон
тальном положении. Для головоногих с прямой раковиной необходимость 
удерживать раковину в горизонтальном положении является одним из 
важнейших моментов в жизни. Очевидно, что способ, которым достигается 
эта ориентировка и стабилизация, находится в прямой связи со способно
стью животного ориентироваться в пространстве, следовательно, с разви
тием нервной системы. Поэтому внутриспфонные отложения, которые 
отражают способ ориентировки и его развитие, могут быть использованы 
для выявления эволюции организмов.
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Исходной группой псевдортоцератид являются, несомненно, примитив
ные головоногие отряда Ellesmeroceratida. Эллесмероцератиды обладали 
широким сифоном с толстыми соединительными кольцами и короткими 
воздушными камерами. Ориентировка раковины у них осуществлялась за 
счет веса широкого, вентрально расположенного сифона и, по-видимому, 
за счет толстых соединительных колец. При переходе к псевдортоцерати- 
дам наблюдается утонение соединительных колец и уменьшение диаметра 
сифона. Следовательно, прежний механизм ориентировки и стабилизации 
раковины был утерян. Функцию грубой ориентировки стали выполнять 
отложения внутри камер фрагмокона. Тонкая ориентировка и стабилиза
ция осуществлялись за счет камерных отложений внутрисифонных 
отложений.

Древнейшим, предковым семейством псевдортоцератид является Тго- 
edssonellidae. Первые представители семейства — роды Buttsoceras, Gle-

nisteroceras, Oxfordoceras — по
явились в раннем ордовике 
Северной Америки. Трёдссо- 
неллиды обладали опнстонек- 
кальными отложениями внутри 
сифона. При таком способе 
образования слои отложений 
быстро перекрывали соедини
тельные кольца и прерывали 
сообщение сифона с камерами. 
Очевидно, что это было невы
годным, так как регулирование 
количества газа в камерах ста
новилось невозможным. Они 
могли нести лишь пассивную 

гидростатическую функцию. Вместе с тем для осуществления ориенти
ровки образование отложений было необходимым. Нахождение оптималь
ного способа образования и расположения отложений с тем, чтобы воз
можно дольше сохранить сообщение сифона с камерами и образовывать 
достаточное количество отложений, составляет суть эволюции последних 
и отражает эволюцию этой группы организмов.

От трёдссонеллид в среднем ордовике отделилось семейство Geisono- 
ceratidae. У представителей этого семейства внутрисифонные отложения 
стали наслаиваться клубкообразно на перегородочных трубках в перего
родочном отверстии и не распространялись на соединительные кольца 
(аннулосифонатные отложения). Соединительные кольца оставались сво
бодными. Отложения теперь не препятствовали сообщению сифона с ка
мерами. Вместе с тем при таком способе образования количество отложе
ний ограничивалось размером перегородочного отверстия. При сильном 
развитии отложения «закупоривали» сегменты сифона. Это привело к тому, 
что большая часть функции ориентации и стабилизации раковины пере
шла к камерным отложениям. Весьма характерным следствием этого 
было то, что сифон у большинства гейзоноцератид сместился к дорсальной 
стороне. Это давало возможность более мощного развития камерных от
ложений на вентральной стороне. Такая «передача» функций внутрисн- 
фонных отложений камерным была, в определенном смысле, шагом назад. 
Это было менее выгодным, так как образование камерных отложений 
является более опосредованным, чем образование внутрисифонных, кото
рые отлагались в непосредственном контакте с живой тканью сифона.

Представители сем. Geisonoceratidae существовали от среднего ордо
вика до среднего девона. Расцвет семейства приходился на середину 
силура.

1 ■ 2 3 4
Рис. 1. Типы внутрисифонных отлож ений.

1 — опнетонеккальные париетальны е отложения;
2 — билокальны е париетальные отлож ения; <3 — про- 
ненкальны е париетальны е отлож ения; 4 — аннуло

сифонатные отлож ения.
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От гейзоноцератид в конце ордовика отделилось сем. Dawsonoceratidae. 
Представители последнего семейства обладают также аннулосифонатными 
отложениями внутри сифона, но характеризуются отогнутыми и прижа
тыми к выпуклой стороне перегородки перегородочными трубками (для 
таких трубок предлагается название «гипоцпртохоанитовые перегородоч
ные трубки»). Биологическое значение этого признака в настоящее время 
не выяснено, однако, по аналогии с актиноцератидамн, ему придан ранг 
семейства (Flower, 1962). Два рода, входящих в рассматриваемое семей
ство, существовали на протяжении силура.

Морфологические изменения, которые могут быть объяснены функцио
нально, привели к отделению от гейзоноцератид сем. Paraphragmitidae. 
Эти изменения заключались в том, что раковина приобрела эндогастри- 
чсскую согнутость.- Такая, казалось бы, неудобная для плавания форма 
раковины с апикальным концом, загнутым книзу, позволяла существенно 
понизить общий центр тяжести животного и сделать его устойчивее. Для 
стабилизации раковищл такой формы было достаточно небольшого коли
чества отложений в самых апикальных частях раковины. Поэтому стано
вится вполне понятным, почему внутрисифонные отложения у представи
телей этого семейства практически неизвестны: они могли развиваться 
очень слабо. Эндогастрическая согнутость раковины привела к тому, что 
жилая камера в устьевой части сужалась, или имела пережим, или у не
которых представителей (род Paraphragmites и др.) приобрела изгиб, 
возвращавший переднюю часть тела животного в горизонтальное положе
ние.

Следует отметить, что парафрагмитиды в достаточной степени условно 
выводятся из гейзоноцератид. Точно те же функциональные и морфологи
ческие изменения могли привести к отделению парафрагмитид от сем. 
Pseudorthoceratidae. Основанием, на котором парафрагмитиды выводятся 
все же из гейзоноцератид, является дорсальное положение сифона у пред
ставителей обоих этих семейств — явление, в общем не характерное для 
семейства Pseudorthoceratidae. Парафрагмитиды были распространены от 
середины до конца силурийского периода.

Другой путь развития от исходного сем. Troedssonellidae был, по-види
мому, более постепенным. В отличие от пути, приведшего к отделению 
гейзоноцератид, внутрисифонные отложения продолжали здесь наслаи
ваться на соединительные кольца. В этом случае наблюдается ряд 
последовательных изменений в строении отложений, которые приводили 
к задержке момента смыкания отложений и, следовательно, момента, когда 
прерывалось сообщение сифона с камерами.

Первым шагом на этом пути было то, что отложения стали распро
страняться не только назад от перегородочных трубок, но также и вперед 
и несколько утолщались вблизи перегородочного отверстия (билокальные 
париетальные отложения). Естественно, что такой способ образования 
отложений несколько задерживал момент смыкания отложений.

Представители семейств Greenlandoceratidae и Proteoceratidae, для 
которых характерен билокальный тип отложений, были распространены 
в среднем и верхнем ордовике. Различия между семействами касаются 
формы и скульптуры раковины. Не исключено, что разделение этих 
семейств условно.

Следующим шагом был переход к пронеккальному типу внутрпспфон- 
ных отложений: отложения распространяются только вперед от места воз
никновения на перегородочных трубках. Как правило, отложения и утол
щались сильнее, чем при предыдущем способе образования. Появилась 
возможность дольше сохранять сообщение сифона с камерами и в то же 
время образовывать достаточно мощные внутрисифонные отложения. Все 
это привело к отделению от протеоцератид сем. Pseudorthoceratidae. Уже
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с раннего силура, когда встречаются первые представители семейства, оно 
раадслплось на две ветви, рассматриваемые в ранге подсемейств. Пред
ставители одного из них (Spyroceratinae) характеризуются удлиненными 
продольно-эллипсоидальными сегментами сифона, представители другого 
(Cayutoceratinae) имеют сфероидальные и поперечно-эллипсоидальные 
сегменты. Кроме того, последнее подсемейство характеризуется этапностью 
в развитии внутрисифонных отложений. Отложения первого этапа — это 
типичные утолщающиеся пронеккальные отложения. Позже они сменя
ются отложениями, наслаивающимися подобно отложениям билокального 
или даже оппстонеккального типа. Наиболее вероятным объяснением 
этому является предположение, что переход от билокальных к пронек- 
кальпым отложениям произошел путем архалакспса — изменений на 
ранних стадиях онтогенеза (А. Н. Северцов). У спироцератин новый тип 
отложений сразу же перешел на все последующие стадии; у кайутоцера- 
тин па поздних стадиях сохранился еще старый тип отложений.

Представители отошедшего от кайутоцератин подсемейства Pseudor- 
thoceratinae, как п спироцератины, обладают пронеккальными внутриси- 
фонными отложениями на всех стадиях онтогенеза, но имеют, как 
кайутоцератины, сфероидальные сегменты сифона. Весьма характерно, 
что и у спироцератин, н у псевдортоцератин сегменты сифона макси
мально расширены в передней части, у самой перегородочной трубки. 
Вплоть до того, что здесь образуется колепообразный перегиб соедини
тельного кольца (так называемые «сегменты с плечиками»). Это может 
быть объяснено тем, что при такой форме сегментов пронеккальные внут- 
рисифонные отложения подходили к отложениям, впереди лежащим под 
прямым углом. Отложения, таким образом, сжимали, «защемляли» часть 
мягкой ткани сифона. Вследствие этого в месте перегиба связь сифона 
с камерами могла сохраняться дольше всего, что было, несомненно, 
выгодным. Сем. Pseudorthoceratidae было распространено от раннего 
силура до конца палеозойской эры. Максимального развития семейство 
достигало в середине девона.

Раннесилурийские кайутоцератины дали также начало новому сем. 
Pseudactinoceratidae. При переходе к этому семейству не произошло 
смены типов внутрисифонных отложений. Отложения остались пронек- 
кальпыми. Существенным было то, что отложения очень сильно утолща
лись, наслаиваясь клубкообразно. Вперед от места возникновения на 
перегородочных трубках отложения прикреплялись к соединительному 
кольцу. Назад отложения тоже утолщались сильно, но не сходили с пере
городочных трубок. В результате внутриспфонные отложения сжимали 
мягкую ткань сифона столь сильно, что в каждом сегменте образовывалась 
поперечная складка мягкой ткани. Через эту складку осуществлялась 
связь сифона со всеми камерами фрагмокона на протяжении всей жизни 
животного. Сохранение постоянной связи сифона со всеми камерами 
фрагмокона и обособляет рассматриваемое семейство от других псевдор
тоцератид. По наличию структур внутри сифона, обеспечивающих посто
янную связь его с камерами, псевдактиноцератиды сходны с актиноце- 
роидами. Однако их отличают существенно разные способы, которыми 
достигается это сообщение. Так как существуют серьезные разногласия 
в понимании объема сем. Pseudactinoceratidae, укажем, что нами семей
ство понимается в составе следующих родов: Pseudactinoceras, Bergoceras, 
Buchanoceras, Campyloceras, Cyrtaetinoceras, Eusthenoceras, Macroloxoce- 
ras, Paraloxoceras. Семейство было распространено от позднего силура до 
конца раннего карбона.

Схема эволюции внутрисифонных отложений представлена на рис. 2. 
Филогенетическая схема отряда Pseudorthoceratida в ранге семейств дана 
на рис. 3.
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Весьма существенной для практических стратиграфических целей 
представляется намечающаяся этапность в развитии отряда Pseudorthoce
ratida, этапность, приуроченная в своем проявлении к определенным 
стратиграфическим рубежам. Начало ордовика характеризуется появле-

Рис. 2. Схема эволю ции внутрисифонных отложений в отряде 
Pseudorthocera t id а .

нием первых представителен отряда, обладающих опнстопеккалъпыми 
отложениями внутри сифона (сем. Troedssonellidae). На рубеже нижнего 
и среднего ордовика появляются псевдортоцератиды, имеющие внутрисн- 
фонные отложения билокального типа (семейства Greenlandoceratidae и 
Proteoceratidae). Расцвет последнего семейства приходится на поздний 
ордовик. На границе ордовика и силура появляются первые представители 
отряда, обладающие пронеккальными внутрисифонными отложениями.
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В дальнейшем, но-видимому, возможно будет выделить более мелкие 
. г.олюционные этапы, выражающиеся в видовых и родовых комплексах, 
которые будут характеризовать отделы и ярусы ордовика и силура.

Рис. 3. Ф илогенетическая схема отряда P seudorthocera tida .
Семейства: 1 — Troedssonellidae; 2 — G eisonoceratidae; з — Dawsono- 
cera tidae; 4 — P araphragm itidae; S — G reen landoceratidae; 6 — Pro- 
teoceratidae; 7 — P seudorthoceratidae (7a — S pyrocera tinae , 76 — Cay- 

u tocera tinae , 7e — Pseudorthoceratinae); S — Pseudactinocera tidae .
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Ю.  А.  А р е н д т

РЕГРЕССИВНЫ Е И НЕОТЕНИЧЕСКИЕ Я ВЛЕНИ Я У КРИНОИДЕИ
HYPOCRINIDAE 1

Семейство палеозойских морских лилий Hypocrinidae заметно выделя
ется среди других групп криноидей благодаря отчетливости происхо
дивших в нем регрессивных морфологических преобразований. Большое 
количество гипокринид автор обнаружил при сборах раннепермских игло
кожих в Приуралье, относящихся к так называемой красноуфимской 
фауне, открытой в 1924 г. Г. Н. Фредериксом и исследовавшейся
Н. Н. Яковлевым, проявлявшим к ней очень большой интерес (Яковлев, 
1926, 1927, 1930, 1937, 1956). Эти сборы дали тысячи чашечек представи
телей данного семейства (Арендт, 1964], 1964г).

Важнейшее значение в эволюции морских лилий имело, как известно, 
возникновение и развитие рук, общая длина которых часто могла быть 
весьма значительной. Именно благодаря развитию и усовершенствованию 
этого аппарата пассивного питания (а также в известной степени и 
стебля), позволявшего контролировать для извлечения пищевых частиц 
большие массы воды, криноидеи одержали верх над всеми другими «при
крепленными иглокожими». Последние полностью вымерли, большей 
частью уже в раннем и среднем палеозое, тогда как морские лилии не 
только преодолели рубеж между палеозоем и мезозоем, но дожили до со
временности, а коматулиды являются сейчас скорее процветающей груп
пой.

Однако среди криноидей имелись и группы (Hypocrinidae и в меньшей 
мере некоторые другие), наиболее характерной особенностью которых была 
постепенная редукция аппарата рук, некогда хорошо развитого у их пред
ков. У многих крайних форм гипокринид руки полностью атрофировались 
и произошел ряд других изменений регрессивного характера, а у неко
торых безруких форм исчез также и стебель. Таким образом были утра
чены характернейшие для криноидей как класса иглокожих особенности. 
Попытаемся проследить в общих чертах ход этого процесса и по возмож
ности проанализировать его причины.

Представители силурийско-девонского семейства Gasterocomidae, ис
ходного для Hypocrinidae, были, судя по строению скелета, организованы 
в общем значительно более сложно. Чашечка и тем более крона у них 
обычно крупнее, особенно в сравнении с полностью безрукими гипокри- 
нидами, а стебель, помимо центрального, может иметь еще и перифери-

1 Автор вы раж ает благодарность М. А. Ш иш кину за сделанные им замечания 
к статье.
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