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Различные палеопатологии и аномалии разви-
тия часто встречаются на раковинах мезозойских 
аммонитов. Для удобства их изучения в середине 
ХХ в. была предложена (Hölder, 1956) классифика-
ция, основанная на формальных типах патологий 
(forma aegra, сокр. f.a.: от латинского “aegra” – 
«больной»). К настоящему времени выделено 
42 таких типа. Причины возникновения большей 
части из них хорошо изучены: это атаки хищников, 
приводившие к повреждению раковины или края 
мантии, которые отражались на дальнейшем росте,  
а также поселение эпибионтов, которое приводило 
к искривлению более поздних оборотов раковины. 
Однако вопрос о природе некоторых вариантов 
аномалий остается открытым по сей день. 

Одной из самых загадочных палеопатологий 
является forma aegra augata. Этот тип аномалий 
характеризуется высокими и узкими выроста-
ми-протуберанцами, расположенными строго  
на вентральной части раковины аммонита, появ-
лению которых не предшествует никакое види-
мое повреждение. Как правило, они встречаются  
на раковинах с узкой вентральной стороной и хо-
рошо выраженным килем. Первые находки такого 
типа палеопатологий относили к f.a. inflata, типу, 
первоначально объединявшему все варианты ано-
мальных вздутий (Keupp, 1976). В 2000 г. Крегер 
выделил f.a. augata из состава f.a. inflata (Kröger, 
2000), указав, что в рамках последней нужно  
объединять только те вздутия, которым предше-
ствует видимое повреждение раковины. 

Абсолютное большинство исследователей, 
изучавших палеопатологию f.a. augata, объясняли 
ее возникновение паразитизмом и полагали, что 
выступы-протуберанцы образованы аномальным 
разрастанием вентральной скульптуры аммони-
тов из-за деятельности паразитов (Keupp, 1976;  
De Baets et al., 2021). Однако в течение долгого вре-
мени все исследования f.a. augata базировались 
лишь на единичных находках различной таксо-
номической принадлежности. Только в 2007 г. вы-
шла первая публикация, посвященная изучению 

массовых находок f.a. augata (Larson, 2007). Ее 
автор изучил коллекцию раковин Quenstedtoceras 
из разреза Дубки в Саратовской области, состо-
явшую из нескольких сотен образцов с палео-
патологиями, и пришел к выводу, что f.a. augata 
вызывалась не паразитами, а поселением не-
больших эпибионтов на киле аммонитов. Однако  
им не было приведено ни одной фотографии эпи-
бионта, находящегося под характерными для  
f.a. augata протуберанцами, а небольшие двуст- 
ворки-эпибионты были обнаружены лишь под зна-
чительно более пологими деформациями оборо-
тов раковин. 

Для решения вопроса о природе f.a. augata, 
авторами была изучена коллекция аммонитов 
Quenstedtoceras из карьера Дубки, имеющих ха-
рактерные признаки данного типа палеопато-
логии. Исследование проводилось при помощи 
рентгеновского микротомографа и сканирующе-
го электронного микроскопа (СЭМ) в ПИН РАН.  
В результате томографического исследования 
было показано, что на внутренних оборотах рако-
вин с f.a. augata отсутствуют какие-либо обраста-
тели, хотя на изученных для сравнения раковинах 
с пологими «горбами» хорошо видны замурован-
ные между оборотами эпибионты: двустворки  
и трубки серпулид. Таким образом, гипотеза о свя-
зи f.a. augata с эпибионтами была опровергнута. 
Кроме того, было показано, что элементы скуль-
птуры на поверхности протуберанцев сохраняют 
нормальные размеры и формирование f.a. augata 
связано не с их вздутием, как считали многие  
исследователи (Keupp, 1976; Kröger, 2000),  
а с искривлением вентральной части раковины.

Изучение поверхности протуберанцев  
под сканирующим электронным микроскопом 
позволило разделить ее на три участка, соот-
ветствующих трем стадиям формирования вы-
ступов. Непосредственно перед протуберанцем  
часто наблюдается изменение микроскульптуры: 
возникают поперечные ребрышки, пережимы,  
а в конце данного участка практически всегда  
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виден изгиб вентральной стороны раковины  
в наружном направлении. Стадия, на которой про-
исходило формирование этого участка, названа 
предварительной. На задней части самого проту-
беранца (соответствует стадии его роста) всегда 
располагается совершенно нормальная микро-
скульптура. На перегибе и в передней части про-
туберанца, которые соответствуют возвращению 
к нормальному росту раковины (компенсаторная 
стадия), видны следы механической деформации 
эластичного периостракума. 

Важно отметить, что хотя ранее протубе-
ранцы f.a. augata неоднократно называли «пато-
логическими опухолями», на них отсутствуют 
какие-либо признаки патологических или вос-
палительных процессов (которые часто видны 
на посттравматических f.a. inflata). Небольшие 
аномалии, расположенные перед протуберан-
цем, связаны скорее с изменением скорости роста  

раковины, чем с какими-либо патологическими  
явлениями. На стадии роста протуберанца какие- 
либо аномалии скульптуры вообще отсутству-
ют, а механическая деформация периостракума 
на компенсаторной стадии явно производилась 
самим моллюском в целях возвращения к росту  
в нужном направлении. Отсутствие следов пато-
логических процессов ставит под сомнение гипо-
тезу о связи f.a. augata с паразитизмом. 

Авторами была предложена новая гипотеза, 
согласно которой протуберанцы формировались 
при механической деформации передней части 
эластичного периостракума в ходе строитель-
ства вентрального выступа (рострума) раковины.  
У аммонитов, как и у других моллюсков, в ходе 
роста раковины первым формировался органи-
ческий периостракум, который в дальнейшим 
служил субстратом для формирования мине-
рализованной стенки раковины. Искривление  

Рис. 1. а – Quenstedtoceras lamberti с f.a. augata, б – томографический срез по центральной оси раковины того же 
аммонита, показывающий отсутствие эпибионтов и строение протуберанцев, в, г – СЭМ-снимки поверхности 
протуберанцев, стрелка показывает начало предварительной стадии их формирования. 
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периостракума в результате травм или деятельно-
сти паразитов в дальнейшем отражалось на форме 
стенки раковины (Mironenko, 2016). Палеопатоло-
гия f.a. augata встречается почти исключительно 
на аммонитах с вентральным килем, устье кото-
рых отличалось наличием вентрального высту-
па – рострума. В ходе роста этого выступа на его 
конце должен был формироваться очень узкий 
участок периостракума. В дальнейшем происхо-
дила его минерализация, однако если рост пери-
остракума сильно обгонял ход этого процесса,  
то передняя часть ростра оказывалась гибкой  
и могла изгибаться наружу в ходе работы му-
скульной воронки аммонита. В дальнейшем мине-
рализация шла уже по искривленному субстрату;  
так и формировались протуберанцы. Большин-
ство находок f.a. augata у Quenstedtoceras прихо-
дится на стадию роста, предшествовавшую фор-
мированию конечной жилой камеры, возможно,  
в это время у них мог иметь место дисбаланс меж-
ду увеличением длины рострума и скоростью его 
кальцификации, что приводило к более частым 
деформациям. 
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A NEW HYPOTHESIS ON THE FORMATION  
OF THE FORMA AEGRA AUGATA PALEOPATHOLOGY

E.A. Parkhomenko, A.A. Mironenko

Among the paleopathologies of Jurassic ammonites, one of the most enigmatic types is forma aegra augata. 
This anomaly is represented by tall, narrow protuberances on the ventral wall of the shell. There are no signs of 
trauma preceding these features. Previously, the appearance of f.a. augata was explained either by the presence of 
parasites in the mantle edge or by epibionts on the penultimate whorl of the shell. A study of Callovian ammonites 
Quenstedtoceras with f.a. augata using micro-CT scan and SEM refuted these hypotheses. No epibionts, signs of 
parasites, or pathological processes were found in the protuberances. We propose a new hypothesis according to 
which f.a. augata arose due to mechanical deformation of the anterior edge of the elastic periostracum at the tip 
of the ventral rostrum at the shell aperture. 
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