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Рассмотрены филогенетические связи и систематическое положение семи раннетриасовых боре- 
альных родов: Subolenekites, Timoceras, Olenikites, Boreomeekoceras, Arctomeekoceras, Olenekoceras и 
Keyserlingites. Установлены способы и пути их эволюционных преобразований.

Поздний оленек на востоке Бореальной обла­
сти был временем крайнего эндемизма аммонои- 
дей и отличался значительным таксономическим 
разнообразием, особенно его терминальная фаза 
Olenikites spiniplicatus (Дагис, Ермакова, 1988). 
Появление шести из 11 известных родов в этой 
фазе связано с миграцией в восточную часть Бо­
реальной области канадского вида Subolenekites 
pilaticus.

Род Subolenekites на северо-востоке Азии пред­
ставлен четырьмя видами. Сибирские экземпля­
ры, отнесенные к S. pilaticus, близки к канадским 
формам и отличаются лишь несколько более уз­
кой вентральной стороной, а также слабее разви­
тыми приумбиликальными бугорками, точнее 
появлением в выборках экземпляров с низкими 
удлиненными бугорками и радиальными складка­

Рис. 1. Лопастные линии Subolenekites и Boreomeeko­
ceras; а -  Subolenekites? shevyrevi; экз. № 766/243 при 
В = 18.4 мм; Таймыр, мыс Цветкова; зона gramhergi\ 
б, в, г -  Boreomeekoceras keyserlingi; б -  экз. № 766/135 
при В = 20.6 мм; низовья р. Оленек, урочище Хара- 
Сыр; о -  экз. № 766/131 при В = 13.0 мм, г -  экз. 
№ 766/129 при В = 34.0; руч. Менгилях; зона spiniplica­
tus.

ми. Эти изменения скорее всего связаны с геогра­
фической изоляцией и объясняются географиче­
ской изменчивостью вида S. pilaticus. Два вида 
Subolenekites? shevyrevi и S. aff. pilaticus отнесены 
к роду с некоторой долей условности. Не исклю­
чено, что экземпляры названных двух видов 
должны рассматриваться не как самостоятель­
ные виды, а как аберрации S. pilaticus, но кор­
ректное решение этого вопроса на данном этапе 
невозможно, и мы отдаем предпочтение первой 
точке зрения.

У S. ? shevyrevi при общем облике рода Subole­
nekites появляются признаки, получившие даль­
нейшее развитие у Boreomeekoceras keyserlingi. На 
взрослой стадии развития раковина S. ? shevyrevi 
становится более инволютной, появляется не­
большая вогнутость в приумбиликальной части

Рис. 2. Онтогенез лопастной линии Boreomeekoceras 
keyserlingi; экз. № 766/136; а, б — первая и вторая ли­
нии при 111 = 0.6 мм; в -  пятая линия при В = 0.3 мм, 
Ш = 0.6 мм, г -  при В = 0.5 мм, Ш = 0.73 мм, 2-й оборот, 
д -  при В = 1.1 мм, Ш = 1.4 мм, начало 3-го оборота, е -  
при В = 3.5 мм, конец 3-го оборота, ж -  при В = 7.6 мм, 
4-й оборот; руч. Менгилях; зона spiniplicatus.
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Рис. 3. Лопастные линии Subolenikites и Arctomeeko- 
ceras; а -  Subolenekites aff. pilaticus; экз. № 766/244 при 
В = 21.0 мм; Таймыр, мыс Цветкова; зона grambergi; б , 
в -  Arctomeekoceras rotundatum; б -  экз. № 766/136 при 
В = 15.7 мм, в -  экз. № 766/142 при В = 14.0 мм; руч. 
Менгилях; зона spiniplicatus.

боковой стороны, вторая умбональная лопасть 
становится шире, с более многочисленными зуб­
чиками по сравнению с другими видами Subolene­
kites (рис. 1). Дальнейшее развитие этих призна­
ков, находящихся у S. ? shevyrevi в зачаточном 
состоянии, привело к появлению нового рода 
Boreomeekoceras, скорее всего способом анаболии, 
так как изменения, приведшие к возникновению 
рода, имели место в конце морфогенеза (рис. 2).

Точно по такому же принципу от вида S. aff. pi­
laticus произошел род Arctomeekoceras. Признаки, 
характерные для Arctomeekoceras (форма сечения 
оборота и широкая с многочисленными зубчика­
ми вторая умбональная лопасть), появились в за­
чаточном состоянии уже у S. aff. pilaticus, и их 
дальнейшее развитие привело к возникновению

Рис. 4. Эволюция онтогенетического развития лопастной линии по пути филогенетической деградации.
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нового рода (рис. 3). Оба рода монотипические и 
эндемичные. Boreomeekoceras keyserlingi отделил­
ся от Subolenekites ? shevyrevi в зональный момент 
efimovae фазы grambergi, a Arctomeekoceras rotun- 
datum отделился от S. aff. pilaticus в фазу spinipli- 
catus.

Дальнейшие изменения Subolenekites pilaticus 
осуществлялись двумя путями: в сторону упроще­
ния и сторону усложнения организации. Первый 
путь привел к появлению еще одного вида рода -  
S. altus, который отличается от предкового канад­
ского вида меньшими размерами раковины. S. al­
tus является предком монотипического рода 
Timoceras, появление которого связано с дальней­
шим упрощением организации. Основное звено 
развития в данном случае -  лопастная линия. Ее 
изменения у Timoceras glaciale пошли по пути 
филогенетической деградации по способу отри­
цательной анаболии (рис. 4). Лопастная линия 
S. altus на стадии, предшествующей взрослому 
состоянию, становится взрослой у Т. glaciale. Спо­
собом отрицательной анаболии произошли и из­
менения в форме раковины. Т. glaciale характери­
зуется эволютной раковиной, т.е. такой же, как и 
у S. altus на средних стадиях развития.

Дальнейшие изменения в сторону упрощения 
организации, проявляющиеся на поздних стадиях 
развития, привели к появлению еще одного моно­
типического рода Olenikites. Взрослая лопастная 
линия О. spiniplicatus очень сходна с лопастной ли­
нией Timoceras glaciale на стадии, предшествую­
щей взрослому состоянию, и с Subolenekites altus 
на более ранней стадии развития. В ряду Subolene­
kites altus -  Timoceras glaciale -  Olenikites spiniplica­
tus изменения появляются на поздних стадиях 
индивидуального морфогенеза путем выпадения 
анцестральных конечных стадий и замедления 
предшествующих преобразований, ведущих к 
переходу прежних ювенильных черт во взрослое 
состояние. В данном случае мы имеем дело с пря­
мым порядком рекапитуляции в рядах с упроща­
ющейся организацией. Филогенетическая дегра­
дация коснулась не только строения лопастной 
линии. Изменения формы раковины и в меньшей 
степени скульптуры также происходят по спосо­
бу отрицательной анаболии.

Второй путь развития -  усложнение организа­
ции и увеличение размеров раковины -  привел к 
появлению рода Olenekoceras в фазу grambergi. 
Этот род представлен четырьмя видами, филоге­
нетические связи которых достаточно ясные. Са­
мый древний вид О. levigatum имеет близкое 
строение лопастной линии с предковым Subolene­
kites pilaticus (рис. 5а, б), но характеризуется зна­
чительно более крупными размерами. Резкое 
увеличение размеров раковины привело, вероят­
но, к необходимости усиления скульптурных 
образований и усложнения лопастной линии. В

Рис. 5. Лопастные линии Olenekoceras; а, б -  О. leviga­
tum; а -  экз. № 766/5 при В = 15.0 мм, б -  при В = 8.0 мм; 
низовья р. Лены, р. Даркы; зона grambergi', в, г -  
О. schrenki; в -  экз. № 766/218 при В = 30.1 мм, г -  
экз. № 766/217 при В = 16.0 мм; руч. Менгилях; зона 
spiniplicatus.

Рис. 6. Онтогенез лопастной линии Olenekoceras mid- 
dendorffi; экз. № 766/195; а, б -  первая и вторая линии 
при Ш = 0.94 мм, в -  шестая линия при В = 0.5 мм, Ш = 
= 0.95 мм, г -  при В = 0.7 мм, III = 1.1 мм, конец 2-го обо­
рота, д -  при В = 1.0 мм, Ш = 1.25 мм, е = при В = 2.2 мм, 
Ш = 2.4 мм, ж -  при В = 2.9 мм, з -  при В = 6.8 мм, и -  
при В = 9.1 мм, к -  при В = 16.0 мм, руч. Менгилях; зо­
на spiniplicatus.
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Рис. 7. Лопастные линии Keyserlingites subrobustus; а -  
экз. № 766/11 при В = 29.3 мм, б -  экз. № 766/171 при 
В = 16.0 мм; руч. Менгилях; зона spiniplicaius.

зональный момент efimovae от О. levigatum отде­
лился О. middendorffi, у которого в процессе эво­
люционных преобразований появляется второй 
ряд бугорков по вентро-латеральному краю, а на 
вентральной стороне спорадически появляются 
параболические структуры, вторая умбональная 
лопасть становится короче, но усиливается за 
счет крупных зубцов, а у дорсальной лопасти ста­
новятся зазубренными стенки (рис. 6). В фазу spin- 
iplicatus от О. middendorffi отделяются два вида -  
О. schrenki и О. nikitini и новый род Keyserlingites. 
О. schrenki и О. nikitini отличаются друг от друга и 
предкового О. middendorffi размерами и формой 
раковины, деталями скульптуры и продолжи­
тельностью скульптированных стадий.

Род Keyserlingites обязан своим появлением 
дальнейшему развитию филогенетического ряда 
по пути усложнения организации и резкому 
увеличению ширины оборота. К. subrobustus 
характеризуется очень крупными размерами 
раковины, хорошо развитыми регулярными па­
раболическими структурами на вентральной сто­
роне, более отчетливо выраженной второй умбо- 
нальной лопастью (рис. 7). Вентро-латеральные 
бугорки, впервые появившиеся у предкового Ole- 
nekoceras middendorffi, у К. subrobustus появляют­
ся на более ранних стадиях развития. Переход от 
длинного ряда зубчиков к отчетливой второй ум- 
бональной лопасти у К. subrobustus происходил 
постепенно через сокращение ширины второй 
умбональной лопасти и укрупнение ее зубцов у 
видов рода Olenekoceras. Эволюционные преоб­
разования в данном случае происходили по спосо­
бу анаболии на поздних стадиях индивидуального 
морфогенеза в сторону усложнения организации. 
Это наиболее распространенный прямой порядок 
рекапитуляции в рядах с усложняющейся органи­
зацией.

История развития рассмотренной группы -  
типичный пример появления более чем одного 
таксона от единого прародителя (рис. 8). Эволю­
ционные преобразования в данном случае осуще­
ствлялись тремя различными путями, но во всех 
филогенетических линиях одним способом -  ана­
болией.

Поздний оленек

kolymensis mixtus efimovae spiniplicatus

Arclomeekoceras rnh.nH,,,^

Рис. 8. Филогения семейства Keyserlingitidae.
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Развитие двух филогенетических линий, при­
чем одной (Subolenekites -  Olenekoceras -  Keyser- 
lingites) по пути усложнения организации, а дру­
гой (Subolenekites -  Timoceras -  Olenikites) по пути 
ее упрощения, привело к значительной диверген­
ции признаков у терминальных родов каждой ли­
нии. Основным звеном развития в обоих случаях 
является строение лопастной линии и размеры 
раковины.

Развитие еще двух филогенетических линий 
происходило за счет появления аномалий в строе­
нии раковины Subolenekites? shevyrevi и S. aff. 
pilaticus, явившихся прообразом дальнейших эво­
люционных изменений. Не исключено, что эти 
аномальные отклонения в более слабой степени 
появились еще у отдельных особей Subolenekites 
pilaticus, но, к сожалению, данный вид на северо- 
востоке Азии представлен недостаточным коли­
чеством материала для проверки подобного пред­
положения. Развитие двух последних линий за 
счет эволюции аномальных признаков привело 
не к столь большой дивергенции терминальных 
родов этих линий.

Но если сравнить терминальные роды всех че­
тырех линий, то дивергенция весьма значительна, 
и нет ничего удивительного в том, что названные 
роды относят не только к разным семействам, 
надсемействам, но и к разным подотрядам (Tozer, 
1971,1981; Захаров, 1978; Шевырев, 1986). Это свя­
зано с тем, что в основу разработки систематики 
триасовых аммоноидей положен или эмпиричес­
кий метод, когда таксоны выделяются по степени 
морфологической близости, или метод, опираю­
щийся на онтогенетические исследования, при 
котором выявляются группы высокого таксоно­
мического ранга с одинаковым типом развития 
лопастной линии. По существу оба метода явля­
ются эмпирическими, так как не дают возможно­
сти восстановления генетических взаимоотноше­
ний предок -  потомок, без выяснения которых

невозможно построение филогенетической клас­
сификации. Только в результате изучения фило­
гении конкретной группы можно обоснованно' 
разбить ее на соподчиненные таксономические 
категории.

Выше рассмотрена филогения группы аммо­
ноидей, развивавшихся в конце раннего триаса и 
имевших общего предка. В основу изучения гене­
тических взаимоотношений положены теория 
филоэмбриогенезов А.Н. Северцова (1939) и 
принципы систематики В.Е. Руженцева (1960). 
Все эволюционные изменения в группе происхо­
дили по способу анаболии, а, как известно, только 
изменения, произошедшие по способу архаллак- 
сиса или ранней девиации, влекут за собой появ­
ление более крупных таксономических катего­
рий. Таким образом, рассмотренные роды не 
могут быть отнесены к разным семействам и над­
семействам, а тем более подотрядам. По всей ве­
роятности, они должны быть объединены в один 
таксон семейственного ранга -  Keyserlingitidae Za­
kharov, 1970.
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Evolution of the Ammonoid Boreal Family Keyserlingitidae
S. P. Ermakova

The phylogenetic relationships and systematics of seven Early Triassic Boreal genera are described, Suboleni- 
kites, Timoceras, Olenikites, Boreomeekoceras, Arctomeekoceras, Olenekoceras, and Keyserlingites. Their 
evolutionary trends and patterns are discussed.
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