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ВЫСШИЕ ТАКСОНЫ ЮРСКИХ И МЕЛОВЫХ AMMONITIDA

Обосновано деление отряда Аmщоnitidа на подотряды Ашшошйпа
Hyatt, 1889, Haploceratina Besnosov et MichaiIova, 1983, Perisphinctina
Веввовоч et Michailova, 1983 и Ancyloceratina \Viedmann, 1966. Расемот­
P~HЫ филогенетические связи подотрядов и надсемейств.

.м4

Настоящая статья завершает рассмотрение системы таксенов отряд­

ного, подотрядного и надсемейсгвевного ранга юрских и меловых аммоно­

идей, начатое предыдущими публикациями авторов [3-5]. В них изло­

жена история вопроса и современные представления о системе юрско-ме­

левых аммоноидей, рассмогрек отряд Phylloceratida и Lytoceratida,
в составе которого обоснована самостоятельность подотряда Turrilitina.

Авторы считают, что юрско-меловых аммоноидей следует рассматри­

вать в составе трех отрядов: Phylloceratida, Lytoceratida и Ammonitida.
Первый отряд невелик по объему и включает одво надсемейсгво, второй

разделяется на два подотряда и четыре надоемейетва, а третий, наиболее

крупный; объединяет четыре подотряда и 15 надсемейств (рис. 1).
Современная система высших таксоков юрско-меловыхэ.аммоноядей

была изложена в «Treatise... >} [25] и «Основах палеонтологии» [12, 13].
Позднее в нее внесли существенные изменения Шиндевольф [23] и Вид­

манн [26, 27J, а также Донован, Rалломон и Ховарт [15]. Предлагаемый
нами пересмотр таксонов отрядного и семейственного ранга базируетс~

в первую очередь на онтофилогеввтическихисследованиях, активно про­

водящихся у нас и за рубежом в последниетри десятилетия [4J. Важно»
.аначение приобретают данные о внутреннем строении раковин [6-8].

О т р я Д АттопШдаНуац, 1889
Д и а г н о в, Юрские и меловые аммоноидеи с первично пятилопастной

примасугурой (VUU1ID); у некоторых меловых форм установлена не­

устойчивая пятилопастная примасутура [10J. Образование новых эле­

ментов происходит различными способами: за счет разделения седла U1/1

и появления новых умбиликальныхлопастей (П', U2 ... ), наредка за счет

разделения седла I/D и появления внутренних боковых лопастей (Р,

Р ... ) или в результате подразделения внутренней боковой лопасти, иног­

да наблюдается сочетание этих способов, реже делится умбиликальная
лопасть, в исключительных случаях воаникает боковая лопасть. Умби­

ликальная лопасть преимущественно трекрааделъная. Дорсальная лопасть

на последних стадиях первоначально двураздельная, затем становится

трехраадельвой; крайне редко у меловых форм двураацельностъ возника­

ет вновь. В ходе онтогенеза седла разделяются несколько позднее лопа­

стей или одновременно с ними.

С о с т а в. Четыре подотряда: Ашшоппша, Haploceratina, Perisphincti­
па и Ancyloceratina.

С р а в н е н и е. От Phyllceratida и Lytoceratida отличается разнооб­

разием формы раковины и способов образования лопастей, кроме этого,

'от первого - расчленением седел путем непосредственно заложения зуб­

цов, от второго --вычленением новых лопастей из седел U1/I и I/D и реже

в результате разделения лопасти 1, а также трехраздельной умбилиналъ-

ной лопастью. .-
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ПОДОТРЯД AMMONITINA НУАТТ,1889

(EMEND. BESNOSOV ЕТ MICHAILOVA, 1983)

Д и а I' н о з.· Ранне-среднеюрскве мономорфные, интенсивно давэрги­

рующив потомка фвляоцврагид с пврвично пятилопастной примасутурой

(VUU1ID),
когорая может переходить в четырехлопаетную (VUID). Но­

вообразование лопастей в онтогенезе·нестабильно и происходит как в

результате появления новых умбилинальных лопастей, так и путем пол­

ного рааделвниявнутреннейбоковой лопасти (1), а также за счет разде­

ления допасти U2
. (рис. 2). Типы воаникноввния новых лопавгей могут

комбинироваться.Дорсальная лопасть двуравдельная, у поздних предста­

вителей подотряда может быть трехравдельной, что обусловлено либо

асимметриейпервично двураадвяьнойлопасги,либо обрааовавиемпарных

Рис. 2. Изменение лопастной-ливяа в онтогенезе ракови~ы Zug:odactyli­
tes braunianus ОгЬ.; экв. N!! 10370: а, б - 1·я и 2-я линии (Х26), fl-7-я
линия, 0,5 об. (Х25,5), 8 - 9'-я линия, 0,8 об. (Х25,5) , д - 13-ялШlИЯ,
1,2 об. (Х25,5), е - 22·я линия, 1,8 об. (Х25,),ж - 32-я линия, 2,3 об.
(Х17У, а-31}.я яиявя, 2,5 об. (ХН), u-47·я линия, 3,2 об. (Х10,5), n­
54-я линия, 3,6 об. (Х10,5), д - 6з.я линия, 4,2 об. (Х8), ~- 69·я линия,

4,6 об. (Х6), Омолонский массив, р. Токур-Юрях; средний тоар
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боковых аубпов .в ее нижней части. Развиты аптихи и диаптихи. Может

проявляться диморфизм.

Формулы лопастной линви:

(VsVs)UU1U2•.• I1I2(D1Ds);
(V1V1)UU1U2 ... I111(D1D1); (VtY1)UU1U2 I2I1(D1D1);

(у1у1 ) тшч» 1(D1D1); (у1у1) шгц,: п.чв.

(VtV1)UU111 I1(DtD1); (V1V1)UUSI2 I1(D1Ds);
(VtYs)UUtU2 ... 1211Iz(D1D1); (VtVs)UU1U2 I2IsIз(DtDt);

(VsY1) тш-сч.ы, (D1D1); (у1у1 ) UU1U2 ... ItI2Iз(DzD1D2).

С О С Т а в. 3 надсемейства и 13 семейств (рис. 3): Psilocerataceae Hyatt,
1867 (семейства Psiloceratidae Hyatt, 1867;, Schlotheimiidae Spath, 1923;
Arietitidae Hyatt, 1874; Oxynoticeratidae Hyatt, 1875; Cymbitidae Buck­
шап, 1919; Ecltioceratidae Buckman, 1913); Eoderocerataceae Spath, 1929 s
(семейства Eoderoceratidae Spath, 1929; Polymorphitidae Haug, 1887; Ыра­
roceratidae Hyatt, 1867; Amaltheidae Hyatt, 1867; Dactylioceratidae Hyatt,
1867); Hildocerataceae Hyatt, 1867 (семейства Hildoceratidae Hyatt, 1867
и Hammatoceratidae Buckman, 1887).
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Рис. 3. Фвяогенвтическая схема подотряда Ammonitina

С р а в не н и е. ОТ подотрядов Haploceratina и Perisphinctina отлича­

ется нестабильным образованием новых лопастей в онтогенезе и преиму­

-щественно двураздельной дорсальной лопастью.

3 а м е ч а н и я. Древнейших ам:монитин отличвют нестабильность

признаков и нвдояговечностъ. Так, среди Psilocerataceae и Eoderocerata­
сеае интервая существования семейств не превышает двух веков. 'у над­

семейств Psilocerataceae и Eoderocerataceae раковина преимущественно

эволютная, с очень широким мелким пупком; значительно реже полуин­

волютная, в исключительных случаях ивволютная. Скульптура представ­

лена прямыми одиночными, реже ветвящимвся изогнутыми ребрами; не­

редко присутствуют бугорки, шипы и на вентральной стороне от одного

до трех килей; иногда скульптура ослаблена. В надсемействе Hildocera­
taceae раковины от полуинвояютных до полуэволютных, лишь изредка

эволютвые. Скульптура в целом более слабая, чем у предыдущих надое­

мвйсгв. Ребра преимущественно изогнутые, передко ветвящиеся; присут­

ствуют кили, В исключительных случаях наблюдаются бугорки.

t После ревизии семейственного состава надсемейство Eoderocerataceae в соответ­

ствии с вековом приорвтега может получить ваававив Liparocerataceae, либо Amal­
theaceae, либо Dactyliocerataceae (Про. ред.).
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З'а:u; е чаIпrя.Ос:вову ПОДО'l'рЯ:да Haploceratina оосгавляет Д;литель:во

существовавшее надсемейство Haplocerataceae, которому предшествовали.

надсе:мейство Sonniniiaceae (рис. 4). От надсемейства Haplocerataceae
произошло крупное повднемеяовое надсемейство Acanthoeerataceae, пер­

вые представители которого воввикли в альбе (рис. 5). Обособление этого
:вадсемейства шло по пути резкого усиления скульптуры с одновремен­

нЫМ упрощением рассеченности лопастной линии првсокравевяв типа
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Рис. 5. Фидогенетвческая схема в:адсемейства Acanthocerataceae (подотря-
. да Haploceratina)

ее преобравевавий в онтофилогенеае за счет воаввкновевия новых умби­

дикальвых лопастей и трехраздельности дорсальной <лопасти (рис. 6).
Характер морфогенваа лопастной линии Асапшосегаьаееае.г.ваучевный
нами у Hysteroceras и Mantelliceras [11], не позволяет принять вывод о

свяви Асапйюсегатасеаес Desmocerataceae [30].

ПОДОТРЯД PER1SPH1NCT1NA BESNOSOV ЕТ MICHA1LOVA, 1983

д и а г н о в. Срецввюрские - меловые мономорфные, редко гетереморф­

ныв аммоноидеи с пятилопастной примасутурой (VUU I1D).
Новые ло­

пасти обычно образуются путе:t\l полного разделения внутрен:в:ей боковой

лопасти (1) на три или две части (рис. 7). Изредка наблюдается разде­

ление седла между наружной и средней долями внутренней боковой ло­

пасти; обрааовавшиесяпри этом доли в ходе онтогенеза могут смещаться

. на вершины прилегающих седел, занимая положение, аналогичное ло­

пастям U2 и Р. Характер деления внутренней боковой лопасти может ме­

няться (рис. 8). в некоторых случаях на седле 1/D закладывается до­

полнительная внутренняя боковая лопасть Р. Дорсальная лопасть всегда

трехравдельная. Развиты диаптихи, Широко проявляется ДИМОJ?ФИЗМ.

Формулы лопастной линии: (VIVI)UUI12... 1I1зD; (VIVI)UUI12 .
... I I 1з 1 ID ; (VNI)UUЧ2'" 1112D; (VIVI)UUI1з ••• 1I12D; (VI:VдUUI1 1. 1 .
. . . 11' 111D; (у1у1 ) UU 112. 1 12' 111D; (У1V1)UUI.... Ц21зD ;
(у1у1 ) ццч, ... 11D; (у1у1 ) UU 111 11D; (у1у1 ) UUI12... 1 11з1.D.

С о с та в. Четыре надсемейства и 33 семейства: Stepha;nocerataceae
Neumayr, 1875 (семейства Erycitidae Spath, 1928; Otoitidae Mascke, 1907;
Srephanoceratidae Neumayr, 1875; Sphaeroceratidae Buckman, 1920; ТпН­

tidaeBuckman, 1921; Macrocephalitidae Buckman, 1922; Pachyceratidae
Ввскшав, 1918; Kosmoceratidae Haug, 1887; Cardioceratidae Siemiradzki,
1891; Mayaitidae Spath, 1928; Oecoptychiidae Arkel1, 1937); Репврвшсьа­

севе Steinmafln, 1890 (семейства Perisphinctidae Steinmann, 1890: Раг­

kinsoniidae Buckman, 1920; Morphoceratidae Hyatt, 1900; Parapatocerati­
dae Buckman,1926; Spiroceratidae Hyatt, 1900; Reineckeiidae Hyatt, 1900;
ВеrriаsеШdае Spath, 1922; Aspidoceratidae Zittel, 1895; Craspeditidae Spath,
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1924; Olcostephanidae Haug, 1910) ; DesmocerataceaeZittel, 1895 (~е:м~й~т­

ва Desmoceratidae Zittel, 1895; Holcqdiscidae Spath, 1'924; Silesitid~~l!y~tt,
1900; Kossmaticeratidae Spath, 1922; Pachydiscidae $path, 1922;:М;UI\iегi­

eeratidae Wright, 1962); Норйьасеав Н. Douvllle, 1890 (семейства Pulenel­
liidae Hyatt, 1903; Leymeriellidae Breistroffer, 1951; Hoplitidae Н. Douvi1le,

Рис. 6. Изменение лопастной-линии в онтогенезе раковины Mantelliceras mantelli
Sow.; яка, М 135/13450: а-в - 2, 7, g....я линии (Х42), г -14-я линия, начало 2-1'0 об.
(Х34), д - 17-я линия, 1,2 об. (Х33), е - 26-я линия, 2,2 об. (Х25,5),. ж - 29-я линия,
2,5 об. (Х25), 8 - 34-я ЛИIIИЯ,3 об. (Х15); и - 3,6 об. (Х11), н - 4,2 об. (Х5), .4 - 5 об.

(Х4); Мангышлак, Весокты: сеномая [11] .

1890; Schloenbachiidae Рагопа et Bonarelli, 1897; Placentieeratidae Hyatt,
1900; Engonoceratidae Hyatt, 1900). .

С р а в н е н и е. От подотряда Haploceratina отличается отсутствием

новообразованных умбиликальных лопастей.

3 а м е ч а н и я. Раковина перисфинкгвн мовоморфяая, но в надсемей­

стве Perisphinctaceae имеется небольшое число средне-позднеюрских ге­

тороморф (семейство Spiroce.ratidae). Слабая скульптура характерна для

большинства Певшосегаьасвае (при наличии пережимов) и наиболее мо­

лодых Hoplitaceae (семейство Placenticeratidae). у остальных скульпту­

ра четкая, часто грубая (ребра с различными типами везвдевая.жоредне

9



вс()ч~тани:и е бугоркаl'4И). Сам6емолодое семейство этого подотряда­

Placenticeratidae демонстрирует ослабление скульптуры и значительные

преQбразования лопастной линии в ходе онтофилогенеза (умбиликальиая

лопасть обычно-распадаетсяна две новые лопасти, в силу чего утрачи­

вается ее трвхраадельноетывседле V/U закладывается боковая лопасть L,
нетиличная для мезозойских аммояовдей).

Г1J\~
f

~.U.'I' D
а'\l .. ,r-v

Рис. 7. Изменение лопастной линии

в онтогенезе раковины Planisphinctes
ех gr, tenuissimus (Siemiradzki); эка,

N2 1268:· а - 2-я линия (Х50), б-

.2.}~. '.•'.• '.••.Рб........••••.'....Д..•~.'... '. '.i/J. .... 2'8 . об. (Х22,5) ,~уз,~бf. . ~,д - 4,5 об. (ХЮ) ,
е,...g,2'об. (Х4); Дагеетав:,сел. Дату­
на; погравичные слои байоса и бата

(VtYl) ппч (D2DID2);
(VIVI)UIII(D2DID2);

Самое древнее надсемейство подотряда - Stephanocerataceae (рис. 9) .
При несомненном сходстве по характеру скульптуры с Репврпшстасеав

оно отличается появлением новых элементов за счет деления внутреннего

бокового седла, т. е. образованием допоявительвых внутренних боковых

лопастей. Такое развитие лопастей Шиндевоаьф назвал гетерохровным. Оно

известно также у аптских Deshayesitaceae (подотряд Авсуюсегайпа}. Ге­

гереморфвые пернсфивктивы ивучалась Шиндевольфом. У, них наблю­

дается характерное для всех гетероморф упрощенное строение лопастной

линии.

ПОДОТРЯД ANCYLOCERATINA WIEDMANN, 1966
(EMEND. J3ESNOSOV ЕТ MICHAILOVA, 1983)

Д и а г н о а. Преимущественно раннемеловые гетероморфные и дивер­

гировавmие от них мономорфвые аммонитицы с нвустойчивой пятило­

пастной примасутурой (в начале первого оборота редуцируется лопасть

UI). Новые лопасти в онтогенезе гетероморф(надсемейство Ancylocera­
тасеае) обычно не образуются (рис. 10), и общее число лопастей ограни­

чено четырьмя (VUID). У мономорфвых потомков прослеживаются три

варианта возникновения новых элементов: у надсемейства Douvilleicera­
tасеае-деление лопастей (U-+U1U2 и 1-+1211)' У надсемейства Parohop­
1itaceae - деление седла U/I (появление UI, U2

) , У надсемейства Deshaye­
sitaceae - деление седла I/D (появление Р, 12 ... ). Дорсальная лопасть

трехраздельная или двураадельная (у некоторых мономорф ).Умбили­
кальная лопасть преимущественно трехраадельная.

Формулы лопастной линии: (VtYl)UI(D2D1D2);
(VIVI)UUIU21(D2DID2); (VIV1)тлгот (D1D1);
(V1V1)шгг (D2D1D2); (V1V1)UIU21 211(D2П;D2).

С о с т а в. Четыре надсемейства .и восемь семейств (рис. 11): Ancylo­
cerataceaeMeek, 1876 (семейства Bochianitidae Spath, 1922; Protancyloce­
ratidae Breistroffer, 1947; Ancyloceratidae Meek, 1876; Heteroceratidae
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Hyatt, 1900); Deshayesitaceae Stoyanow, 194{} (семейство. Deshayes~t~da&
Stoyanow, 1949) j Parahoplitaceae Spath, 1922 (семейство Parahopl~tlda&
Spath, 1922); Douvilleicerataceae .Рагопа et Bonarelli, 1897 (с~меиства
Cheloniceratidae Spath, 1923; Douvilleiceratidae Рагопа et Вопагей], 1897).

С Р а в н е н и е. От описанных выше подотрядов отличается неуетойчи­
вой пятилопастной првмасутурой :и формированием взрослой линии на·

основе четырех лопастей (VUID).
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Рис. 11. Фиаогеввтичеокая схема подотряда Ancyloceratina

3 а м е ч а н и я. Гетероморфные Turrilitaceae и Ancylocerataceae боль­
шинством зарубежных исследователей рассматриваются среди литоцера­
тид. С этим нельзя согласиться. При переходе от мономорфных аммонитов

к гетероморфным(например, от Heteroceratidae к DeslIayesitidae) наруж­
ная сторона сохраняет свою форму, а внутренняя подвергается полной

перестройке. Поэтому строение лопастной линии на наружном участке

раковины приобретает первосгепевное значение. Ревкое отличие наруж­

ных частей лопастной линии Ancylocerataceae и Turrilitaceae бесспорно.

Для первого надсемейства характерны трехраздельнаяумбидикадьнаяло­

пасть и отсутствие разрыва вентральной ЛОпасти (медленное смеIЦение

сифона н звевтрааьной стороне), для второго - двураадвльная умбили­

кальная лопасть и разрыв брюшной лопасти (быстрое смещение и плот­

ное прилеганив сифона к брюшной стороне}, Это прввнаки очень высокого

(отрядного) ранга. Поэтому Апсуюсегатасеае отнесены к отряду Ammoni­
tida, а Turri1itaceae - к отряду Lytoceratida.

* * *
Самые ранние аммоввтиды - геттавг-оивемюрскве Psiloceratidae (под­

отряд Ammonitina) в строении раковивы и развитии лопастной линии

имеют много общего с филлоцератидами и раннимилитоцератидами.От

первых их отличает полное расчленение внутренней БОRОВОЙ лопасти, от

вторых - воаникновевие в онтогенезе лопасти U2
и не всегда' UЗ и после­

дующих. Поскольку литоцератиды отделились от филлоцератид в начале

юры, факт сохранения аммонитами новообразования умбиликальвых ло­

пастей однозначно указывает на их происхождениеот Ussuritidae. Сход­

ство между ранними аммоввтидами и литоцератидами- сходство потом­

ков одного и того же предка.'

Аммовитвны покавывают разнообразные адаптации и в отличие от

филлоцератид и мономорфных литоцератид широко освоили шельфы,

предвосхитив большинство экологичеСRИХ типов раковин более поздних

аммонитид. Видимо, среди аммонитин гетероморфы не возникали. Единст­

венная находка плинебахоного Агсцсегав Роюшё, 1929 в действительности,

видимо, предсгаввяла часть стебля морской лилии.

Аммонитины В течение ранней юры интенсивно дивергировали. Груп­

пировки родов в семейства и взаимоотношения семейств между собой оце- '
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виваются по-рваному. Более праемлвмой :представляется филогения,

изложенная в «Treatise...» [25]. Менее приемлвмой, С нашей точки аре­

ния, является филогенетическая схема аммонитин, разработанная Шин­

девольфом [21-23] ~ Хотя первая из них теоретически и допускает поли­

фвлетическоепроисхождениеаммонитин, но фактически основана на про­

слеживании во времени изменений формы раковины и скульптуры. Схема

Шипдевольфа базируется: в основном на изучении одного признака - спо­

соба появления новых 'лопастей в онтогенеав и в отдельных случаях гре­

шит нарушением хронологической последовательности, что прежде всего

отвосится к оценке меры сходства аммонитин и литоцератин.

Ранее один из авторов [1] принял вслед за 3альфельдом [19] в каче­

стве одного из важнейших признаков парное окончание дорсальной лопа­

сти. Позднее Шиндевольф [21, 22] и В. П. Казакова [9] показали, что

у одних и тех же родов Hammatoceratidae и Graphoceratidae дорсальная

лопасть может оканчиваться двумя или тремя зубцами. Если не смеши­

вать ложное трехраздельное окончание дорсальной лопасти, возникающее

в результате асимметрии двузубчатой лопасти, с истинным, обусловлен­

ным образованием парных боковых зубцов, то окажется, что среди при­

мерно 180 родов, отнесенных к подотрядам Ammonitina и Haploceratina
(надсемейство Sonniniaceae, семейство Graphoceratidae), только пять­

~eMЬ родов обладают трехраздельной дорсальной лопастью, причем все

они являются поаднегоарскимаи ааленскимв, т. е. нарушение этого при­

анака наблюдаетсяв исключительныхслучаях.

Подотряд Haploceratina происходит от аммонитин семейства Hildocera·
tidae, часть родов которых (Pleydellia и Dumortieria) приобретает трехраз­

дельное окончание дорсальной лопасти и характеризуется новообразова­

нивм многочисленвых'умбипикальных лопастей. В эволюции подотряда

намечаются три ствола. Первый ствол включает семейства Graphocerati­
dae, Sonniniidae, Thamboceratidae и Clydoniceratidae, для которых предла­

гаетоя надсемейство Sonniniaceae. Для них характерно существование

родов с цву- И трехраздельным окончанием дорсальной лопасти и смена

атого признака в онтогенезе (например, Clydoniceras, Delecticeras, Dorse­
tensia) [22, рис. 201-203], а также нестабильаостьрасчленениявнутрен­

ней боковой лопасти. Надсемейство Sonniniaceae объединяет наиболее

архаичные группы подотряда..Его ареал (несмотря на длительное суще­

ствование надсемейства) начиная с позднего байоса СУiRаетСЯ, ограничи­

ваясь тропическим поясом, с миграциями отдельных родов в эпохи макси­

мальных трансгрессий (например, Clydoniceras позднего бата).

Второй ствол - надсемейство Haplocerataceae происходит от Grapho­
сегайёаеи включает семейства Strigoceratidae и Haploceratidae, у которых

внутренняя боковая лопасть не испытывает полного деления. Асепесета­

tidae с аналогичнымтипом деления внутренней боковой лопасти отнесены,

исходя из хронологических соотношений R Haplocerataceae. В последнее

надсемейство вслед заШиндевольфом [22] включены позднемеловые Ор­

peliidae, онтогенез которых не изучен.

Семейство Oppeliidae происходит от Strigoceratidae и .характеривуется

полным расчленениемвнутреннейбоковой лопасти на две.

Третий ствол подотряда Нарюсегатшае- надсемейство Acanthocerata­
сеае скорее всего возникло от надсемейства Нарlосегаtасеае.Взаимоотно­

шения семейств в нем согласуются с представлевиямаРайта [25].
Подотряд Haploceratina обладал.платиконовыми и оксиконовыми ра­

коввнвми, адаптированными к активному пдаванию. Судя ПО их нахож­

дению в отложениях разнообразных бассейнов, в том числе и глубоковод­

ных, большинство хаплоцератин вело пелагический образ жизни. Эта

адаптация к относительно стабильной среде способствовала ДЛИте.ЛЬНОМУ

существованиюподотряда.

Предложеннаясхема капяоцвратинблизка .1{ классификацви «Нашша­

tocerataceae» и «Haplocerataceae» Шиндевольфа [22]. Однако исключение

из «Нарlосегаtасеае»оппелиидна основании полного разделения внут­

ренней боковой"лопасти не согласуется с их близостью к Strigoceratidae.
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Подотряд. Perisphinctina провсхсцитют Нашшаьосегайёае. Наиболее

ранние его представители- E.rycitidae (роды Erycites Gemmellaro и АЬЬа­

sites Buckman) - нередкообъединяются с этим семейством. Оригиналь­

ным признаком подотряда является потеря способности к образованию в

онгогенеае новых умбиликаяьных лопастей U2 и последующих. Новые

лопасти в фило- и онтогенезе образуются путем полного разделения внут­

ренней боковой лопасти и появления новых лопастей из седла между ее

наружной и внутренней ветвями, а в некоторых случаях' путем образо­

вания второй внутренней боковой лопасти -р (гетерохронный способ по

Шиндевольфу). Доли лопасти 1 в онто- И филогенезе могут занимать по­

ложение, аналогичное лопастям U2
и Р; при этом такое смещение проис­

ходит неоднократно в разных ветвях Stephanocerataceae и Perisphincta­
сеае. При формальной индексации этих ЛОПастей по месту их положения

во взрослой раковине, во-первых, теряется характерный признак подот­

ряда, а во-вторых, соядается возможность самых искусственных филогене­

тических построений, как, например, деление единого семейства Perisphin­
ctidae на две «секции»: «Perisphinctida» и «Pseudoperisphinctida» [20], из

которых последняя искусственно сближается со Stephanocerataceae, или

объединение с последними парканеовиид, проискождевивкоторых от ран­

них первсфввнтид (Leptosphinctinae АгkеЩ прослежено практически не-

прерывно [2]. .
В отличие от хапяоцератин перисфвнктивы интенсивно дивергировали.

Основной тип их раковин - ребристый серцентакон - был приспособлен к

придонному образу _жизни в гадродинамически активной среде. Пери­

сфиннтины широко рассвлялись в эпинонтинеятальвых морях" юры и

мелаг терявших и вновь восстанавливавших свои связи. Это привело к

формированию многих параллвльных стволов со сходными адаптапаямя
и соответственно со сходными признаками развития. В различных филу­

мах также неоднократно осваивались другие среды и происходил переход

К' активному пелагическому и, возможно, планктонаому образу жизни.

Все это приводало к широкому раавитию гомеоморфизма. Кроме ТОГО,сре­

ди перисфинктин весьма распространен диморфизм, нltcтолько сильный,
что ряды диморфных пар группируются не только в самостоятельные

подроды и роды, но и включаются в разные подсемейства, а в случае об­

разования гетероморфных раковин - в разные семейства, надсемейства и

даже отряды (например, микроковхи Pseudogarantiana и Strenoceras и

соответствующие им макроконхв Apsorroceras и Spiroceras). Все' это из-·

рядно затрудняет разработку филогенетической системы . перисфвнктия.
Принятая классификация Stephanocerataceae и Perisphinctaceae на

уровне семейств мало отличается от систематики Аркеяла [14, 25]. Неоп­
ределенным является положение Tulitidae, которые могут быть потомка­

ми Morphoceratidae и, следовательно, должны будут включаться в Peris­
рпшсвасеае. Часть гетереморф должна быть отнесена к Perisphinctaceae.
Кроме Spiroceratidae (роды Арвогтосегав, Spiroceras), рассматриваемых

как макроконхи планоспиральных Pseudogarantiana и Strenoceras [2]),
аналогичную пару образуют Epistrenoceras' и Sulcohamites среди морфо­

цератид. К пврисфинктацеям также, по-видимому, должен быть отнесен

Parapatoceras Spath. Титон-берриассние представители Bochianitidae, ве­

роятно, тесно связаны с Berriasellidae.
В Qтличие от юрских предшественников и в сравнении с непосредст­

венными гоплитидными потомками надсемейство Desmocerataceae просу­

ществовало длительное время (около 60-65 млн, лет) с небольшими от­

клонениями ОТ основного морфотила. Видимо, взаимоотношениекомплек­

са признаков (форма, скульптура и каркас раковины- перегородка) ока­

залось оптимальным. Являясь постоянным компонентом меловых аммови­

товых сообществ, Desmocerataceae тем не менее весьма редко играют в них
ведущую роль.

Надсемейство Desmocerataceae разделяется на шесть семейств, из ко­

торых лишь одно (собственно семейство Desmoceratidae) существует

практически на протяжении всего мела; семейства Silesitidae и Holco­
discidae приурочены к раннему мелу; преимущественно в позднем иеяу
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существовали Kossmaticeratidae, Pachydiscidae и Muniericeratidae. Широ­

но-раснространено мнение о происхождении Desmocerataceae от филлоце­

ратид [16-18, 25, 29]. Менее распространенопротивоположноепредстав­

ление - о воавинновении десмоцератацей от литоцератидных предков.

Сравнительно недавно Райт [30] счел возможным связать Desmocerata­
сеае с Haplocerataceae. Имеются сторонники и полифилетического:проис­

хождения Пеашосегатасеае [24].
Такие резкие различия во взглядах, безусловно, были следствием не­

достаточной изученности начальных стадий онтогенеза. Раннее разделе­

ние внутренней боковой лопасти в' сочетании с другими признаками явля­

ется надежным указанием на то, что предков десмоцератацей следует

искать среди юрских надсемейств, обладавших разделенной внутренней

боковой лопастью,'трехраздельной пупковой лопастью, сходным строени­

ем дорсальной лопасти и тенденцией к образованию сутуральной лопасти.

И таковым относятся перисфинктацеи, которые скорее всего и являются

предками десмоцератацеЙ. От последних отделилось надсемейство Нор­

litaceae, которое унаследовало разделение внутренней боковой лопасти и

способ образования сутуральной лопасти. Раннее разделение внутренней

боковой лопасти и последующее несднократное деление наружной ветви

С обособлением и смещением в стороны то брюшного, то спинного эле~ев­

та установленыу всех исследованныхтаксонов.

Самый молодой подотряд - Ancyloceratina появился в конце юры. Про­

иехожценвв гетероморфныхAncylocerataceae от Perisphinctaceae не явля­

ется строго доказанным. Гетероморфные раковины в истории раавитив

аммоноидей появлялись неоднократно. ПозднетриасовыеCho,ristoceratidae,
юрские Spiroceratidae, меловые Ancylocerataceae, Turrilitaceae и Scaphita­
сеае представляют собой обособленные, неаависимо раавивающвеся груп­

пы. Наличие среди юрских перисфинктацей гетероморфных Spiroceras,.
Parapatoceras и близких к ним родов трактуется Видманном [28] как ре­

зультат монофилетического развития (Брпосегае-э-Мебаравосегав-э-Рата­

раьосегав-»Гшгаратосетав-э-Ратасцапсегав-э-Acuariceras), хa:rя не менее­

вероятно независимое повторное возникновение гетероморфных пери­

сфинктациейкак в средней, так и в поздней юре. А поэтому, исходяиз ска­

занного выше, нам представляется вполне возможным повторное возник­

новввив в конде юры семействаBochianitidae.
По сравнению с Turrilitaceae анцилоцератацеименее разнообразны, но.

у них спирально-плоскостнойтип с несоприкасающимисяоборотамипо­

лучает максимальноеразвитие (семейство Ancyloceratidae). Рассеченность
лопастной линии может достигать значительной сложности при наличии

тех же четырех элементов (VUID).
Ancylocerataceae - лрогрессивная ветвь, давшая начало небольшим по'

объему, но весьма представигельным группам мономорфных аммовоидей.

Так, От семейства Heteroceratidae произошли мономорфвые Deshayesita­
свае, а Ancyloceratidae явились исходными для Douvilleicerataceae и Ра­

гаЪорШасеае. Все три названные надсемейства обладают неустойчввой

пятилопастной примасутурой с последующей редукцией первой пупковой

лопасти. Почти одновременный возврат к мономорфности отразился на

перестройке внутренней части лопастной линии и привел к возникнове­

нию от двух различных гетероморфных семейств Heteroceratidae и Ancy­
loceratidae двух мономорфных надсемейств Deshayesitaceae и DоuvШеiсе­

гатасеае. Иаждому из них присущ особый тип морфогенеаа лопастной ли­

нии (Deshayesitaceae: VUU11 D-+ VU 1D-+VU111D; DоuvШеiсегаtасеае:

VUU1ID-+VUID-+VU1U212I1D), что отражает параллелиам в их развитии.
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HIGHER ТАХА OF ТНЕ JURAS8IC AND CRETACEOUS AMMONITIDA

Arguments эrе given for the subdivision of cthe order Ammonitida into four subor­
,ders: Ammonitina Ha.ytt, 1889 (emend. Besnosov et Michailova, 1983), Haploeeratina
Besnosov et Michailova, 1983; Perisphinctina Besnosov et Michailova, 1983; Апсуl0ее­

'1'stina Wiedmann, 1966 (emend. Besnosov et Miehailova, 1983). Phylogenetic relations
of the taxa of Ше subordirial and superfamilial rank эrе suggested.
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