
А К А Д Е М И Я  Н А У К  С С С Р

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙЖУ Р НА Л
I960 
№  1

И З Д А Т Е Л Ь С Т В О  А К А Д Е М И И  Н А У К  С С С Р
м о с к в л



i960 № 1

Н. В. БЕЗНОСОВ

К СИ СТ Е М А Т И К Е  Ю РСК И Х  A M M O N IT ID A

По принятой в настоящее время систематике юрские Ammonitida раз­деляются на три подотряда: Phylloceratina, Lytoceratina и Ammonitina. Представители первого подотряда появились в триасе и, мало изменяясь, существовали в течение юры и нижнего мела; они вымерли в верхнеме­ловое время. Lytoceratina известны с начала юры и, по существующим представлениям, происходят от Phylloceratina. Более разнообразны мне­ния о происхождении третьего подотряда. Многие из современных иссле­дователей (10, 11) рассматривают Ammonitina как полифилетическую группу, происшедшую от двух первых подотрядов и неоднократно по­полнявшуюся их дериватами в результате «повторной эволюции». Весь­ма распространена также точка зрения, трактующая Ammonitina как потомков триасовых Phylloceratina. Более редки высказывания о непо­средственной связи аммонитин с триасовыми Ceratitida.Подобное разнообразие мнений в оценке взаимоотношений аммонитин с филлоцератинами и литоцератинами не случайно и вытекает из крайне слабой изученности филогенетического развития этих групп. Большинство современных классификаций юрских Ammonitida базируется не на дан­ных филогенеза этой группы, а на чисто формальном комбинировании внешних признаков раковины. Естественно, что подобный методически неверный подход допускает весьма различные решения вопроса. Опыт изучения палеозойских аммоноидей показывает, что единственным путем разработки филогенетической системы аммоноидей являются сравнитель­но-онтогенетические исследования. При этом В. Е. Руженцевым (7, 8, 9) теоретически обосновано и практически показано первенствующее значе­ние изучения онтогенетического развития лопастных линий для выяснения филогенетических взаимоотношений крупных систематических категорий. Начавшееся в последние годы исследование онтогенетического развития мезозойских аммоноидей (3, 4, 5, 6, 21) дало определенные материалы для оценки взаимоотношений ряда групп.Целью нашей статьи является попытка нарисовать общую картину изученности онтогенетического развития лопастной линии у нижне- и среднеюрских Ammonitida с тем, чтобы сравнить имеющиеся данные с существующей систематикой этой группы.
Развитие лопастной линии у юрских PhylloceratinaНачало изучению онтогенетического развития лопастной линии Phyl­loceratina положил В. Бранко (12), изобразивший и описавший началь­ные стадии развития некоторых представителей подотряда из триаса и юры. В 1914 г. была опубликована статья Л. Спэта (19) по онтогенетиче­скому развитию Tragophvlloceras loscombi Sow. Меловые Phylloceratina изучались В. В. Друщицем (3). Данные по развитию лопастной линии средпеюрских Phylloceratina были опубликованы автором настоящей



статьи (1, 2). Накопившийся материал позволяет установить следующие основные особенности онтогенетического развития лопастной линии Phylloceratina1. Первая лопастная линия ангустиселлятного типа. Вторая разви­вается неполно вследствие слияния первой и второй линий в шовной об­ласти. Третья линия состоит из восьми лопастей; ее формула V U U 1 : ID . Лопасть U 1 располагается в шовной части оборота.2. Увеличение числа лопастей в онтогенезе происходит исключительно путем новообразования лопастей в седле U ’/I. Возникающие лопасти (U2, U 4, U 5...) попеременно смещаются то на наружную, то на внутрен­нюю сторону. Лопасть U 3, по-видимому, сохраняет пришовное положение.3. Вентральная лопасть, начиная с 3—4 линии, разделяется на две доли медианным седлом, которое в онтогенезе не усложняется, а приоб­ретает лишь крышевидную форму. Дорсальная лопасть в процессе онто­генеза вытягивается, становится палочковидной и двузубчатой в основа­нии [литуидной по терминологии Зальфельда (15)]. Бока лопасти D остаются прямыми у большинства филлоцератин; боковые зубцы на ней наблюдаются только у представителей рода Tragophylloceras. Умбональ- иые лопасти, смещающиеся на наружную сторону, в онтогенезе становят­ся трехветвистыми благодаря закладке и развитию пары боковых зуб­цов в основании. Внутренние умбональные лопасти также трехветвистые, но асимметричные благодаря смещению ветвей на внутреннюю сторону. Внутренняя боковая лопасть I расчленяется подобно внутренним умбо- нальным лопастям.4. Генетические седла в онтогенезе не расчленяются. Рассеченность морфологических седел вызывается смещением боковых зубцов вверх. При этом у всех среднеюрских и последующих Phylloceratina на ран­них стадиях онтогенеза (3—4 оборота спирали) из лопасти V  один зубец с каждой стороны смещается в дорсальном направлении; из умбональных лопастей, смещающихся на наружную сторону (U 1, U 2, U 4...) , вверх сме­щается по одному зубцу в вентральном направлении; из внутренних умбо­нальных лопастей (U5, U 7...) у крупных раковин может смещаться один зубец в сторону лопасти I. Дальнейшее усложнение седел происходит либо путем смещения еще одного зубца из лопасти U 1 (Calliphylloceras, некоторые представители рода Holcophylloceras), либо полным рассече­нием этих зубцов (рис. 1) (Partschiceras, Zetoceras, Phyllopachyceras). Из лопастей U и I у среднеюрских и более поздних филлоцератин зубцы лопастей вверх не смещаются. Большинство нижнеюрских филлоцератин показывает строение лопастной линии, сходное с описанным выше. Исклю­чением является род Tragophylloceras, у которого, по-видимому, происхо­дит смещение боковых зубцов из лопасти U (19, фиг. 1).5. Формула лопастной линии в обобщенном виде:(VxVx) (UaUxUa) (и£и]1Д) (UlUjUi) U m . . .  : .  . U nID (m =  п ±  1).Стадии онтогенетического развития лопастной линии юрских Phyllocera­tina повторяют определенные стадии ее развития в филогенезе. Так, ло­пастная линия триасовых Ussuritidae, характеризующаяся малым коли­чеством умбональных лопастей и цельными окончаниями седел, соответ­ствует в общих чертах лопастной линии, наблюдаемой у среднеюрских филлоцератин в начале третьего оборота; лопастной линии верхнетриасо­вых и нижнелейасовых представителей подотряда с двураздельными окончаниями морфологических седел и возросшим числом умбональных лопастей отвечают лопастные линии конца третьего — начала четвертого оборота спирали. Более поздние стадии развития отличаются у предста­1 При обозначении элементов лопастной линии приняты символы и термины, раз­работанные Руженцевым (8,9), обычно употребляемые советскими палеонтологами «он­тогенетического направления».



вителей различных семейств и в некоторых случаях отражают историю формирования лопастной линии в филогенезе более узкой группы (сем. Phyllopachyceratidae). Следует, однако, отметить, что сходные типы ло-
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Рис. 1. Partschiceras aff. subobtusum Kudern. Жирной линией выделены генетические седла. Крым, средний келловейпастной линии могут вырабатываться в филогенезе близко родственных групп параллельным путем, чему служит пример нижнеюрского рода Zetoceras и среднеюрских и более поздних представителей рода Partschi­ceras.Следует также отметить, что в онтогенетическом развитии лопастной линии Phylloceratina существует много общих черт с Ceratitida. К числу последних можно отнести способ увеличения количества лопастей путем их вычленения из седла U/I и последующего попеременного смещения их то на наружную, то на внутреннюю сторону, затем сохранение на всех стадиях онтогенеза цельных генетических седел, и, наконец, простое строе­ние дорсальной лопасти.
Развитие лопастной линии у LytoceratinaОнтогенетическое развитие лопастной линии у юрских Lytoceratina изучено лишь на примере представителей двух семейств — Lytoceratidae и Nannolytoceratidae О. Шиндевольфом (17) и автором (1). Меловые пред­ставители этого подотряда изучались В. В. Друщицем (3). Данных по



онтогенетическому развитию наиболее древних литоцератин-геттангских Pleuracanthitidae и Ectocentritidae не имеется.Онтогенетическое развитие лопастной линии Lytoceratidae и Nannoly- toceratidae характеризуется следующими особенностями:1. Первая лопастная линия ангустиселлятного типа. Вторая состоит из восьми лопастей (V iV i)U U 1 : ID. В основании лопасти V  наблюдается или уплощение, или слабое медианное седло.2. Увеличение числа лопастей в онтогенезе происходит исключительно путем частичного или полного рассечения внутренней боковой лопасти I на две лопасти В и В и последующего вычленения лопастей из седла между ними.3. Рассечение лопасти V  идет путем увеличения размеров медианного седла и образования боковых зубцов. Лопасть D вытягивается, становит­ся двуветвистой в основании и осложняется парными, симметрично рас­положенными боковыми зубцами. В основании умбональных лопастей закладывается по вторичному седлу, развитие которого приводит к обра­зованию двуветвистости этих лопастей. Лопасть I осложняется седлом в основании, развитие которого может привести к ее полному разделению па две самостоятельные лопасти В и В.4. Седла расчленяются одновременно с лопастями путем образования в вершине зубца, разделяющего их на две доли. Срединные зубцы не воз­никают в седле I/D и не всегда присутствуют в седле U VI-5. Формулы лопастной линии:O W  (UxUx) (UlUl) в : в ( D A ) ; (УЛВ) (В Д О  (U{U}) (В : В) (D JB ).Как уже указывалось выше, онтогенетическое развитие лопастной ли­нии ранних литоцератин неизвестно. Лопастная линия взрослых экзем­пляров Pleuracanthitidae показывает многие «филлоцератиновые» черты — трехветвистое окончание умбональной лопасти, округлые лепестковидные очертания седел, вытянутые очертания слабо рассеченной двухзубчатой в основании дорсальной лопасти. Некоторые из этих признаков — трехветвистое окончание лопасти U — проявляются и в онтогенезе тоар- ских Lytoceratidae (17, фиг. 27, 28).
Развитие лопастной линии у представителей 

подотряда AmmonitinaЕсли Phylloceratina и Lytoceratina обладают устойчивыми особенно­стями онтогенетического развития лопастных линий, характеризующими всю группу, то этого никак нельзя сказать об Ammonitina. Поэтому пред­ставляется целесообразным провести рассмотрение этого подотряда по отдельным надсемействам и семействам, приняв за основу систематику В. Аркелла (10, 11) как наиболее разработанную.Надсемейство Psilocerataceae объединяет наиболее древних аммони- тин, происходящих согласно существующим представлениям от триасо­вых Ussuritidae (Phylloceratina), а именно семейства Psiloceratidae, Schlotheimiidae, Arietitidae, Oxynoceratidae и Echioceratidae. В первом из этих семейств известны далеко не полные развертки лопастных линий для Psiloceras planorbis Sow. (13, фиг. 12) и Р. aff. errugatum Bean-Phillips (19, табл. I, фиг. 5), не позволяющие составить формулу лопастной линии. Из существенных особенностей следует отметить: 1) образование много­численных умбональных лопастей, смещающихся на наружную и внут­реннюю стороны; 2) палочковидное очертание дорсальной лопасти, дву­зубчатой в основании, но, в отличие от большинства филлоцератин, осложненной также парой боковых зубцов; 3) трехветвистое разделение умбональных лопастей и лепестковидное очертание седел; 4) глубокое и



асимметричное рассечение лопасти I. Последний признак резко отличает псилоцератид от филлоцератин.Семейство Schlotheimiidae, согласно существующим представлениям, происходит от Psiloceraticlae и вымирает, не оставляя потомков. Онтоге­нетическое развитие лопастной линии изучалось А. Дитцем на примере Sclilotheimia angulata Schloth. и Sch. lacunata Buckm. (13, фиг. 29, 32) и затем на примере первого из этих видов О. Шиндевольфом (17, фиг. 33, 40в). Имеющиеся данные позволяют констатировать, что: 1) увеличение числа лопастей происходит как путем возникновения новых умбональных лопастей, так и путем полного рассечения лопасти I с последующим усложнением возникших элементов. При этом, если рисунки Дитца пра­вильны, у Sch. lacunata наблюдается обратное заложение умбональных лопастей в направлении от лопасти U 1 ко шву, а не наоборот, как это изображено для Sch. angulata и происходит у большинства аммонитин.2) Дорсальная лопасть в онтогенезе сильно вытягивается, становится палочковидной и двузубчатой в основании; затем на ее боках возникают слабые зубцы. 3) Формулы лопастной линии, согласно зарисовкам Дитца: для Sch. angulata —
O W ) (UaUxU,) (UjU}) U2U3 . . . : (lv l \ (Ix-x-tli-i-*) h-2 (D A )для S,eh. lacunata(ViVi) U A U .)  (Uiujuj) : . . .  U n P l H M D A ) .В последней формуле лопасть U 2 может трактоваться так ж е , как ло­пасть К, закладывающаяся очень высоко на наружной стенке лопасти I.Семейство Arietitidae также в своем происхождении связывается с псилоцератидами. Онтогенетическое развитие лопастной линии изучено Дитцем для Asteroceras obtusus Sow., Arnioceras geometricum Opp., Euagassiceras sauzeanus d‘Orb., (13, фиг. 23, 24, 27) и протекает весьма сходно у всех перечисленных видов. Увеличение числа лопастей дости­гается образованием лопасти U 2, кроме которой на поздних стадиях онто­генеза могут возникать две лопасти U 3, расположенные симметрично по обе стороны от шва. Дорсальная лопасть в онтогенезе проходит вытяну­тую палочковидную стадию, двузубчатая в основании, со слабо развитыми боковыми зубцами. Лопасти U и U 1 у A. obtusus и Е. sauzeanus ослож­няются парой боковых зубцов в основании, развитие которых приводит к их трехветвистости. У A. geometricum лопасть U становится двуветви­стой, сходной с лопастью U Eoderoc.erataceae. Формулы лопастной линии:

(ViVO (U .U A ) (1Л1Л1Л) и 2: 1 (D A ) ;  (V A ) ( U A )  IKU2: I(DA).Развитие лопастной линии у Echioceratidae изучено Дитцем на приме­ре Echioceras raricostatum Ziet. Приведенные этим автором три разверт­ки лопастной линии (13, фиг. 20, 21 и 22) несколько различаются между собой на поздних стадиях онтогенеза по форме лопастей и в рассечении лопасти U. В общем развитие лопастной линии очень близко по характе­ру к Arietitidae и отличается появлением лопасти U 3, смещающейся на наружную сторону. Формула лопастной линии:
(ViVx) UIPIPU8: 1 (D A ).Развитие лопастной линии Oxynoceratidae детально изучено А. Кнап­пом (14) на примере Oxynoticeras oxynotum Qu. В развитии лопастной линии этого вида, судя по рисункам Кнаппа (14, табл. I l l , IV ), наблюда­ются следующие особенности: 1) во второй и третьей линии отсутствует лопасть U 1, фиксируемая этим автором лишь начиная с 6—7 линии. Этот факт вызывает сомнение и не подтверждается Шиндевольфом (17).



2) Увеличение числа лопастей происходит путем развития весьма много­численных умбональных лопастей, смещающихся на наружную и на внут­реннюю сторону, а также путем образования крупных зубцов в вершинах разделяющих их седел. Кроме этого, на поздних стадиях онтогенеза воз­никает крупный зубец в вершине седла I/D. 3) Седла к лопасти расчленя­ются неглубоко; дорсальная лопасть вытянутая, двузубчатая в основании, со слабыми боковыми зубцами. Основное различие Oxynoceratidae от Arietitidae, рассматриваемых в качестве их предков, заключается, таким образом, в возникновении многочисленных мелких, слабо развитых умбо­нальных лопастей, что связано с образованием инволютной раковины.Надсемейство Eoderocerataceae объединяет происходящие, по мнению Аркелла, от литоцератин семейства Eoderoceratidae, Polymorphitidae, Li- paroceratidae, Amaltheidae и Dactvlioceratidae.В первом семействе онтогенетическое развитие лопастной линии изу­чено Дитцем (13) у Xipheroceras ziphus Hehl., Promicroceras planicosta Sow., Bifericeras bifer Qu. Все эти виды показывают сходное развитие лопастной линии в онтогенезе, характеризующееся следующими особен­ностями 2: 1) Увеличение числа лопастей достигается возникновением в шовной области двух умбональных лопастей U 2 и U 3. На внутренней стен­ке лопасти I возникает крупный зубец, развивающийся иногда в самосто­ятельную лопасть. 2) Дорсальная лопасть в онтогенезе проходит стадию вытянутой, двузубчатой в основании лопасти и затем осложняется боко­выми зубцами. Лопасть U сначала становится трехзубчатой путем воз­никновения зубцов U 2 и U 2 ; однако значительное развитие из них полу­чает лишь наружный зубец, благодаря чему рассматриваемая лопасть становится двуветвистой. 3) Наружное и боковое седла расчленяются не­зависимо от лопастей и одновременно с ними путем возникновения в них пары боковых зубцов, из которых максимальное развитие получает зубец, прилегающий к лопасти U и смещающийся затем в вершину седла 4) Формулы лопастной линии:O W  О В Д  LPU2: U3I (D A ); ( V A )  ( U A )  IP U 2: 134,1, (D A ) .Онтогенетическое развитие лопастной линии у представителей Poly­morphitidae и Liparoceratidae не изучено.Развитие лопастной линии Amaltheidae изучалось Шиндевольфом (17, фиг. 25) на примере Amaltheus margaritatus Montf., в онтогенезе ко­торого наблюдается: 1) Увеличение числа лопастей путем вычленения умбональных лопастей U 2, U 3 и затем U 4, расположенной между ними. 2) Дорсальная лопасть проходит стадию вытянутой палочковидной лопа­сти с двузубчатым основанием, затем становится двуветвистой со слабо зазубренными боками. Лопасть U осложняется парой зубцов по бокам, в результате развития которых она становится трехветвистой. Седла рас­членяются одновременно с лопастями и независимо от них. 3) Формула лопастной линии:
(VxVi) (U2UxU3) IPIPU4: U3I (D A ).Онтогенетическое развитие Dactylioceratidae изучено нами на примере Dactylioceras ex gr. commune Sow. (рис. 2) и характеризуется следующи­ми особенностями: 1) увеличение числа лопастей происходит путем обра­зования лопасти U 2, смещающейся на наружную сторону. На внутренней стороне лопасти I возникает зубец, развивающийся в лопасть 12. Кроме этого, на поздних стадиях онтогенеза, на пятом обороте, у шва возникает пара симметрично расположенных лопастей — лопасть U 3 и лопасть, воз­никающая на наружной стенке лопасти I, в ее верхней части, которую можно трактовать либо как вторую лопасть U 3, либо как лопасть 1 ,2.Дитц (13, фи,г. 14) для Promicroceras planicosta изобразил при сечении оборот г и,» мм лопастную линию из шести лопастей, что, по-видимому, неверно.



2) Дорсальная лопасть на поздних стадиях показывает двухзубчатое окончание, в^ытянутая, со слабыми боковыми зубцами. Лопасть U ослож­няется парой зубцов в основании и затем становится трехветвистой. Л о­пасти U 1 и U 2 слабо рассечены.3) Седла рассечены слабо; на­ружное седло расчленяется одно­временно с лопастью U путем об­разования сначала одного зубца, прилегающего к лопасти U.4) Формула лопастной линии:

Рис. 2. Dactylioceras ex gr. communeSow. Сев. Кавказ, р. Наротлы-кол; средний тоар

(V ,v ,)  (U 2U 1U 3) U 1U 2U 3 :^ r M D . D , ) .Заканчивая рассмотрение ло­пастной линии Eoderocerataceae, можно сделать два вывода:1) Eoderocerataceae по характеру развития лопастной линии очень близки к Arietitidae. Сходство проявляется в характере новооб­разования и рассечения лопастей и седел и в формуле лопасти D.2) Сходство строения лопастной линии Eoderocerataceae и литоце- ратин, проявляющееся в двувет- вистом окончании лопасти U и об­щей форме лопастной линии, яв­ляется внешним и возникает на поздних стадиях онтогенеза. Этот факт, а также отсутствие у Eoderocerataceae воротников, делают весьма сомни­тельной связь рассматриваемого надсемейства с литоцератинами.Надсемейство Hildocerataceae по Аркеллу объединяет семейства Hil- doceratidae, Tmetoceratidae, Bouleiceratidae, Hammatoceratidae, Graphoce- ratidae, Sonniniidae и Clydoniceratidae. В первом семействе нами было изучено онтогенетическое развитие лопастной линии у Hildoceras bifrons Brug. и Dumortieria ex gr. pseudoradiosa Br.Развитие лопастной линии Hildoceras bifrons Brug. (рис. 3) характе­ризуется следующими особенностями: 1) Увеличение числа лопастей происходит путем возникновения лопасти U 2, кроме которой на поздних стадиях онтогенеза у шва образуется пара слабо развитых лопастей U 3 и U 3. 2) Дорсальная лопасть вытянутая, двузубчатая в основании, слабо зазубренная по бокам. Лопасть U вначале осложняется двумя зубцами по бокам основания, однако наружный зубец развивается слабо, и на взрослой стадии лопасть U имеет двуветвистое окончание. Остальные лопасти рассечены слабо. Седла расчленяются одновременно с лопастями.3) Формула лопастной линии:(V1V 1)(U 1U 2) U 1U 2:I ( D 1D 1).Принципиально иное строение лопастной линии показывает другой представитель семейства Hildoceratidae — Dumotieria ex gr. pseudoradio- • a Br. (рис. 4). Отличие заключается прежде всего в том, что дорсальная /опасть оканчивается одним зубцом. Увеличение числа лопастей в онто­генезе достигается вычленением лопастей U 2 и U 3, смещающихся на на­ружную сторону, и глубоким и сложным рассечением лопасти I. Формула лопастной линии: ( V A M ( U 2U 0 U ^ 2U 3 : ( I 3I J 2I4) D .
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Рис. 3. Hildoceras bifrons Brug. Сев. Кавказ, р. В. Шоана; средний тоар

Ф ис. 4. Dumortieria ex gr. pseudoradiosa Вг. Северный Кавказ, р. Кардоник; верхний тоар



Развитие лопастной линии в онтогенезе Tmetoceratidae н Bouleicera- lidae неизвестно.Из представителей семейства Hammatoceratidae нами изучен один представитель рода Hammatoceras из ааленских отложений Сев. Кавказа(рис. 5). Увеличение числа лопа­стей в онтогенезе этого вида про­исходит путем новообразования умбональных лопастей и полного рассечения лопасти I, т. е. в об­щем сходно с описанным выше для Dumortieria ex gr. pseudoradiosa Br. Дорсальная лопасть оканчи­вается одним зубцом и слабо рас­сечена по бокам. Умбональная лопасть трехветвистая, благодаря развитию пары зубцов, возникаю­щих по бокам основания. Лопас­ти U 1, U 2 и другие слабо рассече­ны. Формула лопастной линии: u r \ G 4-'W \l, /-Ч „  г(V ,V ,) (U 2U 1U 2) U 1U 2U3 : U 4I ,I2D.Из представителей семейства Graphoceratidae нами наблюда­лось онтогенетическое развитие лопастной линии Leioceras ex gr. sinon Bayle (рис. 6), которое ха­рактеризуется следующими осо­бенностями: 1) Увеличение числа лопастей происходит исключи­тельно путем вычленения умбо-
Рис. 5. Hammatoceras sp. Сев. Кавказ р. Баксан; аален
U 2 и U 3 смещаются на наружную сохраняет, по видимому, пришовное возникают из седла, расположенного кнаружи от U 5. 2) Дорсальная лопасть оканчивается одним зуб­цом и слабо рассечена по бокам. Умбональные лопасти U, U 1, U 2 трехзубчатые в основании. Седла расчленяются одновременно с ло­пастями. 3) Формула лопастной линии:(V 1V 1) ( U 2U 1U 3) U 1Lt2U 3U 6 ... :: U 5U 4ID.

нальных лопастей. При этом лопасти сторону, U 4 — на внутреннюю; U 5 положение, и последующие лопасти

u / ^ ' U
Рис. 6. Leioceras ex gr. sinon Bayle. Сев. Кавказ, p. Баксан; верхний аален

Другой представитель этого семейства — Dorsetensia eduardi- ana Buckm., онтогенез которого изучен Шиндевольфом (16, фиг. 1), показывает тот же самый характер развития лопастной ли­нии. Онтогенетическое развитиелопастной линии Sonniniidae и Clydoniceratidae неизвестно.Заканчивая обзор онтогенетического развития лопастной линии у^НП- docerataceae, следует подчеркнуть, что в рассматриваемом надсемействе объединены две группы аммонитов, резко отличающиеся по строению лопастной линии. Первая из них по строению лопастной линии близка к Psilocerataceae и Eoderocerataceae. Сходство проявляется в двузубчатом



окончании лопасти D, признаке весьма важном, и в способе увеличения числа лопастей. К этой группе относится род Hildoceras. У  представите­лей второй группы, впервые среди аммонитид возникает однозубчатое окончание дорсальной лопасти. По способу увеличения числа лопастей эта группа показывает значительное разнообразие. Наряду с комбиниро­ванным способом, при котором возникают немногочисленные умбональ-

Рис. 7. Lissoceras psilodiscus Schlo- Рис. 8. Oppelia ex gr. subradiata Sow.pnb. Дагестан, сел. Ахвахштаб; Дагестан, сел. Цур-махи; верхнийнижний бат байос
ные лопасти, смещающиеся на наружную сторону, а внутренняя боковая лопасть испытывает глубокое, иногда полное рассечение, здесь наблю­дается образование многочисленных умбональных лопастей, смещающих­ся на наружную и на внутреннюю сторону. Ко второй группе принадле­жат Dumortieria, Hammatoceras, Leioceras и Dorsetensia.Надсемейство Haplocerataceae, согласно представлениям Аркелла (10, см. филогенетическую схему), имеет полифилетическое происхожде­ние и объединяет два ствола — семейства Haploceratidae и Oppeliidae. Haploceratidae происходят, по мнению Аркелла, частью от филлоцератин, частью от Hildocerataceae. Oppeliidae происходят, по-видимому, от Hildo- cerataceae и неоднократно пополняются за счет дериватов Haploceratidae. В свою очередь, с Oppeliidae тесно связаны Strigoceratidae и ряд семейств, развивающихся в верхнеюрское время. Нами изучено онтогенетическое развитие Lissoceras psilodiscus Schloenb. и Oppelia ex gr. subradiata Sow., а также использованы данные Шиндевольфа по развитию Oxycerites aspi- doides Орр. (17, фиг. 26). В онтогенетическом развитии Lissoceras psilo­discus Schloenb. (рис. 7) наблюдается: 1) Увеличение числа лопастей путем новообразования многочисленных умбональных лопастей. 2) Д ор­сальная лопасть оканчивается одним зубцом. На лопастях U и U 1 перво­начально возникает по паре зубцов по бокам основания. Однако интен­сивное развитие получают лишь наружные зубцы, в связи с чем лопасти приобретают асимметричное двуветвистое окончание. Седла расчленяют­ся одновременно и независимо от лопастей. 3) Формула лопастной линии:0 W  (U2Ux) IP L P IP U 6 . . . : U 4ID.Онтогенетическое развитие лопастной линии Oppelia ex gr. subradiata Sow. (рис. 8) существенно отличается от вышеописанного тем, что, кро­ме образования многочисленных лопастей U , испытывает полное рассече­ние внутренняя боковая лопасть. Формула лопастной линии:(ViVx) U U XU 2U 3U 4U 6 . . . : U 5IxI2D.



У Oxycerites aspidoides Орр. (17, фиг. 26) внутренняя боковая лопасть полностью не расчленяется, и развитие лопастной линии близко в общих чертах к описанному для Lissoceras psilodiscus Schloenb. Формула лопаст­ной линии, вытекающая из рисунка Шиндевольфа:(ViVi) U U 4 J2U 8U 6 *:  *U 4ID.Для рассмотренных Haplocerataceae характерны в общем сходная по­следовательность вычленения умбональных лопастей и однозубчатое окон­чание дорсальной лопасти. Оба этих признака, а также самостоятельное расчленение генетических седел указывают скорее всего на связь их с Hildocerataceae (Graphoceratidae) и резко отличают от Phylloceratina. Поэтому взгляды Аркелла на происхождение от них части Haploceratidae вызывают сомнение. Для суждения о полифилетическом происхождении Oppeliidae от Haploceratidae материала недостаточно.Онтогенетическое развитие лопастной линии двух последних надсе- мейств юрских аммонитин — Stephanocerataceae и Perisphinctaceae — изучено значительно полнее, благодаря работам О. Шиндевольфа и Г. Вестерманна. Надсемейство Stephanocerataceae, согласно последней сводке Вестерманна (21), объединяет семейства Stephanoceratidae, Otoi- tidae, Tulitidae, Macrocephalitidae, Cardioceratidae и Kosmoceratidae. Наи­более древние представители семейства Stephanoceratidae, онтогенез ко­торых изучен — Germanites parvus Mascke (17, фиг. 30) и Normannites sp. (16, фиг. 2; 18, фиг. 4) из нижнего байоса Западной Германии — харак­теризуются тем, что увеличение числа лопастей в онтогенезе достигается полным рассечением внутренней боковой лопасти. При этом вначале воз­никает крупный быстро обособляющийся зубец в верхней части внутренней стенки лопасти I, а затем второй зубец в основании ее внешней стенки. Раз­витие этих зубцов приводит к образованию самостоятельных лопастей I 1 и 12. Из седла I2/Ii в дальнейшем вычленяются еще многочисленные мел­кие лопасти, симметрично располагающиеся около шва. Формула лопаст­ной линии может быть представлена следующим образом:(V iV a ) U U 4 2l i I i  I ^ I ^ P D .У  более молодого представителя семейства — Polyplectites ex gr. extinctus Qu. из верхнего байоса (доггер эпсилон) Германии, онтогенез которого изучен Шиндевольфом (16, фиг. 9), лопасть I 1 закладывается более высоко. Формула лопастной линии:( У Л ^ и и Ч о  Ы Ч ) .У  верхнеюрских представителей Stephanocerataceae (семейства Macro­cephalitidae, Cardioceratidae и Kosmoceratidae) по данным Шиндевольфа (16) и Вестерманна (21) процесс смещения лопасти I 1, возникающей у ранних Stephanocerataceae на боковой стенке лопасти I, в вершину седла 1/D заканчивается 3.Формирование второй внутренней боковой лопасти (I1) одновременно со Stephanoceratidae более ускоренно происходит внутри семейства Otoiti- dae. Sphaeroceras ex gr. brongniarti Sow. из кровли нижнебайосских отло­жений Дагестана (рис. 9) показывает очень раннее заложение лопасти I 1 в вершине седла I/D. Наряду с этим происходит рассечение лопасти I и3 Заложение второй внутренней боковой лопасти Шиндевольфом и его последо­вателями обозначается термином г е т е р о х р о н н о е  . р а з в и т и е  л о п а с т н о й  л и н и и. Этот термин, проистекающий из формального, не генетического обозначенияэлементов лопастной линии по их положению на раковине взрослой особи, представ­ляется неприемлемым, так как никакой гетерохронии в образовании лопастей здесь ненаблюдается. Индексом U Шиндевольф обозначает различные генетически элементы —либо первую, либо вторую внутреннюю боковую лопасть, что, естественно, может при­ветить лишь к путанице.



вычленение новой лопасти U 2 из седла U/I. Формула лопастной линии 4:(ViVa) U lP lH a  . . .  : . . . IxI'D.Семейство Tulitidae, рассматриваемое обычно в составе Stephanocera- taceae, показывает на примере Bullatimorphites hannoveranus Roem. (21, фиг. 4) иной тип развития лопастной линии в онтогенезе. В противо­положность большинству стефанодератадей крупно­го зубца на внутренней стенке лопасти I или лопас­ти I1 не возникает, а увеличение числа лопастей до­стигается вычленением двух умбональных лопастей U 2 и U 3. Этот тип развития лопастной линии резко противоположен типу развития большинства Stepha- nocerataceae, для которых характерно возникновение второй внутренней боковой лопасти, что ставит под сомнение принадлежность тулитид к рассматривае­мому надсемейству. Следует также отметить, что про­цесс образования второй внутренней боковой лопасгн из зубца, закладывающегося на внутренней стенке лопасти I, мог идти параллельно и с разной ско­ростью у разных ветвей Stephanocerataceae, что вид­но из сравнения Stephanoceratidae и Otoitidae.Надсемейство Perisphinctaceae объединяет семей­ства Perisphinctidae, Parkinsoniidae, Morphoceratidae, Aspidoceratidae и Berriasellidae. Наиболее древние Perisphinctidae — подсемейство Lepto- sphinctinae — появляются в нижнем байосе и достигают своего расцвета в начале верхнего байоса, давая начало различным ветвям Parkinsoniidae

и * *V и и. 0 1,1,1 D

Рис. 9. Sphaeroceras ex gr. brongniarti Sow. Дагестан, сел. Гигатли- Урух; кровля нижнего байоса

Рис. 10. Caumontisphinctes aff. nodatus Buckm. Дагестан, сел. Датуна; верхний байос Рис. 11. Prorsisphinctes ulti- mum Kakh. etZ ess-С е в . Кав­каз, p . Кубань; верхний байос(Strenoceras, Garantiana и Parkinsonia) и перисфинктид. Развитие лопаст­ной линии Leptosphinctinae изучено нами на примере Caumontisphinctes aff. nodatus Buckm. и Prorsisphinctes ultimum Kakh. et Zess (рис Ш и 11) и характеризуется рассечением внутренней боковой лопасти на три долипутем развития пары зубцов, возникающих по бокам ее основания 3 Фон мула лопастной линии: ■ H'Olt

(V,V,)UU42 . . .  ; . . .  1, 1,0
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«л, С а „ Г „ " Х Юп с ? Ж  Вестер„а„„а <21, р„с. 9)сечение лопасти I, не наблюдающееся’ у блиамх гоупп‘3^ ° ® есьма своеобразное рас- вольфом, что ставит под сомнение его достоверность.У Вестерманном, ни Шинде-



Совершенно аналогичный тип рассечения лопастной линии наблюдается в онтогенезе Bigotites sp. (рис. 12), В. cf. tuberculatus Nic. (21, фиг. 14), Parkinsonia orbignyana Wetz. (рис. 13), P. acris Wetz. (21, фиг. 10). Раз­витие лопастной линии других потомков Leptosphinctinae, включаемых в семейство Parkinsoniidae— родов Strenoceras и Garantiana, по наблю­дениям Шиндевольфа (18) и Вестерманна (21), характеризуется другими особенностями: лопасть I не испытывает глубо­кого рассечения, в то время как в шовной части возникают слабо развитые умбональные ло­пасти. Формулы лопастной линии:Strenoceras subfurcatum Ziet.-  (ViVO U U 1 . . . : ID;Garantiana garantiana d'Orb. и G . alticosta Wetz. — (VjV j) U IP U 2: U 3ID.Развернутые формы среднеюрских аммонитов, объединяемые в семейство Spiroceratidae, рас­сматриваемые Аркеллом (10) среди литоцера- гин, как уже показал Шиндевольф (18), по комплексу признаков долж­ны сближаться с перисфинктадеями (род Strenoceras). Увеличение числа лопастей в онтогенезе SpiBoceras bifurcati Qu. ((18, фиг. 2) не происходит, а по типу рассечения лопастей рассматриваемый вид ничего общего с литоцератинами не имеет.От Leptosphinctinae, согласно существующим представлениям, происхо­дят также более поздние перисфинктиды — подсемейства Zigzagiceratinae и Pseudoperisphinctinae, из которых последнее дает начало верхнеюрскпм Perisphinctinae. Онтогенетическое развитие лопастной линии Zigzagicera­tinae изучено Шиндевольфом на примере Zigzagiceras euryodus Sctm. (18, фиг. 8) и характеризуется полным и последовательным рассечением внутренней боковой лопасти на три самостоятельные лопасти— Ы ы  и 1|.2 и последующим образованием лопастей из седла I2/Ii . и Формула лопастной линии:(VxVO U U 4 2 . . . : . Ix.Jx.2D.Аналогичным типом рассечения лопастной линии характеризуется и Pseudoperisphin- ctes rotundatus Roem. (16), формулу лопаст­ной линии которого можно представить сле­дующим образом:(VxVi) U U I2: Ix.iIi.2D.Другой представитель подсемейства Pseu­doperisphinctinae — Grossouvreia ex gr. orion Opp. из келловея Зап. Германии, характери­зуется, судя по рисунку Шиндевольфа (18, фиг. 3), совершенно иным типом рассечения лопастной линии, при котором увеличение числа лопастей достигается об­разованием лопасти U 2 и ее последующим расчленением. Формула лопа­стной линии: (ViVi) ULPU^U?: г а д ш .В семействе Morphoceratidae онтогенетическое развитие лопастной линии изучено лишь у Morphoceras inflatum Qu. (18, фиг. 7), у которого увеличение числа лопастей происходит путем полного рассечения лопа­сти I на три самостоятельных лопасти и последующего вычленения лопа­

Рис. 13. Parkinsonia orbignyana W etz. Дагестан, сел. Датуна; верхний байос

Рис. 12. Bigotites sp . Даге­стан, сел. Кадар; верхний байос



стей в шовной части из седла 12Ль Формула лопастной линии:(ViVx) U U 4 2IxI3 : llliI'D -Заканчивая обзор данных по онтогенетическому развитию лопастной ли­нии у среднеюрских Perisphinctaceae, следует отметить значительное раз­нообразие типов новообразования лопастей в онтогенезе. Наиболее древ­ние перисфинктацеи характеризуются разделением внутренней боковой лопасти на три лопасти 12, Ь, К- Этот тип, присущий Leptosphinctinae и ранним Parkinsonia, несколько модифицируется у более поздних Parkin- sonia путем неодновременного рассечения лопасти I, причем позднее воз­никает зубец на ее внутренней стенке. Аналогичным образом усложняется строение лопастной линии у батских перисфинктид — Zigzagiceras, Pseu- doperisphinctes и Morphoceras, у которых, кроме образования трех лопа­стей 12, 1м, 11-2 на поздних стадиях онтогенеза, происходит вычленение лопастей из седла ЬЛы-Кроме этого основного для среднеюрских перисфинктацей типа усло­жнения лопастной линии, у верхнебайосских Strenoceras и Garantiana, происходящих, согласно существующим представлениям, от Leptosphin­ctinae, наблюдается увеличение числа лопастей путем новообразования умбональных лопастей из седла U'/L при этом лопасть I не испытывает глубокого рассечения. Сходным путем происходит усложнение лопастной линии и у келловейского рода Grossouvreia, у которого возникают много­численные симметрично расположенные умбональные лопасти, в то вре­мя как лопасть I расчленяется очень слабо. Этот «гроссувридный» тип рассечения лопастной линии, судя по сообщению А. А. Шевырева на Всесоюзном палеонтологическом совещании, состоявшемся в мае 1959 г., наблюдается и у других верхнеюрских перисфинктацей.
ЗаключениеНаиболее древние Ammonitida —■ подотряд Phylloceratina — сохраняет еще многие особенности, присущие цератитидам. К ним в первую очередь относятся способ увеличения числа лопастей в онтогенезе путем вычлене­ния в шовной области многочисленных умбональных лопастей, попере­менно смещающихся на наружную и внутреннюю стороны, сохранение цельных генетических седел на всех стадиях онтогенеза, отсутствие зубцов по бокам вытянутой двузубчатой в основании дорсальной лопасти. Эти особенности развития лопастной линии филлоцератин определили их дальнейшую эволюцию, которая шла в направлении развития весьма сложной рассеченности умбональных лопастей и смещения из них зубцов вверх, чем достигалось рассечение морфологических седел.К началу юрского периода от Phylloceratina обособляются, вероятно, независимо друг от друга, две группы, у которых рассечение седел начи­нается на ранних стадиях онтогенеза и становится независимым от рас­сечения лопастей. Параллельно этому внутри этих групп вырабатываются новые способы увеличения числа лопастей в онтогенезе.В первой из этих групп — у представителей подотряда Lytoceratina — новообразования умбональных лопастей в онтогенезе не происходит, а увеличение числа лопастей достигается путем полного рассечения внут­ренней боковой лопасти на две самостоятельные лопасти К и I]. При воз­растании инволютности раковины у отдельных групп литоцератин, в раз­ное время и независимо друг от друга, наблюдается дальнейшее усложне­ние лопастной линии путем вычленения лопастей в шовной области из седла 11/11 . Путь происхождения литоцератин от филоцератин в настоящее время не изучен. Начиная с середины лейаса Lytoceratina представляли четко обособленную слабо дивергирующую группу, характеризующуюся двураздельным симметричным расчленением лопастей и седел и разви­тием воротников на раковине (1).



В отличие от Lytoceratina, вторая группа, происходящая в конце триа­са — начале юры от филлоцератин и объединяющая надсемейства Psilo- cerataceae, Eoderocerataceae и часть родов, включаемых Аркеллом в над- семейство Hildocerataceae6, испытывает интенсивную дивергенцию, при­водящую к развитию многочисленных родов нижнеюрских аммонитид, общим признаком которых является наследуемое от филлоцератин дву­зубчатое окончание дорсальной лопасти. Увеличение числа лопастей в онтогенезе у представителей этой группы достигается вычленением не­многочисленных умбональных лопастей и иногда полным рассечением внутренней боковой лопасти. При этом одинаковые умбональные лопасти возникают, по-видимому, независимо у разных родов, в то время как рас­сечение внутренней боковой лопасти является более устойчивым призна­ком. Ранг этой группы, вероятно, соизмерим с рангом литоцератин, т. е. ее можно принять в качестве подотряда Ammonitina.От Ammonitina происходит, по-видимому, в верхнем лейасе группа юрских аммонитид, характеризующаяся непарным окончанием дорсаль­ной лопасти. Эта группа объединяет семейства Hammatoceratidae 7, Gra- phoceratidae, Sonniniidae, включаемые Аркеллом в надсемейство Hildo­cerataceae 8( =  Harpocerataceae), и подсемейство Grammoceratinae из Hildoceratidae. Исключение из нее типичного рода Hildoceras (так же, как и типичного рода синонима — Harpoceras) заставляет принять для этой группы новое название. Однако без производства сколько-нибудь полной ревизии этой группы введение нового названия вряд-ли целесо­образно.По способу усложнения лопастной линии в рассматриваемой группе можно выделить две ветви: семейство Graphoceratidae, у представителей которого возникают многочисленные умбональные лопасти, большая часть которых смещается на наружную сторону, в то время как внутренняя бо­ковая лопасть испытывает лишь неглубокое рассечение, и семейство Hammatoceratidae (а также подсемейство Grammoceratinae), у предста­вителей которого испытывает полное рассечение внутренняя боковая лопасть и возникают немногочисленные умбональные лопасти. От Grapho­ceratidae, по-видимому, происходят Haplocerataceae, обладающие сходным развитием лопастной линии. Hammatoceratidae дают начало надсемей- ствам Stephanocerataceae и Perisphinctaceae, эволюция которых в средне­юрское время характеризуется прогрессирующим усложнением рассе­чения внутренней боковой лопасти. Надсемейства Haplocerataceae, Stephanocerataceae, Perisphinctaceae и группа, от которой они происхо­дят 9, возможно рассматривать как четвертый подотряд — Stephanocera- tina.Предложенная схема взаимоотношений крупных групп внутри Ammo- nitida отнюдь не претендует на значение филогенетической системы, а является лишь рабочей гипотезой, требующей во многих своих частях де­тализацию и уточнения. Опыт предшествующих систематических построе­ний для юрских Ammonitida, основанных на изучении лопастной линии (15, 20, и др.), показывает, что без изучения конкретных связей между группами, без рассмотрения эволюции конкретных групп, такая система не может быть принята. Как ближайшую задачу разработки систематики
6 Надсемейства Psilocerataceae, Eoderocerataceae и Hildocerataceae не представля­ют собой, как показывает строение лопастных линий, естественно ограниченных, гене­тических групп и требуют ревизии, далеко выходящей за ра,мки этой статьи.7 Подсемейство Phymatoeeratinae должно быть исключено из семейства Hamma­toceratidae, так как дорсальная лопасть его представителей оканчивается двумя зуб­цами.8 Положение сем. Bouleiceratidae неясно. Семейство Tmetoceratidae и подсемейства Hildoceratinac и Harpoceratinae из Hildoceratidae на основании двураздельного окон­чания дорсальной лопасти должны быть отнесены к Psiloceratina.9 Эта группа, по-видимому, представляет собой самостоятельное надсемейство в составе семейств Hammatoceratidae, Graphoceratidae, Sonniniidae и Clydoniceratidae (?).
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