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ВВЕДЕНИЕ

Триасовый период — один из интереснейших этапов истории Земли. Это 
было время кардинального обновления растительного и животного мира. Ему 
предшествовал глобальный экологический кризис, особенно сильно затронувший 
различные группы морских беспозвоночных. Некоторые из них, например фузулини- 
ды, табуляты, ругозы и трилобиты, в конце перми окончательно исчезли, другие, 
например брахиоподы, претерпев сильное сокращение, уже не смогли достичь 
былого величия.

Пермский кризис не обошел и аммоноидей. На границе с триасом полностью 
вымерли гониатиты и сильно пострадали пролеканиты. Лишь одни цератиты, 
с известными потерями преодолев этот рубеж, смогли возродиться с новой 
силой, достигнув в триасе такого огромного разнообразия, какого ни одна группа 
аммоноидей еще не имела в прошлом. С их изучением связан целый ряд животрепе­
щущих проблем, среди которых следует назвать прежде всего вопросы класси­
фикации, филогении, экологии и зоогеографии.

Актуальность этих проблем в известной мере определяется тем, что цератиты 
образуют основу биостратиграфической шкалы триаса. Предложенная в конце 
XIX в., эта шкала значительно изменилась за прошедшие десятилетия и сейчас 
активно разрабатывается. История создания триасового стандарта и его совре­
менное состояние рассматриваются в данной работе.

По-прежнему острой остается проблема классификации цератитов. Существую­
щие схемы отражают различные взгляды на принципы построения системы 
аммоноидей. Я попытался подойти к решению этой проблемы с позиций онто- 
филогенетических исследований, имеющих давние и прочные традиции в отечествен­
ной палеонтологии.

Занимаясь классификацией триасовых аммоноидей, я не мог оставить без 
внимания пути их исторического развития и филогенетические связи. Анализ 
этого развития вскрывает разнообразные тенденции в эволюции отдельных 
ветвей и показывает различные скорости их морфологических изменений. 
Хотя аммоноидей по праву считаются излюбленным объектом изучения па­
леонтологов, однако до сих пор нет ясного представления об их экологии. 
Приблизиться к пониманию образа жизни этих вымерших головоногих можно 
только на основе комплексного подхода, привлекая данные об экологии сов­
ременного наутилуса, опыты с моделями, морфофункциональный анализ и тафо- 
номические наблюдения.

Представление о триасовых аммоноидеях было бы неполным без зоогеогра- 
фического анализа, который позволяет взглянуть на эволюцию аммоноидей с 
иной стороны, а именно с точки зрения их пространственного распределения.

Вот краткий перечень их проблем, которые рассматриваются в данной работе. 
Удалось ли автору справиться с поставленными задачами, пусть судят читатели.

При разработке системы цератитов основной упор был сделан на онтогене­
тические исследования, которые, по моему убеждению, позволяют поставить



классификацию аммоноидей на более прочную и четкую основу. С этой целью 
был изучен морфогенез 16 видов. Кроме того, использованы результаты онто­
генетических исследований, проведенных различными палеонтологами как оте­
чественными, так и зарубежными. Некоторые из них получили в данной работе 
новую интерпретацию. Критический анализ всех имеющихся материалов, впервые 
проведенный в таком масштабе, позволил разделить отряд цератитов на 10 подот­
рядов в соответствии с определенными типами изменения лопастной линии. 
Приведена система триасовых аммоноидей — от высших таксонов до родов. 
Составлены новые филогенетические схемы, показывающие взаимоотношения всех 
триасойых аммоноидей на подотрядном и семейственном уровнях, а также их 
связи с пермскими цератитами. Выявлены характерные особенности эволюции 
триасовых аммоноидей. Сделана попытка приблизиться к пониманию образа 
жизни этих вымерших моллюсков путем привлечения всех известных фактов, ка­
сающихся не только морфологии и тафономии самих аммоноидей, но и экологии 
современных головоногих. Составлены карты географического распределения 
аммоноидей по векам триасового периода.

С учетом исторического приоритета и на основании развития цератитов 
разработана схема зонального и ярусного расчленения триаса, которая предлагается 
в качестве международного эталона. Она охватывает 7 ярусов, 12 подъярусов и 
35 зон.

При решении отдельных стратиграфических вопросов и разработке класси­
фикации триасовых аммоноидей, а также при рассмотрении экологических и 
зоогеографических проблем использован фактический материал, собранный мною 
во время экспедиций 1955—1983 гг. или переданный мне на определение большой 
группой геологов, ведущих полевые исследования на территории СССР и в неко­
торых зарубежных странах. В моем распоряжении находятся коллекции триасовых 
аммоноидей Крыма (сборы З.А. Антощенко и В.И. Славина), Северо-Западного 
Кавказа (сборы автора, Н.В. Безносова, С.Л. Бызовой, А.С. Дагиса, Т.Г. Ильиной 
и В.И. Славина), Закавказья (сборы автора, Э.Я. Левена и В.Р. Лозовского), 
Восточного Предкавказья (сборы В.С. Беленковой, Н.А. Ефимовой, П.С. Жабревой, 
В.Р. Лозовского, Л.М. Савельевой, Н.Ф. Фролова и Ю.Н. Швембергера), Большого 
Богдо (сборы автора, Б.П. Вьюшкова и В.В. Липатовой), Горного Мангышлака 
(сборы автора, А.М. Горбатова, В.В. Липатовой, В.Р. Лозовского, Н.В. и С.Е. Пет­
ровых), Южного Мангышлака (сборы Л.В. Алексеевой, Т.В. Бабичевой, В.А. Бе- 
ненсона, С.С. Едренкина, Н.А. Ефимовой и Б.И. Титова), Дарваза (сборы В.С. Луч­
никова), Юго-Восточного Памира (сборы В. И. Дронова и Г.К. Мельниковой), 
Малого Хингана (сборы В.В. Бобылева), о-ва Русского (сборы В.Р. Лозовского), 
различных районов Сибири (сборы Ю.В. Алешко, В.С. Андреева, В.Н. Андриано­
ва, Д.К. Башлавина, Р.А. Биджиева, В.Н. Боброва, В.А. Бурова, С.Ф. Васильевой, 
Р.О. Галабалы, В.М. Гундобина, А.С. Дагиса, Т.П. Кочеткова, В.В. Масленникова, 
В.Б. Николаева, Б.Н. Рыбченкова, З.Б. Флоровой, В.С. Шульгиной и автора), 
а также Монголии (сборы И.Н. Мананкова) и Афганистана (сборы К.Я. Ми­
хайлова, В.И. Славина, Н.М. Феруза). В качестве сравнительного материала 
послужили полученные от Э.Т. Тозера (Е.Т. Tozer, Канада) и К. Спинозы 
(С. Spinosa, Бойсе, США) небольшие коллекции цератитов с о-эа Аксель-Хейберг, 
Британской Колумбии, Айдахо и Невады. Фактический материал в целом охватыва­
ет 120 родов — примерно четверть всех известных триасовых аммоноидей. 
В стратиграфическом разделе, кроме того, использованы результаты личных 
полевых исследований на Северо-Западном Кавказе, в Закавказье, на горе Большое 
Богдо, п-ве Мангышлак и в Сибири.

Такую обобщающую работу, как эта монография, было бы невозможно написать 
без привлечения многочисленных литературных источников. Неоценимую помощь 
в этом отношении оказали мне зарубежные коллеги. С чувством признатель­
ности я должен упомянуть здесь Р. Ассерето (R. Assereto, Милан), Ю. Бандо 
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(Yu. Bando, университет Кагава, Такамацу), Г. Вестермана (G.E.G. Westermann, 
Гамильтон, Канада), И. Видмана (J. Wiedmann, Тюбинген), Ж. Ге (J. Guex, Ло­
занна), Б.Ф. Гленистера (B.F. Glenister, Айова-Сити), К. Захариеву-Ковачеву 
(София), Т. Исибаси (Т. Ishibashi, университет Кюсю, Фукуока), К. Ичикаву 
(Ichikawa, университет Осака), Б. Каммела (В. Kummel, Гарвардский университет, 
Кеимбридж, США), В. Колларову-Андрусову (Koll£rov£-Andrusovov£, Братислава), 
X. Коцура (Н. Kozur, Будапешт), Л. Кристина (L. Krystyn, Вена), А.Г. Мюллера 
(А.Н. Mtiller, Фрайберг, ГДР), К. Наказаву (К. Nakazawa, университет Киото), 
А. Парнеса (A. Parnes, Иерусалим), Дж. Пизу (G. Pisa, Болонья), Б. Руннегара 
(В. Runnegar, Эрмидейл, Австралия), К. Сеид-Эмами (К. Seyed-Emami, Тегеран), 
Н. Силберлинга (N.J. Silberling, Менло-Парк, США), Б. Сондерса (В. Saunders, 
Брин-Мор, США), Э.Т. Тозера (Е.Т. Tozer, Оттава), Р. Трюмпи (R. Trtimpy, 
Цюрих), В.М. Ферниша (W.M. Furnish, Айова-Сити), Г. Цапфе (Н. Zapfe, Вена) 
и О.Х. Шиндевольфа (О.Н. Schindewolf, Тюбинген).

Я хочу поблагодарить всех, кто так или иначе способствовал появлению 
этой книги.

Работа выполнена в лаборатории цефалопод Палеонтологического института 
Академии наук СССР. Ее заведующим в течение многих лет был Василий Ер- 
молаевич Руженцев. Методы и стиль его работы оказали значительное влияние 
на мое научное формирование.



СТРАТИГРАФИЯ ТРИАСА

Стратиграфия триасовых отложений находится ныне на перепутье. После 
острой полемики, которая велась на рубеже XIX и XX вв., в наши дни вновь 
поднят вопрос о положении нижней границы триасовой системы. Особенно 
много разногласий вызывает ярусное деление нижнего триаса (двух-, трех- или 
четырехчленное), причем с различными названиями и всевозможными зональными 
комбинациями. Перед напором новых фактов не устояла зональная шкала сред­
него и верхнего триаса, построенная на последовательности аммоноидей в 
классических разрезах Восточных Альп. Как выяснилось, эта последовательность 
в ряде случаев была неверно интерпретирована прежними исследователями 
из-за сложностей альпийской тектоники, нередкой приуроченности ископаемых 
к заполнениям трещин, явлений стратиграфической конденсации и просто 
небрежных палеонтологических сборов, которые часто проводились любителями- 
коллекционерами, привлеченными красотой триасовых аммонитов. До сих пор ос­
тается нерешенной старая проблема рэтского яруса. Наконец, почти все ярусные 
границы триасовой системы встречают разное толкование.

Чтобы лучше понять и оценить современное состояние стратиграфии триаса, 
полезно рассмотреть основные этапы ее истории.

РАСЧЛЕНЕНИЕ ТРИАСОВЫХ ОТЛОЖЕНИЙ

В 1762 г. доктор медицины Фюксель выделил в Тюрингии две формации: 
пестрый песчаник и раковинный известняк. В 1822 г. Бух, изучая отложения 
Швабии и Франконии, выше раковинного известняка обнаружил толщу пестрых 
глин с прослоями гипса, которую он назвал кейпером. В 1831 г. бельгийский 
геолог Омалиус д’Аллуа объединил эти три формации в единую систему, названную 
им кейперской (Леонов, 1973). Однако его название не привилось, поскольку 
оно уже было использовано Бухом для верхней части этой системы и в таком 
узком понимании успело прочно войти в немецкую литературу. Успех выпал на долю 
немецкого геолога Альберти, который в 1834 г. предложил назвать данную систему 
триасовой (Alberti, 1834). Это название быстро получило всеобщее признание, 
а в геологической литературе глубоко укоренилось убеждение, что Альберти 
не только является автором удачного наименования новой системы, но ему 
принадлежит и заслуга ее выделения.

ТРИАСОВЫЕ ОТЛОЖЕНИЯ ГЕРМАНСКОГО ТИПА

Пестрый песчаник, раковинный известняк и кейпер представляют так на­
зываемый ̂  германский тип триасовых отложений. Они отражают три крупных 
геоисторических этапа осадконакопления на территории Центральной Европы. 
Пестрый песчаник и кейпер образованы преимущественно континентально­
лагунными отложениями, а раковинный известняк — осадками эпиконтиненталь- 
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ного моря. Такой характер имеют триасовые отложения ФРГ, ГДР, Польши, 
Испании, Северной Африки, Сардинии и Ближнего Востока. В Англии герман­
ский тип триаса претерпевает некоторые изменения: здесь исчезает раковинный 
известняк.

В процессе длительного изучения триасовые отложения германского бассейна 
подверглись детальному расчленению (Kozur, 1974а—d). В данной работе ограни­
чимся рассмотрением лишь общей схемы их стратиграфии (табл. 1), обратив 
особое внимание на те подразделения, в которых встречаются аммоноидеи.

Пестрый песчаник представляет собой толщу разноцветных песчаников, 
алевролитов и глин общей мощностью до 1200 м. По выражению Неймайра 
(1904, с. 199), "однообразие составляющих его пород и бедность органическими 
остатками способны привести геолога в отчаяние". Лишь в верхнем пестром 
песчанике, иначе называемом рётом, среди красных глин появляются прослои 
доломитов и известняков с морской фауной. В нижнем рёте известны двуствор- 
ки Costatoria costata и аммониты Beneckeia tenuis (Seebach), в верхнем рёте 
(миофориевые слои) — Myophoria vulgaris, Beneckeia buchi (Alberti), В. wogauana 
(Meyer).



Раковинный известняк сложен серыми известняками и доломитами мощностью 
300 м. Он делится на нижний (волнистый известняк), средний (ангидритовая 
группа) и верхний (главный) раковинный известняк.

Волнистый известняк состоит из тонкослоистых глинистых известняков с 
неровной поверхностью (100 м). Он включает оолитовую зону с Beneckeia buchi 
(Alberti), Noetlingites strombecki (Griepenkerl) и ’’Ceratites” antecedens Beyrich, 
теребратуловую зону c Terebratula vulgaris и пористый известняк с Beyrichites 
cognatus (Wagner), Balatonites beyrichi Freeh, B. spinosus Picard, Ceratites son- 
dershusanus Picard, C. fritschi Schmidt, Judicarites schmerbitzi (Fritsch), J. stautei 
(Fritsch), Ptychites dux (Giebel), P. beyrichi Fritsch (Claus, 1955; Morgenroth, 1972).

Ангидритовая группа сложена известняками и доломитами с включениями 
ангидрита и гипса (30—100 м). Она начинается слоями с Neoschizodus orbicularis 
и заканчивается верхними доломитами.

Главный раковинный известняк (40—120 м) представлен серыми глинистыми из­
вестняками с массой|окаменелостей: брахиопод, гастропод, двустворок, аммоноидей 
и морских лилий. Аммоноидеи многочисленны в количественном отношении, 
но довольно бедны таксономически. Главный раковинный известняк делится на три 
части: нижний (криноидные, или нижние цератитовые слои), средний (плитчатый 
известняк, или средние цератитовые слои) и верхний (тригонодусовый доломит, 
или верхние цератитовые слои) (Claus, 1955; Wenger, 1957). В нем различаются до 
12 цератитовых зон (Kozur, 1975). В нижнем главном раковинном известняке 
выделяются зоны Progonoceratites atavus, Р. pulcher и Р. robustus, в среднем — 
Acanthoceratites compressus, A. evolutus, A. spinosus и Gymnoceratites enodis — 
G. laevigatus, в верхнем — Ceratites similis, C. nodosus, Discoceratites bivolutus, 
D. dorsoplanus и D. semipartitus. Анализ стратиграфического распределения 
цератитов в нижнем главном раковинном известняке показывает целесообраз­
ность объединения зон pulcher и robustus (Urlichs, Mundlos, 1980).

Кейпер состоит из пестрых глин и песчаников с остатками наземных растений 
и позвоночных. Изредка встречаются прослои с морской фауной. Обычно кейпер 
расчленяют на три части. Нижний, или углистый (буроугольный, глинистый), 
кейпер (50 м) сложен доломитами с бедной морской фауной, а также песчаникамй 
и глинами с растительными остатками. В его кровле залегает пограничный 
доломит с очень редкими аммоноидеями. За все время изучения триасовых 
отложений Тюрингии в этом горизонте было найдено только четыре цератита. 
Они относятся к Alloceratites schmidi и Neoclypites? peregrinus (Mtiller, 1969, 1970, 
1973). Средний, или гипсовый (пестрый), кейпер сложен, главным образом, пестро­
цветными песчаниками и глинами с прослоями гипса и ангидрита. Он включает 
нижний гипсовый кейпер, тростниковый песчаник, верхний гипсовый кейпер и 
мергельный кейпер. В восточной части германского бассейна в верхах мергельного 
кейпера появляются доломиты и известняки с норийскими фораминиферами 
(Kozur, 1975). Верхний, или рэтский, кейпер сложен песчаниками и глинами 
(50 м), которые содержат либо растительные остатки,, либо раковины морских 
моллюсков (слои с Rhaetavicula contorta).

ТРИАСОВЫЕ ОТЛОЖЕНИЯ ОТКРЫТОГО МОРЯ

Легко заметить, что в основе стратиграфии триасовых отложений герман­
ского типа лежит литологический принцип расчленения, в значительной мере 
обусловленный палеонтологической бедностью пестрого песчаника и кейпера. 
Среди аммфноидей раковинного известняка господствуют эндемичные формы, ко­
торые нельзя использовать для широких корреляций. Естественно, что схема 
расчленения триасовых отложений германского типа не могла служить в качестве 
универсального эталона. Первые же попытки ее применения за пределами Централь­
ной Европы, предпринимавшиеся в середине прошлого века, встретили такие 
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Отдел Серия Ярус Подъярус Зона

Ве
рх

ни
й Ба

ю
ва

рс
ка

я

Рэтский Avicula contorta

Ю
ва

вс
ки

й

Севатский
Sirenites argonautae

Pinacoceras metternichi
Алаунский Cyrtopleurites bicrenatus

Лацийский
Cladiscites ruber
Sagenites giebeli

Ти
ро

ль
ск

ая Карнийский

Тувальский Tropites subbullatus

Юлийский Trachyceras aonoides
Кордевольский Trachyceras aon

Норийский
Лонгобардский Protrachyceras archelaus

Фассанский
Dinarites avisianus

Protrachyceras curionii

Н
иж

ни
й

Д
ин

ар
ск

ая

Анизийский
Боснийский Ceratites trinodosus
Балатонский Ceratites binodosus

Гидаспский
V

Stephanites superbus

С
ки

ф
ск

ая

Якутский
Flemingites flemingianus
Flemingites radiatus

Ceratites normalis

Брахманский Гандарский
Proptychites trilobatus
Proptychites lawrencianus
Gyronites frequens

Гангетский Otoceras woodwardi

непреодолимые трудности, что вскоре были оставлены. Поэтому стратиграфия 
морского триаса стала разрабатываться независимо.

Первая схема детального расчленения морских триасовых отложений была 
опубликована в конце прошлого века. Ее составили крупнейшие палеонтологи 
того времени — венские ученые Мойсисович, Вааген и Динер (Mojsisovics et al., 
1895). Они разделили триасовую систему на 2 отдела, 4 серии, 8 ярусов, 12 подъярусов 
и 22 зоны (табл. 2). Из этих зон только самая верхняя (зона Avicula contorta) 
была основана на двустворках, а остальные — на аммоноидеях. Все ярусы от 
анизийского до ювавского с их подъярусами и зонами были выделены в Восточных 
Альпах. Что же касается нижележащих триасовых слоев, то они оказались здесь 
непригодными для зонального расчленения. В Северных Альпах, около Верфе- 
на, они представлены кварцитами, песчаниками, глинистыми сланцами, известня­
ками и мергелями мощностью до 230 м (Tichy, Schramm, 1979). Лаппаран 
(Lapparent, 1900) выделил эти отложения в верфенский ярус. Рихтгофен (Richtho­
fen, 1860) предложил разделить их на сейсские и кампильские слои. Нижние 
из них охарактеризованы двустворками, а верхние — редкими аммоноидеями 
зоны Tirolites cassianus. Сейсские и кампильские слои в ранге ярусов довольно 
широко используются современными альпийскими геологами. Несмотря на от­
дельные попытки сохранить их в качестве международных стратоэталонов со 
ссылками на исторический приоритет (Ефимова, Кургалимова, 1978), следует



признать, что сейсские и кампильские слои Восточных Альп практически не годятся 
для этой роли в силу своей палеонтологической бедности (особенно аммо- 
ноидеями). Учитывая это, Динер и Вааген (Mojsisovics et al., 1895) предложили зо­
нальную схему нижнего триаса, основанную на разрезах Гималаев и Соляного кря­
жа,которыесодержат наиболее полную последовательность раннетриасовых аммо- 
ноидей.

НИЖНИЙ ТРИАС

Нижнюю серию триасовой системы они назвали скифской. В качестве типовой 
местности ее развития Динер и Вааген, по-видимому, рассматривали район горы 
Большое Богдо, где еще в XVIII в. Паллас (Pallas, 1776) нашел аммоноидей, 
которые позже дали основание Буху (Buch, 1831) сопоставить заключающие их 
отложения с раковинным известняком Германии, а Мойсисовичу (Mojsisovics, 
1882a,b) — с зоной Tirolites cassianus Восточных Альп.

Скифскую серию Динер и Вааген разделили на два яруса: брахманский и 
якутский. Брахманский ярус в свою очередь был расчленен на два подъяруса: 
гангетский и гандарский.

Типовой областью гангета они выбрали Центральные Гималаи, гдев 1879г. Грис- 
бах впервые обнаружил в скале Шалшал, около перевала Нити (Паинкханда), 
выше пермских продуктусовых сланцев (сланцев Кулинг) слои со своеобразными 
аммоноидеями. Он отнес этих аммоноидей к новым родам Otoceras и Ophiceras, 
а заключающие их отложения назвал отоцеровыми слоями (Griesbach, 1880). 
В 1892 г. экспедиция под руководством Миддлмисса и Грисбаха открыла еще. 
ряд местонахождений с отоцеровой фауной в Спити и Паинкханде. Ее сборы 
были обработаны Динером, принимавшим непосредственное участие в полевых 
исследованиях экспедиции (Diener, 1895, 1897). Динер считал, что по своему 
фаунистическому содержанию отоцеровые слои представляют единую зону, 
которую сначала он называл зоной Otoceras woodwardi (Mojsisovics et al., 1895; 
Diener, 1897), а позже предпочитал называть по наиболее характерным ее 
представителям зоной Otoceras woodwardi и Ophiceras sakuntala (Krafft, Diener, 
1909; Diener, 1912a). В наши дни эта точка зрения получила поддержку Каммела 
(Kummel, 1970а, 1972, 1973а), который провел ревизию гималайских цератитов из 
отоцеровых слоев. Базальную часть триасовой системы он предложил называть 
зоной Otoceras—Ophiceras.

Иного мнения на этот счет придерживались другие исследователи гималайского 
триаса. Так, Краффт и Нётлинг в 1901—1902 гг. разделили отоцеровые слои на две 
зоны: Otoceras woodwardi и Ophiceras sakuntala (Freeh, 1902). Позже в отоцеровых 
слоях Паинкханды Нётлинг различал уже три зоны: Otoceras woodwardi, Episa- 
geceras dalailamae и Ophiceras tibeticum (Freeh, 1903—1908; Noetling, 1904a). Этот 
взгляд на возможность зонального расчленения отоцеровых слоев Гималаев 
подвергся критике со стороны Динера (Diener, 1905, 1912а; Krafft, Diener, 1909), 
который считал такое разделение искусственным и рассматривал зоны Нетлинга 
как подразделения только локального значения, не имеющие ничего общего с 
настоящими зонами Оппеля и Неймайра в юре.

За основу зонального расчленения вышележащих отложений скифской и низов 
динаре кой серий Динер и Вааген взяли последовательность аммоноидей в триасовых 
разрезах Соляного кряжа (Пакистан). Здесь Вааген (Waagen, 1895; Mojsisovics 
et al., 1895) выделил выше пермского продуктусового известняка нижний церати- 
товый известняк (зона Gyronites frequens), цератитовые мергели (зоны Proptychites 
lawrencianift и Р. trilobatus), цератитовый песчаник (зоны Ceratites normalis, 
Flemingites radiatus, F. flemingianus) и верхний цератитовый известняк (зона 
Stephanites superbus). Нижний цератитовый известняк и цератитовые мергели 
Динер и Вааген включили в свой гандарский подъярус. Цератитовый песчаник



они сопоставили с оленекскими слоями Сибири и на его основе выделили якутский 
ярус. Верхний цератитовый известняк послужил стратотипом гидаспского яруса, 
названного по р. Гидаспес (Джелам) в восточной части Соляного кряжа (табл. 3).

Иначе подошел к зональному расчленению нижнетриасовых отложений 
Соляного кряжа Нётлинг, проводивший по поручению Геологической службы 
Индии в 1893—1900 гг. полевые исследования в этом районе. Он отнес все отложения 
от нижнего до верхнего цератитового известняка включительно к скифскому ярусу 
(Noetling, 190la,в, 1905). В нижнем цератитовом известняке он различал зону 
Celtites radiosus, в цератитовых мергелях — зоны Prionolobus rotundatus, Celtites 
fallax и Koninckites volutus, в цератитовом песчанике —зону Flemingitesflemingianus, 
а в верхнем цератитовом известняке — зону Stephanites superbus (см. табл. 3).

До начала 30-х годов среди специалистов прочно держалось убеждение, что 
известные в то время фаунистически охарактеризованные отложения Соляного 
кряжа от нижнего до верхнего цератитового известняка представляю^ т есь 
нижний триас, кроме его базальной зоны Otoceras woodwardi. Свое по. ^еднее 
отражение этот взгляд нашел в стратиграфической схеме Спата (Spath, 1930), в кото­
рой зона superbus была сопоставлена со всем верхним эотриасом.

В 1932 г. американский палеонтолог Смит (Smith, 1932) разделил нижний триас 
на пять зон: Otoceras, Genodiscus, Meekoceras, Tirolites и Columbites, а зону Meeko- 
ceras — на три подзоны: Pseudosageceras multilobatum, Owenites и Anasibirites. 
Верхние три зоны он выделил в триасовых отложениях Айдахо. Он правильно 
коррелировал верхний цератитовый известняк Соляного кряжа с подзоной Anasi­
birites и тем самым впервые показал, что цератитовые слои Ваагена составляют 
только часть нижнего триаса (см. табл. 3, см. вкл.). Подзону multilobatum Смит со­
поставил с цератитовым песчаником. Аналогов подзоны Owenites он не увидел в отло­
жениях Соляного кряжа. Эквивалентами колумбитовой зоны Смит считал субколум- 
битовые слои Албании и кейзерлингитовые слои Сибири.

Заметную роль в развитии стратиграфии триасовых отложений сыграл англий­
ский палеонтолог Спат (Spath, 1934, 1935). Он разделил нижний триас, или эотриас, 
на две части, каждая из которых включала три подразделения, названные по 
наиболее характерным для них родам аммоноидей. Нижний эотриас охватывал 
отоцеровое (Otoceratan), гиронитовое (Gyronitan) и флемингитовое (Flemingitan) 
подразделения, а верхний — овенитовое (Owenitan), колумбитовое (Columbian) 
и прохунгаритовое (Prohungaritan). Для нижнего эотриаса Спат использовал с 
небольшими дополнениями схему Нётлинга. Опираясь на последовательность 
аммоноидей в отложениях Восточной Гренландии, он поместил между зонами 
Ophiceras tibeticum и ’’Celtites” radiosus офицеровые, вишнуитовые и проптихи- 
товые слои. Офицеровые слои Спат включил в отоцеровое подразделение, а ос­
тальные присоединил к зоне radiosus гиронитового подразделения. Для овенитового 
и колумбитового подразделений Спат взял зоны и подзоны Смита, придав 
последним зональный ранг. Зону Pseudosageceras в отличие от Смита он поставил 
выше цератитового песчаника (зона flemingianus). К самому верхнему прохунгарито- 
вому подразделению Спат отнес слои с Prohungaritcs middlemissi Кашмира, 
оленекс кие слои Сибири и верхние слои с Arctoceras Шпицбергена. Между 
колумбитовым и прохунгаритовым подразделениями он поместил субколумбито- 
вые слои Албании и Тимора (см. табл. 3).

В течение 30 лет схема Спата служила общепризнанным эталоном стратиграфии 
нижнетриасовых отложений. Изменения, которые вносились в нее, не затрагивали 
ее основ.

Л.Д. Кипарисова и Ю.Н. Попов (1956) предприняли первую после Динера 
и Ваагена попытку разделить нижний триас на ярусы. Нижний эотриас Спата 
они назвали индским ярусом, а верхний — оленекским. В качестве стратотипичес­
кого района индского яруса они указали Гималаи (отоцеровая зона) и Соляной кряж 
(гиронитовая и флемингитовая зоны). При этом зона Pseudosageceras Спата
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рассматривалась ими как эквивалент флемингитовой зоны. Верхний эотриас 
Спата получил название оленекского яруса со стратотипической местностью 
в низовьях р. Оленек. В этом ярусе они различали овенитовую и колумбитовую 
зоны (см. табл. 3).

Позже Кипарисова и Попов (1964) в качестве типового района инда указывали 
только Соляной кряж, полагая, что обнаруженные здесь слои с Ophiceras connectens 
соответствуют зоне Otoceras Гималаев. Они внесли в свою первоначальную схему 
ряд существенных изменений. Прежде всего они пересмотрели вопрос о положении 
границы между индским и оленекским ярусами. Сопоставив комплексы аммоноидей 
из зон flemingianus Соляного кряжа и gracilitatis США, они пришли к выводу об 
одновозрастности этих зон и почти полном соответствии флемингитовой родовой 
зоны низам овенитовой. В результате граница ярусов оказалась между цератито- 
выми мергелями и цератитовым песчаником, а инд стал синонимом брахманского 
яруса Динера и Ваагена. В верхах оленекского яруса Кипарисова и Попов 
вновь выделили родовую зону Prohungarites. Они, на мой взгляд, совершенно 
справедливо отказались от названия ’’якутский” Динера и Ваагена, поскольку 
объем оленекского яруса оказался значительно больше якутского: он включает еще 
гидаспский ярус, а также колумбитовую и прохунгаритовую зоны.

Каммел (Kummel, 1957а) рассматривал нижний триас в объеме единого 
скифского яруса, состоящего из 13 видовых зон. В схеме Спата он поменял зоны 
woodwardi, dalailamae и tibeticum на единую зону Otoceras woodwardi, офицеровые 
слои — на зону Ophiceras commune, а зону radiosus на зоны Vishnuites decipiens 
и Proptychites rosenkrantzi, которые в качестве слоев были выделены Спатом 
(Spath, 1935) в Восточной Гренландии. Кроме того, Каммел объединил зоны 
Pseudosageceras и Owenites Спата в одну зону Meekoceras gracilitatis, а всем вышеле­
жащим родовым зонам и прохунгаритовому подразделению придал ранг видовых 
зон (см. табл. 3). 15 лет спустя он пришел к выводу, что видовые зоны нижнего 
триаса имеют сугубо локальное значение и не могут использоваться как единицы 
международной шкалы. Каммел предложил разделить скифский ярус на четыре 
родовые зоны: Otoceras—Ophiceras, Gyronites—Prionolobus, Owenites—Anasibirites 
и Subcolumbites—Prohungarites (Kummel, 1973a).

Новый этап в истории расчленения нижнетриасовых отложений начался 
в середине 60-х годов. Он связан с именем канадского палеонтолога Гозера 
(Tozer, 1965а, 1967). Этот исследователь вскрыл слабые стороны стратиграфической 
схемы Спата. Они обусловлены ее пестрым, лоскутным характером, поскольку 
схема Спата включала зоны таких географически отдаленных районов, как Гима­
лаи и Гренландия, Соляной кряж и запад США. Спат отнес к гиронитовому 
подразделению вишнуитовые и проптихитовые слои Гренландии, в которых нет 
гиронитид. Границу между гиронитовым и флемингитовым подразделениями он 
провел в верхней части цератитовых мергелей (между зонами fallax и volutus), где 
нет каких-либо существенных фаунистических изменений. Неясен характер взаимо­
отношений флемингитового и овенитового подразделений. Некоторые зоны в схеме 
Спата слишком мелки, чтобы их можно было использовать в качестве стан­
дартных единиц.

Тозер предложил новую схему расчленения нижнего триаса, построенную на 
последовательности аммоноидей в отложениях Арктической Канады. Он выделил 
здесь 4 яруса и 10 зон (см. табл. 3). Свои названия ярусы получили по наимено­
ваниям рек и на островах Аксель-Хейберг (грисбахский) и Элсмир (динерский, 
смитский и спатский). Грисбахский ярус, в свою очередь, был расчленен на зоны 
Otoceras cdncavum и О. boreale (нижний грисбах), Ophiceras commune и Proptychites 
strigatus (верхний грисбах), динерский ярус — на зоны Proptychites candidus и 
Vavilovites sverdrupi, смитский ярус — на зоны Euflemingites romunderi и Wasatchi- 
tes tardus, спатский ярус — на зоны Kazakhstanites pilaticus и Keyserlingites 
subrobustus. Для спатского яруса, кроме стратотипа на о-ве Элсмир, был испольт 
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зован контрольный разрез на о-ве Аксель-Хейберг, в котором находится стратотип 
зоны pilaticus.

Грисбахский ярус этой схемы соответствует отоцеровым слоям Гималаев, 
т.е. гангетскому подъярусу Динера и Ваагена, динерский ярус — гиронитовому и 
низам флемингитового, смитский ярус — большей части флемингитового и овени- 
товому, а спатский ярус — колумбитовому и прохунгаритовому подразделениям.

Позже в своей совместной работе с Силберлингом Тозер поместил между зонами 
pilaticus и subrobustus Арктической Канады прохунгаритовые слои Айдахо и субко- 
лумбитовые слои Невады, а зону subrobustus коррелировал с зоной Neopopa- 
noceras haugi Невады, традиционно считавшейся анизийской (Silberling, Tozer, 
1968).

Самую большую трудность в стратиграфии нижнего триаса представляет 
сопоставление пограничных отложений динерского и смитского ярусов. Хотя 
Кипарисова и Попов считали зоны flemingianus и gracilitatis одновозрастными, 
многих других исследователей никогда не оставляло сомнение в правильности 
такого решения, поскольку эти зоны сильно отличаются по своему фаунистическому 
составу. Последние исследования в Соляном кряже показали, что эти сомнения 
были не напрасными. Выяснилось, что слои с Meekoceras gracilitatis лежат здесь 
выше зоны flemingianus. Ввиду неясности рассматриваемой границы, Тозер (Tozer, 
1974) впервые высказался в пользу объединения динерского и смитского ярусов. 
Позже, проанализировав развитие раннетриасовых аммоноидей, он еще больше 
укрепился в этом мнении, разделив нижний триас на три яруса: грисбахский, 
средний и спатский (Tozer, 1978). Недавно Ге (Guex, 1978) предложил для среднего 
яруса название ’’наммальский” и в качестве его стратотипа указал разрез Соляного 
кряжа около перевала Наммал. Тозер (Tozer, 1981b) принял это название.

Иной вариант трехчленного деления нижнего триаса разработали М.Н. Ва­
вилов и В.Р. Лозовский (1970). Сохранив индский ярус и считая его синонимом 
брахманского (браминского), они разделили оленекский ярус Кипарисовой и Попова 
на верхоянский и оленекский. При этом верхоянский ярус оказался эквивалентом 
смитского, а оленекский — спатского (см. табл. 3). Следует заметить также, что 
название ’’верхоянский” уже было использовано в 1957 г. А.С. Каширцевым для 
одного из ярусов нижней перми Якутии (Миклухо-Маклай, 1963). Кроме того, 
’’Стратиграфический кодекс СССР” (1977) и ’’Международный стратиграфический 
справочник” (1978) не рекомендуют при делении прежнего яруса применять перво­
начальное название для какой-либо его части. В какой-то мере пытаясь спасти 
положение, Е.В. Мовшович (1977) предложил заменить оленекский ярус Вавилова и 
Лозовского устьоленекским.

Идею трехчленного деления нижнего триаса подхватил Ю.Д. Захаров. Полагая, 
что стандарт триасовой системы должен опираться в первую очередь на разрезы 
Тетиса, он разделил нижний триас на индский, уссурийский и русский ярусы 
(Захаров, 1973), а в качестве стратотипов своих новых ярусов предложил разрезы 
о-ва Русского в Южном Приморье. Обнаружив вскоре, что название ’’уссурий­
ский” уже было употреблено в 1926 г. М.К. Елиашевичем для серии нижне- и средне­
триасовых отложений Приморья, Захаров (1978) переименовал свой ярус с этим 
названием в аякский. Подобно ярусам Вавилова и Лозовского, новые ярусы 
Захарова представляют хроностратиграфические эквиваленты смитского и спат­
ского ярусов Тозера (см. табл. 3).

Разновидностью варианта Вавилова и Лозовского явилась схема ярусного 
расчленения, опубликованная Коцуром (Kozur, 1973а—d, 1974b, 1975). Этот исследо­
ватель попытался возродить старые названия Динера и Ваагена, предложив брах­
манский ярус вместо индского и якутский вместо верхоянского. При этом 
он исключил из брахманского яруса гангет и перенес его в джульфинский ярус перми. 
Брахманский ярус в новом объеме он расчленил на два подъяруса: элсмирский, 
соответствующий верхнему грисбгху Тозера, и гандарский. Якутскому ярусу



Коцур придал новое содержание. Он включил в него не только одноименный ярус 
Динера и Ваагена, но еще и гидаспский ярус (см. табл. 3). Как уже отмечалось, 
подобная процедура не поощряется стратиграфическими кодексами.

Таким образом, в последние два десятилетия наметилась тенденция к ярусному 
делению нижнего триаса. Сам по себе этот процесс вполне закономерен и отражает 
прогресс наших знаний. Но в данном случае, как мне кажется, он принял нездоровую 
форму повального увлечения. Каждый автор с пристрастием ищет и, как правило, 
всегда находит изъяны в ярусных стратотипах предшественников и неумеренно 
преувеличивает достоинства предлагаемых им стратотипов. В результате этого 
процесса число ярусных и подъярусных названий продолжает неудержимо расти. 
Уже в настоящее время их список насчитывает 30 наименований. Привожу эти наз­
вания в алфавитном порядке: аякский (Захаров, 1978), баскунчакский (Мазарович, 
1939), брахманский (Mojsisovics et al., 1895), верхний грисбахский (Tozer, 1967), 
верхоянский (Вавилов, Лозовский, 1970), верфенский (Lapparent, 1900), ветлужский 
(Мазарович, 1934), гангетский (Mojsisovics et al., 1895), гандарский (Mojsisovics et al., 
1895), гидаспский (Mojsisovics et al., 1895), грисбахский (Tozer, 1965a), динерский 
(Tozer, 1965a), индский (Кипарисова, Попов, 1956), кампильский (Richthofen, 
1860), малаковский (Mutch, Waterhouse, 1966), наммальский (Guex, 1978), нижний 
грисбахский (Tozer, 1967), оленекский (Кипарисова, Попов, 1956), русский (Заха­
ров, 1973), сейсский (Richthofen, 1860), скифский (Noetling, 1901а), смитский 
(Tozer, 1965а), спатский (Tozer, 1965а), татейский (Ichikawa, 1950), цуйский (Ichikawa, 
1950), уонасийский (Ichikawa, 1950), уссурийский (Захаров, 1973), устьоленекский 
(Мовшович, 1977), элсмирский (Kozur, 1973а), якутский (Mojsisovics et al., 1895). 
Баскунчакский, верфенский, ветлужский, кампильский, сейсский, скифский и татей- 
ский ярусы практически не содержат аммоноидей, что исключает возможность 
их зонального деления и корреляции. Малаковский, уонасийский и цуйский ярусы 
по своему объему соответствуют видовым зонам. Остальные ярусы и подъярусы 
в большинстве своем представляют синонимы и стратиграфические эквиваленты 
нескольких ранее выделенных подразделений.

Выход из создавшегося положения я вижу не в дальнейших поисках идеальных 
стратотипов (вероятно, это недосягаемая цель) и не в бесконечном умножении 
числа новых ярусных названий, а в разумном следовании принципу исторического 
приоритета. В данном случае это означает, что в основу зонального и ярусного 
деления нижнего триаса следует положить схему, разработанную Динером и Вааге- 
ном в конце прошлого века на разрезах Гималаев и Соляного кряжа.

По этой схеме триасовая система начинается отоцеровыми слоями. В свое 
время вопрос о их стратиграфическом положении вызвал горячие споры. Грисбах, 
открывший эти слои, отнес их вначале к самым низам триаса (Griesbach, 1880). 
Однако позже он отказался от этого мнения и стал рассматривать отоцеровые 
слои как переходные отложения от перми к триасу (Griesbach, 1891). Поводом 
к такому заключению послужило открытие академиком Абихом (Abich, 1878) 
в пермских отложениях Закавказья аммоноидей, близких к гималайским пред­
ставителям рода Otoceras. Аналогичную позицию в данном вопросе занял сначала 
и Вааген (Waagen, 1891), который, признавая переходный характер отоцеровых 
слоев Гималаев, все же был склонен относить их к верхам перми.

Другого мнения придерживался Мойсисович (Mojsisovics, 1892а). В соот­
ветствии с первоначальной точкой зрения Грисбаха он сразу признал триасовый 
возраст гималайских видов рода Otoceras, поскольку они по своей морфологии 
занимают более высокий эволюционный уровень, чем закавказские аммоноидей. 
Это заключение встретило активную поддержку со стороны Динера (Diener, 1897), 
который пбказал, что у гималайских видов рода Otoceras более сложная ло­
пастная линия с отчетливо дифференцированными приумбональными элементами. 
К тому же в отличие от закавказских форм им сопутствуют, кроме редкого рода 
Episageceras, аммоноидей мезозойского типа.



В начале XX в. на страницах немецких геологических журналов развернулась 
оживленная дискуссия о возрасте слоев с Otoceras. Ее начал Нётлинг (Noetling, 
1900, 1901а,b, 1904а—с), которого h поддержали Фрех (Freeh, 1901) и Краффт 
(Krafft, 1901а). Ошибочно отождествив Episageceras dalailamae (Diener) из отоцеро- 
вых слоев Гималаев с Е. wynnei (Waagen) из верхнего продуктусового известняка 
Соляного кряжа, эти исследователи пришли к выводу об одновозрастности 
указанных отложений и принадлежности слоев с Otoceras к пермской системе.

Против этого мнения решительно и убедительно выступил Динер (Diener, 
1900а, 1901а,Ь, 1905, 1912а, 1913; Krafft, Diener, 1909). Ему удалось доказать 
справедливость первоначальной точки зрения Грисбаха на принадлежность ото- 
церовых слоев к самым низам триасовой системы на основании следующих 
фактов: во-первых, отоцеровые слои литологически тесно связаны с вышележа­
щими "микоцеровыми” слоями; во-вторых, представители рода Otoceras встречают­
ся в комплексе с настоящими триасовыми цератитами и двустворками; в-третьих, 
в отоцеровых слоях Гималаев отсутствуют палеозойские брахиоподы, столь харак­
терные для перми. К мнению Динера позже присоединился такой крупный 
специалист по стратиграфии триасовых отложений, как Спат (Spath, 1930, 1934, 
1935). До последнего времени факт принадлежности отоцеровых слоев к триасовой 
системе был общепризнанным.

В наши дни некоторые исследователи пытаются ревизовать нижнюю границу 
триасовой системы. Так, Коцур (Kozur, 1973а—d, 1974с, 1977, 1980а,Ь) настойчиво 
предлагает отнести отоцеровые слои (зона woodwardi) к перми. Он мотивирует свое 
предложение следующими доводами. Род Otoceras является представителем перм­
ских отоцератацей. Отоцеровые слои содержат те же виды конодонтов, которые 
характерны для дорашамского яруса перми. Офицератиды, встречающиеся в ото­
церовых слоях, не могут более рассматриваться как исключительно триасовое 
семейство, поскольку Уотерхаус нашел их в перми. Целый ряд фактов не позволяет 
принять это предложение. Между аммонитовыми комплексами отоцеровых слоев 
и дорашамского яруса нет ничего общего. Японские исследователи в отличие 
от Коцура не обнаружили дорашамских конодонтов в отоцеровых слоях (NaT 
kazawa et al., 1980). Это разновозрастные отложения. Вместе с представителями рода 
Otoceras в ряде разрезов встречаются кашмиритиды и офицератиды, образующие 
исходные группы всех триасовых аммоноидей. Durvilleioceras, описанный Уотер­
хаусом (Waterhouse, 1973) из средней перми Новой Зеландии как новый род 
офицератид, вероятнее всего, является представителем флемингитид из средней 
части нижнего триаса (Furnish et al., 1976). Повсеместно отоцеровые слои отделены 
скрытым или явным перерывом от подстилающих отложений (Tozer, 1972а). Их 
подошва образует поэтому отчетливый рубеж в осадконакоплении. Наконец, 
отоцеровые слои принадлежат к триасу в силу исторического приоритета.

По этим же соображениям нельзя согласиться и с другими вариантами 
проведения триасовой границы: в кровле Офицеровых слоев (Newell, 1973), подошве 
зоны gracilitatis (Waterhouse, 1973, 1976а,в, 1978) или в основании дорашамского 
яруса (Сократов, 1982). Принять какое-либо из этих предложений значит неоправ­
данно нарушить стабильность нижней границы триасовой системы.

Мощность отоцеровых-офицеровых слоев в Центральных Гималаях невелика и 
составляет всего лишь около 1 м. Повсеместно эти слои залегают на пермских 
продуктусовых сланцах Кулинг. Одно из лучших обнажений находится около 
Лиланга (Лалунга) в Спити. По данным Динера (Krafft, Diener, 1909; Diener, 1912а), 
отоцеровые—офицеровые слои начинаются здесь ожелезненными известняками 
(0,13 м) с Otoceras woodwardi, Anotoceras nala, Ophiceras sakuntala и Episageceras 
dalailamae. Выше они сменяются немыми песчанистыми известняками (0,5 м), 
а венчаются серыми известняками (0,4 м) с Ophiceras tibeticum, О. demissun, 
О. sakuntala. Недавно индийские геологи внесли в эту схему некоторые уточнения 
(Bhatt, Joshi, 1981). Они разделили отоцеровые—офицеровые слои Лиланга на



Рис. 1. Разрезы отоцеровых и Офицеровых слоев гангетского яруса Гималаев:
а — Гуриул (парастратотип), б — Лиланг (стратотип), в — Джомолунгма (парастратотип) (по данным Krafft, 

Diener, 1909; Diener, 1912; Mu et al., 1973; Nakazawa et al., 1975, 1980, Bhatt, Joshi, 1981)

плотные массивные известняки (0,54 м) и плитчатые известняки (0,44 м). В плотных 
известняках найдены Otoceras woodwardi, Metophiceras himalayanum, Ophiceras spp., 
а в плитчатых — Ophiceras spp., M. himalayanum, Episageceras dalailamae, ’’Meeko- 
ceras” spp. и Flemingites sp. (рис. 1,6). Послойные сборы показали, что Otoceras 
поднимается в этом разрезе на 0,44 м от основания. Таким образом, отоцеровые— 
офицеровые слои Спити естественно расчленяются на два биостратиграфических 
уровня: нижний — отоцеровые слои и верхний — офицеровые слои. Их отделяет от 
проду ктусовых сланцев лимонитизированный галечниковый горизонт (0,10—0,12 м), 
который указывает на перерыв в осадконакоплении.

Несколько иначе выглядит разрез отоцеровых—офицеровых слоев в скале 
Шалшал (Паинкханда), где они включают черные известняки (0,3 м) с Otoceras 
woodwardi, Ophiceras tibeticum и Episageceras dalailamae (основной слой с О. wood­
wardi), глинистые сланцы (0,45 м) с Episageceras dalailamae и Proptychites sheibleri, 
черные известняки (0,15 м) с Otoceras woodwardi и Ophiceras tibeticum. В этом разрезе 
представители рода Otoceras встречаются как в нижней, так и в верхней части, 
что, возможно, является результатом стратиграфической конденсации.

Интересный разрез нижнетриасовых отложений описали недавно участники 
китайской экспедиции на северном склоне Джомолунгмы (Mu et al., 1973; Yin et al., 
1974; Wang, He, 1976; 1980; Wang et al., 1979; Yang, Li, 1980). Выше пермских 
известняков формации Селун здесь обнажаются доломитизированные известняки 
(0,2—0,7 м) с Otoceras latilobatum, Metophiceras cf. lissarense и тонкослоистые 
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известняки (0,7 м) с Anotoceras nala, Ophiceras demissum, О. serpentinum, О. sakuntala 
(рис. 1,в). В этом разрезе слои с Otoceras и Ophiceras стратиграфически четко 
разделены, что позволило выделить зоны Otoceras latilobatum и Ophiceras sa­
kuntala.

Более мощные, чем в Центральных Гималаях и Джомолунгме, нижние го­
ризонты триаса обнажаются в Кашмире. В 1969—1973 гг. их всесторонним изуче­
нием занималась группа японских палеонтологов, которые детально описали 
разрез пограничных отложений палеозоя и мезозоя юго-восточнее Сринагара, в 
ущелье Гуриул (Nakazawa et al., 1970, 1975, 1980; Bando, 1981). Низы триаса пред­
ставлены здесь толщей чередующихся глинистых сланцев и известняков мощ­
ностью 16 м. Эта толща расчленяется на две пачки (рис. 1,д). Нижняя из них (6 м) 
содержит Otoceras woodwardi, Ophiceras sakuntala, Metophiceras himalayanum, 
Proptychites sp. Она выделяется как зона Otoceras—’’Glyptophiceras” (= Metophi­
ceras). В верхней пачке (10 м) встречены Ophiceras tibeticum, О. serpentinum, 
О. demissum, Metophiceras subdemissum. Она относится к зоне Ophiceras. Япон­
ские исследователи сочли возможным разделить эту зону на две подзоны: 
О. tibeticum и Ophiceras sp.

Из приведенного обзора видно, что отоцеровые слои Гималаев, которые 
Динер в свое время считал единой зоной woodwardi или woodwardi—sakuntala, 
в действительности повсюду (за исключением скалы Шалшал) отчетливо делятся 
на две зоны: Otoceras woodwardi и Ophiceras tibeticum. В этом отношении правыми 
оказались Нётлинг и его сторонники.

Как уже указывалось, Динер и Вааген выделили отоцеровые слои (включая 
и офицеровые слои) Центральных Гималаев в гангетский подъярус. Учитывая 
большое эволюционное и стратиграфическое значение начального этапа в истории 
триасовых аммоноидей, предлагается повысить в ранге гангет до полного яруса. 
В качестве его стратотипа можно рассматривать описанный выше разрез в Лиланге, 
а в качестве парастратотипов — разрезы горы Джомолунгма и ущелья Гуриул. 
Гангет включает две зоны: Otoceras woodwardi и Ophiceras tibeticum. Их стратотипы 
тоже находятся в Лиланге. Следует заметить, что в фаунистическом комплексе 
зоны woodwardi Otoceras может встречаться вместе с родом Ophiceras. В зону 
tibeticum представители рода Otoceras не поднимаются. В качестве эквивалентов 
гангета следует рассматривать грисбахский ярус Тозера, гангетский и элсмир- 
ский подъярусы Коцура.

Стратотипическим районом вышележащих подразделений нижнего триаса Ди­
нер и Вааген, как известно, выбрали Соляной кряж в Пакистане. Вааген (Waagen, 
1895) различал здесь выше продуктусового известняка цератитовыеслои, известняки 
с двустворками и доломитовую группу. Цератитовые слои он расчленил на нижний 
цератитовый известняк, цератитовые мергели и цератитовый песчаник, который 
включал нижние песчаниковые слои, стахелловые слои и слои с Flemingites 
flemingianus. Известняки с двустворками Вааген делил на верхний цератитовый 
известняк и слои с двустворками, а доломитовую группу — на доломитовые 
слои и самый верхний известняк (табл. 4). В коллективной работе (MojsisoVics et al., 
1895) Динер и Вааген присвоили подразделениям цератитовых слоев и верхнему 
цератитовому известняку ярусные и зональные названия. Нижний цератитовый 
известняк (зона Gyronites frequens) и цератитовые мергели (зоны Proptychites 
lawrencianus и Р. trilobatus) они отнесли к гандарскому подъярусу брахманского 
яруса, цератитовый песчаник (зоны Ceratites normalis, Flemingites radiatus и 
F. flemingianus) — к якутскому, а верхний цератитовый известняк (зона Stephanites 
superbus) — к гидаспскому ярусу. Нётлинг (Noetling, 1901b, 1905) эту часть триасо­
вого разреза Соляного кряжа включил в скифский ярус и предложил для нее свое 
зональное деление.

Серьезное уточнение в стратиграфию нижнетриасовых отложений Соляного 
кряжа внес Шиндевольф. Посетив в 1952 г. этот район с целью изучения фаунисти-
7. Ъяк.  7Я 17
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ческих изменений на рубеже перми и триаса, он привел послойное описание погра­
ничных отложений около Чидру (Schindewolf, 1954а). Одним из результатов его 
исследований было открытие в Соляном кряже представителей рода Ophiceras 
в слоях, лежащих под нижним цератитовым известняком и прежде относившихся 
к продуктусовому известняку. Эта находка позволяет коррелировать нижние 
горизонты триасовых отложений Соляного кряжа с офйцеровыми слоями Гималаев.

Следующий важный этап в изучении пограничных отложений перми и триаса 
Пакистана связан с именами американских исследователей Каммела и Тейхерта 
(Kummel, 1966b, 1970а; Kummel, Teichert, 1966, 1970). В 1961—1964 гг. они посетили 
Соляной кряж, а также соседние хребты Сургхар и Хисор. На этой территории 
Каммел и Тейхерт детально описали 13 разрезов. Прежде всего в соответствии 
с требованиями современной стратиграфической номенклатуры они присвоили 
прежним литологическим подразделениям Ваагена географические названия. 
Верхний продуктусовый известняк они назвали формацией Чидру, а триасовые 
отложения от нижнего цератитового до самого верхнего известняка объединили 
в формацию Миянвали, включив в нее также верхи продуктусового известняка 
с Ophiceras connectens (см. табл. 4). Верхнепермская формация Чидру начинается 
сланцами (до 14 м) с брахиоподами и остракодами. Сланцы перекрываются 
толщей чередующихся песчаников и известняков мощностью до 100 м. Отсюда 
известны многочисленные брахиоподы, а также редкие аммоноидеи Stacheoceras, 
Cyclolobus, Eumedlicottia, Episageceras, Xenodiscus. Заканчивается формация Чидру 
белыми песчаниками мощностью до 5 м. В них местами встречаются брахиоподы, 
мшанки, двустворки, членики морских линий и конодонты.

Нижнетриасовая формация Миянвали наиболее полно развита в хр. Сургхар и 
западной части Соляного кряжа, где она достигает мощности в 200 м. Эта формация 
делится на три пачки (рис. 2). Ее основание образует пачка Катхвай (1,8—5,3 м), 
которая состоит из доломитов в нижней части и известняков в верхней. В самых 
низах ее обнаружены пермские брахиоподы. По всей пачке распространены 
двустворки, членики морских лилий, иглы морских ежей и конодонты. Из аммо- 
ноидей в доломитах и известняках встречаются редкие Ophiceras connectens. 
В доломитах типового разреза пачки к юго-востоку от Катхвая (Соляной кряж) 
в нижнем слое мощностью 0,9 м обнаружен Metophiceras sp., близкий к М. hi- 
malayanum (Kummel, 1970а).

Следующая пачка Миттивали включает отложения, которые Вааген различал 
как нижний цератитовый известняк, цератитовые мергели, цератитовый песчаник 
и верхний цератитовый известняк. Ее типовая местность находится около Чидру в 
Соляном кряже, где мощность пачки достигает 88 м. Ее максимальная мощ­
ность 163 м отмечается в хр. Сургхар.

Самое нижнее подразделение пачки (нижний цератитовый известняк) представ­
ляет собой ракушечник (2—8 м), состоящий из обломков аммоноидей, более 
редких двустворок и гастропод. С этого уровня известны Pseudosageceгаs, Gyro- 
nites, Prionolobus, Proptychites, Koninckites, Bernhardites, Clypeoceras.

Вышележащая толща пачки Миттивали может быть разделена на цератитовые 
мергели, цератитовый песчаник и верхний цератитовый известняк только в 
центральной части Соляного кряжа. К западу от ущелья Наммал она представляет 
собой однообразные глинистые сланцы с тонкими прослоями песчаников и из­
вестняков. Цератитовые мергели — это аргиллиты (до 40 м) с линзовидными 
прослоями глинистых известняков, в которых собраны многочисленные аммониты 
(Gyronites, Prionolobus, Koninckites, Kymatites, Paranorites, Collignonites, Xenodis- 
coides, Xenoceltites, Paraspidites, Clypites, Proptychites).

Цератитовые мергели сменяются цератитовым песчаником. Это слоистые или 
массивные песчаники (15—30 м), примечательные крупными (до 65 см) рако­
винами флемингитов и беллерофонтидами рода Stachella. Вааген (Waagen, 1895) 
в свое время выделял стахелловые слои в средней части цератитового песчаника
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Рис. 2. Разрез нижнетриасовых отложений 
(стратотип наммальского яруса) в ущелье 
Наммал (по данным Kummel, 1966b; 
Kummel, Teichert, 1970; Guex, 1978)

и на этом основании делил его на три части. Из 
нижней части он описал представителей 
Pseudoceltites, Kymatites, Paranorites, Gyrophi- 
ceras, Preflorianites, Xenodiscoides, Koninckites, 
из стахелловых слоев — Flemingites, Clypeoce- 
ras, Paraspidites, Eoptychites, Koninckites, Pa­
ranorites, Parakymatites, Parastephanites, Pseu­
doceltites, Xenodiscoides, из верхней части — 
Flemingites, Clypeoceras, Prionites, Xenoceltites, 
Pseudoceltites, Xenodiscoides, Preflorianites, 
Pseudohedenstroemia (Waagen, 1895; Kummel, 
Steele, 1962). Каммел (Kummel, 1966b) нашел 
только один разрез около Чидру, где стахел- 
лы занимают срединное положение. В осталь­
ных обнажениях цератитового песчаника они 
не обнаружены и вряд ли могут иметь 
стратиграфическое значение. Здесь преобла­
дают аммоноидеи.

Цератитовый песчаник переходит в верх­
ний цератитовый известняк (17—50 м). Это 
подразделение примерно наполовину состоит 
из известняков, а остальная его часть пре­
дставлена аргиллитами и песчаниками. В нем 
встречаются многочисленные аммоноидеи 
плохой сохранности Anasibirites, Stephanites, 
Prionites, Hemiprionites и др. (Kummel, 1966b).

К отложениям пачки Миттивали приуро­
чена основная часть аммоноидей (134 вида из 
138), описанных в конце прошлого века 
Ваагеном (Waagen, 1895). В последние годы их 
ревизией занимался Каммел (Kummel, 1966), 
который ознакомился с типовыми материа­
лами Ваагена и собрал дополнительно большую 
коллекцию аммоноидей в Соляном кряже. Он 
пришел к выводу, что зоны, различавшиеся 
Нётлингом и принятые многими последую­
щими исследователями, не отражают действи­
тельного вертикального распределения родов и 
видов. К сожалению, тяжелая болезнь и 
преждевременная смерть в 1980 г. помешали 
Каммелу довести до конца начатую работу.

Верхняя пачка Нармия охватывает ту 
часть разреза, в которой Вааген выделял слои 
с двустворками, доломитовые слои и самый 
верхний известняк. Типовая местность ее 
находится в хр. Сургхар, около Нармии, где 
мощность пачки достигает 47 м. Базальные 
слои пачки Нармия мощностью до 3 м 
образуют известняки, местами ракушечники, 
с плохо сохранившимися брахиоподами, 
двустворками, гастроподами, наутилоидеями 
и аммоноидеями. Выше следуют сланцы и 
доломитизированные известняки с прослоями 
песчаников (30—60 м). Отсюда Каммел



описал Pseudosageceras, Subvishnuites, Xenoceltites, Procarnites, Isculitoides, Ana- 
kashmirites, Svalbardiceras, Dagnoceras, Stacheites, Nordophiceras, Arctomeekoceras, 
Tirolites, Prohungarites (Kummel, 1966b). Основная часть этого комплекса была 
найдена в нижней трети сланцевоизвестняковой толщи около Нармии и Ланды 
(хр. Сургхар). Дополнительные сборы были сделаны в Чидру и ущелье Наммал 
(Соляной кряж). Пачку Нармия венчают в хр. Сургхар пизолитовые известняки 
(1,5—2,3 м) с брахиоподами и иглами морских ежей, а в Соляном кряже — 
массивные доломиты (0,8—3 м). Возможно, с этого уровня происходит описанный 
Ваагеном Pseudharpoceras spiniger. Но поскольку его точное положение в разрезе 
не известно, а голотип утрачен, Спат (Spath, 1951) признал этот вид сомнительным 
и предложил его отвергнуть.

Таким образом, заслуга Каммела состоит прежде всего в том, что он значи­
тельно расширил палеонтологическую характеристику пачки Нармия и показал, 
что формация Миянвали практически включает весь нижний триас, кроме его 
базальной зоны. Пачка Нармия перекрывается сланцами и песчаниками формации 
Тредиан (вероятно, среднего триаса) с растительными остатками.

Существенные уточнения в зональную стратиграфию нижнетриасовых отложе­
ний Соляного кряжа внес недавно швейцарский геолог Ге (Guex, 1978). Он выделил 
открытые Шиндевольфом в Чидру слои с Ophiceras connectens в зону connectens, 
которая охватывает пачку Катхвай и базальную часть нижнего цератитового 
известняка с Metophiceras и Ophiceras. Остальную часть нижнего цератитового 
известняка с Gyronites frequens, Metophiceras и Proptychites он рассматривает 
к^к зону frequens. Для цератитовых мергелей и цератитового песчаника Ге 
сохранил зональное расчленение Динера и Ваагена. Верхний цератитовый из­
вестняк он разделил по комплексам аммоноидей на две части. Нижнюю часть с 
Mee*koceras gracilitatis, Pseudosageceras, Pseudoceltites, Parakymatites и Arctoceras 
Ге отнес к зоне gracilitatis, а верхнюю часть с Anasibirites pluriformis, Meekoceras, 
Pseudoceltites, Xenoceltites, Wasatchites, Hemiprionites, ’’Nordophiceras”, Juvenites, 
Kazakhstanites, Stephanites выделил в зону pluriformis. Эти данные показывают, 
что комплексы зон flemingianus и gracilitatis, которые обычно считаются одно­
возрастными, в действительности занимают разное стратиграфическое положение. 
Вышележащие слои с двустворками и доломитовые слои пачки Нармия Ге 
рассматривает как промежуточные отложения с Tirolites, Columbites, Paranori- 
toides, Pseudosageceras (зона Tirolites—Columbites). Наконец, самый верхний извест­
няк с Tozericeras pakistanum, Prohungarites, Epiceltitoides, Pseudosageceras, Pa- 
laeophyllites и Xenoceltites? он выделил в зону pakistanum и сопоставил ее с субко- 
лумбитовыми слоями Невады. Интервал от зоны frequens (нижний цератитовый 
известняк) до зоны pluriformis (верхний цератитовый известняк) включительно Ге 
выделил в новый наммальский ярус, названный по ущелью Наммал в западной 
части Соляного кряжа. Этот ярус по своему объему отвечает динерскому и 
смитскому ярусам Тозера, которые предлагается рассматривать как подъярусы 
наммала. Зону connectens Ге отнес к верхнему грисбаху, а зоны Tirolites—Columbi­
tes и pakistanum — к спатскому ярусу.

Таким образом, Соляной кряж заключает наиболее полные в Тетической 
области фаунистически охарактеризованные разрезы нижнего триаса. Вполне 
естественно, что выдающиеся венские палеонтологи в конце прошлого века именно 
их использовали для разработки международного стандарта. Позже открытые здесь 
офицеровые слои позволили перекинуть мост между разрезами Соляного кряжа 
и Гималаев. Нижняя зона Ophiceras connectens легко коррелируется с зоной 
tibeticum Гималаев, поскольку обе они содержат представителей рода Ophiceras 
и залегают непосредственно под слоями с Gyronites и Prionolobus. Следовательно, 
зона connectens представляет верхнюю часть гангета.

Нижний цератитовый известняк, цератитовые мергели, цератитовый песчаник 
и верхний цератитовый известняк Соляного кряжа образуют наммальский ярус.
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Стратотип его находится в ущелье Наммал, где мощность яруса составляет 
около 80 м. По своему объему он соответствует пачке Миттивали.

Наммал можно разделить на два подъяруса, граница между которыми проходит 
в основании цератитового песчаника. (

Нижний подъярус охватывает нижний цератитовый известняк и цератитовые 
мергели. В свое время Динер и Вааген назвали его Гайдареким (по-видимому, 
от древней области Гандхара или Гайдара на северо-западе Пакистана и племени 
гандхари). Поскольку это название имеет приоритет, то его и следует сохранить 
для данного подразделения. Полным эквивалентом этого подъяруса является 
динерский ярус Тозера. В Гайдаре отчетливо выделяется нижняя зона Gyronites 
frequens, в которой появляются Pseudosageceras, Gyronites, Koninckites, Prionolobus, 
Pseudoceltites, Clypeoceras. В цератитовых мергелях Динер и Вааген различали 
зоны Proptychites lawrencianus и Р. trilobatus, а Нётлинг — зоны Prionolobus 
rotundatus, Celtites fallax и Koninckites volutus. Эта часть разреза требует тщательной 
ревизии, которую начал и не успел завершить Каммел. Временно я сохраняю зо­
нальное деление Нётлинга.

Верхний подъярус включает цератитовый песчаник и верхний цератитовый 
известняк. Эти литологические единицы Динер и Вааген положили в основу 
якутского и гидаспского ярусов. Указанные исследователи выделяли здесь четыре 
зоны, а Нётлинг — только две. По последним данным, в этом подъярусе намечаются 
три зоны (Guex, 1978): Flemingites flemingianus (цератитовый песчаник), Meekoceras 
gracilitatis и Anasibirites pluriformis (верхний цератитовый известняк). Важно 
отметить, что в Соляном кряже впервые удалось наблюдать взаимоотношение зон 
flemingianus и gracilitatis, которые почти всеми авторами, начиная с Кипарисовой 
и Попова (1964), рассматривались как одновозрастные. Вероятно, аналоги зоны 
flemingianus в большинстве стран мира отсутствуют. Поэтому смитский, вер­
хоянский и аякский (уссурийский) ярусы, основанные на разрезах о-ва Элсмир, 
Верхоянья и о-ва Русского, представляют собой эквиваленты одного гидаспского 
яруса (табл. 5). Среди ранее предложенных ярусных и подъярусных названий 
я не нашел таких, которые бы соответствовали полностью верхнему подъярусу 
наммала. Ему отвечает, пожалуй, лишь один якутский ярус Коцура (Kozur, 
1973а). Однако немецкий автор произвольно изменил первоначальный смысл 
этого названия, которое Динер и Вааген использовали только для цератитового 
песчаника (зона flemingianus Нётлинга). Поэтому его нельзя считать подходящим. 
Я предложил назвать верхний подъярус наммала джеламским (сокращенно джелам) 
по р. Джелам (Jhelum) в Пакистане (Шевырев, 1984). Стратотип подъяруса 
расположен в ущелье Наммал. Его описание можно найти в работах Каммела и 
Тейхерта (Kummel, 1966b; Kummel, Teichert, 1970), а также в статье Ге (Guex, 1978).

Пачка Нармия, венчающая разрез нижнетриасовых отложений Соляного кряжа, 
коррелируется со спатским ярусом. В ней выделяются два небольших комплекса 
аммоноидей, характеризующих зоны Tirolites—Columbites и Tozericeras pakistanum. 
По богатству своего палеонтологического содержания эта пачка уступает разрезам 
одновозрастных отложений во многих других частях света и вряд ли может быть 
использована в качестве стратоэталона верхнего яруса нижнего триаса. Но зато 
она дает ясное представление о взаимоотношении наммала и спата в едином разрезе.

Стратотип спатского яруса находится в Арктической Канаде, на берегу р. Спат 
(о-в Элсмир). Он образован чередованием сланцев, алевролитов и песчаников, 
входящих в нижнюю сланцевую пачку формации Блаа-Маунтин (рис. 3,а). Здесь 
выделяется только одна верхняя зона этого яруса — зона Keyserlingites subrobustus. 
Она представлена аммоноидеями К. subrobustus (Mojsisovics), Olenikites, Popovites, 
Zenoites, Svalbard ice ras и двустворками Posidonia aranea, которые найдены в 75 м 
выше основания пачки (Tozer, 1965а, 1967). В 60 м выше слоев с указанной фауной 
обнаружены Grambergia, Lenotropites, Gymnites и Leiophyllites, характерные для 
самых низов анизия (зона Lenotropites caurus). Таким образом, в стратотипе



Рис. 3. Разрезы спатского яруса Арктической Канады
а — стратотип на о-ве Элсмир, б — парастратотип на о-ве Аксель-Хейберг (по данным Tozer, 1967)

Рис. 4. Обобщенный разрез спатского яруса около оз. Бэр в Айдахо (по данным Kummel, 1954, 1969)

спата можно наметить верхнюю границу этого яруса и нельзя определить положение 
его нижней границы. Помочь в этом, по замыслу Тозера, призван парастратотип 
спата на о-ве Аксель-Хейберг (рис. 3,6). Здесь в 27 м от основания нижней сланцевой 
пачки формации Блаа-Маунтин и в 33 м выше слоев с Arc t осе га s blomstrandi 
(джелам) найдены Kazakhstanites pilaticus (Tozer) и Columbites sp. (Tozer 1965, 1967), 
определяющие нижнюю зону спата — зону pilaticus, отсутствующую в стратотипе. 
Верхняя зона subrobustus представлена здесь слоями с Р. агапеа, которые считаются 
ее эквивалентом. Одним из недостатков канадских разрезов спата, кроме их 
трудной доступности, является чрезвычайно бедная палеонтологическая харак­
теристика зоны pilaticus, в которой известны только зональный вид и сомни­
тельные колумбиты.

Более выразительные разрезы спатского яруса известны на юго-востоке штата 
Айдахо, около озера Бэр (рис. 4). Здесь обнажается толща известняков, алев­
ролитов и сланцев мощностью 1000 м, образующая формацию Тайнее. К западу 
от озера, в каньоне Парис, еще в 1932 г. Смит смог различить в этой формации 
выше своей зоны Meekoceras известняки с Tirolites harti и сланцы с Columbites 
parisianus, послужившие ему основой для выделения зон Tirolites и Columbites. 
Позже над колумбитовыми сланцами в том же разрезе Каммел открыл слои с 
Prohungarites, Isculitoides, Epiceltites, Svalbardiceras, Czekanowskites, Stacheites, 
24



Keyserlingites, Olenikites (Kummel, 1954, 1969). Такая последовательность аммо- 
ноидей была признана за международный эталон (Kummel, 1957а), в соответствии 
с которым различались стандартные зоны Tirolites cassianus (Далмация), Columbites 
parisianus (Айдахо) и Prohungarites similis (о-в Тимор).

В последующие годы эта зональная схема подверглась серьезной ревизии. 
Сначала Каммел в результате анализа аммонитовых комплексов из верхов 
нижнего триаса сократил число зон до двух — Columbites и Prohungarites, 
выразив при этом убеждение, что зона Tirolites Айдахо имеет лишь локальное 
значение (Kummel, 1969). Позже он смог различить только одну глобальную зону 
Subcolumbites-Prohungarites (Kummel, 1973а). Это одна из самых крайних точек 
зрения на возможность зонального деления верхнего интервала нижнего триаса.

Американский исследователь Силберлинг (Silberling, Tozer, 1968; Silberling, 
Wallace, 1969) различает в спатском ярусе США три биостратиграфических уровня: 
тиролитовые и колумбитовые слои, прохунгаритовые (или субколумбитовые) слои 
и зону Neopopanoceras haugi. Особого внимания заслуживает верхняя зона haugi, 
которая до сих пор всеми без исключения авторами, начиная с Хайэтта и Смита 
(Hyatt, Smith, 1905), относилась к основанию анизия. Силберлинг считает 
эту зону эквивалентом зоны Keyserlingites subrobustus Канады, поскольку она 
залегает в хр. Гумбольдт (штат Невада) над субкодумбитовыми слоями и 
перекрывается отложениями анизийской зоны Lenotropites caurus. Отмечается, что 
в горах Иньо (штат Калифорния) выше слоев с N. haugi найдены плохо сохра­
нившиеся аммониты, вероятно, рода Keyserlingites (Silberling, Wallace, 1969). Фаунис- 
тический состав зоны haugi носит смешанный характер. Наряду, с раннетриасо­
выми (Metadagnoceras, Isculitoides, Prohungarites) в ней обнаружены и средне­
триасовые формы (Acrochordiceras, Neopopanoceras, ’’Hungarites” yatesi). Для окон­
чательного решения вопроса о возрасте зоны haugi необходимы дополнительные 
исследования. Пока ее следует оставить в анизии.

Опираясь на последовательность аммоноидей в триасовых отложениях Айдахо 
и рассматривая разрез в каньоне Парис как гипостратотип спатского яруса, я 
предлагаю разделить этот ярус на три стандартные зоны: Tirolites harti, Columbites 
parisianus и Prohungarites mckelvei. Аналогами последней являются субколум­
битовые слои Невады и зона subrobustus Канады.

Таким образом, шкала нижнего триаса состоит из трех ярусов и 12 зон (см. 
табл. 5). Наммальский ярус делится на два подъяруса. Продолжительность 
раннетриасовой эпохи в абсолютном исчислении составляет около 5—6 млн. лет 
(Webb, 1981; Найдин, 1982; Odin, Kennedy, 1982), т.е. на каждый век приходится 
1,7—2 млн. лет, а на зональное время — в среднем 0,4—0,5 млн. лет.

СРЕДНИЙ ТРИАС

Классической областью развития морских средне- и верхнетриасовых отложений 
являются Восточные Альпы, где они состоят преимущественно из массивных 
рифовых известняков и доломитов. В Северных Альпах выше кампильских слоев 
обычно различают гутенштайнский, райфлингский, партнахский и веттерштайнский 
известняки, райбльские и кардитовые слои, главный доломит, дахштайнский 
известняк и кёссенские слои (Zapfe, 1974), а в Южных Альпах — известняки 
Анголо и Преццо, бухенштайнские, венгенские, кассианские и райбльские слои, 
главный доломит и дахштайнский известняк (Pisa, 1974). Среди рифов веттерштайн- 
ского и дахштайнского известняков в Зальцкаммергуте (Австрия) встречаются 
небольшие участки красных, желтоватых или серых мраморовидных известняков 
с обильными окаменелостями. Мощность их не более 200 м. Это халльштаттский 
тип триасовых отложений, выделенный Хауэром в середине ^прошлого века 
(Hauer, 1846, 1853, 1855). Теперь халльштаттские известняки известны также в Юго­
славии, Румынии, Албании, Греции, Тибете и на о-ве Тимор. Ископаемые, в том



числе и аммониты, образуют в них линзовидные скопления, которые, как выяснилось 
в последние годы, представляют собой заполнения синседиментационных трещин. 
В одной из таких линз в Фойеркогеле было обнаружено более 50 родов аммоноидей.

Сложная тектоника и своеобразная форма залегания аммоноидей в халль- 
штаттских известняках сильно затрудняют биостратиграфическое расчленение 
триасовых отложений Восточных Альп. Тем не менее Мойсисовичу во второй 
половине прошлого века удалось наметить здесь ряд последовательных аммо- 
нитовых зон от верхов нижнего до конца верхнего триаса.

Анизийский ярус
В своих ранних работах Мойсисович по аналогии с раковинным известняком 

Германского бассейна выделял выше верфенских слоев с Tirolites cassianus 
альпийский раковинный известняк, в верхней части которого различал две аммо- 
нитовые зоны. Сначала он назвал их Т. balatonicum и A. studeri (Mojsisovics, 
1874), а позже — Ceratites binodosus и С. trinodosus (Mojsisovics, 1882). В 1895 г. для 
этой фаунистически охарактеризованной части альпийского раковинного известняка 
Динер и Вааген предложили название анизийского яруса (от латинского названия 
р. Энс — Анизиус), разделив его на два подъяруса — балатонский (зона binodosus) 
и боснийский (зона trinodosus). Вместе с гидаспским ярусом они объединили 
анизий в динарскую серию (Mojsisovics et al., 1895).

Артгабер (Arthaber, 1906) расширил первоначальное содержание анизия за счет 
включения в него той части альпийского раковинного известняка, которая 
заключена между зонами cassianus и binodosus. Эта часть разреза в Альпах 
лишена аммонитов.

Пиа (Pia, 1930) принял анизий в толковании Артгабера и разделил его на две 
части (табл. 6). Для нижней части он взял название ’’гидасп”, которое ранее 
Динер и Вааген использовали в ином смысле. Они называли гидаспским ярусом 
верхний цератитовый известняк Соляного кряжа, который занимает прочное поло­
жение в нижнем триасе (см. табл. 4, 5). Хотя на это обстоятельство обращал 
внимание еще Спат (Spath, 1934), вплоть до 70-х годов нашего столетия альпий­
ские геологи продолжали широко использовать гидасп как нижний подъярус 
анизия. Верхний анизий Пиа соответствовал анизию в его первоначальном 
значении. Названия ’’балатонский” и ’’боснийский”, предложенные Мойсисовичем 
для подъярусов анизия, Пиа заменил соответствующими эквивалентами — пельсон 
(от Пельсо — латинского названия озера Балатон) и иллирий (от Иллирии — 
древнеримской провинции в Югославии); которые получили всеобщее признание 
среди альпийских геологов. Иллирий он разделил на две части: нижний иллирий, 
отвечающий зоне trinodosus, и верхний иллирий, представленный пограничной 
битуминозной зоной Тессинских Альп Швейцарии.

Спат (Spath, 1934) расчленил анизий (нижний мезотриас) на бейрихитовое 
(Beyrichitan) и парацератитовое (Ра race га titan) подразделения. В качестве экви­
валентов бейрихитового подразделения он рассматривал парапопаноцеровые слои 
Калифорнии, ’’сибиритовые” и дургаитовые слои Гималаев, никомедитовые слои 
Измита. Позже Каммел (Kummel, 1957а) выделил в этом интервале зоны Neopopano- 
ceras haugi и Nicomedites osmani. Для парацератитового подразделения Спат 
сохранил традиционные зоны binodosus и trinodosus.

Тозер и Силберлинг в основу зонального деления анизия положили последо­
вательность аммоноидей в разрезах Северной Америки (Tozer, 1967, 1971а, 1974, 
1981 b; Silbnerling, Tozer, 1969; Silberling, Nichols, 1982). Нижний анизий они выде­
ляют в объеме единственной зоны Lenotropites caurus. Для нее характерны 
Lenotropites, Longobardites, Ра гас roc ho rd ice га s, Gymnites, Anagymnites, Sturia, Iscu- 
lites, Parapopanoceras, Stenopopanoceras, Groenlandites, Pearylandites, Grambergia, 
Arctohungarites, Leiophyllites, Ussurites.



В среднем анизин Невады различаются зоны Acrochordiceras hyatti и Bala- 
tonites shoshonensis, которым в Британской Колумбии соответствует зона 
Anagymnotoceras varium с подзонами Parapinacoceras hagei, Czekanowskites hayesi 
и Intornites nevadanus. В среднем анизин появляются первые бейрихитиды — 
Anagymnotoceras, Nicomedites и Hollandses. Здесь встречаются Acrochordiceras, 
Balatonites, Alanites, Czekanowskites, Parapopanoceras, Amphipopanoceras, Intornites, 
Ismidites, Japonites, Gymnites, Isculites, Parapinacoceras, Anagymnites, Pseudodanu- 
bites, Unionvillites, Ussurites. Зона hyatti коррелируется со стандартными зонами 
osmani и ismidicum, а зона shoshonensis — с зоной balatonicus Альп.

Верхний анизий Невады включает зоны Gymnotoceras rotelliforme, Parafre- 
chites meeki и Frechites occidentalis. В Британской Колумбии им соответствуют 
зоны Frechites deleeni и F. chischa. На этом стратиграфическом уровне встречаются 
Gymnotoceras, Frechites, Parafrechites, Eutomoceras, Longobardites, Metadinarites, 
Aplococeras, Anagymnites, Tropigymnites, Tropigastrites, Proarcestes, Gymnites, 
Sageceras, Tozerites, Epigymnites, Humboldtites, Thanamites, Ptychites. Указанные 
зоны верхнего анизия Невады рассматриваются как эквиваленты зон tfinodosus, 
avisianum и reitzi Альп (Silberling, Nichols, 1982).

Заметную роль в разработке детальной стратиграфии анизийских отложений 
сыграл итальянский геолог и палеонтолог Ассерето (Assereto, 1969, 1971, 1972, 
1974; Assereto et al., 1980). Опираясь на разрезы альпийско-средиземноморско­
го триаса, он предложил разделить анизий на нижний (анатолий) и верхний (собст­
венно анизий). В нижнем анизин он выделил два новых подъяруса: эгейский 
(от Эгейского моря) и вифинийский (от Вифинии — латинского названия полуост­
рова Коджаэли в Турции).

В качестве типовой местности эгея рассматривается гора Марафовуно в 
восточной части о-ва Хиос. Здесь на массивных доломитах нижнего триаса залегает 
толща красных известняков халлыитаттского типа (известняки Мармаротрапеца) 
мощностью 14,5 м (рис. 5). Нижние 12 м этой толщи охарактеризованы субколум- 
битовой фауной спатского яруса (Renz, Renz, 1948; Bender, 1970; Assereto, 1972; 
1974; Jacobshagen, Tietze, 1974). В верхней части (2,5 м) найдены Paracrochordiceras, 
Paradanubites, Megaphyllites, Procladiscites, Sturia, Ziyunites, Japonites, Aegeiceras, 
Leiophyllites и Ussurites, характерные для анизия (Fantini Sestini, 1981). Эту часть 
разреза Ассерето (Assereto, 1974) выделил как слои с Paracrochordiceras-Japonites 
(эгейский подъярус) и коррелировал с зоной caurus Северной Америки. Граница 
между спатом и анизием проводится на о-ва Хиос в подошве маломощного слоя 
(0,1м), содержащего как спатских (Preflorianites, Procarnites, Eophyllites), так и 
анизийских аммоноидей (Procladiscites и новый неописанный род кладисцитид). 
Эта смешанная фауна является результатом стратиграфической конденсации, 
обычной для халльштаттских известняков (Assereto et al., 1980).

Типовая местность вифиния расположена на п-ове Коджаэли, около г. Гебзе. 
Здесь на серые известняки и доломиты согласно ложится толща комковатых 
известняков (115 м), которая делится на три пачки (рис. 6). Нижняя пачка (33 м) 
палеонтологически немая. Средняя пачка (32 м) в своей нижней части (10 м) содер­
жит Nicomedites, ’’Hungarites” (=?Grambergia), Procladiscites, Hollandses, Sturia, 
Leiophyllites, Epacrochordiceras и др. (зона Nicomedites osmani), а в верхней (10 м) — 
Anagymnotoceras, Acrochordiceras, Ismidites, Beyrichites, Isculites, Cuccoceras, Sturia, 
Gymnites (зона Anagymnotoceras ismidicum). Обе зоны разделены немой толщей 
чередующихся известняков и сланцев (12 м). Эти зоны коррелируются с нижней 
частью зоны varium Британской Колумбии и зоной Acrochordiceras hyatti Невады. 
В верхней пачке, состоящей из комковатых известняков и сланцев (50 м), последо­
вательно выделяются слои с Acrochordiceras, Ptychites и Cuccoceras; Balatonites; 
Paraceratites и Ptychites; Proarcestes и Flexoptychites. Эти слои относятся уже к 
пельсону и иллирию.

Зоны binodosus и trinodosus, выделенные 100 лет назад в альпийском раковинном
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Рис. 5. Обобщенный разрез пограничных отложений нижнего и среднего триаса на о-ве Хиос (по 
данным Assereto et al., 1980)

Рис. 6. Обобщенный разрез анизийских отложений на п-ове Коджаэли, около г. Гебзе (по данным 
Assereto, 1974)

известняке Мойсисовичем ( Mojsisovics, 1882), до последнего времени вызывали 
много споров. Многие исследователи считали невозможным их разграничение. 
Исследования Ассерето (Assereto, 1971) в Доломитовых Альпах показали, что 
комплекс аммонитов в окрестностях Донта (типовой местности руководящего вида 
зоны binodosus) занимает более низкое стратиграфическое положение, чем 
аммониты у Доссо-дей-Морти (типовой местности руководящего вида зоны 
trinodosus). Таким образом, Ассерето подтвердил правоту Мойсисовича.

Кроме того, ему удалось выяснить, что аммониты зоны binodosus Мойсисовича 
приурочены в Альпах к трем стратиграфическим уровням. Нижний уровень, 
представленный гутенштайнским известняком Ранбауэркогеля в Австрии и рядом 
местонахождений около Балатона в Венгрии, содержит Balatonites (из группы 
balatonicus), Acrochordiceras, Norites и Beyrichites. Средний уровень образуют 
известняки горы Рите (около Донта) в Италии с Acrochordiceras, Balatonites, 
Bulogites, Beyrichites, Gymnites и Ptychites. Следует заметить, что взаимоотношения 
этих двух уровней стратиграфически не документированы. Они очень близки по 
своему фаунистическому содержанию и отличаются только присутствием Bulogites 
на среднем уровне. Наконец, верхний уровень наблюдается около Донта, где он 
охарактеризован такими аммоноидеями, как Р. binodosus, Balatonites, Acrochordi­
ceras, Bulogites, Proavites, Philippites, Beyrichites, Norites, Gymnites, Ptychites, 
Discoptychites и Judicarites. Аналогами этого уровня являются известняки Чимего и 
Италии и гутенштайнский известняк Тифенграбена в Австрии. При этом Ассерето
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указывал, что Р. binodosus приурочен только к верхней части этого уровня, где его 
сопровождает Judicarites, а ниже доминируют Balatonites, Bulogites, Beyrichites и 
Acrochordiceras.

Для зоны trinodosus характерны Paraceratites, Semiornites, Flexoptychites, 
Ptychites, Proarcestes, Monophyllites, Beyrichites. Ее присутствие установлено в 
известняках Преццо у Доссо-дей-Морти, в Валь-Инферне около Донта, в нижнем 
райфлингском известняке Гамсштайна и Зальцабрюкке около Гросрайфлинга, в 
Фельшеэрше около Балатона, в партнахских известняках около Шпитталя в 
Каринтии, Рёйтте в Тироле и Зальфельдене в Зальцбурге. Исследования Ассерето 
помогли понять, что многие комплексы североальпийских аммоноидей, прежде 
относившиеся к зоне trinodosus, представляют собой смешанные фауны, состоящие 
из элементов пельсона и иллирия (включая зоны avisianum и reitzi). Их местонахож­
дения приурочены, как правило, к красным известнякам (Шрайерские Альпы около 
Халльштатта, Хан-Булог и Халилуци в Боснии).

Ассерето (Assereto, 1969) проанализировал стратиграфическое положение зоны 
Aplococeras avisianum в Альпах. Все исследователи, начиная с Мойсисовича (Moj- 
sisovics et al., 1895), относили ее к ладину, помещая между зонамиcurionii и archelaus. 
Опираясь на разрезы в Форно и на горе Мармолада (Доломиты), Тре-Фонтане 
(Тессинские Альпы) и около Балатона, Ассерето показал, что эта зона находится 
выше зоны trinodosus и ниже зоны reitzi. По его мнению, зону avisianum следует 
включить в анизий. Для этой зоны типичны Aplococeras, Hungarites, Proarcestes, 
Celtites, Flexoptychites, Longobardites, Kellnerites, Gymnites, ’’Ceratites” из группы 
subnodosus. Слои с фауной зоны avisianum обнаружены в пограничной битуминозной 
толще горы Сан-Джорджо в Тессинских Альпах (Rieber, 1973 a,b, 1974). Они 
выделяются здесь как зона Ticinites polymorphus.

Выше следует зона ’’Protrachyceras” reitzi, которую все европейские геологи 
относят к ладину. На этом уровне наряду с Aplococeras, Hungarites, Kellnerites и 
другими формами, характерными для анизия, появляются первые сомнительные 
представители рода Protrachyceras с цератитовой лопастной линией. Ассерето 
коррелировал данную зону с зоной occidentalis Невады, которая в американском 
стандарте завершает анизий.

Исследования Ассерето помогли пролить свет на последовательность аммоно­
идей в окрестностях Гросрайфлинга (Штирия) — типовой местности анизийского 
яруса. Важнейшими местонахождениями здесь являются Ранбауэркогель, Тифен- 
грабен, Гамсштайн, Шайблингграбен и Зальцабрюкке (Zapfe, 1971, 1973, 1974; 
Summesberger, Wagner, 1972а, b). Их изучение, проведенное Зуммесбергером и 
Вагнером, показало, что эти местонахождения можно разделить на четыре уровня: 
1) нижняя зона binodosus с Balatonites, Norites, Acrochordiceras, Beyrichites и Ptychi­
tes в Ранбауэркогеле, 2) верхняя зона binodosus с Paraceratites binodosus, Balatonites, 
Acrochordiceras, Discoptychites и Ptychites в Тифенграбене, Гамсштайне и Шай- 
блингграбене, 3) зона trinodosus с Paraceratites trinodosus около Зальцабрюкке, 
4) зона avisianum с Flexoptychites, Kellnerites и ’’Ceratites” lenis у плотины 
Гросрайфлинга. Первые две зоны размещаются в кровле гутенштайнского извест­
няка, а остальные — в верхней части нижнего райфлингского известняка (рис. 7). 
Выше залегает верхний райфлингский известняк ладина с туффитами и прослоями 
роговиков.

Определенный интерес представляет схема расчленения анизия, которую 
предложил Коцур (Kozur, 1973а, 1974с, 1975). Вначале он проводил нижнюю гра­
ницу этого яруса в основании зоны Paracrochordicerasanodosum, но в последние годы 
изменил свою точку зрения и включил в анизий зону subrobustus, поскольку на этом 
рубеже отмечаются крупные изменения в эволюции конодонтов (Kozur, 1980b). 
Верхнюю границу анизия Коцур проводит между зонами trinodosus и avisianum (см. 
табл. 6), считая, что такое понимание наиболее полно согласуется с принципом 
исторического приоритета. Коцур принял подъярусное деление, которое разработал 
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Рис. 7. Обобщенный разрез среднего триаса 
около Гросрайфлинга в Штирии (по данным 
Summesberger, Wagner, 1972а, b)
Ассерето, и некоторые изменения внес 
лишь в его зональную схему. В пельсоне 
он различает две зоны, полагая, что зона 
balatonicus Альп занимает более высо­
кое стратиграфическое положение, чем 
зона shoshonensis Невады, поскольку в 
ней нет представителей рода Hollandses.
Коцур несколько расширил зону tri- 
nodosus, включив в нее слои с Р. binodo-
SUS.

Некоторые номенклатурные изме­
нения для анизия предлагает венгерский 
геолог Детре (Detre, 1975, 1976). Пель- 
сон он выделяет в объеме зоны balatoni­
cus со стратотипом в Фельшеэрше (око­
ло Балатона). Зону binodosus s. str. он 
называет тифенграбенским подъярусом 
со стратотипом в Тифенграбене, а зону 
trinodosus — зальцабрюккским подъ­
ярусом со стратотипом в Зальцабрюкке 
(Detre, 1975). В другом варианте он 
объединяет зоны binodosus и trinodosus 
в гросрайфлингский подъярус (Detre,
1976).

Анализ рассмотренных стратигра­
фических схем с учетом особенностей 
вертикального распределения аммоно- 
идей приводит к выводу о целесообраз­
ности деления анизия на три подъяруса 
(см. табл. 6).

Нижний подъярус, или эгей, в своей стратотипической местности на о-ве Хиос 
включает слои с Paracrochordiceras—Japonites. Предполагается, что после 
обработки аммоноидей, которую проводят в настоящее время Фантини Сестини и 
Якобсхаген, станет возможным выделение в этих слоях одной или двух зон (Assereto, 
1974; Assereto et al., 1980). На совещании в Вене по проекту ’’Триас Тетической 
области” (5—8 июля 1982 г.) Кристин предложил для данного уровня зональное 
название Aegeiceras ugra.

Средний подъярус, или пельсон, характеризуется появлением бейрихитид 
(Nicomedites, Hollandses, Beyrichites), а также Anagymnotoceras, Cuccoceras, 
Gymnites, Balatonites и других родов. Он делится на три зоны: Nicomedites osmani, 
Anagymnotoceras ismidicum и Balatonites balatonicus. К последней зоне я отношу три 
нижних уровня, которые различал в анизии Восточных Альп Ассерето, т.е. включаю 
в нее и слои с Р. binodosus, поскольку в них присутствуют балатониты и 
акрохордицерасы, характерные для среднего анизия.

Верхний подъярус, или иллирий, начинается с отложений, в которых появляются 
многочисленные цератитиды (Paraceratites, Semiornites, Kellnerites). Для него 
обычны также Judicarites, Flexoptychites, Aplococeras, Proarcestes, Hungarites, 
Gymnotoceras, Frechites. В самых верхах альпийско-средиземноморского анизия 
отмечаются сомнительные протрахицерасы. Речь в частности идет о руководящем 
зональном виде Protrachyceras reitzi, который, по мнению некоторых авторов 
(Assereto, 1969), может быть отнесен к роду Nevadites. Ван (Wang, 1983) включил его
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в свой новый род Xenoprotrachyceras. Верхнеанизийский подъярус охватывает зоны 
Paraceratites trinodosus, Aplococeras avisianum и Xenoprotrachycetas reitzi.

Верхняя граница анизия остается спорной. Возможны три варианта ее 
проведения: между зонами trinodosus и avisianum (Kozur, 1974с, 1975), между зонами 
avisianum и reitzi (Assereto, 1969; Zapfe, 1971, 1974) и в кровле зоны reitzi (Tozer, 1974, 
1981в), которая сопоставляется с зоной occidentalis Невады. Я принимаю последний 
вариант, поскольку в зоне reitzi еще отсутствуют бесспорные трахицератиды. 
Кроме того, на этом уровне в Тессинских Альпах (Rieber, 1974) и Эпидавросе 
(Krystyn, Mariolakos, 1975) встречаются виды рода Nevadites, типичного для 
верхнего анизия Невады. Наконец, этот вариант наиболее удобен для глобальной 
корреляции.

Ладинский ярус
Ладинский ярус в своей типовой местности (Доломитовые Альпы Италии) 

включает бухенштайнские, венгенские и нижние кассианские слои (Urlichs, 1974, 
1977). Бухенштайнские слои представлены здесь известняками (до 130 м) с 
Eoprotrachyceras curionii, Е. recubariense, Longobardites, Flexoptychites, Proarcestes, 
Joannites, венгенские и нижние кассианские слои — туфопесчаниками, мергелями и 
известняками (до 550 м) с Protrachyceras archelaus, Р. ladinum, Anolcites doleriticus, 
Proarcestes, Monophyllites, Joannites, Parapinacoceras, Arpadites, Daxatina, Lobites, 
Frankites, Klipsteinea, Maclearnoceras (рис. 8).

Вначале эти слои Южных Альп Мойсисович (Mojsisovics, 1869) ошибочно 
коррелировал с норийскими халльштаттскими известняками Северных Альп. 
После того как была доказана их разновозрастность, Мойсисович (Mojsisovics, 
1892b) объединил халльшТаттские известняки в новый ювавский ярус, а за 
бухенштайнскими и венгенскими слоями, куда он включал и нижние кассианские 
слои, пожелал закрепить название норийского яруса. Против такого решения 
выступил Биттнер (Bittner, 1892а), справедливо указав, что изначально норийский 
ярус был выделен Мойсисовичем в объеме верхнетриасовых халльштаттских 
известняков и в таком понимании должен быть сохранен. Среднетриасовые 
бухенштайнские и венгенские слои Биттнер предложил объединить в новый 
ладинский ярус, название которого происходит от ладинов — народа, живущего 
на севере Италии. Два года спустя он увеличил объем этого яруса, включив в 
него по литологическому сходству верхние кассианские слои (Bittner, 1894b), 
которые Мойсисович (Mojsisovics, 1869, 1892b, 1893) относил к своему карнийскому 
ярусу, поскольку они имели мало общих видов аммоноидей с венгенскими слоями и, 
напротив, были более тесно связаны в этом отношении с перекрывающими 
отложениями.

Таким образом, с самого начала наметились расхождения во взглядах геологов 
на верхнюю границу ладинского яруса. Точка зрения Биттнера, включавшего в 
ладин все кассианские слои, получила широкое признание среди австрийских, 
немецких и чехословацких геологов (Arthaber, 1906; Pia, 1930; Rosenberg, 1959; 
Kollarova-Andrusovov&, 1961). Исследователи из остальных стран мира присоедини­
лись к мнению Мойсисовича, относившего верхние кассианские слои к карнию. В 
1961 г. Якобсхаген (Jacobshagen, 1961), опираясь на распределение аммоноидей, 
показал, что граница ладина в подошве верхних кассианских слоев стратиграфи­
чески более обоснована. К тому же она имеет исторический приоритет, поскольку 
верхние кассианские слои с самого начала были включены Мойсисовичем в 
карнийский ярус. К такому же заключению позже пришел Отт (Ott, 1972), доказав, 
что именно на этом рубеже, вопреки представлениям Пиа (Pia, 1930), наблюдается и 
наиболее резкое изменение в составе дазикладацей. Указанные работы сыграли 
положительную роль. В настоящее время все исследователи относят верхние 
кассианские слои к карнию. Расхождения между ними проявляются только в оценке 
возраста нижних кассианских слоев.



Рис. 8. Разрез ладинских отложений в Доло­
митовых Альпах (по данным Urlichs, 1974, 
1977)

Первые схемы зонального расчле­
нения ладина принадлежат Мойсисо- 
вичу (табл. 7). Сначала он различал в 
этом ярусе зоны Trachyceras reitzi и 
Т. archelaus (Mojsisovics, 1882b), а поз­
же заменил нижнюю из них зоной Рго- 
trachyceras curionii (Mojsisovics, 1892b,
1893). В последнем из своих вариантов 
он поместил между ними третью зону 
Dinarites avisianus (Mojsisovics et al.,
1895). В этой же работе Мойсисович 
разделил ладинский ярус, который он 
называл норийским, на два подъяруса: 
фассанский (зоны curionii и avisianus) 
и лонгобардский (зона archelaus). Поз­
же написание верхнего подъяруса было 
изменено на лангобардский, посколь­
ку его название происходит от герман­
ского племени лангобардов (’’длинно­
бородых”). Артгабер (Arthaber, 1906) 
заменил три зоны Мойсисовича дву­
мя — Protrachyceras reitzi и Da one 11а 
lommeli. Пиа(Р1а, 1930) различал в фас- 
сане (от г. Фасса в Итальянском Тиро­
ле) зоны Р. reitzi и Р. recubariense, а в 
лангобарде — зону Р. archelaus. Спат 
(Spath, 1934) отнес к ладину свое цера- 
титовое подразделение(СегаШап) с зо­
нами reitzi и archelaus. До пяти зон раз­
личает в фассане и лангобарде Колла- 
рова-Андрусова (Koll£rov£-Andruso- 
vov&, 1961).

Непрерывные отложения ладина 
с удивительно полной последователь­
ностью аммоноидей обнажаются в се­
веро-восточной части Британской Колумбии. На их основе Тозер разработал деталь­
ную схему (Tozer, 1967, 1971а, 1974, 1981 b; Silberling, Tozer, 1968). Нижняя граница 
ладина определяется в Северной Америке по появлению трахицератид с цератитовой 
лопастной линией, для которых недавно Тозер (Tozer, 1980b) предложил новое родо­
вое название Eoprotrachyceras. В нижнем ладине различаются зоны Eoproprachyceras 
subasperum и ’’Progonoceratites” poseidon. Типовой местностью зоны subasperum 
является хр. Гумбольдт в Неваде. Для нее характерны Eoprotrachyceras, Ptychites и 
Longobardites. все остальные зоны ладина имеют типовую местность в Британской 
Колумбии,где они выделены в формации Лиард. В зоне poseidon наряду с прогоноце- 
ратитами появляются первые представители рода Nathorstites, а также виды Protrachy­
ceras с аммонитовой лопастной линией. Верхний ладин включает зоны Meginoceras 
meginae, Maclearnoceras maclearni и Frankites sutherlandi. Для зоны meginae типичны 
Meginoceras, Silenticeras, Thanamites, Arpadites, для зоны maclearni — Maclearnoceras, 
Liardites, Hungarites, Anolcites, Clionitites, Asklepioceras, для зоны sutherlandi — 
Frankites, Daxatina, Muensterites, Hannaoceras, Maclearnoceras, Joannites. Во всех
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трех зонах встречаются Nathorstites, Protrachyceras, Megaphyllites, Paratrachyceras, 
Lobites, а также даонеллы.

Иначе подошел к определению границ и зональному расчленению ладина Коцур 
(Kozur, 1973а, 1974с, 1975, 1976). Он считает, что этот ярус следует начинать с зоны 
Aplococeras avisianum, поскольку она лежит над зоной trinodosus, которую 
Мойсисович рассматривал как самый верхний уровень анизия (см. табл. 6). Вместе 
с зоной avisianum Коцур включает в нижний ладин (фассан) зоны Protrachyceras reitzi 
и Р. curionii (см. табл. 7). В качестве стандартных зон верхнего ладина (лангобарда) 
он предлагает использовать три зоны Британской Колумбии: poseidon, meginae и 
maclearni. Две верхние из них он сопоставляет с зоной archelaus .Восточных Альп. 
Верхнюю границу ладина Коцур предлагает проводить в основании зоны F. su- 
therlandi. Выделенная Тозером в Британской Колумбии, эта зона четко 
просматривается и в области Тетиса. По мнению Коцура (Kozur, 1976), зону 
sutherlandi можно разделить на две: собственно зону sutherlandi ( с Frankites, 
Muensterites) и верхнюю зону (с Daxatina), которую он коррелирует с зоной аоп 
Восточных Альп. Для подобного сопоставления я не вижу достаточно веских 
оснований. В зоне sutherlandi Канады нет представителей рода Trachyceras, 
характерных для зоны аоп. Кроме того, детальные исследования Урлихса (Urlichs, 
1974, 1977) показали, что в Доломитовых Альпах аналоги зоны sutherlandi лежит под 
слоями с Г. аоп. Эти аналоги представлены слоями с Frankifes regoledanus, 
Protrachyceras, Klipsteinia и Lobites около Сан-Кассиана. Перечисленные аммоно- 
идеи найдены здесь в нижних кассианских слоях в 55 м от их кровли и в 70 м ниже 
слоев с T.cf.aon (см. рис. 8). Слои с F. regoledanus Мойсисович (Mojsisovics, 1882b) 
включал в свою зону archelaus.

Я рассматриваю ладинский ярус в том объеме, который определил для него Тозер 
(см. табл. 7), т.е. провожу нижнюю границу по появлению рода Eoprotrachyceras, а 
верхнюю — по массовому появлению представителей рода Trachyceras, а точнее — в 
основании слоев с Т. аоп. Последняя оговорка необходима в связи с тем, что один из 
видов рода Trachyceras-T. pescolense был описан Мойсисовичем (Mojsisovics, 1882b, 
1893) из верхов венгенских слоев Доломитовых Альп. Этот уровень, по мнению 
Урлихса (Urlichs, 1977), отвечает зоне sutherlandi. Думаю, что такое понимание 
ладинского яруса находится в полном соответствии с представлениями Мойсисо- 
вича. В нижнем ладине (фассане) выделяется единственная зона Eoprotrachyceras 
curionii — эквивалент зоны subasperum Северной Америки. В верхнем ладине 
(лангобарде) различаются две зоны: Protrachyceras archelaus и Frankites
regoledanus. Зона archelaus охватывает эквиваленты канадских зон poseidon, meginae 
и maclearni. Зону poseidon я отношу вслед за Коцуром к верхнему ладину, поскольку 
в ней появляются трахицератиды с аммонитовой лопастной линией, характерные 
для вышележащих зон. Аналоги верхней зоны regoledanus легко прослеживаются 
во многих районах мира.

* *
*

Таким образом, средний триас включает 2 яруса, 5 подъярусов и 10 зон (см. 
табл. 6, 7). Абсолютная продолжительность среднетриасовой эпохи составляет 
10—15 млн. лет, из которых 5—6 млн. лет приходятся на анизий, а от 4 до 10 млн. 
лет — на ладин (Webb, 1981, Найдин, 1982; Odin, Kennedy, 1982). При этом зональное 
время определяется для анизия в 0,7—0,8 млн. лет, а для ладина — в 1,3—3,3 млн. лет.



ВЕРХНИЙ ТРИАС 

Карнийский ярус
Этот ярус, название которого, как полагают, происходит от Карнийских Альп, 

предложил Мойсисович для слоев с Trachyceras aonoides, которые он выделил в 
халльштаттских известняках Зальцкаммергута (Mojsisovics, 1869). Позже он придал 
этим слоям зональный ранг и добавил к ним снизу зону Bucephalus subbullatus 
(Mojsisovics, 1874). Как вскоре выяснилось, эта зональная последовательность 
оказалась перевернутой. Исправив свою ошибку, Мойсисович дополнил схему 
карния зоной Trachyceras аоп, установленной в кассианских слоях около аббатства 
Сан-Кассиан в Доломитовых Альпах (Mojsisovics, 1882b). В 1893 г. он разделил 
карний на три подъяруса: нижний, средний и верхний (Mojsisovics, 1893), которым 
вскоре присвоил собственные названия (Mojsisovics et al., 1895): кордеволь (от р. 
Кордеволе в Северо-Восточной Италии), юлий (от Юлийских Альп) и туваль (от гор 
Туваль — латинского названия горной области между Берхтесгаденом в Баварии и 
Халлайном в Верхней Австрии). В каждом подъярусе он различал по одной зоне, а 
именно: Trachyceras аоп в кордеволе, T.aonoides в юлии и Tropites subbullatus в 
тувале.

Типовое местонахождение кордеволя расположено в районе Сан-Кассиана. 
Обнажающиеся здесь слои получили название кассианских (Mtinster, Wissmann, 
1841). Они славятся своей исключительно разнообразной фауной, характерную 

особенность которой наряду с прекрасной сохранностью ископаемых составляют их 
карликовые размеры. В последнее время детальным изучением кассианских слоев 
занимался Урлихс (Urlichs, 1974, 1977). Как и Огильви-Гордон (Ogilvie—Gordon, 
1929), он делит их на две части. Нижние кассианские слои, которые в свое время 
Мойсисович (Mojsisovics, 1874) называл венгенскими, относятся к верхнему ладину 
(лангобарду). Они уже были рассмотрены мною.

Верхние кассианские слои сложены мергелями с прослоями известняков. Их 
мощность достигает 250 м. В этих слоях Урлихс выделил 23 фаунистических 
горизонта, которые содержат Sageceras, Trachyceras, Protrachyceras, Daxatina, 
Paratrachyceras, Clionitites, Klipsteinia, Dittmarites, Asklepioceras, Lecanites, Proar- 
cestes, Joannites, Hypocladiscites, Megaphyllites, Nannites, Pompeckjites. От 1-го до 21- 
го горизонта встречается Trachyceras аоп — руководящий вид кордеволя. Только в 
самых верхах кассианских слоев (горизонт 23) появляется Trachyceras subaon, 
который считается характерным видом для зоны aonoides. На этом уровне условно 
проводится граница кордеволя и юлия. В качестве стратотипа кордеволя Урлихс 
предлагает разрез кассианских слоев в верховьях Стуоресбаха, к югу от Сан- 
Кассиана (рис. 9). Слабым местом этого стратотипа является неясное положение в 
нем верхней границы кордеволя.

Кристин (Krystyn, 1978) поставил под сомнение правильность определения 
Урлихсом родовой принадлежности ряда аммонитов из низов верхних кассианских 
слоев. От считает виды Daxatina и Paratrachyceras Урлихса настоящими 
представителями рода Trachyceras. С его точки зрения, маловероятно присутствие в 
кордеволе и рода Asklepioceras.

В качестве типовой местности юлия Мойсисович выбрал окрестности Райбля 
в Юлийских Альпах Италии. В 1882 г. он описал отсюда два комплекса аммоноидей 
(Mojsisovics, 1882b). Нижний комплекс из черных известковистых сланцев с 
растительными и рыбными остатками содержит Trachyceras аоп, Т. basileus (зона 
аоп). Верхний комплекс из глинистых отложений с двустворками включает 
Trachyceras oenatum, Т. baconicum, Т. austriacum, Proarcestes gaytani и др. Этот 
комплекс Мойсисович отнес к зоне aonoides. В настоящее время карнийские 
отложения Райбля (Каве-дель-Предиля) выделяются в райбльскую группу. Они 
залегают на шлернских доломитах и перекрываются главными доломитами. 
Райбльская группа образована толщей мергелей, мергельных сланцев, доломитов и 
36
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Рис. 9. Стратотип кордеволя около Сан-Кассиана в Доломитовых Альпах (по данным Urlichs 
1974, 1977)
Рис. 10. Разрезы нижнего карния в Зальцкаммергуте: 

а — Рашберг, б, в — Фойеркогель (по данным Krystyn, 1978)

известняков мощностью около 1000 м. Она делится на пять формаций: Предиль, 
Рио-дель-Лаго, Концен, Тор и Карнитца. Эти отложения недавно детально изучил 
Либерман (Lieberman, 1979, 1980), который собрал здесь много двустворок и 
остракод, а также несколько аммоноидей. В 70 м от подошвы райбльской группы 
он нашел Т. аоп, а около ее кровли — Proarcestes gaytani и Joannites cf. styriacus. 
Последние два вида не известны за верхними пределами юлия. Граница юлия и 
туваля проводится условно по появлению ветвистых конодонтов в самых верхах 
формации Тор. По мнению Либермана, разрез около Райбля настолько беден 
аммоноидеями, что не может служить серьезным эталоном зонального и 
подъярусного деления карния. Т. аоп — единственный вид, найденный здесь, 
который определенно говорит о своей зональной принадлежности. Он 
свидетельствует о том, что нижняя часть райбльских слоев относится к кордеволю. 
Здесь не обнаружены достоверные юлийскиеаммоноидеи зоны aonoides, о которых в 
свое время писал Мойсисович. Условная граница кордеволя и юлия намечается 
между формациями Рио-дель-Лаго и Концен.

На практике юлий обычно связывают не с райбльскими слоями Италии, а с зоной 
aonoides халльштаттских известняков Зальцкаммергута, которые содержат 
особенно много карнийских аммоноидей. К сожалению, выяснение их последова­
тельности в значительной мере осложняется нередко явлениями стратиграфической 
конденсации (Krystyn et al., 1971b; Wendt, 1971). Пониманию палеонтологического 
содержания зоны aonoides и ее взаимоотношений с зоной аоп содействовали 
работы Кристина и его коллег (Krystyn, Schollnberger, 1972; Krystyn, 1973, 1974b, с, 
1978).

Одним из наиболее значительных является разрез около Рашберга в 
Зальцкаммергуте (рис. 10, а). Здесь обнажаются красные известняки мощностью 
30 м. Выше слоев с Daonella lommeli и конодонтами верхнего ладина различаются три 
аммонитовых горизонта карния: с Тrachyceras fontannesi (зона аоп), с. Т. aonoides
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(зона aonoides) и с Austrotrachyceras austriacum, Neoprotrachyceras, Sirenites (зона 
austriacum). Мергельные слои c Halobia rugosa, разделяющие два верхних горизонта, 
условно относятся к зоне austriacum. Мощность всех этих зон достигает 4 м.

Источником богатейших коллекций аммоноидей издавна служили каменоломни 
Фойеркогеля около Бад-Аусзе. Мощность трех нижних зон карния не превышает 
здесь 1 м (рис. 10, б, в). Особенно отчетливо выделяется верхняя зона austriacum. 
Аммониты двух нижних зон нередко бывают перемешаны друг с другом и с 
элементами ладина. Это явление рассматривается как результат стратиграфической 
конденсации.

Опираясь на проведенные исследования, Кристин (Krystyn, 1978; Krystyn et al., 
1980) предложил внести изменения в схему зонального и подъярусного деления 
карния (табл. 8). Прежние зоны аоп и aonoides, учитывая большое сходство цх 
фаунистических комплексов, он понизил до уровня подзон и объединил в зону 
aonoides. В результате этого потеряло смысл выделение кордеволя и юлия, которые 
практически стали синонимами. Из двух конкурирующих названий Кристин 
(Krystyn, 1974b) предложил сохранить для нижнего подъяруса карния название юлий. 
Он отдает предпочтение именно этому названию, поскольку первичное определение 
карния было основано на слоях с Т. aonoides, т.е. юлии. Кроме того, юлий всегда 
считался подъярусом карния, чего нельзя сказать о кордеволе, который многими 
исследователями относился к ладину. Наконец, юлий легче, чем кордеволь, 
выделяется в разнообразных фациях. Следует заметить, что уже Спат (Spath, 1934) 
объединял зоны аоп и aonoides в своем подразделении Trachyceratan. На близость 
этих зон указывал и Тозер (Tozer, 1967). Для зоны aonoides, типовая местность 
которой находится около Рашберга, характерны Trachyceras, Sirenotrachyceras, 
Dittmarites, Lecanites, Klipsteinia, Badiotites, Orthoceltites, Diplosirenites, который, 
появляется только в верхней подзоне, Lobites, Paralobites.

В кровле юлия Кристин различает зону austriacum. Как таковая, она впервые 
была выделена Фрехом (Freeh, 1911) в верхней мергельной группе гор Баконь около 
Веспрема (Венгрия). Однако основные местонахождения этой зоны здесь исчезли в 
результате строительства. Поэтому Кристин предложил в качестве ее типовой 
местности Фойеркогель, поскольку здесь еще в 1893 г. в пределах зоны aonoides 
Мойсисович выделил линзу с Т. austriacum. В зоне austriacum почти полностью 
исчезает род Trachyceras. Его место занимают Austrotrachyceras, Neoprotrachyceras, 
Sirenites и Sibyllites. Из предыдущей зоны сюда поднимаются Dittmarites и 
Orthoceltites. Зона austriacum делится на две подзоны: austriacum и Sirenites. Верхняя 
из них выделена в единственном местонахождении около Гламоча в Югославии и 
характеризуется присутствием представителей одного рода Sirenites (Krystyn, 1973, 
1978). Допускается в ней и существование рода Neoprotrachyceras, поскольку он 
встречается как ниже, так и выше этой зоны.

Верхний карнийский подъярус — туваль был предложен Мойсисовичем для слоев 
с Tropites subbullatus Раппольтштайна около Халлайиа. Как показали недавние 
исследования австрийских геологов и палеонтологов, эти слои разбиты здесь 
тектоническими трещинами и залегают в неясной стратиграфической последова­
тельности (Zapfe, 1971, 1973, 1974; Krystyn, Schlager, 1971; Krystyn, 1973, 19746, с) 
Другие местонахождения фауны Т. subbullatus, которые были известны Мойсисо- 
вичу, а именно: Миллибруннкогель и Рашберг, представляют собой заполнения 
трещин в отложениях нижнего карния.

В Северных Альпах обнаружен единственный разрез, в котором слои с Т. 
subbullatus занимают сравнительно четкое стратиграфическое положение. Этот 
разрез находится на северном склоне Фойеркогеля в Ретелыитайне, около Бад- 
Аусзе. Первые описания его принадлежат Хайнриху (Heinrich, 1915) и Динеру 
(Dieneг, 1921). Кристин, детально изучивший разрез Фойеркогеля, предлагает 
рассматривать его как типовой разрез туваля (Krystyn, 1973, 1974b, с; Krystyn et al., 
1980). Он выделяет здесь выше зоны austriacum юлия зоны Tropites dilleri, Т.
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subbullatus и Anatropites туваля (рис. 11). Зона 
dilleri, стратотип которой находится в Калифор­
нии, плохо представлена в альпийско-средизем­
номорском триасе. Она обнаружена лишь в од­
ном из карьеров Фойеркогеля, а также известна 
в Сицилии и Югославии (Tozer, 1971а; Krystyn, 
1973; Krystyn et al., 1980). В зоне subbullatus встре­
чаются Tropites, Discotropites, Hoplotropites, Ana- 
tomites, Anasirenites, Jovites, Projuvavites, Han- 
naoceras, Tornquistites, Mojsvarites, Megaphyllites, 
Pinacoceras, Arcestes, Cladiscites, Hypocladiscites. 
Она делится на две подзоны: Projuvavites crassep- 
licatus и Tropites subbullatus (см. табл. 8). Для 
нижней подзоны, кроме руководящего вида, ха­
рактерен Discotropites sandlingensis. Разнообраз­
ные тропитиды определяют верхнюю подзону. 

В зоне Anatropites тоже различаются две под- 
и Gonionotites cf. italicus. Для нижней из них 

характерны Discotropites, Margaritropites и Anatropites; из зоны subbullatus сюда про­
никают Tropites, Hoplotropites, Jovites, Projuvavites, Anasirenites, Hannaoceras и Torn­
quistites. Верхнюю подзону определяют Microtropites, Euisculites и Thisbites. Выше 
следует зона Guembelites jandianus, с которой начинается норий.

Спат (Spath, 1934) разделил карний на три части: Trachyceratan (зоны аоп и 
aonoides), Carnitan (зона floridus) и Tropitan (зона subbullatus). По сравнению с 
предыдущими схемами новым элементом здесь является зона Carnites floridus, обра­
зующая особое подразделение карния. Она была выделена без серьезного стратигра­
фического обоснования и не получила признания среди исследователей.

Большое влияние на развитие альпийской зональной схемы оказали работы 
Тозера. Так, канадский палеонтолог первый указал на большую близость зон аоп и 
aonoides по их фаунистическому содержанию и даже допускал возможность их 
частичной синхронности (Tozer, 1967). Разработанная им на американском 
материале зональная шкала верхнего триаса дала толчок к поискам более дроб­
ного деления альпийского триаса и помогла выявить ряд ошибок в класси­
ческой схеме.

Тозер отказался от трехчленной схемы карнийского яруса и предложил перейти к 
ее двучленному варианту (Tozer, 1967, 1971а, 1974, 1981 b; Silberling, Tozer, 1968). В 
нижнем карнии он различает две зоны: Trachyceras obesum и Sirenites nanseni. Их 
типовой местностью является гора Эве в бассейне р. Тоуд на северо-востоке 
Британской Колумбии. Для нижней зоны характерны Trachyceras, Clionitites и 
Coroceras, для верхней — несколько видов рода Sirenites. Зона obesum 
сопоставляется с зонами (или подзонами) аоп и aonoides, а зона nanseni с зоной austri- 
acum Восточных Альп. В верхнем карнии американского стандарта выделяются три 
зоны: Tropites dilleri, Т. welleri и Klamathites macrolobatus. Их автором является 
Силберлинг (Silberling, 1956, 1959). Типовая местность двух нижних зон находится в 
Северной Калифорнии (округ Шеста), а верхней — в Западной Неваде (горы 
Шошони). Зону dilleri характеризуют Spirogmoceras, Traskites, Paratropites, 
Discotropites, Gymnotropites, Bacchites, Leconteiceras, Trachysagenites, Thisbites, 
Trachysteno ceras. Ее аналоги не известны в Альпах, но обнаружены в Югославии и 
Сицилии. Фаунистический комплекс зоны welleri образуют Tropites, Discotropites,



Hannaoceras, Projuvavites, Homerites, Hoplotropites, Jovites, Pamphagosirenites, 
Arctosirenites. Эта зона коррелируется с альпийской зоной subbullatus. Для верхней 
зоны macrolobatus характерны Klamathites, Thisbites, Anatropites, Tropites, 
Gonionotites и Griesbachites. Ее можно увязать с зоной Anatropites Восточных 
Альп.

Несколько иначе подошел к зональному делению и корреляции карния Коцур 
(Kozur, 1973а, Ь, 1974с, 1975, 1976). В кассианских слоях (кордеволь) он выделил 
две зоны: sutherlandi s. str. (без Trachyceras аоп) и aon (c Trachyceras), которые 
сопоставил с канадской зоной sutherlandi. На этом основании Коцур пришел к вы­
воду, что в Тетисе Trachyceras появился раньше, чем в Бореальной области, 
и тем самым поставил под сомнение пригодность этого рода для глобального 
трассирования нижней границы карния. В юлии Коцур различает зоны aonoides 
и nanseni, которые сопоставляет с зонами obesum и nanseni Канады. Для туваля он 
полностью принял североамериканское зональное деление (см. табл. 8).

Я не нахожу достаточно веских оснований для сопоставления альпийской 
зоны аоп с верхами канадской зоны sutherlandi. Зона аоп занимает более высокое 
стратиграфическое положение и должна коррелироваться с зоной obesum по 
массовому появлению рода Trachyceras. Фаунистические комплексы зон аоп и 
aonoides настолько близки между собой, что их целесообразно объединить в одну 
зону, которую Кристин предложил называть зоной aonoides. Я принимаю это 
предложение. Вместе с зоной austriacum зона aonoides образует нижний подъярус 
карния — юлий. В верхнем подъярусе — тувале вслед за Кристином я различаю 
зоны dilleri, subbullatus и Anatropites, причем последнюю, как и Цапфе (Zapfe, 
1974), называю зоной Anatropites spinosus.

Норийский ярус
Этот ярус, название которого происходит, вероятно, от Норийских Альп, имеет 

довольно сложную историю. Его предложил Мойсисович (Mojsisovics, 1869) для 
халльштаттских известняков с Ammonites metternichi Зальцкаммергута и перво­
начально ошибочно поместил между альпийским раковинным известняком и кар- 
нием. Когда выяснилось, что эта часть халльштаттских известняков в действитель­
ности лежит выше карния, Мойсисович (Mojsosovics, 1892b) предложил для нее 
название ювавского яруса (от латинского названия Зальцкаммергута — Ювавум), 
а название "норийский" оставил для докарнийских отложений. Как уже указыва­
лось, против этого предложения горячо выступил Биттнер (Bittner, 1892а), 
доказывая, что название "норийский” следует сохранить для верхней части 
халльштаттских слоев. Со временем точка зрения Биттнера получила признание, 
хотя сам Мойсисович так и не принял ее.

В своем ювавском ярусе Мойсисович (Mojsisovics, 1893) различал первоначально 
пять зон: в нижнем подъярусе — Sagenites giebeli и Cladiscites ruber, в среднем — 
Cyrtopleurites bicrenatus, в верхнем — Pinacoceras metternichi (с подзонами Choristo- 
ceras haueri, P. metternichi) и Sirenites argonautae (табл. 9). Эти зоны были основаны 
на изолированных местонахождениях аммоноидей и располагались в соответствии 
с филогенетическими представлениями автора. Два года спустя Мойсисович 
(Mojsisovics et al., 1895) назвал нижний подъярус лацийским (от латинского 
названия Зальцкаммергута — Наций), средний — алаунеким (от алаунов, населяв­
ших в древности район Халлайна в Зальцкаммергуте), а верхний — севатским 
(от кельтского племени севатов, живших между Инном и Энсом в Австрии). 
Позже он выделил в основании лация еще одну зону — Discophyllites patens 
(Mojsisovics, 1902).

Зональная схема Мойсисовича сразу же подверглась критике со стороны 
Киттля (Kittl, 1903а), который указал, что зоны patens и argonautae имеют слишком 
ограниченное распространение и неопределенную фаунистическую характеристику.



Динер (Diener, 1921) дополнил нижний норий зоной Heinrichites paulckei. Он же указал 
на неясность стратиграфического положения зон giebeli и ruber (Diener, 1926).

Спат (Spath, 1934) вслед за Киттлем (Kittl, 1903) и Артгабером (Arthaber, 
1906) отказался от трехчленного деления норийского яруса. Он различал в нем два 
подразделения: Haloritan и Pinacoceratan. Нижнее подразделение включало зоны 
paulckei, giebeli и bicrenatus, а верхнее — зоны metternichi и argonautae.

Несмотря на отдельные критические замечания, зональная схема Мойсисовича 
более полувека служила международным стандартом нория. Первый серьезный 
удар нанес ей в 1965 г. Тозер. Опираясь на детальные исследования формации 
Пардо нет на р. Пис в Британской Колумбии, он выявил четкую последователь­
ность аммоноидей, на которой построил зональную схему норийского яруса 
(см. табл. 9). В нижнем нории Тозер выделил зоны Mojsisovicsites kerri и Malayites 
dawsoni, в среднем — Juvavites magnus, Drepanites rutherfordi и Himavatites 
columbianus, в верхнем — Monotis subcircularis и слои c Rhabdoceras suessi (Tozer, 
1965c). Несколько позже он предложил для верхнего нория 'зону Rh. suessi (To­
zer, 1967), полагая при этом, что ее можно разделить на нижнюю зону suessi, 
отвечающую его прежней зоне subcircularis, и верхнюю зону suessi, соответствующую 
слоям с Rh. suessi. Зоны нижнего и среднего нория были основаны на разрезах 
Браун-Хилла в северо-восточной части Британской Колумбии. В качестве ти­
повой местности зоны suessi Тозер указал хр. Клен-Элпаин в Северо-Западной 
Неваде.

В последние годы выяснилось, что Rh. suessi проходит почти до самых верхов 
триаса (Urlichs, 1972; Krystyn, 1974; Zapfe, 1974), в связи с чем он утратил свою роль 
зонального индекса. Учитывая это, Тозер (Tozer, 1979b, 1980а, 1981b, 1982) предло­
жил изменить номенклатуру зоны suessi. Он разделил ее на зоны Gnomohalorites 
cordilleranus и Cochloceras amoenum, отвечающие нижней и верхней зонам suessi 
его прежней схемы. Типовую местность нижней зоны представляет гора Лудингтон 
в северо-восточной части Британской Колумбии. Здесь эта зона залегаете формации 
Пардонет непосредственно над средненорийской зоной columbianus. Типовой 
местностью верхней зоны amoenum Тозер избрал долину р. Тайотон-Крик на юге 
Британской Колумбии. Здесь эта зона охватывает слои с Cassionella серии Тайотон, 
перекрывающие слои с Monotis subcircularis (зона cordilleranus).

Для зоны kerri характерны Mojsisovicsites, Pterosirenites, Cyrtopleurites, Thisbites, 
Styrites, Tropiceltites, Dimorphites, Gonionotites и Guembelites, для зоны dawsoni — 
Malayites, Metacarnites, Pseudocardioceras, Wangoceras и Gonionotites, для зоны 
magnus — Juvavites, Indojuvavites, Cyrtopleurites, Pterotoceras и Acanthinites, 
для зоны rutherfordi — Drepanites, Cyrtopleurites, Acanthinites, Didymites и Hauerites. 
Особенно богат и разнообразен в Британской Колумбии комплекс зоны colum­
bianus—Himavatites, Neohimavatites, Pseudosirenites, Vredenburgites, Alloclionites, 
Pleurodistichites, Steinmannites, Buchites, Helictites, Distichites, Parathisbites, Theti- 
dites. Phormedites, Parathetidites, Hypisculites, Pseudothetidites, Halorites, Sagenites, 
Episculites, Parajuvavites, Placites, Pinacoceras, Rhacophyllites. В средней части этой 
зоны появляются первые двустворки семейства Monotidae (Eomonotis scutiformis). 
Зону cordilleranus представляют Gnomohalorites, Placites, Sagenites, Metasibirites, 
Nassichukites, Paraguembelites, Rhabdoceras, Peripleurites, Arcestes, Rhacophyllites и 
Lissonites. К этому же уровню относятся слои с Monotis salinaria и М. ochotica. 
Зону amoenum характеризуют Cochloceras, Placites, Sagenites, Rhabdoceras, 
Rhacophyllites и Arcestes.

При первой же попытке коррелировать североамериканские зоны нория с 
альпийскими Тозер встретил определенные трудности. Он не смог обнаружить в 
Альпах эквивалентов своей нижней зоны kerri и отнес ее к норию, потому что 
она залегает в Британской Колумбии над самыми верхними аналогами карния. 
Зону dawsoni Тозер увязал с альпийской зоной paulckei, поскольку в той и другой 
присутствует род Malayites, и тоже включил ее в нижний норий. Вышележащие 
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зоны magnus, rutherfordi и columbianus по своему фаунистическому содержанию 
оказались тесно связанными с альпийскими зонами paulckei и bicrenatus. Вначале 
Тозер все три свои зоны рассматривал как средненорийские, но. позже отделил 
от них зону magnus и перевел ее в нижний норий (Tozer, 1980а, 198lb), поскольку 
была доказана ее одновозрастность с альпийской зоной patens (Krystyn, Schttllnber- 
ger, 1972). Таким образом, ни в нижнем, ни в среднем нории Северной Америки 
не нашлось места для аналогов альпийских зон giebeli и ruber, на которых было 
основано выделение лация. Зону suessi Тозер коррелировал с верхненорийской 
зоной metternichi из халльштаттских известняков Штайнбергкогеля. С нею же он 
сопоставил зоны giebelli и ruber. Все перечисленные зоны (suessi, metternichi, 
giebeli и ruber) сближает присутствие рода Rhabdoceras, который в Северной 
Америке появляется в основании верхнего нория. В результате из трех зон, 
которые Мойсисович включал в лаций, только зона patens сохранила свое положение 
в нижнем нории. Наконец, самую верхнюю норийскую зону argonautae, выделен­
ную Мойсисовичем в печенском известняке Зальцкаммергута, Тозер пере* ил 
в средний норий, поскольку она содержит род Distichites, известный в Северной 
Амепике только в зоне columbianus.

Работы Тозера стимулировали альпийских геологов. За последнее 10-летие они 
переизучили практически все классические местонахождения ископаемых, на кото­
рые опиралась зональная схема Мойсисовича. При этом выяснилось, что некоторые 
зональные комплексы аммоноидей представляют собой фауны из заполнения син- 
седиментационных трещин, рассекающих толщи халльштаттских известняков 
на глубину в несколько десятков метров (Krystyn et al., 1968, 1971а, b; Schlager, 
1969; Zapfe, 1971, 1973, 1974; Krystyn, Schflllnberger, 1972). В старой литературе 
подобные захоронения часто назывались линзами. Так, зона giebeli Мойсисовича 
основана на комплексе поздненорийских аммоноидей из заполнения трещины в 
нижненорийском массивном известняке Лайслинга, а зона ruber — на аналогичном 
комплексе из заполнения трещины в карнийском слоистом известняке Милли- 
бруннкогеля (рис. 12).

Группа сотрудников Геологического и Палеонтологического институтов Вен­
ского университета разработала новую зональную схему альпийского нория 
(Krystyn et al., 1971а, b, 1980; Krystyn, Schflllnberger, 1972; Krystyn, 1973, 1974b; 
Zapfe, 1974), близкую к североамериканской схеме (см. табл. 9). Зону paulckei 
Динера они расчленили на две зоны: Guembelites jandianus и Malayites paulckei 
s. str. Для зоны jandianus характерны Mojsisovicsites, Gonionotites, Griesbachites, 
Anatomites, Guembelites, Styrites, Pinacoceras, Placites, Arcestes, Cladiscites, Tropi- 
celtites, Megaphyllites и Rhacophyllites (Krystyn, Schttllnberger, 1972). Она делится 
на две подзоны: Dimorphites sp. nov. 1 и D. selectus (Krystyn et al., 1980). Нижняя 
подзона определяется по появлению родов Griesbachites и Dimorphites. Верхняя 
подзона включает слои с Guembelites и отвечает зоне kerri Британской Колумбии.* 
Зона paulckei в Альпах содержит аммонитов только в своей нижней части: 
Malayites, Pinacoceras, Placites, Arcestes, Cladiscites, Hypocladiscites, Megaphyllites 
(Krystyn, Schdllnberger, 1972). Этот комплекс характеризует подзону Malayites 
paulckei. В Гималаях Непала отложения с аналогичным комплексом перекры­
ваются слоями с Miltites и Malayites. Эти мильтитовые слои условно рассмат­
риваются как верхняя подзона в зоне paulckei (Krystyn et al., 1980).

Зону patens Мойсисовича альпийские геологи заменили зоной Juvavites magnus 
Тозера и поместили ее в самые верхи лация. Это изменение зонального названия 
продиктовано тем, что Discophyllites patens встречается и в нижележащей зоне 
paulckei и, следовательно, не может играть роль руководящего зонального вида. 
Зону magnus характеризуют Juvavites interruptus, Pinacoceras, Placites, Arcestes, 
Stenarcestes, Cladiscites, Discophyllites и Rhacophyllites.

Средненорийская (ал ay нс кая) зона bicrenatus Мойсисовича разделена в Альпах 
на две части: собственно зону Cyrtopleurites bicrenatus и халоритовый горизонт
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Рис. 12. Халльштаттские известняки Зальцкаммергута со стратиграфическим положением клас­
сических местонахождений позднетриасовых фаун (по данным Krystyn, 1974b) <
Рис. 13. Разрез норийского яруса в Зоммераукогеле (по данным Krystyn et al., 1971а, b; Krystyn, 
Schdllnberger, 1972)

(слои c Halorites). Фаунистический комплекс зоны bicrenatus богат и разнообразен; 
его составляют Cyrtopleurites, Hauerites, Drepanites, Steinmannites?, Heraclites, 
Ectolcites, Parathisbites, Daphnites, Didymites, Acanthinites, Pinacoceras, Placites, 
Arcestes, Stenarcestes, Cladiscites, Megaphyllites и Rhacophyllites, которые позволяют 
коррелировать альпийскую зону bicrenatus с канадской зоной rutherfordi. В хало- 
ритовом горизонте найдены немногочисленные виды рода Halorites. Недавно 
Тацрайтер. (Tatzreiter, 1978, 1980) предложил использовать в стратиграфической 
схеме тетического триаса вместо халоритового горизонта канадскую зону со- 
lumbianus. Однако вскоре он заменил ее зонами Himavatites hogarti (с подзонами 
Н. watsoni, Н. hogarti) и Halorites macer (с подзоной Amarassites semiplicatus 
semiplicatus и уровнем ’’катенатных халоритов”). Стратотипы этих зон находятся 
в халльштаттских известняках Тимора (Tatzreiter, 1981). Зону hogarti определяют 
Parathisbites, Jellinekites, Ectolcites и Himavatites. Кроме того, в ней часто встре­
чаются Pseudosirenites, Argosirenites, Distichites, Paradistichites, Daphnites, Trachyp- 
leuraspidites, Episculites, Helistites и Paratibetites. Пределами зоны macer ограничены 
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Thetidites, Pseudothetidites, Acanthothetidites, Alloclionites, Eosteinmannites, Brouwe- 
rites, Baoenites, Halorites, Amarassites и Welterites. Максимальное развитие здесь 
получают Helictites, Leislingites, Steinmannites, Trachypleuraspidites, Ophiceltites, 
Tibetites и Paratibetites. Из зоны hogarti сюда переходят Argosirenites, Pseudosirenites, 
Episculites, Distichites и Paradistichites. Из гладкораковинных цератитов здесь 
особенно часты Rhacophyllites, Pinacoceras, Arcestes, Cladiscites и Placites.

Наконец, вместо севатской зоны metternichi Мойсисовича предложена зона 
Rhabdoceras suessi, поскольку Pinacoceras metternichi имеет ограниченное геогра­
фическое распространение и почти не отличается от вида Р. рагта, известного 
в алауне (Krystyn et al., 1971а, b; Krystyn, Schollnberger, 1972; Zapfe, 1968, 1974). 
Для этой зоны характерны Rhabdoceras, Halorites, Catenohalorites, Sagenites, 
Dionites, Helictites, Steinmannites, Glyphidites, (Jycloceltites, Metasibirites, Cochloceras, 
Paracochloceras, Peripleurites, Pinacoceras, Placites, Arcestes, Stenarcestes, Rhacop­
hyllites, Megaphyllites, Cladiscites, Paracladiscites (Krystyn et al., 1971a, b). Она де­
лится на две подзоны: Sagenites quinquepunctatus и S. reticulatus (Wiedmann et al., 
1979; Krystyn et al., 1980), которые соответствуют зонам cordilleranus и amoenum 
Тозера.

Из-за многочисленных тектонических нарушений, стратиграфической конден­
сации, нередкой приуроченности захоронений к синседиментационным трещинам 
и целого ряда других причин найти в Восточных Альпах разрезы с нор­
мальным залеганием норийских аммоноидей оказалось делом довольно сложным. 
В конечном счете австрийские геологи остановили свой выбор на двух пунктах.

Один из них находится на северном склоне Фойеркогеля, недалеко от Бад- 
Аусзе, где обнажаются фаунистически охарактеризованные пограничные отложения 
карния и нория. Здесь отчетливо выделяются две нижние зоны нория (jandianus 
и paulckei), залегающие непосредственно над верхнекарнийской зоной Anatropites 
spinosus (см. рис. 11).

Остальные зоны нория хорошо прослеживаются в Зоммераукогеле, около 
Халльштатта. Здесь обнажается толща светлых массивных известняков мощ­
ностью около 60 м (рис. 13). Она залегает на красных слоистых известняках, 
в самой кровле которых найдены конодонты и двустворки Halobia styriaca, 
определяющие низы нория (Zapfe, 1973, 1974). Светлые массивные известняки 
перекрываются верхними красными известняками (до 20 м). Эта часть разреза в 
Зоммераукогеле заключает все местонахождения норийских аммоноидей, обра­
зовавшиеся на склоне подводного поднятия и пространственно отделенные друг 
от друга (Krystyn et al., 1971а, b; Krystyn, Schollnberger, 1972; Zapfe, 1973, 1974). Ha 
востоке района обнажаются маломощные слои с Juvavites, Discophyllites и др., 
представляющие зону magnus (зону patens Мойсисовича). Западнее, в 30 км от 
этого обнажения, вскрывается основная часть верхних красных известняков с 
Cyrtopleurites, Drepanites и др. Она относится к зоне bicrenatus, которую можно 
разделить на зону bicrenatus s. str. внизу и халоритовый горизонт вверху. Это 
обнажение зоны bicrenatus в Зоммераукогеле австрийские геологи предлагают 
рассматривать в качестве стратотипа норийского яруса (Krystyn et al., 1971а). За­
паднее от него в 150 м вскрывается кровля верхних красных известняков с 
Pinacoceras metternichi, Cladiscites, Rhacophyllites и др. Это зона suessi (зона 
metternichi Мойсисовича). Красные известняки нория перекрываются в Зомме­
раукогеле серыми цламбахскими мергелями, которые относятся к рэту.

Заслуживают внимания взгляды Коцура на расчленение нория. Как и осталь­
ные исследователи, он делит этот ярус на три подъяруса, но иначе определяет 
их границы. В соответствии с первоначальными представлениями Тозера, Коцур 
(Kozur, 1973а, Ь, 1974с, 1975, 1980b) включил в нижний норий только зоны kerri 
и dawsoni, отвечающие одноименным зонам Британской Колумбии (см. табл. 9). 
Он оспорил мнение Кристина о соответствии зоны magnus зоне patens Мой­
сисовича и отнес ее, как и зону bicrenatus, к среднему норию (алауну). Зону



Т а б л и ц а  9
Эволюция взглядов на объем и расчленение нория и рэта

Mojsisovics, 1892 b, 
1893.1902; 
Mojsisovics et al.. 1895

Spath, 1934
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1971a, 1974, 1979,1980 a; 
Silberling, Tozer, 1968
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1974 b; Wiedmann et a l 1979
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Стратиграфическое распространение поздненорийских аммоноидей

Род

Алаун Рэт

macer
suessi mars hi

quinquepunctatus reticulatus stuerzenbaumi mars hi

Megaphyllites + + + + +
Placites + + + +
Pinacoceras + + + +
Arcestes + + + + +
Stenarcestes + + + +
Cladiscites + + + +
Paracladiscites + + + +
Rhacophyllites + + + + +
Sagenites + + +
Halorites + + +
Catenohalo rites + + +
Steinmannites + +
Pseudosirenites + +
Neotibetites + +
Gnomohalorites +
Paraguembelites +
Nassichukites +
Met asibi rites +
Lissonites +
Glyphidites +
Peripleurites + +
Rhabdoceras + + +
Dionites +
Protoplatytes +
Cochloceras +
Wopfingites +
Cycloceltites +
Choristoceras + + +
Vandaites +
Eopsiloceras +

columbianus Коцур коррелировал с халоритовым горизонтом Кристина и зоной 
argonautae Мойсисовича. Он поместил ее в основании верхнего нория (севата), 
использовав для этой зоны в своей последней работе название Мойсисовича 
(Kozur, 1980b). Завершают севат в схеме Коцура зоны Sagenites giebeli и Cochlo- 
ceras suessi.

При разработке зональной схемы нория, как и в предыдущих случаях, 
предпочтение отдается альпийским разрезам. Нижний норий (лаций) я принимаю 
в том объеме, какой придают ему Тозер и Кристин, и различаю в нем три зоны: 
jandianus, paulckei и magnus (см. табл. 9). При расчленении среднего нория (алауна) 
я придерживаюсь схемы Тацрайтера, т.е. признаю зоны bicrenatus, hogarti и 
macer. Наибольшие трудности вызывает зональная номенклатура верхнего нория. 
Название metternichi, предложенное Мойсисовичем для нижней зоны севата, 
отвергается в связи с нечеткостью диагностических признаков руководящего вида 
и его ограниченным географическим распространением. Зона argonautae Мойси­
совича по современным представлениям соответствует зоне bicrenatus алауна 
(Tatzreiter, 1978). Зона giebeli Мойсисовича, возрожденная Коцуром, не известна



в нормальном стратиграфическом залегании и к тому же содержит смешанный 
комплекс аммоноидей. Учитывая это, я вынужден отказаться от перечисленных 
выше зон и предлагаю использовать для стандартной схемы верхнего нория зону 
Rhabdoceras suessi с подзонами Sagenites quinquepunctatus и S. reticulatus (см. 
табл. 9).

Анализ стратиграфического распространения поздненорийских аммоноидей 
показывает, что в подзоне quinquepunctatus достоверно присутствуют 22 рода. Из 
этого числа 14 родов проходят сюда из средненорийской зоны macer, а 8 впервые 
появляются на этом уровне: Gnomohalorites, Paraguembelites, Nassichukites, 
Metasibirites, Lissonites, Glyphidites, Peripleurites и Rhabdoceras (табл. 10). В подзоне 
reticulatus продолжаются Megaphyllites, Placites, Pinacoceras, Arcestes, Stenarcestes, 
Cladiscites, Paracladiscites, Rhacophyllites, Sagenites, Halorites, Catenohalorites, 
Peripleurites и Rhabdoceras, исчезают Steinmannites, Pseudosirenites, Neotibetites, 
Gnomohalorites, Paraguembelites, Nassichukites, Metasibirites, Lissonites, Glyphidites, 
а появляются Dionites, Cochloceras, Wopfingites, Choristoceras и Protoplatytes. 
Кроме того, следует отметить еще девять родов, стратиграфический ранг которых 
пока не совсем ясен. Это Brouwerites, Distichites, Episculites, Parajuvavites, Leislin- 
gites, Daphnites, Helictites, Ophiceltites и ’’Pseudothetidites”. Они достоверно известны 
из зоны macer, но, возможно, продолжаются и выше. Эта неопределенность связана 
с тем, что перечисленные роды происходят из заполнения трещин со смешанной 
фауной среднего и верхнего нория в Лайслинге (’’зона” Sagenites giebeli) и Мил- 
либруннкогеле (’’зона” Cladiscites ruber).

Рэтский ярус
Этот ярус был выделен Гюмбелем (Glimbel, 1859, 1861) как верхнее подразде­

ление альпийского кейцера под названием рэтской группы или формации. Его наз­
вание происходит от Ретийских Альп. В новый ярус Гюмбель включил кёссенские 
слои и дахштайнские известняки, которые широко распространены в Восточных 
Альпах и замещают друг друга по простиранию. Нижняя граница яруса проходит 
по кровле плитчатых известняков и главных доломитов, а верхняя — в основании 
зоны Psiloceras planoiois (геттанг). Характерными ископаемыми этого яруса 
являются многочисленные брахиоподы и двустворки виды Rhaetavicula contorta 
(Portlock), по которым он получил название зоны contorta. Редкость аммоноидей 
в самых верхах триаса заставила Мойсисовича включить эту зону в классическую 
стратиграфическую схему, целиком основанную на головоногих (Mojsisovics et al., 
1895).

Аналогами кёссенских слоев в халльштаттских фациях Зальцкаммергута 
и Южной Баварии являются цламбахские мергели, а во внеальпийских районах 
Европы (ГДР, ФРГ, Франция, Англия) — верхний (рэтский) кейпер с Rh. contorta и 
другими двустворками (Oppel, Suess, 1856; Kozur, 1974с, 1975).

В качестве стратотипической местности рэтского яруса Пюжен (Pugin, 1964) 
предлагал рассматривать хр. Рэтикон на границе Австрии и Швейцарии. Однако 
обычно за стратотип этого яруса принимается разрез кёссенских слоев Кен- 
дельбахского грабена к юго-востоку от Зальцбурга (Tozer, 1967, 1980а). Его подроб­
но описали в прошлом веке Зюсс и Мойсисович (Suess, Mojsisovics, 1868). Здесь 
на плитчатых известняках залегает толща мергелей, известняков и сланцев 
мощностью около 180 м (рис. 14). Значительная часть ее (швабская и карпатская 
фации) охарактеризована двустворками Rh. contorta и брахиоподами. Лишь 
в самой кровле толщи, в зальцбургской фации (37 м), встречаются аммоноидей 
Choristiceras marshi, впервые найденные здесь американским палеонтологом 
Маршем и описанные Хауэром (Hauer, 1866а). Перекрывают рэт предпланор- 
бисовые слои (5 м) и известняки с Psiloceras planorbis (3 м), образующие основание 
геттанга. В Северо-Западной Европе в предпланорбисовых слоях найдены Schlo- 
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Рис. 14. Стратотип рэта в Кендель- 
бахском грабене (по данным Suess,
Mojsisovics, 1868; Wiedmann et al.,
1979)

theimia sp. и псилоцератид 
Neophyllites antecedens, что 
позволяет относить указанные 
слои к зоне planorbis (Gu6rin—
Franiatte, Muller, 1979; Wied­
mann et al., 1979).

Разрез Кендельбахского 
грабена Тозер (Tozer, 1967) 
предложил в качестве страто­
типа зоны marshi. Впервые 
эту зону использовал Динер 
(Diener, 1916а), в стратигра­
фической схеме которого она 
отвечала рэту. Однако позже 
он от нее отказался и вновь 
вернулся к зоне contorta (Die­
ner, 1925).

Спат (Spath, 1934) разде­
лил рэтский ярус на две части:
Rhaetitann Eopsiloceratan (см. 
табл. 9). К нижней части он от­
нес слои с Choristoceras haneri, 
рэтитовые слои и слои с Ch. 
marshi, а к верхней — слои с 
Eopsiloceras planorboides. Эта 
схема не получила признания.

Каммел (Kummel, 1957а) 
восстановил для рэта зону 
marshi. Она была принята 
большинством последующих 
авторов (Tozer, 1971а, 1974;
Silberling, Tozer, 1968; Шевы- 
рев, 1968; Krystyn, Schollnber- 
ger, 1972; Krystyn, 1974b; Zapfe,
1974; Wiedmann et al., 1979;
Krystyn et al., 1980). Эта зона
имеет один существенный недостаток. Как видно из приведенного разреза Кендель­
бахского грабена (см. рис. 14), руководящий зональный вид приурочен здесь к вер­
хам кёссенских слоев, а значительная нижележащая часть их лишена аммоноидей. 
Поэтому зона marshi составляет в стратотипе только часть рэтского яруса, причем 
ее соотношения с другими аммонитовыми зонами остаются неясными.

В этой связи представляет интерес разрез кёссенских слоев Вайсслофербаха 
в 75 км западнее Кендельбахского грабена, около Кёссена, на северо-востоке 
Тироля (Urlichs, 1972; Mostler et al., 1978). В обобщенной форме здесь выделяются 
1) швабская фация (50 м) с Rhaetavicula contorta, 2) нижняя кёссенская фация (30 м) с 
Rhabdoceras suessi и 3) верхняя кёссенская фация (20 м) с Choristoceras marshi 
(Wiedmann, 1974). Как и в стратотипе, в данном разрезе зона marshi охватывает 
самые верхи кёссенских слоев. Ниже ее, но над слоями с Rh. contorta, обнаружен Rh. 
suessi. Учитывая полноту фаунистической характеристики разреза Вайсслофербаха, 
немецкие и австрийские палеонтологи предложили рассматривать его как опорный 
разрез рэтского яруса (Wiedmann et al., 1979). 49
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Коцур (Kozur, 1973 а—d, 1975, 1980а, b) различает в рэте две аммонитовые 
зоны: Choristoceras haueri (нижний рэт) и Ch. marshi (верхний рэт). Стратотип 
первой из них находится в цламбахских слоях, а стратотип второй — в кёссенских 
слоях. Принятая Коцуром зональная последовательность фактически не дока­
зана. Киттль (Kittl, 1903а) в свое время считал слои с Ch. haueri и Ch. marshi 
одновозрастными. Это мнение ныне разделяет и Тозер (Tozer, 1980а).

Еще одну схему зонального деления верхов триаса опубликовал Видман 
(Wiedmann, 1973а, 1974). Основой для нее послужил разрез цламбахских слоев 
Грюнбахского грабена, около Зальцбурга, где различаются нижние мергели с 
Phyllytoceras zlambachense, Arcestes cf. gigantogaleatus, Megaphyllites sp., Cho­
ristoceras sp., средние мергели c Rhabdoceras sp., Megaphyllites robustus, M. in- 
sectus, Mojsvarites zlambachensis, Arcestes sp. и верхние мергели c Arcestes sp. 
и кораллами. В соответствии с этим Видман выделил три зоны: Ph. zlambachense, 
Rh. suessi и Ch. marshi, которые сопоставил с подразделениями кёссенских слоев 
(Rh. contorta, Rh. suessi и Ch. marshi). В этом разрезе не ясно соотношение 
зоны zlambachense с нижележащими зонами. Кроме того, зональные вид Ph. zlam­
bachense, по мнению Кристина (Krystyn, 1974b), который осмотрел его голотип, 
является представителем рода Rhacophyllites.

В одной из последних схем, разработанных западноевропейскими геологами 
(Wiedmann et al., 1979; Krystyn et al., 1980), зона marshi в соответствии с последо­
вательностью аммоноидей в разных разрезах кёссенских слоев разделена на две 
подзоны: Vandaites stuerzenbaumi и Choristoceras marshi.

Поскольку в Восточных Альпах не обнаружены разрезы с непрерывной и 
четкой зональной последовательностью поздненорийских-рэтских аммоноидей, 
Тозер взял за основу зональной схемы этого стратиграфического интервала 
обнажения триасовых пород в южной части Британской Колумбии (Tozer, 1979b, 
1980а, 1981b). В качестве самого верхнего подразделения триаса он выделил 
зону Choristoceras crickmayi, которая представлена в долине р.Тойотон-Крик, 
стратотипической местности этой зоны, пачкой песчаников и конгломератов 
серии Тойотой. Она согласно залегает на кассианелловых слоях (зона Cochlo- 
ceras amoenum) той же серии и перекрывается отложениями геттанга с Psilo- 
ceras aff. planorbis. В этой пачке найдены Choristoceras crickmayi и Arcestes sp. 
Аналогичная последовательность отмечается в формации Таббс Невады (Muller, 
Ferguson, 1939; Tozer, 1980а). Над нижней пачкой этой формации с Placites, 
Sagenites, Pinacoceras, Rhabdoceras, Peripleurites, Cochloceras и Rhacophyllites 
(зона amoenum) залегают средняя и верхняя пачки с Placites, Pinacoceras, Ar­
cestes, Stenarcestes, Cladiscites, Paracladiscites, Cycloceltites, Choristiceras и Rha­
cophyllites (зона crickmayi).

Я сохраняю в стандарте верхнего триаса альпийскую зону marshi. Анализ 
стратиграфического распределения аммоноидей показывает (см. табл. 10), что 
фаунистический комплекс ее нижней подзоны stuerzenbaumi включает 13 родов. 
Три из них появляются впервые на этом уровне (Cycloceltites, Vandaites и Еор- 
siloceras), а остальные переходят сюда из предыдущей зоны (Megaphyllites, 
Placites, Pinacoceras, Arcestes, Stenarcestes, Cladiscites, Paracladiscites, Rhacophyllites, 
Rhabdoceras и Choristoceras). Эта подзона хорошо сопоставляется с канадской 
зоной crickmayi. В верхней подзоне marshi, аналоги которой, по-видимому, 
отсутствуют в Северной Америке, известны только четыре доживающих рода 
аммоноидей: Megaphyllites, Arcestes, Rhacophyllites и Choristoceras.

После выяснения зональной последовательности аммоноидей в самых верхах 
триаса следует рассмотреть проблему рэтского яруса, которая имеет две стороны.

Одна из них касается системной принадлежности этого яруса. Леймерье 
(Leimerie, 1839) считается основоположником точки зрения французских и ан­
глийских геологов, согласно которой рэт (инфралейас) следует относить к юре. 
Это мнение опирается на палеогеографические соображения. Дело в том, что 
50



во внеальпийских районах Западной Европы с рэтского кейпера начинается лейасо- 
вая трансгрессия.

Напротив, немецкие и австрийские геологи присоединились к мнению Оп- 
пеля (Oppel, 1856), который, исходя из палеонтологических соображений, счи­
тал, что границу триаса и юры следовало бы проводить между зонами contorta 
и planorbis, т.е. по кровле рэтского кейпера.

Особо следует остановиться на компромиссном решении, которое предложил 
В.И. Славин (1961). Он исходил из предположения, что альпийские и внеаль- 
пийские рэтские отложения разновозрастны. Кёссенские слои и дахштайнские 
известняки Восточных Альп Славин считает рэтскими и относит к триасу, а 
верхний кейпер (швабская фация) выделяет в особый баварский ярус, который 
включается в юрскую систему. Это предложение не получило поддержки, т.к. 
еще в середине прошлого века была доказана синхронность кёссенских слоев и 
швабской фации (Oppel, Suess, 1856). Современные палинологические исследова­
ния тоже подтверждают одновозрастность этих отложений (Schuurman, 1977, 1979).

Две основные точки зрения на положение рэтского яруса, отмеченные выше, 
просуществовали до наших дней. Лишь в 60-е годы французский представитель 
на Международном коллоквиуме по юрской системе (Люксембург, 1962 г.) согла­
сился с включением рэта в триасовую систему (Pugin, 1964). Эту же точку зрения 
поддержал Британский мезозойский комитет (Pearson, 1970). Таким образом, в 
настоящее время принадлежность рэтского яруса к триасу можно считать практи­
чески общепризнанной. Не вызывает разногласий и верхняя граница этого яруса, 
которая проходит в основании геттангской зоны planorbis.

Остается рассмотреть другой, более сложный, аспект рэтской проблемы, 
а именно, положение нижней границы рэта или соотношение между рэтом и 
норием. Трудность заключается в том, что оба яруса были выделены в разных 
фациальных зонах, территориально разобщенных между собой: норий — в хал- 
льштаттских известняках, а рэт — в кёссенских слоях.

Как уже указывалось, зона marshi, которая считается многими специали­
стами синонимом рэтского яруса, занимает только верхи кёссенских слоев. 
Зональная принадлежность нижележащей части этих слоев остается неясной, 
несмотря на недавние находки в ней Rh. suessi.

Верхний норий, или севат, был выделен Мойсисовичем (Mojsisovics et al., 
1895) в объеме двух зон: Pinacoceras mettemichi и Sirenites argonautae. Зона 
argonautae основана на печенских известняках. В настоящее время по своему 
фаунистическому содержанию она справедливо рассматривается как аналог 
средненорийской зоны columbianus (Tozer, 1971а). К зоне mettemichi Мойсисович 
(Mojsisovics, 1902) отнес цламбахские слои (кохлоцеровые слои и хористо- 
церовые мергели), серый и красновато-желтый севатский мрамор, белые криноид- 
ные известняки Штайнбергкогеля. При этом он ошибочно считал, что цламбахские 
слои образуют нижнюю подзону Ch. haueri, а севатский мрамор — верхнюю 
подзону Р. mettemichi. Как показал Киттль (Kittl, 1903а), в действительности 
хористоцеровые мергели находятся в кровле разреза и, возможно, коррелируются 
с зоной Ch. marshi кёссенских слоев. Таким образом, верхний норий в понимании 
Мойсисовича включал фактически весь рэтский ярус Гюмбеля или по крайней 
мере его ббльшую часть.

Киттль (Kittl, 1903а) обратил внимание на то, что комплекс аммоноидей, 
описанных Помпецким (Pompeckj, 1895) из кёссенских слоев, имеет вид обеднен­
ной норийской фауны. Поэтому он высказал предположение, что кёссенские 
слои, а также цламбахские мергели, одновозрастны с верхненорийскими халль- 
штаттскими известняками и представляют их особую фацию. Этот взгляд на 
рэтские отложения как фациальную разновидность верхнего нория нашел подтверж­
дение и получил поддержку со стороны современных специалистов (Дагис, 
1963а, 1974: Zapfe, 1967а, Ь, 1974; Urlichs, 1972; Fabricius, 1974; Krystyn, 1974b).



Отсюда возникает вопрос: если признавать рэт как самостоятельный ярус, 
то где проводить границу между ним и норием? Ответы на него даются разные.

Некоторые авторы ограничивают рэт единственной зоной marshi (Kummel, 
1957а; Pearson, 1970; Zapfe, 1974; Michalik, 1980) или двумя зонами haueri и 
marshi (Koll£rov£-Andrusovov£, 1961; Kozur, 1973a—c, 1975, 1980a), т.е. самыми 
верхами кёссенских и цламбахских слоев. Ввиду большой редкости находок 
руководящего зонального рода Choristoceras рэт в таком объеме практически 
не поддается опознанию и корреляции.

И.И. Тучков (1956, 1962а,б, 1966; Громов, Тучков, 1971) опустил нижнюю 
границу рэта до кровли монотисовых слоев, т.е. до подошвы подзоны reti- 
culatus. Эта точка зрения не нашла сторонников, хотя указанный уровень 
более четко трассируется в глобальном масштабе, чем зона marshi.

Еще дальше в том же направлении пошел Ю.Н. Попов (1961а), который 
отнес к рэту весь севат. В таком объеме рэтский ярус признают некоторые 
немецкие и австрийские геологи (Wiedmann, 1973а, 1974; Tollmann, 1976, 1978). 
Эта точка зрения получила поддержку на заседании Международной подкомиссии 
по триасовой системе 3—4 июля 1978 г. в Мюнхене, где было предложено рас­
сматривать алаун как верхний норий, а севат как нижний рэт (Wiedmann et al., 
1979; Krystyn et al., 1980).

Некоторые специалисты считают целесообразным отказаться от рэта, несмотря 
на его приоритет, в пользу более четкого и ясного верхнего нория, или севата. 
Впервые эту точку зрения со всей определенностью выразил Фромаже (1940, 
с. 423), который, опираясь на свои исследования в Индокитае, пришел к следую­
щему выводу: ” ... рэтский ярус не может быть отделен от норийского ни со стра­
тиграфической, ни с тектонической точек зрения, ни даже с точки зрения палеон­
тологии, по крайней мере в том, что касается морской фауны этих ярусов. 
Поэтому нет никаких оснований выделять рэт в отдельный ярус; он просто об­
разует наиболее высокую зону норийского яруса”. К этому мнению присоеди­
нилась часть исследователей как в нашей стране, так и за рубежом (Афицкий, 
1970, 1974; Архипов, 1974; Fabricius, 1974; Krystyn, 1974b; Baud, 1977). Авторы 
недавно опубликованной книги о стратиграфии триасовых отложений Северо- 
Востока СССР (Дагис и др., 1979) с одной стороны склоняются ”к отказу от 
выделения рэтского яруса” (там же, с. 146), с другой — включили его как эквивалент 
зоны marshi в слои стратиграфические схемы (там же, табл. 3, 12).

Один из самых авторитетных специалистрв в области триасовой стратигра­
фии Тозер после временного признания рэтского яруса, который он рассматри­
вал в объеме зоны marshi (Tozer, 1967, 1971а, 1974; Silberling, Tozer, 1968), в своих 
последних работах отказался от него (Tozer, 1980а, 198lb). Как уже указыва­
лось, он выделил в самых верхах триаса три зоны (cordilleranus, amoenum 
и crickmayi), которые образуют в авторской трактовке верхний норий (севат).

Поскольку кёссенские слои, олицетворяющие рэт, более или менее полно 
соответствуют севату, целесообразно признать их эквивалентами. В этом случае 
рэтская проблема приобретает чисто номенклатурный характер. Она сводится 
к решению вопроса о названии (рэт или севат) и стратиграфическом ранге 
(ярус или подъярус) самого верхнего подразделения триаса. Поскольку название 
Гюмбеля имеет исторический приоритет перед севатом Мойсисовича, то это 
подразделение должно называться рэтом. На современном этапе я рассматриваю 
рэт как верхний подъярус нория. В дальнейшем, как считает Тозер (Tozer, 
1980а), его можно будет повысить до уровня яруса и разделить на два подъяруса: 
нижний (подзона quinquepunctatus) и верхний (подзона reticulatus, зона marshi). 
Следует заметить в связи с этим, что верхний рэт в указанном объеме отвечает 
надмонотисовым слоям Северо-Западного Кавказа или лабинскому подъярусу 
Славина (1961).



Итак, верхний триас делится на 2 яруса, 5 подъярусов и 13 зон (см. табл. 8, 
9). При абсолютной продолжительности позднетриасовой эпохи в 25 млн. лет 
на карнийский век приходятся 10 млн., на норийский — 15 млн. лет (Webb, 1981; 
Найдин, 1982; Odin, Kennedy, 1982), а зональное время составляет в среднем 
2 млн. лет.

КЛАССИФИКАЦИЯ ТРИАСОВЫХ АММОНОИДЕЙ
Вся полуторавековая история изучения триасовых аммоноидей представляет 

собой летопись многочисленных попыток найти правильный путь к их класси­
фикации. Трудно назвать признаки, которые не использовались бы в этих целях. 
Форма раковины, длина жилой камеры, положение сифона, характер скульптуры 
и особенности лопастной линии были положены в основу различных схем класси­
фикации. Ни одна из них не выдержала проверки временем. До сих пор мы не 
имеем системы, которая была бы филогенетически обоснованной и практически 
удобной.

Ныне существуют два принципиально различных подхода к разработке фи­
логении и классификации аммоноидей. Один из них, особенно популярный в 
англоязычных странах (Англии, США и Канаде), сводится к поискам в последо­
вательных горизонтах внешне сходных форм, которые по степени морфоло­
гической близости объединяются в роды, семейства и более высокие таксоны. 
Этот эмпирический метод сталкивается с непреодолимыми трудностями при нали­
чии перерывов в ископаемой летописи. Другой путь построения филогенети­
ческой классификации опирается на онтогенетические исследования, которые 
позволяют выявлять группы обычно высокого таксономического ранга с одина­
ковым типом развития лопастной линии. На мой взгляд, при разработке системы 
аммоноидей необходимо сочетание обоих методов исследования.

РАННИЕ ПОПЫТКИ КЛАССИФИКАЦИИ

Более 150 лет назад Хаан (Наап, 1825), опираясь на характер лопастных 
элементов, разделил всех известных в то время аммоноидей на три рода: Go- 
niatites, Ceratites и Ammonites, положив тем самым начало классификации этой 
группы. На основании зазубренности лопастей Бух (Buch, 1829а, Ь, 1832, 1*849) 
отнес к цератитам семь видов из триаса, а также несколько видов из девона, 
карбона и мела. Позже Хауэр (Hauer, 1860, 1866а) описал еще несколько родов 
с необычной формой раковины (гетероморф), в том числе Cochioceras, Rhab- 
doceras и Choristoceras из верхнего триаса.

Считая признаками большого систематического значения длину жилой камеры 
и характер устьевого края, Зюсс (Suess, 1865) выделил по ним из группы аммо­
нитов триасовый род Arcestes. Этот принцип классификации был подхвачен 
рядом исследователей, которые делили триасовых аммоноидей по размерам 
жилой камеры на Brevidomes и Longidomes (Haug, 1898), Microdoma и Macrodoma 
(Arthaber, 1911, 1912a) или Brachydoma, Metriodoma и Macrodoma (Diener, 1916). 
Однако от метода Зюсса по ряду причин пришлось отказаться: во-первых, рако­
вины с сохранившимся устьевым краем очень редки и, следовательно, истин­
ная длина жилой камеры в большинстве случаев неизвестна; во-вторых, одина­
ковые размеры жилой камеры могут повторяться в группах разного происхож­
дения.

Яркую страницу в историю изучения триасовых аммоноидей вписал Мой- 
сисович. В 1882 г. он разделил их на две группы: Ammonea trachyostraca (формы
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с развитой скульптурой) и Ammonea leiostraca ((формы с гладкой поверхностью 
или слабой скульптурой). Более мелкие подразделения этой системы были ос­
нованы на длине жилой камеры, форме раковины и характере лопастной линии 
(Neumayr, 1875; Mojsisovics, 1873—1875, 1879, 1882b, 1893, 1896, 1902). Класси­
фикацию Мойсисовича можно представить в следующем виде:

1. Ammonea trachyostraca
A. Ceratitoidea (Trachyostraca brachydoma)

Семейство Meekoceratidae Waagen, 1895 
Семейство Dinaritidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Tirolitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Ceratitidae Mojsisovics, 1879

B. Tropitoidea (Trachyostraca macrodoma)
Семейство Haloritidae Mojsisovics, 1893 
Семейство Tropitidae Mojsisovics, 1875 
Семейство Celtitidae Mojsisovics, 1893 
Семейство Didymitidae Haug, 1894 
Семейство Sibiritidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Clydonitidae Mojsisovics, 1879
2. Ammonea leiostraca

A. Arcestoidea (Leiostraca macrodoma)
Семейство Arcestidae Mojsisovics, 1875 
Семейство Joannitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Cladiscitidae Zittel, 1885 
Семейство Lobitidae Mojsisovics, 1882

B. Pinacoceratoidea (Leiostraca brachydoma)
Семейство Pinacoceratidae Mojsisovics, 1879 
Семейство Gymnitidae Waagen, 1895 
Семейство Ptychitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Noritidae Karpinsky, 1889 
Семейство Sageceratidae Hyatt, 1884 
Семейство Megaphyllitidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Lytoceratidae Neumayr, 1875

Эта классификация на первый взгляд подкупала своей практичностью и 
простотой. Однако группировка семейств по характеру скульптуры и длине 
жилой камеры вызывала законные сомнения у некоторых исследователей 
(Hyatt, Smith, 1905), с полным правом допускавших возможность повторения 
данных признаков в различных филогенетических линиях. В конечном счете 
и этот принцип классификации был отброшен. Сами же семейства Мойсисовича, 
правда в измененных объемах, сохранились и прочно вошли во все современные 
схемы классификации.

Уже в конце прошлого века делаются попытки ввести в систематику триасовых 
аммоноидей более высокие, чем семейства, таксономические категории. Так, 
Хайэт (Hyatt, 1884, 1889) выделил среди них подотряды Arcestinae и Ceratitinae, 
а Вааген (Waagen, 1895) добавил подотряд Pinacoceratidae.

Одновременно идут поиски иных принципов классификации триасовых ам­
моноидей. Многие исследователи пытались использовать для этой цели характер 
лопастной линии.

Например, Or (Haug, 1894) в рамках выделенных им филумов Prolecanidfcs 
(=Leiostraca) и Glyphioceratides (=Trachyostraca) распределил семейства и роды 
по группам с одноконечными, двухконечными, трехконечными и цератитовыми 
лопастями. Критикуя этот принцип классификации, Мойсисович (Mojsisovics, 
1896) справедливо указывал, что на практике он приводит к искусственному



объединению, поскольку одинаковые формы лопастей возникают независимо 
в разных группах.

Хайэт (Hyatt, 1900) пытался построить систему аммоноидей по характеру 
седел, распределив на этом сомнительном основании триасовые роды по четырем 
подотрядам: Eurycampyli, Glossocampyli, Phyllocampyli и Discocampyli. Первые 
три из них уходят своими корнями в девонский период, а четвертый отделился 
в перми от Phyllocampyli. Приведенные выше критические замечания Мойси- 
совича о классификации Ога полностью применимы и к системе Хайэта, в 
которой объединялись гомеоморфы разного возраста и происхождения. Так, 
в подотряде Eurycampyli оказались вместе гониатиты (торноцератиды, хейло- 
цератиды, перициклиды, гониатитиды, диморфоцератиды, талассоцератиды, гас- 
триоцератиды) и цератиты (отоцератиды, наннитиды, тропитиды и халоритиды), 
в подотряде Glossocampyli — агониатиты (фарцицератиды, белоцератиды) 
и цератиты (хеденстремииды, сагецератиды), в подотряде Phyllocampyli — про- 
леканиты (пролеканитиды, дарелитиды, проноритиды, медликоттииды), гониатиты 
(циклолобиды, попаноцератиды), цератиты (норитиды, лобитиды, искулитиды, 
сфингитиды, джоаннитиды, арцестиды, дидимитиды, кладисцитиды, мегафиллити- 
ды)и филлоцератиды (уссуритиды, дискофиллитиды и др.). Подотряд Discocampyli 
включал всех остальных цератитов (ксенодисциды, офицератиды, микоцератиды, 
прионитиды, флемингитиды, сибиритиды, тиролитиды, динаритиды, цератитиды, 
бухитиды, арпадитиды, трахицератиды, тибетитиды, пинакоцератиды и др.).

Безуспешную попытку перестроить систематику триасовых аммоноидей по 
форме раковины и характеру лопастной линии предпринял Артгабер (Arthaber, 
1911, 1912а). Он выделил пять стволов: Beloceratea, Tornoceratea, Gephyroce- 
ratea, Agathiceratea и Gastrioceratea, искусственно объединив в них семейства 
и роды разного происхождения. В частности, к Beloceratea Артгабер отнес всех 
аммоноидей с адвентивными лопастями, повторив ошибку, ранее допущенную 
Ваагеном (Waagen, 1895). Как показал Динер (Diener, 1913, 1917b), адвентивные 
элементы образуются разными путями и роды с адвентивными лопастями 
возникали независимо в различных ветвях от форм с нормальными лопастными 
линиями. Неудачной оказалась и классификация Арабю (Arabu, 1932, 1933), раз­
делившего триасовых аммоноидей на 18 семейств по морфологии лопастной 
линии: Sageceratidae, Noritidae, Haueritidae, Thalassoceratidae, Ptychitidae, Gym- 
nitidae, Pinacoceratidae, Acrochordiceratidae, Haloritidae, Tropitidae, Popanocera- 
tidae, Arcestidae, Cladiscitidae, Didymitidae, Cyclolobidae, Phylloceratidae, Clioni- 
tidae и Ceratitidae. Основную часть их он выводил из каменноугольных родов 
Gastrioceras и Glyphioceras.

Для всех рассмотренных схем характерен формальный метод классифика­
ции. Опирающийся на признаки взрослых раковин без учета их изменений в 
онтогенезе, он неизбежно приводил исследователей к объединению гетерогенных 
и разъединению родственных групп.

С иных цозиций подошел к проблеме классификации Смит. Ученик и после­
дователь Хайэта, он пытался создать систему триасовых аммоноидей на основе 
онтогенетических исследований и принципов рекапитуляции. Вначале Смит 
(Hyatt, Smith, 1905; Smith, 1914, 1927) разделил аммоноидей триаса на шесть подо­
трядов: Tropitoidea, Arcestoidea. Ptychitoidea, Lytoceratoidea, Pinacoceratoidea и 
Ceratitoidea, берущих, по его мнению, начало от палеозойских родов Gastrio­
ceras и Gephyroceras. В соответствии с таким представлением о происхождении 
триасовых аммоноидей Смит разделил их в своей последней работе, изданной 
уже после его смерти (Smith, 1932), на два клана — Gastrioceratea и Gephyro- 
ceratea, которые объединяли шесть надсемейств: Tropitoidea, Arcestoidea, Pro- 
lecanitoidea, Beloceratoidea, Dimorphoceratoidea и Pronoritoidea. При этом он ут­
верждал, что представители первых двух надсемейств проходят в своем раннем 
онтогенезе стадию каменноугольного рода Gastrioceras, а представители осталь­



ных — стадию девонского Gephyroceras. Смит считал, что стадии морфогенеза 
не просто указывают на общий ход предшествующего филогенетического раз­
вития, но олицетворяют конкретные предковые роды. Например, позднетриасо­
вые арцестиды проходят стадии палеозойских Adrianites и Marathonites, клади- 
сцитиды — стадию Agathiceras, а сагецератиды — стадии девонских Beloceras 
и Timanites. Современные исследования показали, что все эти роды не принад­
лежат к предковому ряду упомянутых семейств. Как справедливо заметил 
Шиндевольф (Schindewold, 1934), Смит перешагнул границу разумной оценки 
фактов при онтогенетических исследованиях, чем в значительной мере способ­
ствовал дискредитации этого метода.

В конечном счете, несмотря на новые принципы классификации, Смит не 
избежал ошибок, допущенных его предшественниками. Так, в надсемействе 
Beloceratoidea он объединил разные по происхождению семейства — девон­
ских белоцератид, каменноугольных продромитид и триасовых сагецератид, 
в надсемействе Arcestoidea — пермских циклолобид и триасовых арцестид, 
кладисцитид, птихитид.

Из приведенного обзора следует вывод, что ни одна из рассмотренных выше 
схем не отвечает требованиям филогенетической классификации. Это обстоятель­
ство явилось одной из причин, побудивших авторов соответствующих выпус­
ков "Fossilium Catalogue” расположить родовые названия триасовых аммоноидей 
не в систематическом, а в алфавитном порядке (Diener, 1915; Kutassy, 1933).

СОВРЕМЕННЫЕ СХЕМЫ КЛАССИФИКАЦИИ

Более счастливой оказалась судьба у классификации Спата (Spath, 1934, 1951). 
Без существенных изменений ее приняли многие современные специалисты. Спат 
разработал систему триасовых аммоноидей, опираясь на форму раковины, ха­
рактер скульптуры и строение внешнего отрезка лопастной линии. При этом в 
отличие от своих предшественников он более строго учитывал стратиграфи­
ческое положение родов. Таким образом он смог показать, что все триасовые 
цератиты прямо или косвенно происходят от пермских ксенодисцид. Этим 
схема Спата выгодно отличалась от предыдущих классификаций, которые опира­
лись на длинные филогенетические линии, уходившие своими корнями в палеозой. 
Но наряду с известными достоинствами она имела и определенные недостатки, 
обусловленные теоретическими взглядами ее автора. Будучи вначале сторонни­
ком Хайэта, Спат позже пересмотрел свои убеждения. Он решительно отказался 
от онтогенетических исследований и сознательно отверг принципы рекапитуляции, 
утверждая, что они не имеют никакой систематической и филогенетической 
ценности. По его мнению, новые признаки всегда возникают на ранних, наиболее 
изменчивых стадиях онтогенеза и затем смещаются в ходе филогенетического 
развития на взрослые стадии потомков. Спат признавал, что в процессе инди­
видуального развития аммонит проходит через ряд примитивных стадий, но 
считал, что эти стадии являются естественным результатом роста животного 
и не имеют отношения к его филогении (Spath, 1933, 1936). Он не признавал 
какого-либо систематического значения за способами образования лопастей, 
пренебрежительно относя их к разряду случайных изменений.

Такая позиция привела Спата к созданию расплывчатой морфологической 
классификации, которую он сам называл "эластичной". Она предложена автором 
в следующем виде (Spath, 1934, 1951).

Надсемейство Pronoritida Hyatt et Smith, 1905 
Семейство Medlicottidae Karpinsky, 1889 
Семейство Sageceratidae Hyatt, 1900

Надсемейство Xenodiscida Freeh, 1902



Семейство Otoceratidae Hyatt, 1900 
Семейство Ophiceratidae Arthaber, 1911 

Надсемейство Meekoceratida Waagen, 1895 
Семейство Gyronitinae Waagen, 1895 

Подсемейство Gyronitinae Waagen, 1895 
Подсемейство Kymatitinae Waagen, 1895 

Семейство Flemingitidae Hyatt, 1900 
Семейство Xenoceltitidae Spath, 1930 

Подсемейство Xenoceltitinae Spath, 1934 
Подсемейство Inyoitinae Spath, 1934 

Семейство Paranoritidae Spath, 1930 
Семейство Proptychitidae Waagen, 1895 

Подсемейство Proptychitinae Spath, 1934 
Подсемейство Owenitinae Spath, 1934 

Семейство Paranannitidae Spath, 1930 
Подсемейство Paranannitinae Spath, 1934 
Подсемейство Columbitinae Spath, 1934 

Семейство Ussuridae Spath, 1930 
Семейство Hedenstroemiidae Waagen, 1895 

Подсемейство Hedenstroemiinae Spath, 1934 
Подсемейство Lanceolitinae Spath, 1934 
Подсемейство Aspenitinae Spath, 1934 
? Подсемейство Beneckeinae Waagen, 1895 

Семейство Kashmiritidae Spath, 1934 
Семейство Meekoceratidae Waagen, 1895 

Подсемейство Meekoceratinae Spath, 1934 
Подсемейство Arctoceratinae Arthaber, 1911 
Подсемейство Dagnoceratinae Spath, 1934 

Семейство Noritidae Karpinsky, 1889 
Надсемейство Phylloceratida Hyatt, 1900 

Семейство Monophyllitidae Smith, 1913 
Семейство Discoohyllitidae Spath, 1927 

Надсемейство Ceratitida Hyatt, 1900 
Семейство Prionitidae Hyatt, 1900 
Семейство Sibiritidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Stephanitidae Arthaber, 1896 
Семейство Tirolitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Dinaritidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Acrochordiceratidae Arthaber, 1911 
Семейство Beyrichitidae Spath, 1934 
Семейство Ceratitidae Mojsisovics, 1879 
Семейство Danubitidae Spath, 1951 
Семейство Balatonitidae Spath, 1951 
Семейство Hungaritidae Waagen, 1895 

Подсемейство Hungaritinae Arthaber, 1911 
Подсемейство Longobarditinae Spath, 1951 

Семейство Carnitidae Arthaber, 1911 
Семейство Proteusitidae Spath, 1951 
Семейство Aplococeratidae Spath, 1951 

Надсемейство Trachyceratida Haug, 1894 
Семейство Trachyceratidae Haug, 1894 
Семейство Clydonitidae Mojsisovics, 1879 
Семейство Clionitidae Arabu, 1932 
Семейство Arpaditidae Hyatt, 1900



Семейство Lecanitidae Hyatt, 1900 
Семейство Heraclitidae Diener, 1920 
Семейство Cyrtopleuritidae Diener, 1925 
Семейство Tibetitidae Hyatt, 1900 
Семейство Buchitidae Hyatt, 1900 
Семейство Thisbitidae Spath, 1951 
Семейство Noridiscitidae Spath, 1951 
? Семейство Distichitidae Diener, 1920 
Семейство Choristoceratidae Hyatt, 1900 
Семейство Cochloceratidae Hyatt, 1900 

Надсемейство Tropitida Hyatt, 1900 
Семейство Tropitidae Mojsisovics, 1893 
Семейство Tropiceltitidae Spath, 1951 
Семейство Celtitidae Mojsisovics, 1893 
Семейство Metasibiritidae Spath, 1951 
Семейство Haloritidae Haug, 1894 

Подсемейство Haloritinae Spath, 1951 
Подсемейство Sagenitinae Spath, 1951 
Подсемейство Episculitinae Spath, 1951 

Семейство Didymitidae Haug, 1894 
Надсемейство Lobitida Hyatt, 1900 

Семейство Lobitidae Mojsisovics, 1893 
Надсемейство Arcestida Hyatt, 1900 

Семейство Arcestidae Mojsisovics, 1875 
Семейство Joannitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Sphingitidae Arthaber, 1911 
Семейство Cladiscitidae Zittel, 1884 
Семейство Megaphyllitidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Nathorstitidae Spath, 1951 

Надсемейство Ptychitida Mojsisovics, 1882 
Семейство Ptychitidae Mojsisovics, 1882 
Семейство Isculitidae Spath, 1951 
?Семейство Nannitidae Diener, 1897 

Надсемейство Pinacoceratida Mojsisovics, 1896 
Семейство Pinacoceratidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Gymnitidae Waagen, 1895

Ревизия этой системы, проведенная рядом автором, свелась к следующим 
изменениям. Аркелл (Arkell, 1950) отнес надсемейство Phyliocerataceae к подотряду 
Phylloceratina.

Камелл (Kummel, 1952) рассматривал триасовых аммоноидей как подотряд 
Ceratitina. Приняв в целом классификацию Спата, он выделил два новых семей­
ства: Dieneroceratidae (надсемейство Xenodiscaceae) и Hellenitidae (надсемейство 
Ceratitaceae), а также перенес прионитид и сибиритид в надсемейство Мееко- 
cerataceae, заметив при этом, что "многие из семейств можно было бы поместить 
в любое из двух или трех возможных положений с почти равным правом” (Kummel, 
1952, с. 847).

Миллер и Ферниш (Miller, Furnish, 1954) исключили из числа цератитов 
надсемейство Pronoritida(=Medlicottiaceae) и перевели его в подотряд Prolecanitina. 
В соответствии с законом приоритета они изменили названия надсемейств 
Xenodiscida, Meekoceratida, Trachyceratida на Otocerataceae, Noritaceae и Cly- 
donitaceae.

Каммел (Kummel, 1957a) принял эти изменения и упразднил подсемейство 
Longobarditinae.
58



В ’’Основах палеонтологии” цератиты получили ранг отряда. Прионитиды 
и сибиритиды оставлены в надсемействе Ceratitaceae, а кроме того упразднены 
семейства Dieneroceratidae, Hellenitidae, Xenoceltitidae, Paranannitidae и Nathorsti- 
tidae; уссурииды и хеденстремииды объединены в надсемейство Hedenstroemia- 
сеае; изменены ранги ряда таксонов семейственной группы (Gyronitinae, Owe- 
nitidae, Columbitidae, Lanceolitidae, Dinaritinae); Longobarditinae включены в семей­
ство Hedenstroemiidae, Inyoitinae — в семейство Tropiceltitidae; выделены новое 
семейство Palaeophyllitidae в надсемействе Meekocerataceae и подсемейство 
Sturiinae в семействе Ptychitidae (Кипарисова и др., 1958).

Частичную ревизию триасовых аммоноидей осуществил Ю.Н. Попов (19616). 
Он вывел сагецератид из отряда пролеканитид и, отнеся их к цератитам, объеди­
нил с хеденстремиидами и лонгобардитидами в одном надсемействе, которое 
в соответствии с законом приоритета следовало бы назвать Sagecerataceae Hyatt, 
1884, а не Hedenstroemiaceae Popow, 1961. В надсемействе Xenodiscaceae он собрал 
воедино парацельтитид, ксенодисцид, парананнитид, наннитид, офицератид, нордо- 
фицератид и динероцератид, разных по типам развития лопастной линии. На­
конец, Попов предложил объединить сибиритид, тиролитид, динаритид и колум- 
битид, что, с моей точки зрения, заслуживает признания.

Контуры новой классификации триасовых аммоноидей наметил Шиндевольф 
(Schindewolf, 1968). Придавая большое систематическое значение форме дорса­
льной лопасти, он разделил по данному признаку всех мезозойских аммоноидей 
на два отряда: Phylloceratida и Lytoceratida. У филлоцератид эта лопасть литуид- 
ная, т.е. с двураздельным основанием и гладкими боковыми сторонами (рис. 
15,а). У литоцератид она зазубренная (рис. 15,6). Поскольку почти все цератиты, 
по мнению Шиндевольфа, обладают литуидной лопастью, то они попадают в 
отряд филлоцератид. Лишь один норийский род Trachyphyllites относится к лито- 
цератидам. В зависимости от особенностей развития лопастной линии Шинде­
вольф разделил триасовых филлоцератид на пять подотрядов: Phylloceratina, 
Ceratitina, Arcestina, Pinacoceratina и Lobitina. Филлоцератины отделились в конце 
ранней перми от пролеканитин и дожили до Маастрихта. Они представляют 
корневую группу, от которой непосредственно произошли все остальные подотряды 
триасовых аммоноидей. Шиндевольф выделял еще и тропитид с их зазубренной 
дорсальной лопастью, однако он не указал таксономический ранг этой группы.

Рассматриваемая классификация вызывает следующие замечания (Шевырев, 
1974). Далеко не все триасовые аммоноидей имеют литуидную дорсальную 
лопасть. Кроме тропитид, можно указать такие роды, как Danubites, Acrochor- 
diceras и Nicomedites (Ceratitaceae), Paranorites, Clypeoceras и Koninckites (Prop- 
tychitaceae), Aristoptychites, Sturia (Ptychitaceae), Stenopopanoceras, Parapopano- 
ceras, Phyllocladiscites и Arcestes (Arcestaceae), Japonites, Caucasites, Gymnites 
и Arctogymnites (Pinacocerataceae), у которых она тоже с зазубренными сторо-

а — литуидная лопасть филлоцератцц, 
б — зазубренная лопасть литоцератцц

Рис. 15. Основные типы дорсальной 
лопасти
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нами. Кроме того, среди цератитов известны формы с простой одноконечной 
дорсальной лопастью (семейства Nannitidae, Lecanitidae, Celtitidae, Choristocera- 
tidae и Cochloceratidae), которые также не укладываются в рамки филлоцератид. 
К сожалению, Шиндевольф ограничился простым перечнем подотрядов, не раскрыв 
их содержания. Указанный недостаток предложенной классификации попытался 
устранить один из учеников Шиндевольфа — Видман (Kullmann, Wiedmann, 
1970; Wiedmann, Kullmann, 1981). Однако он вынужден был признать, что в настоя­
щей время невозможно решить эту задачу ввиду малочисленности данных о морфо­
генезе триасовых аммоноидей.

В своем обзоре онто- и филогенетических изменений септальных трубок 
и положения сифона у аммоноидей В.В. Друщиц и Л.А. Догужаева сохранили 
за цератитами ранг отряда (Друщиц и др., 1976а, б). Они разделили их на шесть 
подотрядов: Paraceltitina, Meekoceratina, Ceratitina, Arcestina, Pinacoceratina и 
Lobitina. К парацельтитинам они отнесли надсемейства Xenodiscaceae и Oto- 
cerataceae, т.е. приняли этот подотряд в том бъеме, в каком он был выделен 
мною (Шевырев, 1968). В новый подотряд микоцератин включены Мееко- 
cerataceae, Dinaritaceae, Tropitaceae и Noritaceae. Цератитины представлены над- 
семействами Ceratitaceae, Hungaritaceae и Clydonitaceae, арцестины — Propty- 
chitaceae, Hedenstroemiaceae, Arcestaceae и Ptychitaceae, пинакоцератины и 
лобитины — соответственно Pinacocerataceae и Lobitaceae. Эта схема на под- 
отрядном уровне — несколько измененный вариант классификации Шинде­
вольфа.

Кристин (Krystyn, 1978) возродил недавно надсемейство Trachycerataceae в 
новом объеме: Trachyceratidae (включая Protrachyceratinae и Sirenitinae), Суг- 
topleuritidae, Heraclitidae, Distichitidae и ? Tibetitidae. Вместе с надсемейством 
Tropitaceae он выделил его в подотряд Trachyceratina, главным диагностическим 
признаком которого является аммонитовая лопастная линия с зазубренной дор­
сальной лопастью.

Последний наиболее полный вариант классификации триасовых аммоноидей 
предложил Тозер (Tozer, 1971а, 1979b, 1981а). Он отнес их к трем отрядам: 
Prolecanitida, Ceratitida и Phylloceratida. Пролеканиты в триасе представлены 
единственным семейством с тремя родами. Цератиты охватывают часть пермских 
и почти всех триасовых аммоноидей. Они делятся на 16 надсемейств, 78 се­
мейств, 18 подсемейств и 462 рода. Из них только 19 родов являются пермскими. 
К этому списку следует добавить еще 204 рода, которые считаются объектив­
ными или субъективными синонимами. Триасовые филлоцератиды включают 
1 надсемейство, 2 семейства и 14 родов. Классификация Тозера, рассматриваемая 
на уровне подсемейств, семейств и более высоких таксонов, может быть пред­
ставлена в следующем виде.

Отряд Prolecanitida Miller et Furnish, 1954 
Надсемейство Medlicottiaceae Karpinsky, 1889 

Семейство Episageceratidae Ruzhencev, 1956 
Отряд Ceratitida Hyatt, 1884 

Надсемейство Xenodiscaceae Freeh, 1902 
Семейство Paraceltitidae Spath, 1930 
Семейство Xenodiscidae Freeh, 1902

(=Kashmiritidae Spath, 1934; Xenoceltitidae Spath, 1930; Tapashanitidae Zhao, Liang et Zheng, 1978; Huana- 
noceratidae Zhao, Liang et Zheng, 1978)

Семейство Pseudotirolitidae Zhao, 1965
(=Liuchengoceratidae Zhao, Liang et Zheng, 1978; Pleuronodoceratidae Zhao, Liang et Zheng, 1978) 

Семейство Dzhulfitidae Shevyrev, 1965 
Надсемейство Otocerataceae Hyatt, 1900 

Семейство Anderssonoceratidae Ruzhencev, 1959 
(=Planodiscoceratinae Zhao, Liang et Zheng, 1978)



Семейство Araxoceratidae Ruzhencev, 1959 
(=Konglingitinae Zhao, Liang et Zheng, 1978)

Семейство Otoceratidae Hyatt. 1900 
Надсемейство Noritaceae Karpinsky, 1889 

Семейство Ophiceratidae Arthaber, 1911 
Семейство Meekoceratidae Waagen, 1895 

Подсемейство Proptychitinae Waagen, 1895 
Подсемейство Meekoceratinae Waagen, 1895 

(= Gyronitinae Waagen, 1895; Kymatitinae Waagen, 1895)
Подсемейство Flemingitinae Hyatt, 1900

(= Dieneroceraiidae Kummel, 1952)
Подсемейство Arctoceratinae Arthaber, 1911 

(= Pachyproptychitinae Archipov, 1974)
Семейство Melagathiceratidae Tozer, 1971 
Семейство Paranannitidae Spath, 1930 

(=  Owenitidae Spath, 1934; Prosphingitinae Zakharov, 1978; Chioceratidae Zakharov, 1978) 
Семейство Prionitidae Hyatt, 1900 
Семейство Stephanitidae Arthaber, 1896 
Семейство Inyoitidae Spath, 1934 
Семейство Ussuriidae Spath, 1930 
Семейство Lanceolitidae Spath, 1934 
Семейство Olenikitidae Tozer, 1971 
Семейство Noritidae Karpinsky, 1889 

Надсемейство Sagecerataceae Hyatt, 1884 
Семейство Sageceratidae Hyatt, 1884 
Семейство Hedenstroemiidae Waagen, 1895 
Семейство Aspenitidae Spath, 1934 
?Семейство Beneckeiidae Waagen, 1895 

Надсемейство Dinaritaceae Mojsisovics, 1882 
Семейство Dinaritidae Mojsisovics, 1882 •

(= Dagnoceratinae Spath, 1934)
Подсемейство Dinaritinae Mojsisovics, 1882 
Подсемейство Tirolitinae Mojsisovics, 1882 

(= Doricranitidae Astachova, 1960)
Подсемейство Khvalynitinae Shevyrev, 1968 

Семейство Columbitidae Spath, 1934 
(=  Hellenitidae Kummel, 1952)

Надсемейство Megaphyllitaceae Mojsisovics, 1896 
Семейство Procarnitidae Zhao, 1959 
Семейство Parapopanoceratidae Tozer, 1971 
Семейство Megaphyllitidae Mojsisovics, 1896 

Надсемейство Ceratitaceae Mojsisovics, 1879 
Семейство Sibiritidae Mojsisovics, 1896 
Семейство Keyserlingitidae Zakharov, 1970 
Семейство Acrochordiceratidae Arthaber, 1911 
Семейство Balatonitidae Spath, 1951 
Семейство Ceratitidae Mojsisovics, 1879 

Подсемейство Beyrichitinae Spath, 1934 
Подсемейство Paraceratitinae Silberling, 1962 
Подсемейство Ceratitinae Mojsisovics, 1879 

(=  Alio ceratitinae Kozur, 1973)
Семейство Hungaritidae Waagen, 1895 
Семейство Rimkinitidae Wang et He, 1976



Надсемейство Pinacocerataccac Mojsisovics, 1879 
Семейство Japonitidae Tozer, 1971 
Семейство Sturiidae Kiparisova, 1958 
Семейство Gymnitidae Waagen, 1895 

(=  Placitinae Wang et He, 1976)
Семейство Isculitidae Spath, 1951 
Семейство Ptychitidae Mojsisovics, 1882 
Семейтво Sagenitidae Spath, 1951 
Семейство Carnitidae Arthaber, 1911 
Семейство Pinacoceratidae Mojsisovics, 1879 

Надсемейство Danubitaceas Spath, 1951 
Семейство Danubitidae Spath, 1951 
Семейство Longobarditidae Spath, 1951

(= Neodalmatidae Archipov, 1974)
Подсемейство Groenlanditinae Assereto, 1966 
Подсемейство Noetlingitinae Parnes, 1975 
Подсемейство Longobarditinae Spath, 1951 

Семейство Aplococeratidae Spath, 1951 
?Семейство Lecanitidae Hyatt, 1900 
?Семейство Badiotitidee Hyatt, 1900 
?Семейство Nannitidae Diener, 1897 

Надсемейство Nathorstitaceae Spath, 1951 
Семейство Proteusitidae Spath, 1951 
Семейство Nathorstitidae Spath, 1951 
Семейство Thanamitidae Tozer, 1971 

(=  Drumoceratidae Wang et He, 1976)
Надсемейство Arcestaceae Mojsisovics, 1875 

Семейство Cladiscitidae Zittel, 1884 
Семейство Arcestidae Mojsisovics, 1875 
Семейство Sphingitidae Arthaber, 1911 
Семейство Joannitidae Mojsisovics, 1882 

Надсемейство Trachycerataceae Haug, 1894 
Семейство Arpaditidae Hyatt, 1900 

Подсемейство Protrachyceratinae Tozer, 1971 
Подсемейство Arpaditinae Hyatt, 1900 
Подсемейство Sirenitinae Tozer, 1971 

Семейство Trachyceratidae Haug, 1894 
Семейство Tibetitidae Hyatt, 1900 
Семейство Cyrtopleuritidae Diener, 1925 
Семейство Heraclitidae Diener, 1920 
Семейство Noridiscitidae Spath, 1951 
Семейство Distichitidae Diener, 1920 

Надсемейство Clydonitaceae Mojsisovics, 1879 
Семейство Clionititidae Arabu, 1932 
Семейство Clydonitidae Mojsisovics, 1879 
Семейство Sandlingitidae Tozer, 1971 
Семейство Thetiditidae Tozer, 1971 
Семейство Metasibiritidae Spath, 1951 

Надсемейство Lobitaceae Mojsisovics, 1882 
Семейство Lobitidae Mojsisovics, 1882 

Надсемейство Tropitaceae Mojsisovics, 1875 
Семейство Tropitidae Mojsisovics, 1875 
Семейство Tropiceltitidae Spath, 1951 
Семейство Haloritidae Mojsisovics, 1893



Подсемейство Juvavitinae Tozer, 1971 
Подсемейство Haloritinae Mojsisovics, 1893 

Семейство Episculitidae Spath, 1951 
Семейство Thisbitidae Spath, 1951 
Семейство Didymitidae Haug, 1894 

Надсемейство Choristocerataceae Hyatt, 1900 
Семейство Rhabdoceratidae Tozer, 1979 
Семейство Cochloceratidae Hyatt, 1900 
Семейство Cycloceltitidae Tozer, 1979 
Семейство Choristoceratidae Hyatt, 1900 

Отряд Phylloceratida Arkell, 1950 
Надсемейство Phyllocerataceae Zittel, 1884 

Семейство Ussuritidae Hyatt, 1900
(= Monophyllitidae Smith, 1913; Palaeophyllitidae Popow, 1958)

Семейство Discophyllitidae Spath, 1927

Тозер опубликовал свою классификацию, сопроводив ее лишь беглыми заме­
чаниями. В надсемейство Xenodiscaceae он включил как пермских, так и триасо­
вых цератитов, близких по внешнему виду, но с разными типами морфогене­
за лопастной линии. Надсемейство Otocerataceae Тозер принял в интерпретации 
Руженцева (1959), Надсемейство Noritaceae по своему объему почти не отли­
чается от этого же надсемейства в классификации Спата и Каммела. Оно допол­
нено лишь офицератидами и динероцератидами. Часть родов выведена из его 
состава (колумбитины, хеденстремиины, кашмиритиды). Считая, что сагецератиды 
ближе к хеденстремиидам, чем к эписагецератидам, Тозер вслед за Поповым 
(19616) отнес их к цератитам (надсемейство Sagecerataceae). Надсемейство Dina- 
ritaceae было предложено мной (Шевырев, 1968) для группы цератитов с короткой 
жилой камерой и пятилопастной линией. Тозер вывел из его состава кашмиритид 
и сибиритид, а включил хвалынитин. Надсемейство Megaphyllitaceae охватывает 
цератитов с гладкой раковиной и монофиллоидными седлами лопастной линии. 
К надсемейству Ceratitaceae Тозер отнес формы с разделенными ребрами и це- 
ратитовой лопастной линией. Надсемейства Pinacocerataceae и Arcestaceae огра­
ничены цератитами с гладкой раковиной и аммонитовой лопастной линией. Над­
семейство Danubitaceae представляет комбинацию форм с простыми ребрами, 
короткой жилой камерой и цератитовой лопастной линией. Надсемейство Nathors- 
titaceae характеризуется как группа среднетриасовых цератитов с гладкой рако­
виной или простой ребристостью и длинной жилой камерой при большом раз­
нообразии лопастных линий. Надсемейства Trachycerataceae и Clydonitaceae 
включают сильно скульптированных аммоноидей, причем первое — с аммони­
товой, а второе — с гониатитовой или цератитовой лопастной линией. Надсе­
мейство Lobitaceae представлено гладкими сфероконами со своеобразной лопастной 
линией. В отличие от Спата Тозер включил в надсемейство Tropitaceae тисбитид 
и вывел из его состава метасибиритид. К надсемейству Choristocerataceae отнесены 
ребристые серпентиконы и гетероморфы с четырех- и трехлопастной линией.

Тозер значительно улучшил классификацию Спата, но не смог избавиться 
от ее основного недостатка — расплывчатых критериев выделения высших так­
сонов. Эта слабость рассмотренной классификации, как и большинства преды­
дущих, объясняется тем, что она опирается прежде всего на форму раковины 
и характер скульптуры, т.е. на признаки, которые повторяются независимо в раз­
личных генетических линиях аммоноидей. Хотя лопастная линия тоже принимает­
ся во внимание, но только с точки зрения числа и формы ее элементов. Важ­
нейший критерий — морфогенез лопастной линии — в целом игнорирован 
автором этой классификации.



ПРЕДЛАГАЕМАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ

Я рассматриваю цератитов как отряд, следуя в этом отношении за В.Е. Ружен- 
цевым (1960, 1962). Предложение американских авторов низвести их до подотряд­
ного уровня и включить в отряд Ammonitida (Glenister, Furnish, 1981) кажется 
мне неприемлемым ввиду четкой морфологической и филогенетической обособлен­
ности цератитов.

Самые древние цератиты образуют надсемейство Xenodiscaceae. В него входят 
парацельтитиды, ксенодисциды, джульфитиды и псевдотиролитиды. Другие семейст­
ва ксенодискацей (Paralecanitidae, Cibolitidae, Huananoceratidae, Tapashanitidae, 
Liuchengoceratidae, Pleuronodoceratidae), бблыиая часть которых установлена ки­
тайскими палеонтологами (Zhao et al., 1978), считаются синонимами. Морфогенез 
лопастной линии изучен только у Paraceltites elegans Girty из роудского яруса 
Техаса (Spinosa et al., 1975). Вторая линия (примасутура) у этого вида трехло­
пастная VU:D (рис. 16,6). В третьей линии появляются сразу две новые лопасти, 
которые наиболее логично интерпретируются как наружная и внутренняя боковые. 
Линия приобретает формулу VLU:ID (рис. 16,в). На последующих стадиях он­
тогенеза умбональная лопасть постепенно уменьшается в размерах до полного 
исчезновения. Линия становится четырехлопастной VL:ID (рис. 16,6). Дальнейшее 
усложнение ее происходит за счет образования дополнительной внутренней бо­
ковой лопасти VLI:D — (ViVi)LII1 :(DiDi).

Другие ксенодискацеи сохраняют без изменений этот тип строения линии. Только 
основания лопастей у них становятся мелкозазубренными (рис. 17). Трехлопастная 
примасутура, редукция в онтогенезе первичной умбональной лопасти и последую­
щее усложнение линии за счет внутренних боковых лопастей определяют своеоб­
разие ксенодискацей. Эти особенности дают основание рассматривать данную 
группу как подотряд Paraceltitina (Шевырев, 1968, 1983; Шевырев, Ермакова, 
1979). Возможно, она заслуживает выделения и в более высоком — отрядном — ранге 
(Шевырев, 1978; Захаров, 1983).

Остальные пермские цератиты распределяются между семействами Anders- 
sonoceratidae и Araxoceratidae. Вместе с раннетриасовыми отоцератидами они 
составляют надсемейство Otocerataceae. Начальные стадии морфогенеза лопаст­
ной линии изучены у Otoceras cf. woodwardi Griesbach из гангетского яруса Ги­
малаев (Schindewolf, 1968). Примасутура у этого вида четырехлопастная (рис. 18,а). 
Она повторяет лопастную линию парацельтитов, показанную на рис. 16,6. Сле­
довательно, ее можно выразить на языке формул как VL:ID. Таким образом, в 
примасутуре отоцератид рядом с вентральной лопастью располагается не пер­
вичная умбональная, как считалось ранее (Schindewolf, 1954 b, с, 1968; Руженцев, 
1960; Шевырев, 1962, 1968), а боковая лопасть. Дальнейшее усложнение линии 
совершается за счет быстрого образования новых умбональных лопастей 
(рис. 18,6—е). Уже при высоте оборота в 2,4 мм она приобретает формулу 
(ViVi)LU1U2U4:U3I(D iD i). Такой же морфогенез лопастной линии описан у Otoceras 
boreale Spath из гангетского яруса Верхоянья (Захаров, 1971).

В онтогенезе араксоцератид, изученном лишь частично (Spinosa et al., 1970), 
наблюдаются подобные же изменения лопастной линии (рис. 19). Только она не 
достигает здесь того уровня сложности, который характерен для отоцератид. 
Лопастная линия на взрослой стадии у Eoaraxoceras ruzhencevi Spinosa, Furnish 
et Glenister из слоев Ла Колорада (амарассий) Мексики имеет формулу 
(ViVi)LU1U2:I(DiD i). По-видимому, такой же тип морфогенеза характерен и для 
андерссоноцератид (Zhao et al., 1978).

Эти данные указывают на тесную генетическую связь рассмотренных семейств, 
которые выделены в подотряд Otoceratina (Шевырев, Ермакова, 1979; Шевырев, 
1983). Четырехлопастная примасутура и усложнение линии за счет умбональных 
лопастей отличают отоцератин от парацельтитин.
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Рис. 16. Изменения лопастной линии в онтогенезе Paraceltites elegans Girt у
а—г — первая—четвертая линии, д — при В =  0,6 мм, е — при В =  0,75 мм, ж — при В =  1,2 мм, з — взрослая 

линия; нижняя пермь, роуд; Техас (Spinosaet al., 1975)

Рис. 17. Лопастные линии ксенодискацей
а — Хеп о discus sp.; верхняя пермь; Соляной кряж (Schindewolf, 1954а); 6 — Phisonites triangulus Shevyrev; 

голотип N 1478/42 при В =  19,8 мм; чансин, слои с Ph. triangulus; Дорашам 2; в — Dzhulfites nodosus Shevyrev; 
голотип N 1478/59 при В =  22,9 мм; чансин, слои с Dzh. spinosus; Дорашам 2; г — Paratirolites trapezoidalis Shevyrev; 
экз. N 1478/4 при В =  24 мм; чансин, слои с Р. kittli; Дорашам 2

Исходную группу триасовых цератитов образуют кашмиритиды. В отличие 
от других авторов я принимаю это семейство в более широком объеме и включаю 
в него ряд родов, которые Тозер (Tozer, 1981 а) относит к ксенодисцидам.

Лопастные линии ксенодисцид и кашмиритид действительно очень похожи, но 
сходство это обманчиво. Обладая пятилопастными линиями, оба семейства прин­
ципиально различаются по типу их морфогенеза. Если у ксенодисцид в процессе 
онтогенеза образуется дополнительная внутренняя боковая лопасть и линия при­
обретает формулу (ViVi)LII^(DiDi), то у кашмиритид усложнение происходит 
путем образования умбональной лопасти (ViVi)LU.I(DiDi).

Примером может служить морфогенез лопастной линии Metophiceras extremum 
(Spath) из гангетского яруса Верхоянья (рис. 20). Просутура у этого вида латисел-, 
латная (рис. 20,а). Примасутура во внешней части состоит из приостренной 
вентральной лопасти и широкой боковой (рис. 20,6). При В=0,35 мм линия четы­
рехлопастная VL:ID (рис. 20,в). На следующей стадии около шва закладывается 
умбональная лопасть, и линия становится пятилопастной VLU!:ID (рис. 20,г). Это 
число лопастей сохраняется и у взрослой линии. Только вентральная и дорсальная 
лопасти у нее раздваиваются, а остальные лопасти становятся зазубренными в 
основаниях (рис. 20,6, е). Подобным же образом изменяется в онтогенезе лопаст­
ная линия Pseudoceltites subdimorphus (Kiparisova) из спатского яруса Мангышла­
ка (рис. 21). Такой же тип морфогенеза лопастной линии характерен для мелага- 
тицератид (рис. 22), тиролитид (рис. 23), динаритид (рис. 24), колумбитид (рис. 25) и 
сибиритид (рис. 26). В эту группу цератитов я включаю и новое семейство 
Kazakhstanitidae с единственным родом Kazakhstanites. Его лопастная линия в 
онтогенезе изменяется по тому же плану (рис. 27). Судя по строению лопает- 
s. Зак. 78 65



Рис. 18. Изменения лопастной линии в онтогенезе Otoceras cf. woodwardi Griesbach 
a — прим асу тура, е — при В =  2,4 мм; нижний триас, гангет; Гималаи (Schindewolf, 1968)

Рис. 19. Изменения лопастной линии в онтогенезе Eoaraxoceras ruzhencevi Spinosa, Furnish et Glenister 
a — при Д =  4,6 мм; 6 — при Д =  7,1 мм; в — при Д =  11,7 мм, г — при Д =  20,8 мм; верхняя пермь, амарассий; 

Мексика (Spinosa et al., 1970)

Рис. 20. Изменения лопастной линии в онтогенезе Metophiceras extremum (Spath)
а, б — просутура и примасутура, в — при В =  0,35 мм, г — при В =  0,7 мм, д — при В =  8,8 мм, е — при В =  9,4 мм; 

гангет; Верхоянье (Ермакова, 1981)

Рис. 21. Изменения лопастной линии в онтогенезе Pseudoceltites subdimorphus (Kiparisova)
а — просутура, б — при Ш =  0,55 мм, в — при Ш =  0,6 мм, г — при В =  0,5 мм и Ш =  0,7 мм, д — при В =  0,6 мм, 

е — при В =  1,2 мм, ж — при В =  1,4 мм, з — при В =  5,7 мм, и — при В =  12,7 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)



Рис. 22. Изменения лопастной линии в онтогенезе Melagathiceras globosum (Popow)
а — просутура, примасутура и третья линия, б — при В =  0,25 мм, в  — при В =  0,35 мм, г — при В =  0,6 мм, 

д — при В =  1 мм, е  — при В =  2 мм; джелам; Верхоянье (Ермакова, 1981)

Рис» 23. Изменения лопастной линии в онтогенезе Tirolites rossicus Kiparisova
а — просутура и примасутура, б — третья линия, в  — при В =  0,9 мм, г — при В =  1,2 мму д — при В =  1,4 мм, 

е  — при В =  2,5 мм, ж  — при В =  12 мм, з  — при В =  22 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)

Рис. 24. Изменения лопастной линии в онтогенезе Dinarites asiaticus Shevyrev
а, б — просутура и примасутура, в — при В =  0,5 мм; г — при В =  0,55 мм, д — при В =  0,6 мм, е — при В =  0,8 мм,

ж  — при В =  1,9 мм, з  — при В =  3,7 мм, и — при В =  6,8 мм, к — при В =  13 мм; спат; Мангышлак
(Шевырев, 1968)

Рис. 25. Изменения лопастной линии в онтогенезе Columbites karataucikus (Astach'ova)
а — при В =  0,5 мм, б — при В =  0,6 мм, в  — при В =  0,85 мм, г — при В =  0,9 мм, д — при В =  1,8 мм,

е — при В =  3,7 мм, ж  — при В =  4,7 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)



Рис. 26. Изменения лопастной линии в онтогенезе Sibirites eichwaldi Mojsisovics
а ,  б — просутура и примасутура, в  — при В =  0,2 мм, г — при В =  0,23 мм, д — при В =  0,34 мм, 

е — при В =  0,43 мм; спат; р. Оленек (Захаров, 1978)

Рис. 27. Изменения лопастной линии в онтогенезе Kazakhstanites dolnapensis Shevyrev
а — просутура, б — примасутура, в  — при В =  0,4 мм; г — при В =  0,7 мм, д — при В =  1,3 мм, е — при В =  1,5 мм, 

ж  — при В =  5,5 мм, з — при В =  7,7 мм, и — при В =  9,2 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)

Рис. 28. Изменения лопастной линии в онтогенезе Ophiceras
а—г. е — О. sakuntala Diener, д — О. cf. gibbosum (Griesbach); а — примасутура, е — при В =  8,3 мм; гангег, 

Гималаи (Schindewolf, 1968)

Рис. 29. Изменения лопастной линии в онтогенезе Koninckites sp.
а — примасутура, г — при В =  0,7 мм; намм&л; а—г — Гималаи, д, е — Соляной кряж (Schindewolf, 1954b, 1968)
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Рис. 30. Изменения лопастной линии в онтогенезе Preflorianites kiparisovae Shevyrev
а — при В =  0,4 мм, б — при В =  0,8 мм, в — при В =  0,9 мм, г — при В =  2,1 мм, д — при В =  8 мм; спат; 

Мангышлак (Шевырсв, 1968)

Рис. 31. Изменения лопастной линии в онтогенезе Meekoceras subcristatum Kiparisova
а  — при В =  0,76 мм, б  — при В =  1,85 мм, в — при В =  2,9 мм, г — при В =  11,2 мм; джелам; Приморье 

(Захаров, 1978)

ной линии, к этой группе цератитов следует отнести также стефанитид и дорикра- 
нитид. Все рассмотренные семейства, обладающие пятилопастной линией, я объеди­
няю в надсемейство Dinaritaceae.

Более высокий уровень развития обнаруживают офицератиды. Примасутура у 
них, как и у динаритацей, четырехлопастная (рис. 28,а). На последующих стадиях 
около умбонального шва одна за другой образуются две умбональные лопасти 
(рис. 28,6—6), и взрослая линия становится шестилопастной (рис. 28,е): 
(ViVi)LU'U2:I(D iDi).

По такому же типу развивается лопастная линия в онтогенезе проптихитид 
(рис. 29; Ермакова, 1981’), флемингитид (рис. 30; Захаров, 1978), микоцератид 
(рис. 31), прионитид (рис. 32; Захаров, 1978), арктоцератид (рис. 33) и уссури- 
тид (рис. 34). Вместе с иниоитидами, ланцеолитидами и хвалынитидами, которые, 
вероятно, имеют сходный тип морфогенеза, все вышеперечисленные семейства 
я объединяю в надсемейство Meekocerataceae.

Динаритацеи и микоцератацеи составляют подотряд Meekoceratina (Друшиц 
и др., 1976 а,б). Для него характерна пяти- и шестилопастная линия.

Иной тип развития демонстрируют сагецератиды (рис. 35). В процессе мор­
фогенеза лопастной линии у них образуются многочисленные умбональные и вент­
ральные элементы, причем последние возникают за счет деления медиального седла. 
Такой тип развития можно выразить формулой (Vi V1V2V3V3V2V1Vi)LU1U2 ... I(DiDi). 
Близко стоят к сагецератидам по характеру морфогенеза лопастной линии хе- 
денстремииды (рис. 36), на что впервые обратил внимание Ю.Н. Попов (1961 б). 
К этой же группе цератитов, составляющей подотряд Sageceratina (Шевырев, 1983), 
я отношу кспенитид, прокарнитид (рис. 37), бенеккеиид и норитид (рис. 38). 
Попытка поднять данную группу на уровень отряда, предпринятая Захаровым 
(1983), кажется мне неоправданной, поскольку ее представители обладают четы­
рехлопастной примасутурой — характерной особенностью цератитов.

Своеобразную лопастную линию имеют представители рода Paranannites. 
Она состоит из шести лопастей (ViVi)tU1 :U2I(DiD i), причем вторая умбональная 
лопасть (U2) расположена на внутренней стороне оборота (рис. 39). Эту линию 
можно рассматривать как исходную для остальных парананнитид, у которых 
U2 при образовании новых лопастей остается на внутренней стороне, а лопасть
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Рис. 32. Изменения лопастной линии в онтогенезе Albanites gracilis (Kiparisova)
а  — про су тура и примасутура, б — третья линия, в  — при Ш =  0,6 мм, г — при Ш =  0,9 мм, д — при В =  0,7 мм, 

е — при В =  1 мм, ж  — при В =  1,5 мм, з  — при В =  2,2 мм, и  — при В =  8,4 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)

Рис. 33. Изменения лопастной линии в онтогенезе Arctoceras septentrionale (Diener)
а — при В =  0,34 мм, б — при В =  0,40 мм, в — при В — 2,5 мм, г — при В =  6,7 мм, д — при В =  31,8 мм; 

джелам; Приморье (Захаров, 1978)

Рис. 34. Изменения лопастной линии в онтогенезе Parussuria compressa (Hyatt et Smith)
a  — примасутура, б — при В — 0,31 мм, в  — при В =  0,5 мм, г — при В =  0,86 мм, д — при В =25 мм; 

джелам; а — г  — Приморье (Захаров, 1978), д — Северо-Западный Кавказ

Рис. 3S. Изменения лопастной линии в онтогенезе Pseudosageceras
а—г — Р». boreale Zakharov; спат; р. Оленек (Захаров, 19**8); д—з — Ps. multilobatum Noetling; спат;

Мангышлак (Руженцев, 1960); а — про су тура, б — примасутура, в  — при В =  0,41 мм, г — при В =  0,69 мм



Рис. 36. Изменения лопастной линии в онто­
генезе Hedenstroemia hedenstroemi (Keyserling) 

а — при В =  0,53 мм, б — при В =  1,2 мм, 
в — при В =  2,6 мм, г — при В =  54,8 мм; джелам; 
р. Колыма (Захаров, 1978)

Рис. 37. Изменения лопастной линии в онто­
генезе Procamites kokeni (Arthaber)

а — просутура, б — прим асу тура, в — третья 
линия, г — при В =  0,48 мм, д — при В =  0,5 мм, 
е — при'В =  0,55 мм, ж  — при В =  0,6 мм,
з — при В = 0,8 мм, и — при В =  0,9 мм,
к — при В =  1,2 мм, л — при В =  1,35 мм,
м — при В. =  2,2 мм, н — при В =  2,7 мм,
о — при В =  3,4 мм, п — при В =4 мм, р  — при 
В =  5,1 мм, с — при В =  20,4 мм, т — при 
В =  32, 6 мм; спат; Мангышлак (Шевырев, 1968)
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U3 смещается наружу (рис. 40). Такой принцип усложнения линии, при котором 
умбональные лопасти с четными индексами смещаются на дорсальную сторону, а с 
нечетными — к вентральной стороне, получил дальнейшее развитие у парапопа- 
ноцератид (рис. 41), стуриид (рис. 42) и кладисцитид (рис. 43). Морфогенез 
птихитид остается неясным. Описание онтогенетического развития рода Aristop- 
tychites, приведенное Вавиловым и Алексеевым (1979), кажется мне неудачным, 
поскольку допускает возможность различного толкования. Упомянутые авторы 
выразили онтогенез указанного рода формулой (ViVi)LU1U2U4U(7)U3:UiU6U(5)I(DiD i), 
которая слишком сложна и запутанна, чтобы быть правильной. Вероятно, пти- 
хитиды развивались по тому же принципу, что и парананнитиды. Однако выяснить 
этот вопрос могут лишь дополнительные исследования. В эту же группу, пред­
ставляющую подотряд Ptychitina, видимо, следует включить также искулитид.

Подавляющее большинство грубо скульптированных аммоноидей триаса отно­
сится к подотряду Ceratitina. Он охватывает 8 надсемейств и 42 семейства.

Для цератитацей характерны бугорки и ребра, обычно в сочетании с церати- 
товой лопастной линией. У оленикитид (рис. 44), кейзерлингитид (рис. 45), ак- 
рохордицератид (Шевырев, 1968, рис. 31,а) и балатонитид взрослая линия, как 
правило, с шестилопастной формулой (ViVOLU1!)2:1(DiDi), причем все умбональ­
ные лопасти располагаются обычно на внешней стороне раковины. Бейрихитиды 
приобрели более сложную лопастную линию. У некоторых из них она становится 
аммонитовой. Усложнение происходит путем образования новых умбональных 
лопастей (рис. 46). При этом лопасти с нечетными индексами, кроме первой 
умбональной, смещаются на внутреннюю сторону, а с четными — на внешнюю по 
формуле (ViVOLL^U^U^DiDi). Вместе с Тозером (Tozer, 1981а) я отношу условно 
к бейрихитидам среднетриасовый род Arctogymnites, который большинством ис-
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Рис. 40 Рис. 41

Рис. 38. Лопастные линии норитид
а — Mctahcdcnstrocmia kastriotae (Arthaber); спат; Албания (Arthaber, 1911), б — Arthaberites alexandrae Diener; 

аниэий; Австрия (Arthaber, 1911); в — Bosnites clathratus Hauer; аниэ|А; Босния (Hauer, 1896]
Рис. 39. Лопастная линия Paranannites aspenensis Hyatt et Smith; джелам; Айдахо (Hyatt, Smith, 1905)
Рис. 40. Изменения лопастной линии в онтогенезе Prosphingites czekanowskii Mojsisovics

а — третья линия, б — при Ш = 0,8 мм, в — при Ш = 1,9 мм, г — при Ш = 5,2 мм, д — при В =  14,3 мм; спат; 
р. Оленек (Захаров, 1978; Дагис, Ермакова, 1981)
Рис. 41. Изменения лопастной линии в онтогенезе Parapopanoceras in const ans Dagys et Ermakova 

a — просутура и примасутура, б — четвертая линия, в — шестая линия, г — при Ш = 0,73 мм, д — при В =  0,31 мм, 
е — при В =  0,36 мм, ж — при В =  0,78 мм, з — при В = 1,1 мм, и — при В =  5,8 мм; аниз|41; р. Колыма 
(Дагис, Ермакова, 1981)

следователей рассматривается как представитель гимнитид. Его морфогенез был 
недавно описан Вавиловым с соавторами (Вавилов и др., 1982). В их освещении 
лопастная линия арктогимнитов приобретает очень странную и необычную для 
цератитов формулу (ViVi)LIvIdv(I?Ii)I4:13I1Idd(DiDi). В ней отсутствуют умбональ- 
ные и преобладают внутренние боковые лопасти. Мне думается, что указанные 
авторы ошибочно истолковали одну из ранних стадий онтогенеза, связав ее с 
двучленным делением внутренней боковой лопасти. Я считаю, что на этой стадии 
образуется первая умбональная лопасть, которая закладывается на внутренней 
боковой стороне седла L/I. Лопастную линию арктогимнитов можно выразить 
формулой (ViVi)LU1U2U4U6:U5U3I(D iD i), т.е. она не выходит из общего плана 
морфогенеза цератитацей. Цератитиды, хунгаритиды, карнитиды и римкинитиды, 
вероятно, имеют тот же тип развития. Их онтогенез, к сожалению, не изучен.

Данубитацеи обладают раковиной с простыми ребрами и цератитовой лопаст­
ной линией. У некоторых данубитид линия шестилопастная (Шевырев, 1968, 
рис. 30,6), похожая на сутуру акрохордицератид. У других она усложняется за
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Рис. 43

Рис. 44
Рис. 42. Изменения лопастной линии в онтогенезе Sturia sansovinii (Mojsisovics)

а — просутура, б — примасутура, в, г — третья и четвертая линии, д — при Ш =  0,7 мм; е — при Ш =  0,8 мм, 
ж — при Ш = 1 мм, з — при Ш =  1,1 мм, и — при Ш =  1,2 мм, к — при Ш =  1,3 мм, л — при Ш =  1,55 мм, 
м — при Ш =  1,6 мм, н — при Ш =  2,8 мм, о — при Ш =  2,85 мм, п — при Ш =  2,9 мм, р  — при Ш =  3,2 мм, 
с — при Ш =  3,3 мм, т — при Ш =  10,2 мм, у — при Ш =  22,9 мм; аниэий; Северо-Западный Кавказ (Шевырев, 1968)
Рис. 43. Изменения лопастной линии в раннем онтогенезе Phyllocladiscites basarginensis Zakharov 

а — просутура и примасутура, б — третья линия, в — пятая линия, г — при В = 0,29 мм, д — при В = 0,41 мм, 
е — при В = 0,57 мм; аниэий; Приморье (Захаров, 1978)

Рис. 44. Изменения лопастной линии в онтогенезе Olenikites spiniplicatus (Mojsisovics)
a — при В = 0,32 мм, б — при В = 0,39 мм, в — при В = 0,97 мм, г — при В = 1,17 мм, д — при В = 1,4 мм, 

е — при В = 3,41 мм; спат; р. Оленек (Захаров, 1978)

счет образования новых элементов на умбональном шве с последовательным сме­
щением их на внешнюю и внутреннюю стороны (рис. 47, 48), причем характер рас­
пределения лопастей такой же, как у цератитацей. Онтогенез Czekanowskites 
taimyrensis, приведенный Вавиловым (1969), вероятно, неточно изображен и не­
правильно интерпретирован. Я не согласен и с тем, как объясняет этот автор
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Рис. 45. Изменения лопастной линии в онтогенезе Keyserlingites middendorffi (Keyserling)
а — при В =  1,4 мм, б — при В =  4,6 мм, в — при В =  9,1 мм; спат; р. Оленек (Захаров, 1970)

Рис. 46. Изменения лопастной линии в онтогенезе Frechites bisulcatus Popow
а — при В =  0,9 мм, б — при В =  1,5 мм, в — при В =  2,4 мм, г — В = 3,4 мм, д — при В =  6,8 мм; анизий; 

хр. Хараулах (Вавилов, 1978)
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Рис. 47. Изменения лопастной линии в онтогенезе Arctohungarites triformis (Mojsisovics)
а — при В = 0,4 мм, б — при В = 0,6 мм, в — при В = 0,8 мм, г — при В = 1 мм, д — при В = 1,5 мм, 

е — при В = 1,8 мм, ж — при В =  2,2 мм, э — при В =  2,6 мм, и — при В =  3,7 мм, к -  при В =  4,5 мм, 
л — при В = 13 мм; анизий; Таймыр (Вавилов, 1969)

Рис. 48. Изменения лопастной линии в онтогенезе Stannakhites singulars Vavilov
а — при В = 1,3 мм, б — при В =  2 мм, в — при В =  2,8 мм, г — при В =  10 мм; анизий; Оленекский залив 

(Вавилов, 1978; интерпретация автора)

рис. 49. Изменения лопастной линии в онтогенезе Karangatites evolutus Popow
а — при В = 0,25 мм, б — при В =  0,36 мм, в — при В =  0,42 мм, г — при В =  0,5 мм, д — при В =  0,93 мм; анизий; 

Оленекский залив (Ермакова, 1981)



изменения лопастной линии в онтогенезе Stannakhites singularis (Вавилов, 1978). 
Изображенный им и воспроизведенный здесь онтогенез этого вида позволяет 
считать (рис. 48), что снаружи от умбонального шва, как у других данубитацей, 
находится лопасть U2 и на внутренней стороне U3, а не наоборот. Из апло- 
коцератид морфогенетически изучены лишь Karangatites и Laboceras. У первого 
рода взрослая линия шестилопастная (рис. 49), а именно: (ViVOLU1!)2:1(DiDi). 
У рода Laboceras она несколько сложнее за счет образования лопасти U3, которая 
в отличие от остальных данубитацей располагается на внешней, а не на внутрен­
ней стороне оборота (Шевырев, 1968, рис. 37). Этому отклонению от общего плана 
развития надсемейства я не нахожу объяснения. К данубитацеям я отношу также 
протеузитид, в состав которых, кроме типового рода, с большой долей сомнения 
вслед за Тозером (Tozer, 1981 а) включаю Tropigastrites с его пяти лопастной ли­
нией (Smith, 1914).

Надсемейство Nathorstitaceae охватывает лонгобардитид и натгорститид. В боль­
шинстве своем это оксиконы и сфероконы с приостренной вентральной стс с .ой, 
гладкие или слабо скульптированные, с многолопастной цератитовой линией. 
Как и Тозер (Tozer, 1981 а), я разделяю лонгобардитид на три подсемейства: 
Groenlanditinae, Noetlingitinae и Longobarditinae. Исследования Ассерето (Assere- 
to, 1966 b) и группы ленинградских палеонтологов (Аркадьев, 1981, 1982; Алексеев 
и др., 1984) показали, что характер морфогенеза лонгобардитид был мною оши­
бочно интерпретирован (Шевырев, 1961, 1968). У представителей этого семейства 
в процессе онтогенеза лопасти с четными индексами смещаются на внешнюю сто­
рону, а с нечетными — на внутреннюю (рис. 50—52). Это означает, что линия у 
них имеет формулу (Vi VOLl^lrlTU6... U5U3I(DiD i). Такой же принцип усложнения 
лопастной линии демонстрируют натгорститиды (рис. 53).

Сильно скульптированные плати коны, обычно с медиальной бороздой и аммо- 
нитовой лопастной линией образуют надсемейство Trachycerataceae. Я принимаю 
его почти в том же объеме, что и Тозер (Tozer, 1981 а), только вывожу из этого 
надсемейства норидисцитид, поскольку они имеют цератитовую линию, и включаю 
семейство Palicitidae, выделенное Кристином (Krystyn, 1982). Палицитиды близки к 
тибетитидам по форме раковины и характеру скульптуры, но отличаются от них 
гладкой вершиной первого наружного седла.

Вслед за Кристином (Krystyn, 1982) я отношу к трахицератацеям и сагенитид, 
тоже рассматривая их как подсемейство дистихитид.

Морфогенез лопастной линии в той или иной мере известен у ряда трахицератид 
(рис. 54), сиренитид (рис. 55) и дистихитид (рис. 56). Начальные стадии его 
определяются четкой схемой VL:ID — (ViViJLU^ID — (ViVi)LU1U2:I(DiD i). 
Дальнейшее усложнение линии происходит за счет образования новых умбональ- 
ных элементов, причем характер этого процесса остается недостаточно ясным. 
По-видимому, лопасти с четными индексами располагаются на внешней стороне 
(рис. 56), и линия приобретает формулу (ViVOLUVU4 ... U3I(DiDi). При этом, 
как замечает Кристин (Krystyn, 1982), для трахицератид, сиренитид (рис. 51,а) и дисти­
хитид (рис. 57,6) характерно слегка зазубренное первое наружное седло. У цирто- 
плеуритид это седло становится асимметрично расчлененным за счет образования 
небольшого выреза на его внешней боковой стороне (рис. 51,в,г), а у тибетитид 
оно рассекается на вершине глубоким медиальным вырезом, образующим само­
стоятельную лопасть (рис. 51,д,е).

Скульптированные, обычно широкоумбональные плати коны, часто с медиаль­
ной бороздой и, как правило, пяти лопастной цератитовой или гониа Титовой ли­
нией составляют надсемейство Clydonitaceae. К нему принадлежат Clionitidae 
(рис. 58,a), Sandlingitidae, Noridiscitidae, Clydonitidae (рис. 58,6), Metasibiritidae 
(рис. 58,в) и Thetiditidae (рис. 58,г).

В самостоятельное надсемейство Celtitaceae выделяются цельтитиды (рис. 59), 
наннитиды (рис. 60), леканитиды (рис. 61) и бадиотитиды (рис. 62). Это плати коны
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Рис. 50. Лопастные линии гренландитин
а — Groenlandites astachovac Vavilov; аниэий; Оленекский залив. (Вавилов, I978); б — Pearylandites troelseni 

Kumm<*\ аниэий; Гренландия (Kummel, I953); в — Pearylandites sp.; анизий; Оленекский зал. (Захаров, 1976)

Рис. 51. Изменения лопастной линии в онтогенезе Lenotropites boskhoensis Arkadiev
а — при В =  0,5 мм, б — при В =  1,1 мм, в — при В =  1,2 мм, г — при В =  1,8 мм, д — при В =  2 мм, е — при В =  3,5 мм; 

аниэий; хр. Хараулах (Алексеев и др., 1984)
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Рис. 52. Изменения лопастной линии в онтогенезе Longobardites 
nevadanus Hyatt et Smith

а — просутура и примасу ту pa, б — при В =  0,9 мм, в — при В =  1,3 мм, 
г — при В =  1,45 мм, д — при В =  1,8 мм, е — при В =  2,4 мм, 
ж — при В =  6 мм, з — при В =  33 мм; анизий; хр. Хараулах 
(Алексеев и др., 1984)
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Рис. 53. Изменения лопастной линии в онтогенезе Nathorstites 
dolioliformis (Vavilov et Korchinskaja)

а — при В =  0,4 мм, б — при В =  0,65 мм, в — при В =  0,75 мм, 
г — при В =  1 мм, д — при В =  1,2 мм, е. — при В =  2 мм, 
ж — при В =  2,5 мм; ладин; Таймыр (Вавилов, Корчинская, 1973)

Рис. 54. Изменения лопастной линии в онтогенезе Paratrachy- 
ceras cf. busiris (MUnster); г  — при В =  2,8 мм; карний; 
Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1968)
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Рис. 55. Изменения лопастной линии в онтогенезе Pamphagosirenites pamphagus (Dittmar)
а — при В =  0,9 мм, б — при В =  1,25 мм, в — при В = 3 мм, г — при В =  7 мм; карний; Австрия (Branco, 1879)

Рьс. 56. Изменения лопастной линии в онтогенезе Pleurodistichites guembeli (Archipov et Vavilov) 
a — при В =  0,65 мм, б — при В =  1,1 мм, в — при В =  3,5 мм, г — при В =  9,5 мм; норий; Верхоянье 

(Архипов, Вавилов, 1980)

Рис. 57. Лопастные линии трахицератацей
а — Anasirenites ekkehardi Mojsisovics; верхний карний; Непал; б — Distichites megacanthus (Mojsisovics) при 

В =  31 мм; средний норий; Тимор; в, г — Pseudosirenites evae (Mojsisovics): в — при В =  35 мм, г — при В =  25 мм; 
средний норий; Тимор; д — Metacarnites hendersoni Diener; нижний норий; Непал; е — Paratibetites bertrandi 
Mojsisovics; средний норий; Непал (а, д. е — Krystyn, 1982, б—г — Tatzreiter, 1981)

и серпентиконы, с округленной вентральной стороной, обычно ребристые, с пяти­
лопастной гониатитовой линией (ViViJLU^ID. Условно я отношу к этому над- 
семейству и танамитид, которые отличаются своей шаровидной раковиной, но 
имеют, вероятно, тоже пятилопастную линию.

Скульптированные плати коны и сфероконы часто с медиальным килем и обычно 
с аммонитовой лопастной линией образуют надсемейство Tropitaceae. Его пред­
ставителями являются тропитиды, тропицельтитиды, халоритиды, тисбитиды, 
дидимитиды и эпискулитиды. Морфогенез лопастной линии известен только у 
рода Tropites (рис. 63). Как и у других цератитов, примасутура здесь четырех­
лопастная — VL:ID. На втором обороте снаружи от умбонального шва закла­
дываются сначала лопасть U1 (рис. 63,д), а затем U2 (рис. 63,е). Характер дальнейше­
го усложнения линии не совсем ясен. Новая лопасть либо образуется на седле U2/ 1 
и обозначается тогда как U3, либо возникает путем деления лопасти U2 и изобра­
жается как U2 (рис. 63,ж). В последнем случае лопастная линия тропитид может 
быть представлена формулой (ViVOLL^UbU^DiDi).

Кристин (Krystyn, 1978) объединил трахицератацей с тропитацеями в самостоя-



Рис. 58. Лопастные линии клидонитацей
а — Eosteinmannites noctlingi (Mojsisovics) при В =  17 мм; Тимор; б — Leislingites archibaldi (Mojsisovics) при 

В =  7 мм; норий; Тимор; в — Helictites beneckei Mojsisovics при В =  6 мм; норий; Австрия; г — Acanthothetidites 
spinosus Tatzrcitcr при В =  13,5 мм; норий; Тимор (а, б. г — Tatzreiter, 1980; в — Wiedmann, 1973b)

Рис. 59. Изменения лопастной линии в онтогенезе Orthoceltites buchi (Klipstein) 
а — примасутура, в — при В =  3 мм; карний; Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1968)

Рис. 61
Рис. 60. Изменения лопастной линии в онтогенезе Nannites spurius (MUnster); карний, Доломитовые 
Альпы (Schindewolf, 1962)

Рис. 61. Изменения лопастной линии в онтогенезе Lecanites glaucus (MUnster) 
а — примасутура, г — при В = 1,3 мм; карний; Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1968)

Рис. 62. Изменения лопастной линии в онтогенезе Badiotites егух (MUnster); д — при В =  4 мм; карний; 
Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1961)

тельный подотряд Trachyceratina, определяющим признаком которого он счи­
тает аммонитовый характер лопастной линии. На мой взгляд, указанные надсе- 
мейства имеют разное происхождение. Они достигли уровня аммонитовой линии 
независимо друг от друга. Их объединение означает нарушение принципа строгой 
монофилии. Поэтому я не признаю подотряд Кристина.



Рис. 63. Изменения лопастной линии в онтогенезе Tropites subbullatus (Hauer)
а — просутура, 6 — примасутура, в — третья линия, г — седьмая линия, д — второй оборот, е — то же, 

ж — при Д =  10 мм; карний; Австрия (Branco, 1879)

Рис. 64. Лопастные линии хористоцератацей
а — Rhabdoceras sues si Hauer при В =  7, 5 мм; норий; Австрия; б — Peripleurites saximontanus Mojsisovics 

при В =  4 мм; норий; Австрия; в — Choristoceras mars hi Hauer при В = 6 мм; норий; Австрия; г — Vandaites 
stuerzenbaumi (Mojsisovics) при В =  6 мм; норий; Западные Карпаты; д — Paracochloceras suessi Mojsisovics 
при В =  4,5 мм; норий; Австрия; е — Cycloceltites arduini Mojsisovics при В =  3,7 мм; норий; Западные Карпаты 
(а—в, д — Wiedmann, 1973b, рис. д с изменениями; г, е — Koll&rov&-Andrusovov&, 1973)

Совершенно особое место среди цератитов занимает надсемейство Choristo- 
cerataceae — группа гетероморфных аммоноидей с полуразвернутой, развернутой 
или башенковидной раковиной и очень простой линией, состоящей только из 
четырех или даже трех обычно гладких или слегка зазубренных лопастей (рис. 64). 
Сюда относятся рабдоцератиды, хористоцератиды, кохлоцератиды и циклоцель- 
титиды. Морфогенез известен только у представителей первых двух семейств 
(рис. 65, 66). От примасутуры до взрослого состояния у них сохраняется четырех­
лопастная линия. При этом в ходе онтогенеза лишь раздваивается вентральная 
лопасть, и у хористоцератид, кроме того, слегка зазубривается основание умбо- 
нальной лопасти. Кохлоцератиды достигли среди цератитов самой крайней 
степени упрощения лопастной линии (рис. 64,д). Видман (Wiedmann, 1973b) оши­
бочно изобразил ее четырехлопастной. Недавно на это обратил внимание Тозер 
(Tozer, 1979b), который подчеркнул, что Мойсисович и Динер считали линию 
кохлоцератид без учета повторяющихся элементов трехлопастной. Того же мнения 
придерживался Шиндевольф (Schindewolf, 1929). Наблюдения канадского палеон­
толога подтвердили справедливость этой точки зрения. Таким образом, лопастную 
линию кохлоцератид можно выразить формулой (ViVi)L:D. При этом остаются 
некоторые сомнения в правильности интерпретации лопасти, лежащей между вент­
ральной и дорсальной. В принципе она может быть и внутренней боковой по 
аналогии с некоторыми юрскими гетероморфами (Schindewolf, 1961, 1963), у кото­
рых в ходе онтогенеза редуцируется наружная боковая лопасть и взрослая линия



Рис. 65. Изменения лопастной линии в онтогенезе Rhabdoceras? sp.
а — просутура, б — примасутура, в — третья линия, г — десятая линия; норий; Австрия (Wiedmann, 1973а)

Рис. 66. Изменения лопастной линии в онтогенезе Choristoceras mars hi Hauer 
д — пои В =  2 мм; норий; Австрия (Wiedmann, 1973b)

Рис. 67. Лопастные линии японитид
а — Caucasites evolutus Shevyrev при В = 2,3 мм и Ш = 4,3 мм; б — С. inflatus Shevyrev при В = 18,1 мм и 

Ш = 31,6 мм; в — Japonites labaensis Robinson при В = 26,7 мм и Ш =  14,8 мм; анизий; Северо-Западный Кавказ 
(Шевырев, 1968)

Рис. 68. Изменения лопастной линии в онтогенезе Epigymnites ale ха nd гае (Smith)
а — при Д = 11 мм, б — при Д = 23 мм, в — при Д =  260 мм; анизий; Невада (Smith, 1914)

приобретает формулу (ViVi)ID. Однако без знания морфогенеза кохлоцератид 
решить вопрос о том, какая лопасть, наружная или внутренняя,боковая в действи­
тельности сохраняется у них во взрослом состоянии, невозможно. В отличие 
от остальных хористоцератацей у циклоцельтитид до взрослого состояния вент­
ральная лопасть остается неразделенной (рис. 64,е).

Японитиды — исходная группа подотряда Pinacoceratina. Это широкоумбональ- 
ные платиконы и кади коны с аммонитовой лопастной линией (рис. 67). Семейство 
гимнитид представлено платиконами и оксиконами с более сложной линией, 
элементы которой сильно и глубоко изрезаны (рис. 68). На первом наружном 
седле асимметрично, ближе к медиальной линии раковины, образуется дополни­
тельная боковая лопасть L1. К сожалению, онтогенез гимнитид полностью не 
прослежен. Имеются сведения лишь о его отдельных стадиях (Branco, 1879; 
Smith, 1914; Wiedmanm, 1973а), которые не дают представления о характере 
образования лопастей около умбонального шва. По данным Бранко (Branco, 
1879), у Placites polydactylus Mojsisovics при В= 1,5 мм линия шестилопастная 
80



Рис. 69. Изменения лопастной линиии в онтогенезе Phyllytoceras 
intermedium Wiedmann

а — примасутура, б — третья линия, в — пятая линия, д — при В =  0,4 мм, 
ж — при В =  0,7 мм, з — при В =  0,9 мм, и — при В =  1,2 мм; карний;
Иран (Wiedmann, 1970; интерпретация автора)

(ViV’i)LU1U2:ID. Однако ее дальнейшие преобразовав 
ния неясны. В какой-то мере пролить свет на этот воп­
рос мог бы онтогенез Phyllytoceras intermedium Wied­
mann. У этого вида в ходе морфогенеза происходит 
усложнение линии около умбонального шва путем де­
ления первичной и образования дополнительной внут­
ренних боковых лопастей по типу VL:ID -* (Vj V^LU1 :ID 
-(V.VOLU'lnI.D -(V ^O L 'L U 'u ’liiIil'D (рис. 69). Од- 
нако систематическое положение рода Phyllytoceras, 
типовой вид которого представлен незрелой раковиной 
из карнийского яруса Ирана,спорно. Видман(Wiedmann,
1970) отнес его к надсемейству Psilocerataceae (отряд А т- 
monitida). Тозер (Tozer, 1971 b. 1981 а) полагает что 
место этого рода среди гимнитид. Судя по характеру ло­
пастной линии, мнение канадского палеонтолога ближе к 
истине. Другой вид спорного рода Ph. zlambachense Wiedmann из рэта Австрии, как счи­
тает Кристин (Krystyn, 1974), является представителем Rhacophyllites, поскольку в дейст­
вительности имеет литуидную дорсальную лопасть, а не рассеченную, как ошибочно 
изображено в статье Видмана (Wiedmann, 1973 а). Инволютные оксиконы или плати- 
коны имеющие самую сложную среди цератитов лопастную линию (рис. 70), образуют 
семейство пинакоцератид. Насколько мне известно, первую и единственную 
попытку проследить весь ход их морфогенеза предпринял Захаров (1977 а), ис­
пользовав для этой цели не традиционный метод развертывания раковины, а серию 
продольных пришлифовок. В том, что касается лопастной линии, такой подход 
дал, на мой взгляд, не очень убедительные результаты. В интерпретации Захарова 
ее конечная формула для Pinacoceras aff. regiforme Diene г выглядит следующим 
образом: (ViVi)LL1L2L3UU1(b?-S)Ii(DiDi). Кажется странным, что из всех боковых 
лопастей самая маленькая и наименее расчлененная лопасть, лежащая рядом с 
вентральной, рассматривается как первичная боковая. Получается, что в процессе 
онтогенеза, возникнув ранее остальных боковых лопастей, она претерпела мини­
мальные изменения. Характер образования лопастей в умбональной области 
раковины остался неясным. Внутренняя часть лопастной линии оказалась вообще 
вне наблюдения. Рассматривая пинакоцератид как прямых потомков гимнитид, 
их лопастную линию, вероятно, правильнее выразить формулой 
(V.VOLVl V L U 'U 2!! ... I4r(D,Di).

В самостоятельный подотряд я выделяю мегафиллитид — небольшое семейство 
инволютных платиконов и сфероконов с многочисленными монофиллоидными сед­
лами и литуидной дорсальной лопастью (Шевырев, 1983). Прежде считалось, что 
усложнение линии у них происходит путем заложения лопастей на шовном седле с 
последующим смещением четных элементов на внутреннюю сторону раковины, а 
нечетных — на внешнюю (Шевырев, 1961, 1968), т.е. по формуле
(ViVOLU^U5 ... U4U2I (DiDi). Однако в настоящее время я думаю, что более 
правильное объяснение дал Видман (Wiedmann, 1973а). Он показал, что у мегафил­
литид в процессе онтогенеза число элементов линии увеличивается главным образом 
за счет двучленного деления умбональной лопасти, расположенной на шве, т.е. 
морфогенез проходит по типу (ViVOLL^UiuiU4 ... U4UiU2I(DiD i).% Я принимаю 
эту интерпретацию (рис. 71).
6. Зак. 78 81



Рис. 70. Лопастная линия Pinacoceras metternichi (Hauer) при В =  155 мм; норий; Гималаи 
(Diener, 1906а)

Рис. 71. Изменения лопастной линии в онтогенезе Megaphyllites prometheus Shevyrev
а — просутура, 6 — примасутура, в — при В = 0,5 мм, г — при В = 0,55 мм, д — при В = 0,6 мм, е — при В = 0,62 мм, 

ж — при В = 0,65 мм, з — при В — 0,7 мм, и — при В = 0,8 мм, к — при В = 0,87 мм, л — при В = 0,9 мм, 
м — при В = 1 мм, н — при В = 1,1 мм, о — при В = 1,2 мм, п — при В — 1,5 мм, р  — при В = 6,5 мм, с — при 
В = 10,3 мм; аниэий; Северо-Западный Кавказ (Шевырев, 1968; новая интерпретация)

Рис. 72. Изменения лопастной линии в раннем онтогенезе Proarcestes bicannatus (MUnster) 
а — примасутура, д — при В =  0,8 мм; карний; Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1968)

Рис. 73. Изменения лопастной линии в онтогенезе Arcestes rhaeticus Clark
а — третья линия, б — седьмая линия, в — при В =  0,4 мм, г — при В =  0,5 мм, д — при В =  0,8 мм; рэт; 

Грюнбахский грабен (Wiedmann, 1973а)

l l f V ^ r W U  "

^ |д /ч ~ у \Л / Ж 
X l/ v ^ w v  е

\!a A / v *
\1А у ^ а / в

Рис. 71 Рис. 73



Рис. 74. Изменения лопастной линии в онтогенезе 
Paralobites nautilinus (Mtlnster)

а — примасутура, д — при В =  1,2 мм; карний; 
Доломитовые Альпы (Schindewolf, 1968)

Рис. 75. Лопастные линии триасовых представи­
телей отряда Phylloceratida

а—в — уссуритиды: а — Ussurites sichoticus (Dieпег) 
при В =  50 мм; аниэий; о-в Русский; б — Leiophyllites 
suessi (Mojsisovics) при В =  4 мм; аниэий; Австрия; 
в — Simonyceras simonyi (Hauer) при В =  34 мм; карний; 
Австрия; г—д — дискофиллитиды: г — Discophyllites 
ebneri (Mojsisovics); карний; о-в Тимор; д — Rhacophyllites 
neojurensis (Quenstedt) при В =  18 мм; норий; Австрия 
(а — Динер, 1895; б, в, д — Wiedmann, 1970; г — Spath, 
1934]

Своеобразный морфогенез лопастной линии характерен для рода Proarcestes 
(Branco, 1879; Schindewolf,* 1968; Wiedmann, 1973a). Среди триасовых аммоноидей 
этот род выделяется прежде всего своим необычайно крупным протоконхом 
(В=0,55 мм, Ш =0,80 мм) и пятилопастной примасутурой VLU1: ID (рис. 72,а). Возмож­
но, эти два признака коррелятивно связаны друг с другом. На следующей стадии 
онтогенеза образуются дополнительные наружная и внутренняя боковые лопасти 
(рис. 12,6). Позже возникают вторая умбональная и третья внутренняя боковая 
лопасти (рис. 72,в,г). Наконец, раздваивается первичная внутренняя боковая лопасть 
(рис. 72,д). Лопастная линия на данной стадии приобретает формулу 
(ViVi)L1LU1U2Ii : IiI2I1D. Интересно, что она напоминает лопастную формулу 
гимнитид из подотряда Pinacoceratina. Крупный протоконх и пятилопастная 
примасутура отмечаются и у ряда других арцестид (Wiedmann, 1973 а). Вместе с 
тем поражают принципиальные отличия в характере их морфогенеза. Наряду с 
уже указанным типом развития лопастной линии Видман (Wiedmann, 1973 а, 1977) 
приводит результаты изучения еще некоторых арцестид из рэта Австрии. В он­
тогенезе Ardestes rhaeticus Clark линия усложняется за счет образования умбо- 
нальных лопастей (рис. 73), причем ее изменения идут по типу 
(ViVi)LU1U2U4:U3I(DiDi), т.е. совершенно иначе, чем у Proarcestes. При этом 
дорсальная лопасть остается литуидной, в то время как все остальные эле­
менты линии уже стали зазубренными (рис. 73,d). Возможно, другие представители 
рода Arcestes тоже развиваются по этому типу. Только дорсальная лопасть у них 
зазубривается. Очевидно, при всем своем внешнем однообразии арцестиды 
представляют гетерогенную группу. Учитывая специфический морфогенез рода
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Р ис. 76 . Изменения лопастной линии в онтогенезе Burijites skorochodi (Borij et Zharnikova) 
a — просутура и примасутура, 6 — при В =  0,35 мм, в — при В = 0,51 мм, г — при В =  1 мм, д — при В =  3,1 мм, 

е — при В =  8,3 мм; джелам; Приморье (Захаров, 1978; интерпретация автора)

Р ис. 77. Изменения лопастной линии в онтогенезе Leiophyllites visendus Shevyrev
а — просутура, б — при В =  0,4 мм, в — при В =  0,6 мм, г — при В =  1,1 мм, д — при В =  1,2 мм, 

е — при В =  1,3 мм, ж — при В =  2,9 мм, з — при В =  10,9 мм; аниэий; Северо-Западный Кавказ 
(Шевырев, 1968)

Proarcestes, Видман выделил семейство Proarcestidae, полный объем которого в 
настоящее время невозможно определить. Для решения этого вопроса необходима 
ревизия всех арцестид с изучением морфогенеза лопастной линии.

Филогенетически близки к арцестидам, по-видимому, семейства Sphingitidae и 
Joannitidae, онтогенез которых не известен. Вместе они составляют подотряд 
Arcestina.

Резко обособленную группу среди цератитов образуют лобитиды — гладкие или 
слаборебристые сферо коны со сжатой жилой камерой и своеобразным морфогенезом 
лопастной линии (Branco, 1879; Schindewolf, 1968). Примасутура у них традиционная 
четырехлопастная VL:1D (рис. 74,а). На следующей стадии онтогенеза линия 
превращается в пятилопастную за счет образования умбональной лопасти (рис. 
74,6). Вентральная лопасть становится двураздельной. Затем претерпевают 
двучленное деление внутренняя боковая и дорсальная лопасти (рис. 74,в). Образуется 
вторая умбональная лопасть (рис. 74,г). Наконец, процесс двучленного деления 
захватывает боковую и первую умбональную лопасти, а ветви внутренней боковой 
лопасти превращаются в самостоятельные элементы (рис. 74,d). Лопастная линия 
получает формулу (ViVi)(LiLi)(U}Ui)U2: lili(DiDi). Во взрослом состоянии полно­
правными элементами линии становятся также ветви наружной бо *овой и первой 
умбональной лопастей.

Отряд Phylloceratida представлен в триасе уссуритидами и дискофиллитидами, 
которые внешне отличаются друг от друга формой рассечения седел. Уссури- 
тиды имеют монофиллоидные, а дискофиллитиды — ди- или трифиллоидные 
седла (рис. 75). Однако Видман (Wiedmann, 1970) полагает, что различия между 
ними носят гораздо более глубокий характер и затрагивают особенности морфо­
генеза. По его мнению, для уссуритид, как и для настоящих позднемезозойских 
филлоцератид, характерно увеличение числа элементов линии за счет образования 
умбональных лопастей (рис. 75,в). У ранних уссуритид этот процесс выражен
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Р ис. 78. Изменения лопастной линии в онтогенезе Monophyllites 

а—г — Monophyllites sp.; а — при В =  0,26 мм, б — при В =  0,41 мм, 
в — при В =  0,50 мм, г — при В =  0,95 мм; аниэий; Приморье (Захаров, 
1974; интерпретация автора); д — М. sphaerophyllus (Hauer); аниэий 
(Salfeld, 1920)

Р ис. 79. Изменения лопастной линии в онтогенезе Wopfingites 
krystyni Wiedmann

а — при В = 6,5 мм, б — при В =  12 мм, в — при В = 14 мм; норий; 
Австрия (Wiedmann. 1970)

Р ис. 80. Изменения лопастной линии в онтогенезе Mojsvarites 
agenor (MUnster)

а — при В =  0,5 мм, б — при В = I мм, в — при В =  2,8 мм; карний; 
Австрия (Wiedmann, 1970; интерпретация автора)

неясно (рис. 76—78). Примасутура у них, как и у цератитов, четырехлопастная. 
На следующей стадии возникает пятый элемент — лопасть U1, которая заклады­
вается на вершине седла L/I (рис. 77,в; 1%,б). Образование следующей лопасти 
можно интерпретировать по-разному. Она закладывается на боковой стороне 
седла U7l (рис. 76,г; 77,г; 78,г) и с равным правом может рассматриваться как 
умбональная лопасть U2 (Шевырев, 1961, 1968; Wiedmann, Kullmann, 1981) или как 
внутренняя боковая Ь (Захаров, 1978). Однако, принимая во внимание общую 
тенденцию уссуритид к усложнению своей линии за счет умбональных элемен­
тов (рис. 75,в; 79), мне думается, правильнее считать эту лопасть умбо- 
нальной.

Иной характер, как полагает Видман, носит морфогенез дискофиллитид. У них 
приумбональные элементы линии образуют провисающую сутуральную лопасть 
(рис. 75,г,д), которая представляет собой результат деления внутренней боковой 
лопасти. Это заключение немецкого исследователя основано на изучении морфо­
генеза лопастной линии у Mojsvarites agenor (Mlinster). Род Mojsvarites имеет 
монофиллоидные седла и обычно рассматривается в составе уссуритид. Но Видман, 
опираясь на сутуральную лопасть данного рода, относит его к дискофиллитидам. 
Этот автор изобразил три стадии морфогенеза (рис. 80), которые, на мой взгляд, 
не дают достаточно четкого представления о характере образования лопастей 
около умбонального шва, поскольку две первые стадии разделены слишком 
большим перерывом. Видман считает, что лопасти, лежащие по обе стороны шва, 
возникли в результате деления внутренней боковой лопасти (рис. 80,6). Не исклю­
чено, однако, что наружная из них является умбональной лопастью U2. Этот во­
прос остается открытым.



Я рассмотрел основные типы морфогенетических изменений лопастной линии, 
которые кладу в основу систематики триасоввгх аммоноидей. Заканчивая этот 
обзор, привожу общую схему их классификации. Знаком вопроса в ней отмечены 
роды, систематическое положение которых нуждается в уточнении.

Литоцератиды не известны в триасе. Ранее к этому отряду относили род 
Trachyphyllites Arthaber, 1927 из вероятного нория Тимора (Schindewolf, 1961; 
Wiedmann, 1966, 1970, 1973 а; Шевырев, 1968). В действительности он оказался 
раннеюрским, как предполагал Тозер (Tozer, 1971 а, Ь). Этот род найден в типовой 
местности вместе с лейасовыми аммоноидеями (Vermiceras, Boucaulticeras, Ecto- 
centrites) и является младшим синонимом Audaxlytoceras Fucini, 1923 (Krystyn, 
1978, 1982).

НАДОТРЯД  AMMONOIDEA ZITTEL, 1884 
О Т Р Я Д  PROLECANITIDA MILLER ET FURNISH, 1954

[nom. transl. Teichert, 1967 (ex subordo Prolecanitina Miller et Furnish, 1954)]

НАДСЕМЕЙСТВО  MEDLICOTTIACEAE KARPINSKY, 1889 

[nom. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Medlicottinae Karpinsky, 1889)]

С Е М Е Й С Т В О  EPISAGECERATIDAE RUZHENCEV, 1956

Episageceras Noetling, 1904 (=Protosageceras Popow, 1961); Latisageceras Ruz- 
hencev. 1956

О Т Р Я Д  CERATITIDA HYATT, 1884

[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex subordo Ceratitinae Hyatt, 1884)]

Раковина от плоскоспиральной до башенковидной, от инволютной до разверну­
той. Поверхность оборотов гладкая или скульптированная. Примасутура трехло­
пастная (VU:D) у парацельтитин и четырехлопастная (VL : 1D) у остальных 
цератитов. В виде исключения она может быть и пятилопастной (VLU1 : ID) у не­
которых арцестин. Лопастная линия от гониатитовой до аммонитовой. Ее услож­
нение происходит обычно за счет образования умбональных лопастей, реже — 
вентральных, наружных или внутренних боковых. 10 подотрядов: Paraceltitina, 
Otoceratina, Meekoceratina, Sageceratina, Ptychitina, Ceratitina, Pinacoceratina, Me- 
gaphyllitina, Arcestina, Lobitina. Нижняя пермь — триас (роуд — норий).

ПОДОТРЯД PARACELTITINA SHEVYREV, 1968

Раковина дисковидная, с широким умбо. Поверхность оборотов гладкая или 
с поперечными ребрами и вентролатеральными бугорками. Примасутура трехло­
пастная VU : D. Первичная умбональная лопасть редуцируется в процессе онто­
генеза. Исходная формула лопастной линии (ViVi)LI : (D 1D 1). Последующее 
усложнение происходит за счет образования дополнительной внутренней боковой 
лопасти по типу (ViVi)LII1 : (D 1D 1). Лопасти гладкие или мелкозазубренные 
в основании. Одно надсемейство Xenodiscaceae. Отличается от остальных цера­
титов трехлопастной примасутурой и отсутствием умбональных лопастей во взрос­
лом состоянии. Пермь (роуд — чансин).

НАДСЕМЕЙСТВО  XENODISCACEAE FRECH, 1902 
С Е М Е Й С Т В О  PARACELTITIDAE SPATH, 1930 

(=Paralecanitidae Spath, 1930; Cibolitidae Plummer et Scott, 1937)
Paraceltites Gemmellaro, 1887 (=Paralecanites Diener, 1897: Paracibolites Hayasaka, 

1947); Cibolites Plummer et Scott, 1937 (=Xenodiscites Miller et Furnish, 1940); 
Nielsenoceras Furnish, 1966.
86



С Е М Е Й С Т В О  XENODISCIDAE FRECH, 1902 
(= Huananoceratidae Zhao et al., 1978; Tapashanitidae Zhao et al., 1978)

Xenodiscus Waagen, 1879 (= Xenaspis Waagen, 1895; Proceratites Kittl, 1903; Pa- 
laeolecanites Reed, 1944); •Phisonites Shevyrev, 1965; Iranites Teichert et Kummel, 
1973) (=Rongjiangoceras Zhao et al., 1978); Shevyrevites Teichert et Kummel, 1973; Tapa- 
shanites Zhao et Liang, 1965 (=Sinoceltites Zhao et Liang,1974; Pseudostephanites Zhao et 
Liang, 1965; Mingyuexiaceras Zhao et al., 1978; Longmenshanoceras Zhao et al., 1978; 
Qianjiangoceras Zhao et al., 1978; Huananoceras Zhao et Liang, 1974)

С Е М Е Й С Т В О  DZHULFITIDAE SHEVYREV, 1965 

Dzhulfites Shevyrev, 1965; Paratirolites Stoyanow, 1910; Abichites Shevyrev, 1965

С Е М Е Й С Т В О  PSEUDOTIROLITIDAE ZHAO, 1965 

(=Liuchengoceratidae Zhao et al., 1978; Pleuronodoceratidae Zhao et al., 1978)
Pseudotirolites Sun, 1939 (=Chaotianoceras Zhao et Liang, 1966, Pachy- 

discoceras Zhao et Liang, 1966; Trigonogastrites Zhao et al., 1978; Pemodoceras Zhao 
et Liang, 1974; Liuchengoceras Zhao et al., 1978); Pleuronodoceras Zhao et Liang, 1965 
(=Graciloceratites Zhao et Liang, 1974); Rotodiscoceras Zhao et Liang, 1966 (=Duha- 
noceras Zhao et al., 1978); Schizoloboceras Zhao et al., 1978; Pentagonoceras Zhao et al., 
1978

ПОДОТРЯД OTOCERATINA SHEVYREV ET ERMAKOVA, 1979

Раковина дисковидная, от эволютной до инволютной, с плоской, вогнутой 
или приостренной вентральной стороной и сильно оттянутым умбональным краем. 
Поверхность оборотов обычно гладкая. Примасутура четырехлопастная VL:ID. 
Исходная формула лопастной линии (ViVOLL^U2 : I(DiDi). Последующее услож­
нение происходит за счет образования новых умбональных лопастей. В онтогенезе 
элементы с четными индексами смещаются на внешнюю сторону, а с нечетными 
(кроме первой умбональной лопасти) — на внутреннюю по типу (ViVOLU^U4... 
...U3I(DiDi). Лопастная линия от гониатитовой до цератитовой. Одно надсемейство 
Otocerataceae. Отличается от подотряда Paraceltitina четырехлопастной прима- 
сутурой и образованием умбональных лопастей. Верхняя пермь — нижний триас 
(амарассий — гангет).

НАДСЕМЕЙСТВО  OTOCERATACEAE HYATT, 1900 

[nom. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Otoceratidae Hyatt, 1900)]

С Е М Е Й С Т В О  ANDERSSONOCERATIDAE RUZHENCEV, 1959 

(=Planodiscoceratinae Zhao et al., 1978)
Anderssonoceras Grabau, 1924 (=Xiangulingites Zhao et al., 1978; Fengchengoceras 

Zhao et al., 1978); Pericarinoceras Zhao et Liang, 1966 (=Pachyrotoceras Zhao et al., 
1978; Planodiscoceras Zhao et Liang, 1966; Leptogyroceras Zhao et Liang, 1966); 
Lenticoceltites Zhao et al., 1978.

С Е М Е Й С Т В О  ARAXOCERATIDAE RUZHENCEV, 1959 

(=Konglingitinae Zhao et al., 1978)
Kingoceras Miller, 1944; Eoaraxoceras Spinosa, Furnish et Glenister, 1970; An- 

fuceras Zhao et al., 1978 (=Periptychoceras Zhao et al., 1978); Prototoceras Spath, 
1930 (=Discotoceras Spath, 1930; Urartoceras Ruzhencev, 1959; Vescotoceras Ruzhencev, 
1962; Jinjiangoceras Zhao etal., 1978); Araxoceras Ruzhencev, 1959 (=Rotaraxoceras



Ruzhencev, 1959; Vedioceras Ruzhencev, 1962; Kiangsiceras Zhao et Liang, 1965; 
Konglingites Zhao et al., 1978; Sanyangites Zhao et al., 1978); Avushoceras Ruzhen­
cev, 1962; Dzhulfoceras Ruzhencev, 1962; Pseudotoceras Ruzhencev, 1962; Abadehceras 
Bando, 1979; Julfotoceras Bando, 1973

С Е М Е Й С Т В О  OTOCERATIDAE HYATT, 1900 

Otoceras Griesbach, 1880 (=Metotoceras Spath, 1930); Anotoceras Hyatt, 1900

ПОДОТРЯД MEEKOCERATINA DRUSCHITS ET DOGUZHAEVA, 1976 

Платиконы, оксиконы и сфероконы, с округленной, уплощенной или приострен- 
ной вентральной стороной, скульптированные или гладкие. Примасутура четырехло­
пастная. Взрослая линия обычно цератитовая, пяти- или шестилопастная (ViVi)LU1: 
I(DiDi) и (ViVi)LU‘U2 : I(DiDi). Два надсемейства: Dinaritaceae и Meekocerataceae. 
Отличается от подотряда Paraceltitina четырехлопастной примасутурой и образо­
ванием умбональных лопастей, от Otoceratina — меньшим числом лопастных 
элементов. Нижний — средний триас (гангет — низы иллирия).

НАДСЕМЕЙСТВО  DINARITACEAE MOJSISOVICS, 1882 

[nom, transl. Shevyrev, 1968 (ex Dinaritidae Mojsisovics, 1882)]

С Е М Е Й С Т В О  KASHMIRITIDAE SPATH, 1930 

(=Xenocfeltitinae Spath, 1930)
Metophiceras Spath, 1935 (=Tompophiceras Popow, 1961; Hvoophiceras Triimpy, 

1969; Tompoites Ermakova, 1977); Pseudoceltites Hyatt, 1900(=Kashmirites Diener, 1913; 
Anakashmirites Spath, 1930; Bemhardites Shevyrev, 1965; Eukashmirites Kummel, 1969); 
Xenoceltites Spath, 1930 (=Kariceltites Jeannet, 1959); Hanielites Welter, 1922; Pro- 
tophiceras Hyatt, 1900; Glyptophiceras Spath, 1930; Sakhaites Vozin, 1972 (=Kelte- 
roceras Ermakova, 1975); Tozericeras Guex, 1978; ?Gyrophiceras Spath, 1934; ?Hemileca- 
nites Spath, 1934

С Е М Е Й С Т В О  TIROLITIDAE MOJSISOVICS, 1882 

[nom. transl. Mojsisovics, 1896 (ex Tirolitinae Mojsisovics, 1882)]
Tirolites Mojsisovics, 1879 (=Svilajites Kittl, 1903; Hololobus Kittl, 1903; Carniolites 

Arthaber, 1911; Tirolitoides Spath, 1934)

С Е М Е Й С Т В О  MELAGATHICERATIDAE TOZER, 1971

Juvenites Smith, 1927 (=Thermalites Smith, 1927); Melagathiceras Tozer, 1971; 
Proharpoceras Zhao, 1950 (=Tuyangites Zgao, 1950)

С Е М Е Й С Т В О  STEPHANITIDAE ARTHABER, 1896 

Stephanites Waagen, 1895; Amphistephanites Zakharov, 1978

С Е М Е Й С Т В О  DINARITIDAE MOJSISOVICS, 1882 

(=Dagnoceratinae Spath, 1934)
Dinarites Mojsisovics, 1882 (=Plococeras Hyatt, 1900; Pseudodinarites Hyatt, 1900; 

Hercegovites Kittl, 1903); Dagnoceras Arthaber, 1911; Bittnerites Kittl, 1903; Diaplo- 
coceras Hyatt, 1900 (=Liccaites Kittl, 1903); Balkanites Ganev, 1966; Stacheites 
Kittl, 1903



С Е М Е Й С Т В О  DORIKRANITIDAE ASTACHOVA, 1960 

[nom. correct. Shevyrev, 1968 (pro Doricranitidae Astachova, I960)]
Dorikranites Hyatt, 1889 (=Bogdoites Kittl, 1903; Subdoricranites Astachova, 1960)

С Е М Е Й С Т В О "  COLUMBITIDAE SPATH, 1930 

(=Hellenitidae Kummel, 1952)
Procolumbites Astachova, 1960; Columbites Hyatt et Smith, 1905; Neocolumbites 

Zakharov, 1968; Pseudharpoceras Waagen, 1895 (=Hellenites Renz et Renz, 1948; 
Pallasites Renz et Renz, 1948; Pseudamiotites Spath, 1951); Epiceltites Arthaber, 1911; Mangy- 
shlakites Shevyrev, 1968; Subcolumbites Spath, 1930 (=Fengshanites Zhao, 1950); 
Paragoceras Arthaber, 1911 (=Arnautoceltites Diener, 1916); Paradinarites Zhao, 1950; 
Arianites Arthaber, 1911; Prenkites Arthaber, 1911; Tunglanites Zhao, 1959; Protro- 
pites Arthaber, 1911; Epiceltitoides Guex, 1978

С Е М Е Й С Т В О  KAZAKHSTANITIDAE FAM. NOV.

Плати коны с умеренно широким умбо и прямыми боковыми складками, 
сильно вздувающимися около умбонального края и постепенно затухающими к 
округленной вентральной стороне. Линия цератитовая, пятилопастная, с широкой 
вентральной лопастью. Один род Kazakhstanites из спатского яруса Мангышлака, 
Ирана и, возможно, Соляного кряжа. Отличается от других динаритацей сочета­
нием округленной вентральной стороны с боковыми складками и широкой вент­
ральной лопастью. Верхи нижнего триаса (спат).

Kazakhstanites Shevyrev, 1968

С Е М Е Й С Т В О  SIBIRITIDAE MOJSISOVICS, 1896

Sibirites Mojsisovics, 1886 (=Parasibirites Popow, 1962)

НАДСЕМЕЙСТВО MEEKOCERATACEAE WAAGEN, 1895 
[nom. transl. Spath, 1934 (ex Meekoceratidae Waagen, 1895)]

С Е М Е Й С Т В О  OPHICERATIDAE ARTHABER, 1911 

(=Dieneroceratidae Kummel, 1952)
Ophiceras Griesbach, 1880 (=Acanthophiceras Diener, 1916; Lytophiceras Spath, 

1930; Griesbachoceras Miller, 1932; Wordieoceras Tozer, 1971); Discophiceras Spath, 
1935; Vishnuites Diener, 1897 (=Paravishnuites Spath, 1935); Dieneroceras Spath, 
1934; Bajarunia Dagys, 1983; Nordophiceras Popow, 1961 (=Pseudotirolites Popow, 
1962, non Sun, 1939; Arctotirolites Popow, 1963; Lenophiceras Ermakova, 1981)

С Е М Е Й С Т В О  PROPTYCHITIDAE WAAGEN, 1895 

[nom. transl. Spath, 1930 (ex Proptychitinae Waagen, 1895)] (=Paranoritidae Spath, 1930)
Proptychites Waagen, 1892 (=Ussuriceras Spath, 1930; Eoptychites Spath, 1930); 

Koninckites Waagen, 1895 (=Kingites Waagen, 1895; Kumaonites Jeannet, 1959; 
Lekeerites Ermakova, 1981); Paranorites Waagen, 1895; Lingyunites Zhao, 1950; Du- 
nedinites Tozer, 1963; Vavilovites Tozer, 1971 (=Tompoproptychites Vavilov et Zakharov, 
1976); Paraspidites Spath, 1934; CJypeoceras Smith, 1913 (=Aspidites Waagen, 1895, 
non Peters, 1877; Aspiditella Strand, 1929); Pseudaspidites Spath, 1934; Hemiaspenites 
Kummel et Steele, 1962; Subflemingites Spath, 1934; Proptychitoides Spath, 1930; 
Boreomeekoceras Popow, 1961; Arctomeekoceras Popow, 1962; Pseudokymatites Spath, 
1934; Paranoritoides Guex 1978; ?Dalmatites Kittl, 1903



С Е М Е Й С Т В О  FLEMINGITIDAE HYATT, 1900

Flemingites Waagen, 1892 (=Xenodiscoides Spath, 1930); Pseudoflemingites Spath, 
1930; Anaflemingites Kummel et Steele, 1962; Euflemingites Spath, 1934; Preflorianites 
Spath, 1930; Preflorianitoides Wang, 1978; Anaxenaspis Kiparisova, 1956; ?Durvil- 
leoceras Waterhouse, 1973

С Е М Е Й С Т В О  MEEKOCERATIDAE WAAGEN, 1895 

(=Gyronitinae Waagen, 1895; Kymatitinae Waagen, 1895)
Gyronites Waagen, 1895 (=Prionolobus Waagen, 1895; Wyomingites Hyatt, 1900; 

Gyrolecanites Spath, 1934; Catalecanites Spath, 1934); Collignonites Bando, 1977; 
Palaeokazachstanites Zakharov, 1978; Meekoceras Hyatt, 1879 (=Ambites Waagen, 
1895; Kymatites Waagen, 1895); ?Doaboceras Boulin, Bouyx, Termier et Termier, 1979

С Е М Е Й С Т В О  PRIONITIDAE HYATT, 1900

Prionites Waagen, 1895 (=Parastephanites Hyatt, 1900; Acrochordiceroides Strand, 
1929; Subalbanites Zakharov, 1978); Anasibirites Mojsisovics, 1896 (=Goniodiscus 
Waagen, 1895, non Muller et Troschel, 1842; Pseudosibirites Arthaber, 1911; Hemiprio- 
nites Spath, 1929; Gurleyites Mathews, 1929); Arctoprionites Spath, 1930; Wasatchites 
Mathews, 1929 (=Anawasatchites McLeam, 1945); ?Albanites Arthaber, 1909; ?Proavites 
Arthaber, 1896

С Е М Е Й С Т В О  ARCTOCERATIDAE ARTHABER, 1911 

[nom. transl. Zakharov, 1968 (ex Arctoceratinae Arthaber, 1911)] (=Pachyproptychitidae Archipov, 1974)
Arctoceras Hyatt, 1900 (=Pachyproptychites Diener, 1916; Submeekoceras Spath, 

1934; Discoproptychites Kiparisova, 1956)

С Е М Е Й С Т В О  INYOITIDAE SPATH, 1934 

[nom. transl. Shevyrev, 1968 (ex Inyoitinae Spath, 1934)]
Inyoites Hyatt et Smith, 1905; Metinyoites Spath, 1930; Subinyoites Spath, 1930; 

Subvishnuites Spath, 1930(=Parainyoites Popow, 1962)

С Е М Е Й С Т В О  USSURIIDAE SPATH, 1930

Ussuria Diener, 1895; Metussuria Spath, 1934; Parussuria Spath, 1934

С Е М Е Й С Т В О  LANCEOLITIDAE SPATH, 1934 

[nom. transl. Kiparisova et Popow, 1958 (ex Lanceolitinae Spath, 1934)]
Lanceolites Hyatt et Smith, 1905

С Е М Е Й С Т В О  KHVALYNITIDAE SHEVYREV, 1968 

[nom. transl. hie (ex Khvalynitinae Shevyrev, 1968)]
Khvalynites Shevyrev, 1968; Metadagnoceras Tozer, 1965; Ismitides Arthaber, 1914; 

Alanites Shevyrev, 1968

ПОДОТРЯД SAGECERATINA SHEVYREV, 1983

Инволютные гладкие платиконы с уплощенной, двукилеватой, округленной или 
приостренной вентральной стороной. Примасутура четырехлопастная. Взрослая ли­
ния цератитовая, в редких случаях гониатитовая, с многочисленными вентраль­
ными и умбональными лопастями. Дополнительные вентральные лопасти обра­
зуются делением медиального седла по типу (ViV1V2V3...V3V2V1Vi)LU1U2...I(DiD i). 
Одно надсемейство Sagecerataceae. Выделяется среди цератитов сложной вент­
ральной лопастью. Нижний — верхний триас (гандар — юлий).
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НАДСЕМЕЙСTВО SAGECERАТАСЕАЕ HYATT, 1884 

[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Sagecerae Hyatt, 1884)]

С Е М Е Й С Т В О  SAGECERATIDAE HYATT, 1884 

[nom. correct. Hyatt, 1900 (pro Sagecerae Hyatt, 1884)]
Pseudosageceras Diener, 1895 (=Frechiceras Krafft, 1902; Cordillerites Hyatt et 

Smith, 1905; Epihedenstroemia Spath, 1934; Metasageceras Renz et Renz, 1948); Para- 
sageceras Welter, 1915; Sageceras Mojsisovics, 1873

С Е М Е Й С Т В О  HEDENSTROEMIIDAE WAAGEN, 1895 

[nom. transl. Hyatt, 1900 (ex Hedenstroemiinae Waagen, 1895)]
Clypites Waagen, 1895; Hedenstroemia Waagen, 1895 (=Anahedenstroemia Hyatt, 

1900; Pseudohedenstroemia Kummel, 1957; Mesohedenstroemia Zhao, 1959); Tellerites 
Mojsisovics, 1902; ?Parakymatites Waagen, 1895

С Е М Е Й С Т В О  ASPENITIDAE SPATH, 1934 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Aspenitinae Spath, 1934)]
Aspenites Hyatt et Smith, Л905; Parahedenstroemia Spath, 1934; Pseudaspenites 

Spath, 1934; Beatites Arthaber, 1911

С Е М Е Й С Т В О  PROCARNITIDAE ZHAO, 1959 

Procamites Arthaber, 1911

С Е М Е Й С Т В О  BENECKEIIDAE WAAGEN, 1895 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Beneckeiinae Waagen, 1895)]
Beneckeia Mojsisovics, 1882

С Е М Е Й С Т В О .  NORITIDAE KARPINSKY, 1889 

[nom. transl. Waagen, 1895 (ex Noritinae Karpinsky, 1889)]
Metahedenstroemia Spath, 1934; Norites Mojsisovics, 1879; Ananorites Diener, 1907; 

Arthaberites Diener, 1900; Bosnites Hauer, 1896; Neoclypites Spath, 1951

ПОДОТРЯД PTYCHITINA HYATT ET SMITH, 1905

[nom. correct. Shevyrev, 1983 (pro subordo Ptychitoidea Hyatt et Smith, 1905)]
Сфероконы, оксиконы и платиконы, обычно инволютные, гладкие или с про­

дольными и поперечными ребрами. Примасутура четырехлопастная. Взрослая ли­
ния цератитовая или аммонитовая. Ее исходная формула (ViVijLU^U^DiDi). 
Дальнейшее усложнение линии происходит за счет образования умбональных ло­
пастей, со смещением четных элементов на внутреннюю сторону, а нечетных — 
на внешнюю по типу (ViVi)LU1U3U5...U4U2I(DiD i). Одно надсемейство Ptychitaceae. 
Отличается от остальных цератитов смещением в онтогенезе четных умбональных 
лопастей на внутреннюю сторону, а нечетных — на внешнюю. Нижний — верх­
ний триас (джелам — рэт).

НАДСЕМЕЙСТВО  PTYCHITACEAE MOJSISOVICS, 1882 

[nom. transl. Spath, 1951 (ex Ptychitinae Mojsisovics, 1882)]



С Е М Е Й С Т В О  PARANANNITIDAE SPATH, 1934 

(=Owenitinae Spath, 1934; Prosphingitinac Zakharov, 1978; Chioceratidae Zakharov, 1978)
Paranannites Hyatt et Smath, 1905; Owenites Hyatt et Smith, 1905 (=Parowenites 

Spath, 1934; Pseudowenites Zhao, 1959; Subowenites Popow, 1962); Prosphingites 
Mojsisovics, 1886; Chioceras Renz et Renz, 1948; Isculitoides Spath, 1930; Chiotites 
Renz et Renz, 1948; Zenoites Renz et Renz, 1948; Vickohlerites Kummel, 1968; Popovites 
Tozer, 1965; Monacanthites Tozer, 1965

С Е М Е Й С Т В О  PARAPOPANOCERATIDAE TOZER, 1971

Neopopanoceras Spath, 1951; Stenopopanoceras Popow, 1961; Parapopanoceras 
Haug, 1894 (=Dienerites Mojsisovics, 1902; Amphipopanoceras Voinova, 1947; Ptycho- 
popanoceras Spath, 1951; Beaumontites Browne, 1952; Parasphingites Popow, 1961)

С Е М Е Й С Т В О  STURIIDAE KIPARISOVA, 1958 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Sturiinae Kiparisova, 1958)]
Eosturia Bando et Ehiro, 1982; Ziyunites Wang, 1978; Psilosturia Diener, 1916; 

Sturia Mojsisovics, 1882; Metasturia Spath, 1951; Parasturia Spath, 1951

С Е М Е Й С Т В О  ISCULITIDAE SPATH, 1951

Alloptychites Spath, 1951; Isculites Mojsisovics, 1886 (=Spitisculites Diener, 1916); 
Smithoceras Diener, 1907

С Е М Е Й С Т В О  PTYCHITIDAE MOJSISOVICS, 1882 

[nov. transl. Zittel, 1884 (ex Ptychitinae Mojsisovics, 1882)]
Malletoptychites Diener, 1916; Aristoptychites Diener, 1916; Ptychites Mojsisovics, 

1875 (=Sphaerites Arthaber, 1896, non Duftschmid, 1805; Ptychosphaerites Spath, 
1951); Flexoptychites Spath, 1951; Discoptychites Diener, 1916; Arctoptychites Archipov, 
Korchinskaja et Tozer, 1974; Istreites Simionescu, 1913

С Е М Е Й С Т В О  CLADISCITIDAE ZITTEL, 1884 
ПОДСЕМЕЙСТВО PROCLADISCITINAE GAMSJAGER, 1982

Procladiscites Mojsisovics, 1882; Phyllocladiscites Mojsisovics, 1902; Psilocladiscites 
Mojsisovics, 1896; Mesocladiscites Shevyrev, 1968; Neocladiscites Popow, 1961 (=Mesoc- 
ladiscites Farsan, 1972, non Shevyrev, 1968); Sphaerocladiscites Popow, 1961

ПОДСЕМЕЙСТВО CLADISCITINAE ZITTEL, 1884

[nom. transl. Gamsjager, 1982 (ex Cladiscitidae Zittel, 1884)]
Hypocladiscites Mojsisovics, 1896; Cladiscites Mojsisovics, 1879; Paracladiscites 

Mojsisovics, 1896
ПОДОТРЯД CERATITINA HYATT, 1884.

[nom. correct. Kummel, 1952 (pro subordo Ceratitinae Hyatt, 1884)]
Раковина обычно плоскоспиральная, с широким умбо, но может быть шаро­

видной, линзовидной или башенковидной. Вентральная сторона округленная, 
приостренная, с медиальной бороздой или килем. В большинстве случаев 
хорошо выражены ребра и бугорки. Примасутура четырехлопастная. Взрослая 
линия цератитовая, иногда аммонитовая или гониатитовая. Ее исходная фор­
мула (ViVi) L U 'U ^D iD i). Дальнейшее усложнение линии происходит за счет 
образования умбональных лопастей, со смещением четных элементов на внешнюю 
сторону, а нечетных — на внутреннюю по типу (ViVOLU'^^.-.U^CDiDi). В неко­
торых филогенетических ветвях линия упрощается до пяти-, четырех- или даже трех- 
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лопастной (ViVi)LU,:ID-’(ViVi)L:ID-’VL:ID-’(ViVi)LD. Восемь надсемейств: Се- 
ratitaceae, Danubitaceae, Nathorstitaceae, Trachycerataceae, Clydonitaceae, Celtitaceae, 
Tropitaceae и Choristoceraiaceae. Отличается от остальных подотрядов сильно 
развитой скульптурой и смещением в онтогенезе четных умбональных лопастей 
на внешнюю, а нечетных —  на внутреннюю сторону оборота. Нижний —  
верхний триас (спат —  рэт).

НАДСЕМЕЙСТВО  CERATITACEAE MOJSISOVICS, 1879 

[nom.transl. Mojsisovics, 1896 (ex Ceratitidae Mojsisovics, 1879)]

С Е М Е Й С Т В О  OLENIKITIDAE TOZER, 1971

Hyrcanites Shevyrev, 1968; Tjururpites Shevyrev, 1968; Kiparisovites Astachova, 
1964; Olenikites Hyatt, 1900 (=Subolenekites Zakharov, 1978); Svalbardiceras Frebold, 
1930; Prohungarites Spath, 1934

С Е М Е Й С Т В О  KEYSERLINGITIDAE ZAKHAROV, 1970

Keyserlingites Hyatt, 1900 (=Robustites Philippi, 1901); Durgaites Diener, 1905 
(=Anastephanites Spath, 1930)

С Е М Е Й С Т В О  ACROCHORDICERATIDAE ARTHABER, 1911

Eoacrochordiceras Wang, 1978; Proacrochordiceras Korchinskaja, 1983; Paracroc- 
hordiceras Spath, 1934; Acrochordiceras Hyatt, 1877 (=Silesiacrochordiceras Diener, 
1916); Haydenites Diener, 1907; Peripleurocyclus Diener, 1907; Epacrochordiceras 
Spath, 1934

С Е М Е Й С Т В О  BEYRICHITIDAE SPATH, 1934

Hollandses Diener, 1905; Anagymnotoceras McLeam, 1966 (=Anacrochordiceras 
Wang et He, 1976); Salterites Diener, 1907; Nicomedites Toula, 1896 (=Osmanites 
Toula, 1896; Solimanites Toula, 1896; Mohamedites Toula, 1896); Beyrichites 
Waagen, 1895; Gangadharites Diener, 1916; Philippites Diener, 1905; Gymnotoce- 
ras Hyatt, 1987; Parafrechites Silberling et Nichols, 1982; Frechites Smith, 1932; 
Serpianites Rieber, 1973; Arctogymnites Popow, 1961

С Е М Е Й С Т В О  BALATONITIDAE SPATH, 1951

Unionvillites Silberling et Nichols, 1982; Balatonites Mojsisovics, 1879; Cuccoceras 
Diener, 1905; Huishuites Zhao et Wang, 1974; Reiflingites Arthaber, 1896; Bulo- 
gites Arthaber, 1912

С Е М Е Й С Т В О  CERATITIDAE MOJSISOVICS, 1879 

(=Paraceratitinae Silberling, 1962; Alloceratitinae Kozur, 1973)
Paraceratites Hyatt, 1900; Parakellnerites Rieber, 1973; Stoppaniceras Rieber, 

1973; Repossia Rieber, 1973; Semiomites Arthaber, 1912; Kellnerites Arthaber, 1912 
(=Bosnites Freeh, 1908, non Hauer, 1896; Popinites Salopek, 1915); Halilucites 
Diener, 1905; Eudiscoceras Hyatt, 1877; Eutomoceras Hyatt, 1877; Nevadites 
Smith, 1914; Xenoprotrachyceras Wang, 1983; Progonoceratites Schrammen, 1928 
(=Campyloceratites, Caloceratites, Handroceratites, Leioceratites, Actinoceratites, Hop- 
loceratites, Doloceratites, Cycloceratites, Nannoceratites Schrammen, 1928; Pachycerati- 
tes, Balioceratites, ?Archioceratites Schrammen, 1934); Gymnoceratites Schrammen, 
1928; Acanthoceratites Schrammen, 1928 (=Opheoceratites Schrammen, 1928; Echinoce-



ratites Schrammen, 1928); Ceratites Haan, 1825 (=Haaniceras Bayle, 1878; Pata- 
giceratites Schrammen, 1928; Phalacroceratites Schrammen, 1928; Symboloceratites 
Schrammen, 1928); Discoceratites Schrammen, 1928 (=Cosmoceratites Schrammen, 
1928); Austroceratites Wenger, 1957; Alloceratites Spath, 1934

С Е М Е Й С Т В О  HUNGARITIDAE WAAGEN, 1895

Paraceratitoides Parnes, 1975; Gevanites Parnes, 1975; Hungarites Mojsisovics, 
1879; Iberites Hyatt, 1900 ^Israelites Parnes, 1962; Andalusites Parnes, 1977); 
Negebites Parnes, 1962; Perrinoceras Johnston, 1941

С Е М Е Й С Т В О  CARNITIDAE ARTHABER, 1911

Pseudocarnites Simionescu, 1913; Carnites Mojsisovics, 1879; Klamathites Smith, 
1927; ?Dieneria Hyatt et Smith, 1905

С Е М Е Й С Т В О  R1MKINITIDAE WANG ET HE, 1976
Rimkinites Mojsisovics, 1902

НАДСЕМЕЙСТВО  DANUBITACEAE SPATH, 1951 

[nom.transl.Tozer, 1971 (ex Danubitidae Spath, 1951)]

С Е М Е Й С Т В О  DANUBITIDAE SPATH, 1951

Eodanubites Wang, 1978; Danubites Mojsisovics, 1893 (=Florianites Hyatt, 
1900; ?Rikuzenites Yabe, 1949); Paradanubites Shevyrev, 1968; Pseudodanubites 
Hyatt, 1900; Gosauites Shevyrev, 1968; Arctohungarites Diener, 1916; Czekanowski- 
tes Diener, 1915 (=Epiczekanowskites Popow, 1961; ?Subarctoceras Popow, 1961); 
Stannakhites Vavilov, 1978; Judicarites Mojsisovics, 1896; Ticinites Rieber, 1973; 
?Langdaiceras Wang, 1983

С Е М Е Й С Т В О  APLOCOCERATIDAE SPATH, 1951

Karangatites Popow, 1968; Laboceras Shevyrev, 1961; Metadinarites Spath, 
1951; Aplococeras Hyatt, 1900 (=Pseudaplococeras Spath, 1951); Velebites Salopek, 
1918; Apleuroceras Hyatt, 1900; Epiceratites Diener, 1915; ?Dobrogeites Kittl, 
1908

С Е М Е Й С Т В О  PROTEUSITIDAE SPATH, 1951 

Proteusites Hauer, 1888 (=Proteites Mojsisovics, 1893); ?Tropigastrites Smith, 
1914; Tozerites Silberling et Nichols, 1982

НАДСЕМЕЙСТВО  NATHORSTITACEAE SPATH, 1951 

[nom.transl.Tozer, 1971 (ex Nathorstitidae Spath, 1951)]

С Е М Е Й С Т В О  LONGOBARDITIDAE SPATH, 1951 

[nom.transl.Assereto, 1966 (ex Longobarditinae Spath, 1951)] (=Neodalmatidae Archipov, 1974)

ПОДСЕМЕЙСТВО GROENLANDITINAE ASSERETO, 1966

Groenlandites Kummel, 1953; Pearylandites Kummel, 1953; Koptoceras Spath, 
1934; Lenotropites Popow, 1961

ПОДСЕМЕЙСТВО NOETLINGITINAE PARNES, 1975

Pronoetlingites Parnes, 1975; Noetlingites Hyatt, 1900



ПОДСЕМЕЙСТВО LONGOBARDITINAE SPATH, 1951

Grambergia Popow, 1961; Longobardites Mojsisovics, 1882 (=Neodalmatites 
Spath, 1951; Longobarditoides Shevyrev, 1961; Intomites Assereto, 1966)

С Е М Е Й С Т В О  NATHORSTITIDAE SPATH, 1951

Nathorstites Bohm, 1903 (=Indigirites Popow, 1946; Paraindigirites Popow, 
1946; Metasphingites Popow, 1961; Tsvetkovites Vavilov et Korchinskaja, 1973; 
Suordachites Archipov, 1974; Stolleites Archipov, 1974)

НАДСЕМЕЙСTBO TRACHYCERATACEAE HAUG, 1894 

[nom.transl.Kummel, 1952 (ex Trachyceratidae Haug, 1894)]

С Е М Е Й С Т В О  ARPADITIDAE HYATT, 1900

Arpadites Mojsisovics, 1879; Argolites Renz, 1939; Hyparpadites Spath, 1951; 
Meginoceras McLearn, 1930; Silenticeras McLearn, 1930; Liardites Tozer, 1963; 
Anolcites Mojsisovics, 1893; Maclearnoceras Tozer, 1963; Muensterites Mojsisovics, 
1893; Asklepioceras Renz, 1911; Frankites Tozer, 1971; Daxatina Strand, 1929 
(=Dawsonites Bohm, 1903); Klipsteinia Mojsisovics, 1882; Trachystenoceras Johnston, 
1941; ?Eosagenites Tozer, 1971; ?Sympolycyclus Spath, 1951; ?Hannaoceras Tomlin, 
1931 (=Polycyclus Mojsisovics, 1893, non Lamarck, 1815; Smithoceras Hanna, 
1924, non Diener, 1907; Polysphinctoceras Spath, 1934); ?Girthiceras Diener, 
1909; ?Leconteiceras Smith, 1914 (=Leconteia Hyatt et Smith, 1905, non Cham­
pion, 1893)

С Е М Е Й С Т В О  TRACHYCERATIDAE HAUG, 1894 

(=Protrachyceratinae Tozer, 1971)
Eoprotrachyceras Tozer, 1980; Protrachyceras Mojsisovics, 1893; Sirenotrachy- 

ceras Krystyn, 1978; Paratrachyceras Arthaber, 1914; Trachyceras Laube, 1869; 
Austrotrachyceras Krystyn, 1978; Neoprotrachyceras Krystyn, 1978; Dittmarites 
Mojsisovics, 1893; Edmundites Diener, 1916; Spirogmoceras Silberling, 1956; Trachy- 
sagenites Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  SIRENITIDAE TOZER, 1971 

[nom.transl.Krystyn, 1982 (ex Sirenitinae Tozer, 1971)]
Diplosirenites Mojsisovics, 1893; Sirenites Mojsisovics, 1893; Striatosirenites Popow, 

1961; Neosirenites Popow, 1961; Glamocites Diener, 1917; Parahauerites Diener, 
1916 (=Fremontites Smith, 1927); Arctosirenites Tozer, 1961; Yanosiremtes Bytschkov, 
1982; Pamphagosirenites Popow, 1961; Anasirenites Mojsisovics, 1893; Pterosireni- 
tes Tozer, 1980; Wangoceras Tozer, 1980 (=Pseudotibetites Tozer, 1980, non 
Jeannet, 1959); ?Dimorphotoceras Spath, 1951

С Е М Е Й С Т В О  PALICITIDAE KRYSTYN, 1982

Pterotoceras Welter, 1915; Palicites Gemmellaro, 1904; Mojsisovicsites Gem- 
mellaro, 1904 (=Stikinoceras McLearn, 1930)

С Е М Е Й С Т В О  DISTICHITIDAE DIENER, 1920 
ПОДСЕМЕЙСТВО HERACLITINAE DIENER, 1920 

[nom.transl.Krystyn, 1982 (ex Heraclitidae Diener, 1920)]

Heraclites Mojsisovics, 1879



ПОДСЕМЕЙСТВО DISTICHITINAE DIENER, 1920 

[nom.transl.Krystyn, 1982 (ex Distichitidae Diener, 1920)]
Ectolcites Mojsisovics, 1893; Distichites Mojsisovics, 1893; Paradistichites Diener, 

1916; Pleurodistichites Tozer, 1980 (=Dittmaritoides Archipov et Vavilov, 1980); 
Trachypleuraspidites Diener, 1906

ПОДСЕМЕЙСТВО SAGENITINAE SPATH, 1951

Sagenites Mojsisovics, 1879; Dionites Mojsisovics, 1893; Protoplatytes Cocke­
rell, 1905 (=Platytes Mojsisovics, 1902, non Guenee, 1845); Gnomohalorites 
Tozer, 1979

С Е М Е Й С Т В О  CYRTOPLEURITIDAE DIENER, 1925

Thiniites Krystyn, 1982; Lipuites Jeannet, 1959; Gandakites Krystyn, 1982; 
Acanthinites Mojsisovics, 1893; Cyrtopleurites Mojsisovics, 1893; Drepanites Mojsiso­
vics, 1893; Hauerites Mojsisovics, 1893 (=Pseudohauerites Arthaber, 1911); Xenod- 
repanites Diener, 1916; Pseudosirenites Arthaber, 1911; Argosirenites Popow, 1961; 
Himavatites Diener, 1906; Neohimavatites Tozer, 1980; Welterites Diener, 1923; 
Vredenburgites Diener, 1916; ?Indoclionites Diener, 1916

С Е М Е Й С Т В О  TIBETITIDAE HYATT, 1900

Nodotibetites Zhao et Wang, 1973; Ammotibetites Krystyn, 1982; Metacami- 
tes Diener, 1908; Paratibetites Mojsisovics, 1896 (=Neotibetites Krumbeck, 1913); 
Tibetites Mojsisovics, 1896; Anatibetites Mojsisovics, 1896; ?Metatibetites Wang 
et He, 1976; ?Pseudotibetites Jeannet, 1959; ?Langpingoceras Liang, 1972

НАДСЕМЕЙСТВО  CLYDONITACEAE MOJSISOVICS, 1879 

[nom.transl.Miller et Furnish, 1954 (ex Clydonitidae Mojsisovics, 1879)]

С Е М Е Й С Т В О  CLIONITITIDAE ARABU, 1932 

[nom.correct.Tozer, 1971 (pro Clionitidae Arabu, 1932)]
Clionitites Strand, 1929 (=Clionites Mojsisovics, 1893); Buchites Mojsisovics, 

1893; Daphnites Mojsisovics, 1893; Eosteinmannites Tatzreiter, 1980; Alloclionites 
Spath, 1951; Brouwerites Diener, 1923; Steinmannites Mojsisovics, 1893; ?Coelo- 
celtites Spath, 1951

С Е М Е Й С Т В О  SANDLINGITIDAE TOZER, 1971

Eremites Mojsisovics, 1893; Sandlingites Mojsisovics, 1893; Traskites Hyatt et 
Smith, 1905 (=Califomites Hyatt et Smith, 1905; Stantonites Hyatt et Smith, 
1905; Neanites Hyatt et Smith, 1905)

С Е М Е Й С Т В О  NORIDISCITIDAE SPATH, 1951

Noridiscites Spath, 1951; Nairites Kiparisova et Azarian, 1963

С Е М Е Й С Т В О  CLYDONITIDAE MOJSISOVICS, 1879

Clydonites Hauer, 1860; Leislingites Tatzreiter, 1980; Baoenites Tatzreiter, 1981; 
Ophiceltites Tatzreiter, 1981

С Е М Е Й С Т В О  METASIBIRITIDAE SPATH, 1951

Helictites Mojsisovics, 1893; Metasibirites Mojsisovics, 1896; Nassichukites Tozer, 
1979; Lissonites Tozer, 1979 
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Pseudothetidites Jeannet, 1958; Thetidites Mojsisovics, 1896; Parathetidites Tozer, 
1971; Acanthothetidites Tatzreiter, 1980; Bihatites Tatzreiter, 1980

НАДСЕМЕЙСТВО  CELTITACEAE MOJSISOVICS, 1893 

[nom.transl.hic (ex Celtitidae Mojsisovics, 1893)]

С Е М Е Й С Т В О  CELTITIDAE MOJSISOVICS, 1893

Otoceltites Diener, 1916; Indoceltites Diener, 1919; Celtites Mojsisovics, 1882; 
Orthoceltites Spath, 1951

С Е М Е Й С Т В О  THANAMITIDAE TOZER, 1971 

(=Drumoceratidae Wang et He, 1976)
Thanamites Diener, 1908 (=Pseudisculites Wang et He, 1976); Drumoceras 

Wang et He, 1976

С Е М Е Й С Т В О  NANNITIDAE DIENER, 1897 

Nannites Mojsisovics, 1881

С Е М Е Й С Т В О  LECANITIDAE HYATT, 1900 

Lecanites Mojsisovics, 1882; ?Palaeonoricoceras D’Aversa, 1982

С Е М Е Й С Т В О  BADIOTITIDAE HYATT, 1900 

Badiotites Mojsisovics, 1882

НАДСЕМЕЙСТВО  TROPITACEAE MOJSISOVICS, 1875 
[nom. transl. Mojsisovics, 1896 (ex Tropitidae Mojsisovics, 1875)]

С Е М Е Й С Т В О  TROPICELTITIDAE SPATH, 1951

Tornquistites Hyatt et Smith, 1905; Arnioceltites Mojsisovics, 1893; Tarde- 
ceras Hyatt et Smith, 1905; Arietoceltites Diener, 1916; Styrites Mojsisovics, 
1893; Tropiceltites Mojsisovics, 1893; ?Haidingerites Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  TROPITIDAE MOJSISOVICS, 1875

Gymnotropites Hyatt et Smith, 1905; Discotropites Hyatt et Smith, 1905 (=Eutomo- 
ceras Mojsisovics, 1879, non Hyatt, 1877; Pleuropinacoceras Wang et He, 1976); 
Paratropites Mojsisovics, 1893; Paulotropites Mojsisovics, 1893; Tropites Mojsisovics, 
1875; Eusagenites Tozer, 1971; Hoplotropites Spath, 1929 (=Margarites Mojsiso­
vics, 1889, noil Gray, 1847); Platotropites Wang et He, 1976; Homerites Mojsi­
sovics, 1893; Margaritropites Diener, 1916; Jovites Mojsisovics, 1893 (=Timorotro- 
pites Diener, 1916); Indonesites Welter, 1914; Tritropidoceras Schenk, 1935; Micro- 
tropites Mojsisovics, 1893; Anatropites Mojsisovics, 1893; Euisculites Spath, 1951; 
?Sibyllites Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  HALORITIDAE MOJSISOVICS, 1893

[nom. transl. Haug, 1894 (ex Haloritinae Mojsisovics, 1893)] 

7. Зак. 78



Bacchites Smith, 1927; Projuvavites Tozer, 1971; Goniojuvavites Krystyn, 1982; Tro- 
pijuvavites Krystyn, 1982; Gonionotites Gemmellaro, 1904; Griesbachites Mojsi- 
sovics, 1896 (=Molengraaffites Welter, 1914); Barrandeites Mojsisovics, 1893; Anato- 
mites Mojsisovics, 1893; Hyattites Mojsisovics, 1902; Guembelites Mojsiso­
vics, 1896; Dimorphites Mojsisovics, 1893; Malayites Welter, 1914 (=Heinrichites 
Diener, 1921); Pseudocardioceras Tozer, 1971; Miltites Mojsisovics, 1893; Waldthau- 
senites Welter, 1914; Ptycharcestes Mojsisovics, 1893; Mirojuvavites Wang 
et He, 1976; Juvavites Mojsisovics, 1879; Indojuvavites Diener, 1916; Epijuvavi- 
tes Krystyn, 1982

ПОДСЕМЕЙСТВО HALORITINAE MOJSISOVICS, 1893

Parajuvavites Mojsisovics, 1896; Amarassites Welter, 1914; Halorites Mojsisovics, 
1879; Catenohalorites Tatzreiter, 1980; Paraguembelites Tozer, 1979

С Е М Е Й С Т В О  THISBITIDAE SPATH, 1951

Thisbites Mojsisovics, 1893; Siculites Gemmellaro, 1904; Parathisbites Mojsi­
sovics, 1893; Jellinekites Diener, 1906; Phormedites Mojsisovics, 1893; Glyphidites 
Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  DIDYMITIDAE HAUG, 1894 

[nom. t г ansi. Mojsisovics, 1896 (ex Didymitinae Haug, 1894)]
Didymites Mojsisovics, 1875 (=Paradidymites Diener, 1916; Timorodidymites 

Diener, .1916)

С Е М Е Й С Т В О  EPISCULITIDAE SPATH, 1951 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Episculitinae Spath, 1951)]
Episculites Spath, 1951; Hypisculites Spath, 1951; Martolites Diener, 1906; 

Timorisculites Bando et Kobayashi, 1981

НАДСЕМЕЙСТВО  CHORISTOCERATACEAE HYATT, 1900 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Choristoceratidae Hyatt, 1900)]

С Е М Е Й С Т В О  RHABDOCERATIDAE TOZER, 1979

Rhabdoceras Hauer, I860 (=Cyrtorhabdoceras Wiedmann, 1973); Peripleurites 
Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  COCHLOCERATIDAE HYATT, 1900 

Cochloceras Hauer, 1860; Paracochloceras Mojsisovics, 1893

С Е М Е Й С Т В О  CHORISTOCERATIDAE HYATT, 1900 

Choristoceras Hauer, 1866; Vandaites Tozer, 1979

С Е М Е Й С Т В О  CYCLOCELTITIDAE TOZER, 1979 

Cycloceltites Mojsisovics, 1893

ПОДОТРЯД PINACOCERATINA WAAGEN, 1895 

[nom. correct. Schindewolf, 1968 (pro subordo Pinacoceratidae Waagen, 1895)]
Платиконы и оксиконы, с округленной или приостренной вентральной 

стороной, обычно гладкие, в редких случаях с боковыми ребрами и бугорками. 
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Примасутура, по-видимому, четырехлопастная. Взрослая линия аммонитовая. Ее 
вероятная исходная формула (Vi Vi) LU1U2Ii...IiI,(DiDi). Дальнейшее усложнение 
линии происходит за счет образования дополнительных наружных и внутренних 
боковых лопастей по типу (ViVi)L1LU1U2I i...IiI1(DiDi) - (V iVi)L4L3L2L1LU1U2Ii... 
...IiI^DiDi). Одно надсемейство Pinacocerataceae. Отличается от остальных 
цератитов образованием дополнительных наружных и внутренних боковых 
лопастей. Нижний — верхний триас (спат — рэт).

НАДСЕМЕЙСТВО  PINACOCERATACEAE MOJSISOVICS, 1879 

[nom. transl. Mojsisovics, 1896 (ex Pinacoceratidae Mojsisovics, 1879).

С Е М Е Й С Т В О  JAPONITIDAE TOZER, 1971

Eogymnites Spath, 1951; Aegeiceras Fantini Sestini, 1981; Japonites Mojsisovics, 
1893; Caucasites Shevyrev, 1968; Tropigymnites Spath, 1951; Bukowskiites Diener, 
1907

С Е М Е Й С Т В О  GYMNITIDAE WAAGEN, 1895

[nom. transl. Mojsisovics, 1902 (ex Gymnitinae Waagen, 1895)] (=Phyllytoceratidae Wiedmann, 1970; 

Placitinae Wang et He, 1976)
Gymnites Mojsisovics, 1882; Anagymnites Hyatt, 1900; Buddhaites Diener, 1895; 

Kiparisovia Bytschkov, 1976; Inaigymnites Bando, 1967; Xiphogymnites Spath, 1951; 
Parapinacoceras Diener, 1916; Epigymnites Diener, 1916; Phyllytoceras Wiedmann, 
1970; Placites Mojsisovics, 1896 (=Paragymnites Hyatt, 1900); Paraplacites Ora- 
vecz, 1961; Bambanagites Mojsisovics, 1896

С Е М Е Й С Т В О  PINACOCERATIDAE MOJSISOVICS, 1879

Pompeckjites Mojsisovics, 1902; Pinacoceras Mojsisovics, 1873; Eupinacoceras 
Spath, 1951 (=Parapinacoceras Arthaber, 1928, non Diener, 1916); Pinacopla- 
cites Diener, 1916

ПОДОТРЯД MEGAPHYLLITINA SHEVY4EV, 1983

Инволютные платиконы и сфероконы, гладкие, часто с пережимами. Прима­
сутура четырехлопастная. Усложнение линии в онтогенезе происходит за счет 
двучленного деления умбональной лопасти, расположенной на шве. Взрослая 
линия цератитовая, с многочисленными монофиллоидными седлами и литуидной 
дорсальной лопастью. Ее формула (ViVi)LU1U?UilJt...UlUiUiI(DiDi). Одно над­
семейство Megaphyllitaceae. Отличается от остальных цератитов четко выражен­
ными монофиллоидными седлами, литуидной дорсальной лопастью и образованием 
парных умбональных лопастей. Нижний — верхний триас (спат — рэт).

НАДСЕМЕЙСТВО  MEGAPHYLLITACEAE MOJSISOVICS, 1896 

[nom. transl. Tozer, 1971 (ex Megaphyllitidae Mojsisovics, 1896)]

С Е М Е Й С Т В О  MEGAPHYLLITIDAE MOJSISOVICS, 1896

Digitophyllites Zhao, 1950; Megaphyllites Mojsisovics, 1879; ?Humboldtites Sil- 
berling et Nichols, 1982; Nitanoceras McLeam, 1937

ПОДОТРЯД ARCESTINA HYATT, 1884

[nom. correct. Schindewolf, 1968 (pro subordo Arcestinae Hyatt, 1884)]
Инволютные сфероконы, в редких случаях эволютные серпентиконы, с длинной 

жилой камерой, гладкие, обычно с пережимами. Примасутура пятилопастная
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VI U1:ID. Усложнение линии в онтогенезе происходит путем образования 
дополнительных наружной и внутренних боковых лопастей. Взрослая линия 
аммонитовая, с глубоко рассеченными лопастями и седлами. Ее формула 
(ViV1 )L1LU1U2Ii..Л1 1211 (DiDi). Одно надсемейство Arcestaceae. Отличается от 
других цератитов пятилопастной примасутурой, а также образованием допол­
нительных наружной и внутренних боковых лопастей. Средний — верхний 
триас (пельсон — рэт).

НАДСЕМЕЙСТВО  ARCESTACEAE MOJSISOVICS, 1875 

[nom. transl. Mojsisovics, 1896 (ex Arcestidae Mojsisovics, 1875)]

С Е М Е Й С Т В О  ARCESTIDAE MOJSISOVICS, 1875 

(=Proarcestidae Wiedmann, 1973)
Proarcestes Mojsisovics, 1893; Pararcestes Mojsisovics, 1893 (=Galeites Rollier, 1909); 

Anisarcestes Kittl, 1908; Arcestes Suess, 1865 (=Rhaetites Hyatt, 1900; Gonarcestes 
Diener, 1921); Stenarcestes Mojsisovics, 1895

С Е М Е Й С Т В О  SPHINGITIDAE ARTHABER, 1911 
Sphingites Mojsisovics, 1879

С Е М Е Й С Т В О  JOANNITIDAE NOJSISOVICS, 1882 

[nom. transl. Zittel, 1884 (ex Joannitinae Mojsisovics, 1882)]
Joannites Mojsisovics, 1879; Romanites Kittl, 1908

ПОДОТРЯД LOBITINA SCHINDEWOLF, 1968

Инволютные сфероконы, со сжатой и длинной жилой камерой, гладкие 
или слаборебристые. Примасутура четырехлопастная. Усложнение линии в онто­
генезе происходит за счет двучленного деления первой умбональной, наруж­
ной и внутренней боковых лопастей. Взрослая линия гониатитовая или цера- 
титовая, с ланцетовидными седлами. Ее формула (ViVi)LiLiU!U!U2 : IiIi(DiDi). 
Одно надсемейство Lobitaceae. Отличается от остальных цератитов раздвоением 
первой умбональной, наружной и внутренней боковых лопастей. Верхи среднего — 
низы верхнего триаса (лангобард — юлий).

НАДСЕМЕЙСТВО  LOBITACEAE MOJSISOVICS, 1882 

[nom. transl. Hyatt, 1900 (ex Lobitinae Mojsisovics, 1882)]

С Е М Е Й С Т В О  LOBITIDAE MOJSISOVICS, 1882 

[nom. transl. Mojsisovics, 1896 (ex Lobitinae Mojsisovics, 1882)]
Lobites Mojsisovics, 1875; Psilolobites Renz, 1911; Indolobites Renz, 1911; Para- 

lobites Mojsisovics, 1902; Coroceras Hyatt, 1877; Orestites Renz, 1911

Ceratitida incertae sedis
Obrutchevites Vavilov, 1977; Paraganides Hyatt et Smith, 1905; Pseudolialorites 

Yabe, 1920

О Т Р Я Д  PHYLLOCERATIDA ARKELL, 1950

[nom. transl. Ruzhencev, 1962 (ex subordo Phylloceratina Arkell, 1950)]
Эволютные и инволютные платиконы, с округленной вентральной стороной, 

обычно гладкие, иногда со слабыми ребрами. Примасутура от четырехлопастной 
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(VL : ID) у триасовых представителей до пятилопастной (VLU‘ : 1D) у осталь­
ных филлоцератид. Взрослая линия с моно-, ди-, три- или тетрафиллоидными 
седлами и литуидной дорсальной лопастью. Исходная лопастная линия имеет 
формулу (ViViJLU'U2 : I(DiDi). Ее дальнейшее усложнение происходит за счет 
образования многочисленных умбональных лопастей. Два надсемейства: Ussuri- 
taceae и Phyllocerataceae. Нижний триас — верхний мел.

НАДСЕМЕЙСТВО  USSURITACEAE HYATT, 1900 

[noni. transl. Zakharov, 1979 (ex Ussuritidae Hyatt, 1900)]

С Е М Е Й С Т В О  USSURITIDAE HYATT, 1900 

(=Monophyllitidae Smith, 1913; Palaeophyllidae Popow, 1958)
Eophyllites Spath, 1930 (=Schizophyllites Renz et Renz, 1948; Ussuriphyllites Zak­

harov, 1967); Burijites Zakharov, 1978; Meropella Renz et Renz, 1948; Palaeophyl- 
lites Welter, 1922; Leiophyllites Diener, 1915; Ussurites Hyatt; 1900; Spinoleiophylli- 
tes Liao, 1978; Monophyllites Mojsisovics, 1879; Indigirophyllites Popow, 1961; 
Simonyceras Wiedmann, 1970; Mojsvarites Pompeckj, 1895; Metatirolites Mojsisovics, 
1893; Wopfingites Wiedmann, 1970; Eopsiloceras Spath, 1930

С Е М Е Й С Т В О  DISCOPHYLLITIDAE SPATN, 1927 

•[nom. transl. Spath, 1934 (ex Discophyllitinae Spath, 1927)]
Discophyllites Hyatt, 1900; Rhacophyllites Zittel, 1884 (=Diphyllites Jullien, 1911; 

Triphyllites Jullien, 1911; Tragorhacoceras Spath, 1927)
Итак, отряд цератитов включает 10 подотрядов, 18 надсемейств и 88 семейств. 

Он охватывает 499 родов, из которых 29 пермских и 470 триасовых. К этому 
числу следует добавить еще 135 родовых названий, которые рассматриваются 
как объективные или субъективные синонимы. Пролеканитиды представлены в 
триасе двумя, а филлоцератиды — 16 родами. Таким образом, всего среди 
триасовых аммоноидей различаются 488 родов.

ИСТОРИЧЕСКОЕ РАЗВИТИЕ
И ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ ТРИАСОВЫХ АММОНОИДЕЙ

По характеру происходивших в нем эволюционных процессов триас спра­
ведливо считается одним из интереснейших периодов в истории Земли. Как 
известно, ему предшествовали драматические события, которые в конце перми 
привели к массовому вымиранию многих групп беспозвоночных, игравших 
важную роль в морских сообществах палеозоя. На этом роковом рубеже исчезли 
фузулиниды, вымерли табуляты и ругозы, резко сократилось разнообразие 
мшанок и брахиопод, окончательно оборвалась летопись трилобитов. Кризис, 
разразившийся в самом конце палеозоя, затронул и аммоноидей (Шевырев, 1981). 
Среди них полностью вымер отряд гониатитов. На этой границе едва не закон­
чилась история пролеканитов. Лишь одно крохотное семейство эписагецератид, 
представляющее данный отряд, перешло в триасовый период и просуществовало 
до конца наммала. По существу, только отряд цератитов в начале мезозоя получил 
дальнейшее развитие (рис. 81). Историю его следует рассмотреть более детально.

Первые цератиты появились на арене жизни в конце ранней перми, а именно 
в роудском веке. Их происхождение в известной мере остается дискуссионным. 
Два отряда палеозойских аммоноидей претендуют на роль их предксгв — проле- 
каниты и гониатиты. Спат (Spath, 1934), по-видимому, первый связал цератитов с 
пролеканитами. Обосновывая эту точку зрения, Шиндевольф (Shindewolf,
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Рис. 81. Филогенетические связи между отрядами и подотрядами пермских и триасовых аммоноидей

1954b, с) выразил убеждение, что тех и других объединяет одинаковый тип 
морфогенеза лопастной линии, особенность которого заключается в отсутствии 
наружной боковой лопасти. Развивая эту идею дальше, Руженцев (1960) указал 
на род Daraelites как на конкретного предка цератитов. Переход от дарелитид к 
цератитам, по его мнению, сопровождался превращением трехчленной вентральной 
лопасти в двучленную и общим уменьшением числа умбональных лопастей.

Известный диссонанс в подобные представления внесли исследования американ­
ских палеонтологов (Spinosa et al., 1975). Они показали, что у самых ранних 
цератитов в процессе онтогенеза образуется наружная боковая лопасть (см. рис. 16). 
Иначе говоря, первые цератиты развивались по типу, характерному для гониатитов. 
Опираясь на изучение септальных трубок и сифона, некоторые отечественные 
палеонтологи начинают склоняться к мысли о гониатитовом происхождении 
цератитов (Друшиц и др., 1976а). Тем не менее, мне кажется, не следует спешить 
с ревизией традиционных представлений о связях цератитов с пролеканитами. 
Согласно данным тех же американских авторов (Spinosa et al., 1975), дарелитиды 
и другие пролеканиты вопреки мнению Карпинского, Шиндевольфа и Руженцева 
тоже развивались по гониатитовому типу. В таком случае предположение о 
пролеканитовом происхождении цератитов остается в силе. Это представление 
разделяют и американские авторы. Я стою на той же позиции (рис. 81, 82, см. вкл.).

Самые древние цератиты имеют гониатитовую лопастную линию и в этом 
отношении не являются еще настоящими цератитами. Они образуют семейство 
Paraceltitidae, существовавшее от роуда до конца кэпитена (см. рис. 82). У их истоков



стоял крайне изменчивый вид Paraceltites elegans, почти незаметный в общей 
массе пермских гониатитов и пролеканитов. Первые представители этого вида 
обнаружены в роудских отложениях Западного Техаса. Они найдены здесь 
в формации Роуд-Каньон на юге Скалистых гор, формации Боун-Спринг гор 
Гуаделупе и сланцах Катофф гор Апаче (Spinosa et al., 1975). Таким образом, 
’’дебют” цератитов был довольно скромным. В поздней перми (ворде и кэпитене) 
парацельтитиды получили уже широкое распространение. Их находки известны в 
Британской Колумбии, Техасе, Мексике, Тунисе, Сицилии, Северной Италии, 
Югославии, Крыму, на Памире, в Афганистане, Южном Китае и Японии.

В начале амарассия от парацельтитид отделились ксенодисциды. Они отли­
чаются от своих предков, по существу, лишь зазубренными лопастями. Это 
небольшое семейство, включающее всего пять родов, смогло дожить до конца 
перми. В чансине рассматриваемая группа аммоноидей, шедшая к вымиранию, 
дала неожиданную эволюционную вспышку, которая привела одновременно к 
образованию двух новых семейств: Dzhulfitidae (с тремя родами) и Pseudotirolititidae 
(с пятью родами), развивавшихся параллельно. Эволютные, грубо скульптиро- 
ванные раковины этих семейств внешне близки между собой и отличаются 
только тем, что у джульфитид нет медиального киля, который украшает псевдо- 
тиролитид. Основными районами распространения джульфитид являются Закав­
казье и Иран (Stoyanow, 1910; Шевырев, 1965; Teichert et al., 1973), а ареал 
псевдотиролитид почти полностью ограничен территорией Южного Китая (Zhao et 
al., 1978). Как джульфитиды, так и псевдотиролитиды вымерли в конце перми. 
Их неожиданный кратковременный расцвет был обусловлен, вероятно, исчезно­
вением или сокращением большого числа потенциальных конкурентов — гониа­
титов, пролеканитов и араксоцератид. Все рассмотренные семейства входят в 
состав подотряда Paraceltitina, который характеризуется отсутствием умбональных 
лопастей на взрослой стадии онтогенеза и усложнением линии за счет образо­
вания внутренних боковых лопастей.

Одновременно с ксенодисцидами от парацельтитид в амарассии отделились 
араксоцератиды, которые пошли по пути усложнения линии за счет образования 
умбональных лопастей. Это гладкие формы, с сильно оттянутым умбональным 
краем и цератитовой лопастной линией. Самые ранние араксоцератиды (Kingoceras 
и Eoaraxoceras) обнаружены в амарасских слоях Ла-Колорада Мексики (Miller, 
1944; Spinosa et al., 1970). Расцвет этого семейства совпадает с джульфинским 
веком, когда его ареал охватывал Закавказье, Иран, Южный Китай и Японию.
В чансине араксоцератиды были представлены единственным родом Julfotoceras, 
найденным в Иране (Bando, 1973, 1979). Вероятно, от парацельтитид ведут свое 
происхождение и андерссоноцератиды, представленные тремя родами из джульфин- 
ского яруса Южного Китая. Их отличает от араксоцератид гониатитовая ло­
пастная линия. Араксоцератиды и андерссоноцератиды образуют исходные 
группы подотряда Otoceratina. Это единственный подотряд цератитов, который 
смог пересечь верхнюю границу перми. В триасе его представляют Otoceras и Anoto- 
ceras, существование которых ограничено началом гангетского века (фазой wood- 
wardi). Эта филогенетическая ветвь тоже не получила дальнейшего развития.

Таким образом, на рубеже палеозоя и мезозоя в результате вымирания пара- 
цельтитин и отоцератин судьба цератитов, а вместе с ними и всех аммоноидей, 
буквально повисла на волоске (см. рис. 81, 82).

Начиная с прошлого века вплоть до 30-х годов нашего столетия все без 
исключения исследователи искали корни триасовых цератитов в глубинах палеозоя, 
связывая их многими нитями с разными родами каменноугольных и пермских 
аммоноидей и даже пытаясь выводить цератитов из климений (Mojsisovics, 
1882b; Haug 1894, 1898; Hyatt, Smith, 1905; Wedekind, 1918; Schindewolf, 1931, 
1932, 1934; Smith, 1932; Arabu, 1933). Спат (Spath, 1934) первый указал на поздне­
пермских ксенодисцид как на единственный возможный источник триасовых 
цератитов. Тем самым он противопоставил прежним полифилетическим представ-
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лениям идею монофилетического происхождения триасовых цератитов, которая в 
наши дни получила почти всеобщее признание.

Как шаг в сторону от этого правильного пути я рассматриваю недавнюю 
попытку Тозера (Tozer, 1981а) связать часть триасовых цератитов (надсемейство 
Sagecerataceac) с отоцератидами. Обосновывая свою точку зрения, канадский 
палеонтолог указывает на сходство взрослых лопастных линий отоцератид и 
сагецератид (сильная зазубренность лопастей, одинаковая форма лопастных 
элементов, образование дополнительных лопастей на приумбональных седлах). 
Все это верно. Однако определяющая особенность сагецератид, на мой взгляд, 
заключается в присутствии у них многочисленных вентральных лопастей, образую­
щихся из медиального седла. Узкая вентральная лопасть отоцератид препят­
ствует проявлению этой тенденции и не может быть основой для образования 
своеобразной вентральной лопасти сагецератид. Следует иметь в виду также 
специализированную форму раковины отоцератид, которая тоже наводит на мысль 
о тупиковом характере развития данного семейства. Эти возражения отпадают, 
если в качестве предков сагецератид рассматривать проптихитид (см. рис. 82).

Корневым стволом всех триасовых цератитов является подотряд Meekoceratina 
(см. рис. 81). Он включает два надсемейства: Dinaritaceae (39 родов) и Meekocera- 
taceae (55 родов). К динаритацеям относятся, как правило, широкоумбональные, 
сильно скульптированные аммоноидеи, с короткой жилой камерой и пяти­
лопастной цератитовой линией. Исходную группу этого надсемейства составляют 
кашмиритиды, существовавшие на протяжении всего раннего триаса, т.е. в течение 
5 млн. лет. Начиная с джелама от них отделяется ряд боковых ветвей семействен­
ного уровня: тиролитиды, мелагатицератиды, стефанитиды, динаритиды, дорикра- 
нитиды, колумбитиды, казахстанитиды и сибиритиды (см. рис. 82). Динаритацеи 
вымерли в конце раннего триаса. За время своего существования они дали большое 
разнообразие скульптированных вариантов, сохранив при этом без изменения 
свою пятилопастную линию. В начале раннего триаса от кашмиритид отделились 
офицератиды — широкоумбональные, гладкие или слабо ребристые формы, с 
короткой жилой камерой и шестилопастной цератитовой линией. Они положили 
начало надсемейству Meekocerataceae. В течение раннего триаса офицератиды 
породили проптихитид, микоцератид, флемингитид, прионитид, уссуриид, аркто- 
цератид, иниотид, ланцеолитид и хвалынитид. Это гладкие или слабо скульптиро­
ванные цератиты, с округленной, уплощенной или приостренной вентральной 
стороной. Большинство из них имеет шестилопастную цератитовую линию. 
В некоторых случаях можно наблюдать тенденцию к образованию дополни­
тельных лопастей около умбонального шва. Особое место среди микоцератацей 
занимают уссурииды. Это самые первые цератиты с аммонитовой лопастной 
линией. Время существования микоцератацей ограничено ранним триасом. Только 
хвалынитиды и, возможно, прионитиды еще продолжали развиваться в анизии.

В начале наммала появились сагецератиды — инволютные гладкие оксиконы с 
дополнительными вентральными и многочисленными умбональными лопастями. 
Раньше их включали в отряд Prolecanitida и связывали либо с семейством 
Medlicottiidae (Basse, 1952; Kummel, 1952; Miller, Furnish, 1954), либо с семейством 
Episageceratidae (Руженцев, 1960; Шевырев, 1968; Захаров, 1978). Однако сагецера­
тиды резко отличаются от медликоттиид и эписагецератид совершенно иным 
характером усложнения лопастной линии в онтогенезе. Кроме того, они имеют 
четырехлопастную примасутуру, что роднит их с цератитами. Поэтому совершенно 
справедливо поступил Ю.Н. Попов (19616), когда вычеркнул сагецератид из числа 
пролеканитов и включил их в отряд цератитов. Эта точка зрения сейчас 
приобретает все больше сторонников (Tozer, 1971а, 1981а; Glenister, Furnish, 1981).

Среди раннетриасовых цератитов проптихитиды по форме раковины и 
строению лопастной линии стоят, пожалуй, наиболее близко к сагецератидам и 
могут рассматриваться как их предки. Почти одновременно с сагецератидами 
появились тесно связанные с ними хеденстремииды. В середине наммала от



сагецератид отделились аспенитиды, в спатском веке — прокарнитиды и,возможно, 
норитиды. В конце раннего триаса возникли своеобразные бенеккеииды, генети­
чески связанные, вероятно, с аспенитидами. Все перечисленные семейства, включаю­
щие 19 родов составляют подотряд Sageceratina, который существовал до середины 
кариия, т.е. примерно 23 млн. лет.

В середине наммала появились парананнитиды — гладкие, обычно инволютные 
платиконы и оксиконы с цератитовой лопастной линией. Это первые представители 
подотряда Ptychitina. Их характерная особенность заключается в расположении 
на внешней стороне раковины умбональных лопастей с нечетными индексами. 
Предков этого семейства, вероятно, следует искать среди мелагатицератид. 
Парананнитиды просуществовали до конца спатского века. В начале анизия от 
них отделились парапопаноцератиды, искулитиды, стурииды, птихитиды и кладис- 
цитиды. Парапопаноцератиды — гладкие инволютные сфероконы с монофиллоид- 
ными седлами и зазубренными боковыми сторонами дорсальной лопасти. 
Искулитиды — гладкие сфероконы с цератитовой и аммонитовой лопастной 
линией. Стурииды — инволютные платиконы, со спиральными ребрами и аммони­
товой лопастной линией. Птихитиды — платиконы и сфероконы, с поперечными 
боковыми ребрами и аммонитовой лопастной линией. Кладисцитиды —сфероконы 
и платиконы, гладкие или со спиральными ребрами, с монофиллоидными или 
рассеченными седлами. Всех их объединяет общий тип развития лопастной линии, 
который можно выразить формулой (ViVi)LU1U3U5 ... U4U2I(DiDi). Подотряд 
Ptychitina из 38 родов вымер почти в самом конце триаса, в середине фазы 
marshi.

Самым крупным среди триасовых аммоноидей является подотряд Ceratitina. 
Он охватывает восемь надсемейств, 42 семейства и 274 рода — более половины 
всего родового состава цератитов. За исходную группу этого подотряда я при­
нимаю семейство Olenikitidae — небольшие эволютные платиконы с короткой 
жилой камерой, приумбональными бугорками и гониатитовой или цератитовой 
лопастной линией. Оленикитиды, отделившиеся, вероятно, от флемингитид, 
проявились в начале спатского века и вымерли в его конце. Вместе с кейзерлин- 
гитидами, акрохордицератидами, бейрихитидами, балатонитидами, цератитидами, 
хунгаритидами, карнитидами и римкинитидами они образуют надсемейство 
Ceratitaceae, существовавшее до конца карния. Хорошо развитая скульптура из 
бугорков и ребер составляет особенность этого надсемейства. Лопастная линия 
у большинства его представителей цератитовая, но может быть и аммонитовой 
(бейрихитиды, карнитиды, римкинитиды). При ее усложнении умбональные 
лопасти с четными индексами располагаются на внешней стороне раковины.

Вероятно, от оленикитид берут начало данубитиды, появившиеся, по-видимому, 
в самом конце спатского века, Вместе с аплокоцератидами и протеузитидами 
они составляют надсемейство Danubitaceae. Простые поперечные ребра и церати­
товая лопастная линия — определяющие особенности этого надсемейства, 
существовавшего до конца карния.

Лонгобардитиды и натгорститиды образуют надсемейство Nathorstitaceae. 
Первые представлены гладкими или слабо скульптированными оксиконами, 
с короткой жилой камерой, а вторые — гладкими сфероконами с приостренной 
вентральной стороной или оксиконами, с длинной жилой камерой. Как те, так и 
другие имеют цератитовую лопастную линию, в онтогенезе которой умбональные 
лопасти с четными индексами смещаются на внешнюю сторону оборота. Лонго­
бардитиды, предками которых были, вероятно, оленикитиды, появились в 
начале анизия и развивались до середины ладина (конца фассана). От них отделились 
натгорститиды, существовавшие в позднем ладине (лангобарде) и, возможно, 
в самом начале карния.

В раннем ладине появились арпадитиды — эволютные скульптированные 
платиконы с медиальной бороздой и цератитовой лопастной линией. На филогенети-



ческих схемах их обычно связывают с цератитидами (Kummel, 1957а; Tozer, 1981а), 
вероятно, потому, что, подобно последним, они орнаментированы ребрами и 
бугорками. Однако арпадитиды по сравнению с цератитидами имеют лопастную 
линию с меньшим числом элементов. В этом отношении они ближе стоят к 
данубитидам, от которых, вероятно, и берут начало. Я рассматриваю арпадитид 
как исходную группу надсемейства Trachycerataceae. В конце ладинского века 
от них отделились палицитиды — инволютные плати коны, сохранившие церати- 
товый характер лопастной линии своих предков. Одновременно с арпадити- 
дами появились тесно связанные с ними трахицератиды, которые унаследовали 
их богатую скульптуру и медиальную борозду, но приобрели уже аммонитовую 
лопастную линию. На рубеже ладина и карния от трахицератид произошли 
сиренитиды, положившие начало филогенетическому ряду Sirenitidae—Cyrtopleuri- 
tidae-Tibetitidae, в эволюции которого определяющими и наиболее яркими 
были изменения первого наружного седла от зазубренного до отчетливо дву­
раздельного. Этот ряд прервался в раннем рэте. В начале алауна появились 
дистихитиды — боковая ветвь сиренитид со слегка зазубренным, как и у них, 
первым наружным седлом. С их исчезновением в середине рэта вымерло над- 
семейство трахицератацей.

Вероятно, от данубитид, а не от цератитид, как считает Тозер (Tozer, 1981а), 
берут свое начало и клионитиды — первые представители надсемейства Clydoni- 
taceae, появившиеся в середине ладинского века. Это эволютные, сильно скульпти- 
рованные платиконы и серпентиконы с медиальной бороздой и пятилопастной 
цератитовой или гониатитовой линией. Клионитиды без каких-либо заметных 
изменений дожили до раннего рэта. В начале карния от них отделились зандлин- 
гитиды. В среднем нории клионитиды послужили источником норидисцитид и 
клидонитид, а последние дали начало метасибиритидам и тетидитидам. Все эти 
семейства оказались недолговечными. Одни из них вымерли в алауне (норидис- 
цитиды и тетидитиды), другие — в самом начале рэта. По уровню своей морфологи­
ческой организаций они недалеко ушли от клионитид.

В позднем ладине появились цельтитиды — ребристые серпентиконы, с 
округленной вентральной стороной и пятилопастной гониатитовой линией. Во 
многих отношениях они напоминают клионитид, но отличаются от них еще 
большей простотой своей организации, а именно: округленной вентральной 
стороной и отсутствием бугорков. Их предками тоже, вероятно, являются дану- 
битиды. Цельтитиды просуществовали до середины юлия. В начале карния от них 
отделились леканитиды, бадиотитиды и наннитиды, которые унаследовали ту же 
простоту организации. Время их развития ограничено фазой aonoides. Все эти 
цератиты входят в состав надсемейства Celtitaceae. Возможно, в близком родстве 
с ними находятся танамитиды, которые, вероятно, вместе с цельтитидами от­
делились от данубитид.

В середине карнийского века появились одновременно тропицельтитиды и 
тропитиды — первые представители надсемейства Tropitaceae. К тропицельтити- 
дам относятся широкоумбональные ребристые платиконы с гониатитовой или 
цератитовой лопастной линией. Тропитиды — это эволютные или инволютные 
скульптированные платиконы, сфероконы и оксиконы с аммонитовой лопастной 
линией. Как те, так и другие имеют длинную жилую камеру и медиальный киль.

Происхождение тропитацей загадочно. На филогенетических схемах их изобра­
жают обычно в виде группы семейств, висящих в воздухе (Kummel, 1957а; Tozer, 
1981а). Решение этого вопроса затрудняется отсутствием данных о полном морфо­
генезе лопастной линии тропитацей. На ранних стадиях онтогенеза ее развитие 
происходит по типу VL : ID — VLU1 : ID — VLU1!!2: ID (см. рис 63). Дальнейший 
ход усложнения линии неясен. Предки тропитацей, вероятно, находятся среди 
данубитид или близких к ним семейств. Тропицельтитиды и тропитиды вымерли 
одновременно в самом начале нория. В конце карния первые из них породили 
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тисбитид — семейство килеватых платиконов, с пережимами, серповидными 
ребрами и цератитовой лопастной линией. Это семейство существовало до 
раннего рэта. В середине туваля от тропитид отделились халоритиды — инволютные 
сфероконы и платиконы, с длинной жилой камерой, поперечными, ребрами, 
иногда с бугорками, и обычно с аммонитовой лопастной линией. Халоритиды 
развивались до середины рэта. В середине нория они дали начало двум небольшим 
семействам — дидимитидам и эпискулитидам. Дидимитиды представлены слабо­
ребристыми, почти гладкими сфероконами, со сложно расчлененной аммонитовой 
лопастной линией, а эпискулитиды — мелкими, инволютными, реже эволютными, 
гладкими или ребристыми платиконами, с гониатитовой или цератитовой 
лопастной линией. Дидимитиды жили в раннем, а эпискулитиды — в позднем 
алауне.

В самом конце триаса появились первые гетероморфы — цератиты с лслу- 
развернутой, развернутой или башенковидной раковиной и очень простой, 
обычно гониатитовой четырехлопастной линией. В зависимости от форм* ,* ко- 
вины и характера скульптуры они делятся на четыре семейства (Rhabdoceiviidae, 
Choristoceratidae, Cochloceratidae и Cycloceltitidae), которые Тозер (Tozer, 1971а) 
объединил в надсемейство Choristocerataceae. Все современные исследователи 
единогласно признают монофилетический характер триасовых гетероморф. Однако 
между ними существуют расхождения в вопросе о предках хористоцератацей. 
Большинство авторов связывает их непосредственно с родом Hannaoceras (Mojsi- 
sovics, 1893; Spath, 1951; Kummel, 1957a; Wiedmann, 1969, 1973a, b). Такому допу­
щению противоречит значительный временной перерыв между указанным родом, 
который я условно отношу к арпадитидам, и рэтскими гетероморфами. Этот 
интервал охватывает самый конец карния, ранний и средний норий, т.е. более 
10 млн. лет. Не выдерживают критики и попытки связать хористоцератацей 
через Hannaoceras с тисбитидами (Mojsisovics, 1893; Spath, 1951; Kummel, 1957а). 
Как показал Видман (Wiedmann, 1973а, Ь), этому противоречит отсутствие 
медиального киля, столь характерного для тисбитид, на всех стадиях онтогенеза 
хористоцератид. По мнению немецкого палеонтолога (Wiedmann, 1973а, Ь), 
характер внутренних оборотов и их скульптура сближают род Choristiceras с 
бухитидами и цельтитидами (в понимании Каммела) или метасибиритидами 
(в понимании Тозера), которые, сверх того, тоже имеют упрощенную лопастную 
линию. Действительно, такое сходство существует. Однако, принимая во внимание 
палеонтологическую летопись гетероморфных цератитов, исходными для них 
следует считать рабдоцератид, а не хористоцератид (рис. 83). Таким образом, 
проблема происхождения триасовых гетероморф сводится прежде всего к поискам 
возможного предка рода Rhabdoceras. Раковина у этого рода совершенно прямая 
или слегка согнутая. Только на самых ранних стадиях она плотно свернута 
в плоскую спираль из полутора-двух оборотов (Janensch, 1906). Поверхность ее 
покрыта прямыми кольцевыми ребрами. Приведенные особенности рабдоцератид 
затрудняют решение вопроса о происхождении этого семейства. Ясно только, 
что непосредственных предков рабдоцератид и, стало быть, всех триасовых 
гетероморф нужно искать среди клидонитид, тетидитид или метасибиритид, 
которые по характеру скульптуры и строению лопастной линии стоят к ним 
наиболее близко. Таким предком мог быть Helictites (семейство Metasibiritidae), 
известный из алауна и, вероятно, низов рэта. К рабдоцератидам относится также 
Peripleurites из зоны suessi. Он отличается от номинативного рода тем, что его 
обороты более сильно изогнуты, причем не в одной плоскости, а винтообразно. 
Эта тенденция могла привести к образованию в конце раннего рэта плотно 
свернутой башенковидной раковины кохлоцератид, более похожих на гастропод, 
чем на аммоноидей (см. рис. 83). Род Choristoceras появился, вероятно, в конце 
раннего рэта. Он отличается от рабдоцератид нормально свернутой раковиной, 
которая начинает раскручиваться только на последнем обороте. Кроме того,



ребра у него прерываются на ветральной стороне фрагмокона, образуя бугорки, 
а не пересекают ее, как у рабдоцератид. Происхождение этого рода неясно. 
Условно его можно связать с родом Rhabdoceras. По особенностям скульптуры 
к роду Choristoceras близок Vandaites, который отличается своей геликоидальной 
раковиной. Особое место среди гетероморфных цератитов занимает Cycloceltites 
из низов зоны marshi. Этот род детально изучен Колларовой-Андрусовой 
(Koll£rov£-Andrusovov£, 1973). Он имеет нормально свернутую, очень эволютную 
раковину, с радиальными ребрами и неразделенной вентральной лопастью. 
Ребра прерываются на вентральной стороне фрагмокона и пересекают ее на 
жилой камере. Вероятно, Cycloceltites филогенетически связан с родом Rhabdoceras.

Появившись неожиданно в самом начале рэта, хористоцератацеи быстро 
исчезли в конце триаса, просуществовав всего лишь около 5 млн. лет. В этом 
отношении они напоминают девонских климений, уступая им только в своем 
разнообразии. С исчезновением хористоцератацей окончательно вымер подотряд 
Ceratitina.

В конце спатского века от флемингитид отделились японитиды, образующие 
корневое семейство подотряда Pinacoceratina. У их истоков стоит род Eogymnites 
из субколумбитовых слоев Албании и Китая. Это широкоумбональные гладкие 
платиконы, с округленной вентральной стороной и довольно простой аммони- 
товой линией. Расцвет семейства падает на анизийский век, в котором оно было 
представлено пятью родами. Анизийские японитиды сохранили широкоумбональ- 
ный характер раковины эогимнитов. Некоторые из них приобрели поперечные 
ребра, боковые бугорки и более сложную лопастную линию. У одних японитид 
вентральная сторона стала приостренной (Tropigymnites), у других появилась 
медиальная борозда (Bukowskiites). Эволюция семейства продолжалась недолго. 
Уже в конце анизия японитиды вымерли.

Еще в эгее от них отделились гимнитиды — более инволютные платиконы и 
оксиконы, гладкие или с боковыми ребрами и бугорками. Они делятся на 12 родов.



В эволюции гимнитид, продолжавшейся почти до конца рэта, проявляется 
тенденция к усложнению линии за счет образования дополнительных наружных 
боковых и приумбональных лопастей.

Свое крайнее выражение эта тенденция получила у пинакоцератид, отделив­
шихся от гимнитид в конце ладина или начале карния и развивавшихся парал­
лельно с ними до начала позднего рэта. Она привела к образованию сильно 
расчлененной лопастной линии, самой сложной не только среди цератитов, 
но всех аммоноидей вообще. Пинакоцератиды включают четыре рода. Это 
инволютные оксиконы, обычно гладкие, иногда слаборебристые. Среди них род 
Pinacoceras выделяется своей наиболее крупной и плоской раковиной, а также 
непревзойденной по степени расчленения лопастной линией.

В самом конце спата появились мегафиллитиды — инволютные гладкие 
плати коны и сфероконы с монофиллоидными седлами и литуидной дорсальной 
лопастью. Примечательная особенность их онтогенеза заключается в образовании 
парных умбональных лопастей. Мегафиллитиды, отделившиеся, вероятно, от 
парананнитид и составляющие самостоятельный подотряд, включают всего 
лишь четыре рода. Самый ранний из них род Digitophyllites, известный только 
из слоев с Procarnites-Leiophyllites Китая, обычно относят к прокарнитидам 
(Chao, 1959; Tozer, 1971а, 1981а), от которых он отличается однако более вздутой 
раковиной, широкоокругленной или уплощенной вентральной стороной и при­
открытым умбо, а также простой вентральной лопастью. Большинство*этих 
признаков сближает Digitophyllites с мегафиллитидами. Другой представитель 
семейства — его типовой род Megaphyllites поражает необычайно длительным 
существованием. Он появился в начале анизия и исчез в конце рэта. Таким образом, 
временной интервал этого рода составляет 40 млн. лет — беспримерный случай 
долголетия в истории цератитов. Причем за это время ни раковина, ни лопастная 
линия его не претерпели каких-либо серьезных морфологических изменений. 
Humboldtites из верхнего анизия США выделяется своими рассеченными седлами 
и относится к мегафиллитидам условно. Род Nitanoceras — четвертый пред­
ставитель семейства — описан из верхнего ладина (зона meginae) Британской 
Колумбии.

Подотряд Arcestina включает три семейства: Arcestidae, Sphingitidae и Joanni- 
tidae. Арцестиды — это инволютные сфероконы, реже плати коны, с длинной 
жилой камерой и часто видоизмененным устьевым краем, обычно с пережимами, 
реже с поперечными ребрами. У них пятилопастная примасутура, а взрослая 
лопастная линия состоит из сильно рассеченных элементов с треугольными 
очертаниями. Арцестиды, подобно мегафиллитидам, произошли, вероятно, от 
парананнитид путем значительных преобразований на ранних стадиях морфо­
генеза. Исходным для них является род Proarcestes, первые представители которого 
известны из среднего анизия, а последние — из верхнего карния. Кроме него, 
среди арцестид различаются еще четыре рода. Из них Arcestes жил от карния 
до конца рэта, т.е. на протяжении 25 млн. лет. Этот род один из наиболее богатых 
в триасе. Он охватывает около 100 видов. По-видимому, в середине ладина 
арцестиды дали начало сфингитидам — монотипическому семейству широко- 
умбональных платиконов, с длинной жилой камерой, косыми пережимами, 
слабыми ребрами и лопастной линией арцестидного типа. Одновременно с ними 
от арцестид отделились джоаннитиды — инволютные плати коны, с длинной 
жилой камерой, с пережимами или спиральными ребрами и двураздельными 
седлами сильно расчлененной лопастной линии, дугообразно выгнутой к устью. 
В их составе только два рода. Как сфингитиды, так и джоаннитиды вымерли 
в начале карния.

Подотряд Lobitina представлен одним семейством и шестью родами. К нему 
принадлежат инволютные, гладкие или слаборебристые сфероконы с длинной и 
сжатой жилой камерой. Лопастная линия лобитид гониатитовая или цератитовая.



Она образуется путем двучленного деления первой умбональной, наружной и 
внутренней боковых лопастей. Время существования подотряда ограничивается 
поздним ладином и ранним карнием. Своеобразный морфогенез лопастной 
линии, впервые прослеженный Бранко (Branco, 1879), а позже подтвержденный 
Шиндевольфом (Schindewolf, 1968), четко выделяет лобитид среди всех цератитов. 
Не имея аналогов, он в то же время затрудняет решение вопроса о происхождении 
этого семейства. Хайэтт (Hyatt, 1900) и Артгабер (Arthaber, 1927) искали корни 
лобитид среди палеозойских гониатитов (в частности, среди агатицератид), 
усматривая сходство между лопастными линиями этих аммоноидей. На филогене­
тической схеме, приведенной в ’’Traite de paleontologie” (Basse, 1952), лобитиды 
показаны как надсемейство, которое имеет единое происхождение с трахи- 
цератацеями и тропитацеями. Однако у лобитид нет ничего общего с этими 
надсемействами ни в характере скульптуры, ни в морфогенезе лопастной линии. 
Каммел (Kummel, 1957а) вслед за Мойсисовичем и рядом других исследователей 
выводил их из арцестид. Но еще Спат (Spath, 1951) подчеркивал, что лобитиды 
наряду с особым строением своей лопастной линии резко отличаются от арцестид 
мелким протоконхом (В = 0,35 мм) и относительно толстым субвентрально 
расположенным сифоном. Он обратил внимание на сходство незрелой лопастной 
линии Paralobites со взрослой линией рода Thanamites. Но поскольку морфо­
генез танамитов неизвестен, трудно сказать, является ли это сходство случайным 
или отражает родственные связи. Шиндевольф (Schindewolf, 1968) возвел лобитид 
в ранг подотряда и связал их со своими филлоцератинами, к которым он отнес 
всех пермских и большинство триасовых цератитов. Тозер (Tozer, 1981а) тоже 
отвергает арцестидную гипотезу происхождения лобитид. На своей филогенети­
ческой схеме он выводит их из раннетриасовых ксенодисцид, которые соответ­
ствуют кашмиритидам в моем понимании. Однако большой временной перерыв, 
разделяющий лобитид и кашмиритид (анизий — ранний ладин), а также отсутствие 
промежуточных форм между ними делают малообоснованным это предположение 
канадского палеонтолога. Среди раннетриасовых цератитов, которые могли быть 
предками лобитид, меня больше всего привлекают парананнитиды. Как те, так и 
другие имеют шаровидную, инволютную и гладкую раковину. Лопастная линия 
парананнитид достаточно проста. На мой взгляд, из нее могла развиться сутура 
лобитид. Но это предположение остается в такой же мере гипотетичным, как и 
предположение Тозера. Таким образом, проблема происхождения лобитид 
еще ждет своего решения.

Цератиты были господствующей, но не единственной группой триасовых 
аммоноидей. Уже в наммале появились представители отряда Phylloceratida. Им 
суждено было сыграть в момент нового кризиса на рубеже триаса и юры ту же 
выдающуюся роль в обеспечении дальнейшей эволюции аммоноидей, которая 
выпала в свое время на долю позднепермских цератитов. Самые ранние филло- 
цератиды объединяются в семейство Ussuritidae. Это эволютные, обычно гладкие, 
иногда ребристые плати коны, с округленной вентральной стороной, зазубренными 
лопастями и монофиллоидными седлами. У истоков уссуритид стоит род 
Eophyllites, наиболее древним видом которого является, по-видимому, Е. ascol- 
diensis из зоны Hedenstromia bosphorensis (= gracilitatis) Южного Приморья 
(Захаров, 1968). Кроме эофиллитов, к этому семейству, существовавшему до 
середины позднего рэта, относятся еще 11 родов. Для ранних из них характерна 
шестилопастная линия, с зазубренными основаниями лопастей и еще слабо 
выраженной монофиллоидностью седел. У поздних уссуритид увеличивается 
число умбональных лопастей, возрастает степень расчлененности лопастных 
элементов, более четко обозначается монофиллоидность седел, а в некоторых 
случаях намечается даже двучленное деление первого наружного седла (Wopfingites, 
Eopsiloceras). Раковина постепенно становится более инволютной. Раннетриасовые 
уссуритиды по своей морфологии очень близки к флемингитидам, которые вполне 
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справедливо считаются их предками. Сходство между этими семействами настолько 
велико, что Захаров (1978) объединил их в одно надсемейство Ussuritaceae. 
В начале карния от уссуритид отделились дискофиллитиды, которые развивались 
до конца триаса. Их эволюция сопровождалась делением седел на две или три 
части. Дискофиллитиды включают два рода, из которых Rhacophyllites просуще­
ствовал от начала карния до конца рэта, т.е. 25 млн. лет. Это семейство, по-види- 
мому, было тем источником, из которого началось развитие юрских филло- 
цератид (Suess, 1865; Zittel, 1884; Arkell et al., 1957).

Однако есть и другие мнения на этот счет. Так, Басс (Basse, 1952) и Шинде- 
вольф (Schindewolf, 1961) считали, что предками филлоцератид были уссуритиды. 
Видман (Wiedmann, 1970, 1973а) связывает дискофиллитид с лейасовыми юрафил- 
литидами, объединяя их в одно семейство, а уссуритид — с филлоцератидами. 
Несмотря на эти расхождения, все без исключения исследователи признают, 
что корни отряда Phylloceratida покоятся в триасе. Это единственная прочная 
нить, соединяющая триасовых и юрских аммоноидей (Diener, 1922; Tozer, 1971b).

Другие триасовые формы, выдвигавшиеся на роль предков, не выдержали 
испытания временем. Trachyphyllites, считавшийся норийским представителем 
отряда Lytoceratida (Schindewolf, 1961; Wiedmann, 1966, 1970, 1973а, с; Wiedmann, 
Kullmann, 1981; Teichert, 1967; Шевырев, 1968), оказался лейасовым (Krystyn, 
1978, 1982), а точнее — синемюрским (Tozer, 1981а). Серьезные сомнения в качестве 
представителя отряда Ammonitida вызывает род Phyllytoceras. Эту роль отводит 
ему Видман (Wiedmann, 1970, 1973а). К указанному роду относятся два вида. 
Оба они представлены мелкими, незрелыми раковинами. Ph. zlambachense из рэта 
Австрии, по заключению Кристина (Krystyn, 1974b), принадлежит к роду Rhacophy­
llites, а типовой вид Ph. intermedium из карния Ирана, скорее всего, гимнитид 
(Tozer, 1971а). Вместе с тем, опираясь на внешнее сходство лопастных линий, 
Тозер (Tozer, 1981а) предполагает, что гимнитиды или японитиды, оставаясь 
цератитами, могли быть предками некоторых юрских псилоцератид. Однако эта 
гипотеза мало обоснована. По-видимому, аммонитиды, как и литоцератиды, 
произошли от юрских филлоцератид.

Такова общая картина исторического развития триасовых аммоноидей. 
Ее анализ дает возможность выявить ряд особенностей в их эволюции.

Прежде всего интересно проследить процесс становления отрядов Ceratitida и 
Phylloceratida. Как уже указывалось раннее, предками цератитов были, по-види- 
мому, дарелитиды из отряда пролеканитов. При общем сходстве в морфологии 
раковины между ними существуют большие различия в строении лопастной 
линии (рис. 84). Дарелитиды имеют трехраздельную вентральную лопасть и 
большое число умбональных элементов, причем главные лопасти зазубрены в 
основаниях. У ранних цератитов линия значительно проще, гониатитовая, с 
двураздельной вентральной лопастью и двумя приумбональными лопастями, 
которые генетически являются внутренними боковыми. Между дарелитидами и 
цератитами нет переходных форм. Их лопастные линии сходны только на самых 
ранних стадиях онтогенеза (Spinosa et al., 1975). Таким образом, на пути от 
дарелитид к цератитам произошли значительные онтогенетические изменения, 
а именно: были устранены поздние онтогенетические стадии предков и решающую 
роль в морфогенезе приобрели внутренние боковые лопасти. Совершенно иной 
характер имеет переход от цератитов к отряду Phylloceratida. Между ранними 
филлоцератидами и их предками — флемингитидами нет существенных различий 
ни в форме раковины, ни в строении лопастной линии (рис. 85). Этот переход 
был постепенным и почти неуловимым. Он сопровождался тенденцией ко все 
большей монофиллоидности седел, которая составляет существенную особенность 
ранних филлоцератид.

Общеизвестно, что эволюция аммоноидей сопровождалась последовательным 
усложнением лопастной линии. Эта тенденция нашла свое отражение и в и с т о р и -



Рис. 84. Лопастные линии дарелитид и ранних цератитов
а — Daraelites elegans Tchernow; артинский ярус; Урал; 6 — Paraccllitcs clcgans Girty; роуд; Техас (а — Руженцев, 

1960; б — Spinosa et al., 1975)

Рис. 85. Лопастные линии флемингитид и ранних филлоцератид
а — Flemingites radiatus Waagen; джелам; Приморье; б — Eophyllites ascoldiensis Zakharov; джелам; Приморье 

(а — Захаров, 1978; б — Захаров, 1968)

ческом развитии цератитов, пермские представители которых имеют значительно 
более простую линию, чем подавляющая часть позднетриасовых форм. Особенно 
ярко она проявилась в подотрядах Ptychitina и Pinacoceratina, надсемействах 
Trachycerataceae (Ceratitina) и Ussuritaceae (Phylloceratida). Вместе с тем в отдельных 
группах цератитов лопастная линия оказалась на редкость консервативным 
признаком, почти не подверженным изменениям. К ним можно отнести над- 
семейства Dinaritaceae и Meekocerataceae, подотряды Megaphyllitina, Arcestina и 
Lobitina. Наконец, в некоторых случаях наблюдается даже тенденция к упрощению 
лопастной линии, как например в филогенетическом ряду Danubitaceae — Clydoni- 
taceae ^  Choristocerataceae, где она прошла путь от шестилопастной цератитовой 
до четырехлопастной гониатитовой. Таким образом, усложнение лопастной 
линии было главной, но не единственной тенденцией в эволюции цератитов.

Интересные результаты для понимания некоторых сторон эволюции триасовых 
аммоноидей может дать количественный анализ на родовом уровне. Прежде 
всего следует рассмотреть распределение аммоноидей по векам триасового 
периода. В гангете всего было 8 родов, в том числе 7 новых, в наммале — соответ­
ственно 64 и 61, спате — 79 и 68, анизии — 109 и 105, ладине — 66 и 50, карнии — 
102 и 86, нории — 117 и 101. Кривые, отражающие это распределение, круто 
поднимаются от своей исходной точки в начале триаса к анизийскому пику, 
после чего резко падают вниз в ладине, чтобы начать новый крутой подъем к 
последнему норийскому пику (рис. 86).

Скорость эволюции, определяемая темпами родовой дифференциации с учетом 
абсолютного времени, составляла для триасовых аммоноидей в среднем около 
11 родов на 1 млн. лет. Однако она значительно колебалась на протяжении 
периода и в раннем триасе достигала 27, анизии — 20, ладине — 5, карнии — 8,5 и 
нории — 7 родов на 1 млн. лет, т.е. была максимальной в начале триаса и мини­
мальной в ладине (рис. 87). Эти цифры получены из расчета, что при общей 
продолжительности триаса в 45 млн. лет на долю раннего триаса и анизия падает 
по 5 млн. лет, ладина и карния — по 10 млн. лет, а нория — 15 млн. лет (Webb, 1981). 
По другим данным (Odin, Kennedy, 1982), продолжительность триаса оценивается 
в 40 млн. лет за счет сокращения главным образом ладинского века, которому 
отводят не 10, а только 5 млн. лет. В этом случае средняя скорость эволюции 
аммоноидей в триасе составит 12, а в ладине — 12,5 рода на 1 млн. лет, т.е. будет 
несколько выше, чем в карнии и нории. Кривая, изображенная на рис. 87, примет 
вид плавно падающей линии. При средней скорости эволюции триасовых цератитов 
около 10 родов на 1 млн. лет она была наиболее высокой в подотрядах Meekoceratina 
(19) и Ceratitina (около 7), а наиболее низкой — в подотряде Megaphyllitina (0,07). 
112
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Рис. 87. Темпы родовой дифференциации триасовых аммоноидей с учетом абсолютного времени

Рис. 88. Количественное распределение родов аммоноидей в рэте 
1 — общее число родов, 2 — число новых родов

В остальных подотрядах цератитов скорости эволюции распределялись следующим 
образом: Sageceratina — 0,8, Ptychitina — 0,9, Pinacoceratina — 0,55, Arcestina — 0,2 и 
Lobitina — 0,6. Триасовые представители отряда Phylloceratida развивались со 
средней скоростью 0,4 рода на 1 млн. лет.

Неизменный интерес всегда вызывает поведение аммоноидей на драмати­
ческих рубежах геологической истории. Одним из них является граница триаса 
и юры. Существует представление, что вымирание организмов на подобных 
руЬежах происходило чуть ли не молниеносно (Schindewolf, 1954а, 1958). В этой 
связи я попытался проследить развитие триасовых аммоноидей в рэте — на 
заключительном этапе их эволюции. В самом начале рэта (фаза quinqtiepunctatus) 
8. З а к . 78 j J3



существовало 22 рода, принадлежащих к 15 семействам. Большинство их перешло 
из алауна, и только 8 родов появились здесь впервые (рис. 88). На следующем 
этапе (фаза reticulatus) общее число родов сократилось до 18, а число семейств до 12. 
В этом комплексе лишь 5 новых родов. В начале позднего рэта (фаза stuerzenbaumi) 
отмечается дальнейшее падение уровня таксономического разнообразия. На этом 
этапе насчитывается 13 родов, представляющих 10 семейств. Из них 3 рода 
являются новыми. В самом конце рэта (фаза marshi) уцелело только 4 рода 
(Choristoceras, Arcestes, Megaphyllites и Rhacophyllites). Все они поднялись с 
предыдущего уровня. Каждый из указанных родов представляет одно семейство. 
Ни один из них не перешел в юру. Таким образом, процесс вымирания аммоно- 
идей в конце триаса шел довольно постепенно, что хорошо видно на приведенном 
графике (см. рис. 88).

ЭКОЛОГИЯ ТРИАСОВЫХ АММОНОИДЕЙ

Экология аммоноидей, как и многих других животных, тесно связана с 
характером их движения. Не удивительно, что именно эта сторона жизни вымерших 
наружнораковинных головоногих в первую очередь вызывала и вызывает ныне 
интерес у исследователей.

Большинство палеонтологов прошлого века, среди которых были такие 
авторитетные специалисты, как Квенштедт и Неймайр, считали аммоноидей 
свободноплавающими моллюсками. Глобальное распространение этих вымерших 
головоногих они объясняли их способностью к активному передвижению.

Столетие назад Хайэтт (Hyatt, 1889) положил начало другому взгляду на 
образ жизни аммоноидей. Он заметил, что раковины мезозойских форм утратили 
вентральный (гипономический) синус, который был у их палеозойских предков 
и соответствовал вырезу для воронки у современного наутилуса. Его заменил 
у них вентральный выступ, или ростр. Отсюда американский палеонтолог сделал 
вывод, что мезозойские аммоноидей лишились воронки и целиком перешли к 
ползающему или даже сидячему образу жизни. В конце прошлого и начале 
нынешнего века этот взгляд на аммоноидей как бентосных животных получил 
довольно широкое распространение. Среди его приверженцев наиболее яркой 
фигурой был Вальтер (Walther, 1897). Среди отечественных ученых подобную 
точку зрения разделяли Борисяк (1905) и Жирмунский (1914). Сторонники этого 
направления в своих выводах опирались на зоологические исследования Вилли 
(Willey, 1895, 1897а, 1902) и Дина (Dean, 1901), согласно которым нынеживущий 
наутилус как будто бы преимущественно ползает по дну.

С развернутой критикой подобных представлений выступил Динер (Diener, 
1912b). Он считал, что современный наутилус, по-видимому, имел свободно­
плавающих предков и лишь недавно перешел к донному существованию. Кроме 
того, значительное морфологическое разнообразие аммоноидей и существенные 
отличия в строении их раковины заставляют осторожно использовать аналогию 
с наутилусом. По мнению Динера, вся конструкция раковины у большинства 
аммоноидей была подчинена свободному плаванию. На это указывают их 
легкий гидростатический аппарат, часто приостренная вентральная сторона, 
свободно рассекавшая воду, полые иглы и шипы, которые обеспечивали парение и 
равновесие животного в толще воды, двусторонняя симметрия раковины. Аммоно­
идей, достигавших порой размеров тележного колеса, легче представить плаваю­
щими, чем ползающими по дну. Против бентосного существования свидетель­
ствуют также нередко украшающие аммоноидей тонкие и длинные боковые 
выросты устья — ушки, а также относительная независимость этих моллюсков 
от характера отложений, в которых они встречаются. Признавая подавляющее



большинство аммоноидей свободноплавающими животными, Динер полагал, что 
формы с тонкой и гладкой раковиной, подобно триасовому роду Arcestes, 
были обитателями открытого моря, а формы с толстой и сильно скульптиро- 
ванной раковиной населяли мелководные прибрежные участки моря. Вместе 
с тем некоторые аммоноидеи могли вести и ползающий образ жизни. Прежде 
всего к ним принадлежат различные гетероморфы. Вероятно, к бентосу следует 
относить также нормально свернутые формы со смещенным сифоном и асимметрич­
ной лопастной линией. Однако гетероморфы и асимметричные формы составляют 
лишь незначительную часть аммоноидей.

Статья Динера имела большой резонанс среди специалистов. С ее подробным 
изложением в отечественной литературе выступил Розанов (1914). Он сопроводил 
выводы венского палеонтолога рядом замечаний. Главные из них сводятся к 
тому, что нельзя приписывать всем аммоноидеям одинаковый образ жизни; 
даже поведение одного животного могло меняться в различные периоды его 
существования.

Кроме указанных ученых, возможный образ жизни аммоноидей рассматри­
вали и другие авторы (Jaekel, 1902; Rothpletz, 1909; Scupin, 1912; Freeh, 1915; 
Naef, 1921; Bubnoff, 1922; Dunbar, 1924; Schmidt, 1925; Berry, 1928; Currie 1957; 
Руженцев, 1962). Почти все они считали нормально свернутых аммоноидей в 
той или иной мере плавающими моллюсками, а гетероморф — либо ползающими 
по дну, либо пассивно парящими в толще воды. Признавая наличие ростра 
у Мезозойских форм, большинство специалистов не согласилось с выводом 
Хайэтта о редукции воронки. В частности, Шмидт (Schmidt, 1930) предполагал, 
что она могла быть двураздельной, расположенной по обе стороны от вентраль­
ного выступа.

В большинстве случаев выводы об образе жизни аммоноидей носили умозри­
тельный характер. Они не выходили из области догадок. Поэтому большой 
интерес среди палеонтологов вызвали исследования Трумэна (Trueman, 1941), 
направленные на выяснение прижизненного положения аммоноидей с помощью 
математических расчетов. Они показали, что объем жилой камеры обычно 
в 2—3 раза превышает объем воздушных камер. Положение аммонита в состоянии 
покоя зависело от расстояния между центрами тяжести и плавучести (рис. 89). 
У эволютной раковины с длинной жилой камерой оба центра почти совпадают 
(рис. 89, а), что делает ее положение в воде неустойчивым. Вероятно, аммонит 
мог легко придавать такой раковине различное положение, хотя в состоянии 
покоя ее устье было обращено немного кверху. У инволютных форм, подобных 
наутилусу, центр тяжести лежит значительно ниже центра плавучести, что должно 
придавать раковине ббльшую устойчивость в воде. В состоянии покоя устье 
таких аммонитов, вероятно, почти полностью было направлено вверх (рис. 89, в). 
Гетероморфы с полуразвернутой или, крючковидной раковиной, по-видимому, 
занимали в воде довольно устойчивое положение, причем их устье было слегка 
или полностью обращено кверху (рис. 89, г, d). Башенковидная раковина, возможно, 
слегка отклонялась от вертикального положения (рис, 89, е).

В наши дни интерес к образу жизни аммоноидей не угас, а, напротив, значи­
тельно увеличился. Современные палеонтологи высказывают по этому поводу 
самые различные точки зрения. Широкий диапазон взглядов на образ жизни 
аммоноидей можно проиллюстрировать двумя примерами. Шнипп (Schniepp, 
1976) сравнил по маневренности уплощенную гладкую раковину мезозойских 
аммонитов с ’’ультрасовременной атомной подводной лодкой”, а Рихтер (Richter, 
1980) назвал этих вымерших животных "сонными каннибалами”, которые лениво 
ползали по дну, поедая собственных детенышей.

Биркелунд (Birkelund, 1981) считает, что вся скульптура аммонитов отражает 
тенденцию к экономии материала, необходимой при нектонном образе жизни. 
По представлению Лемана (Lehmann, 1971, 1975, 1976), аммониты, напротив,



Р ис. 89. Возможное положение различных аммоно- 
идей в состоянии покоя

а — Dactylioceras commune, б — Promicroceras marstonen- 
se, в — Ludwigia sp., г — Crioceras duvali, d — Macroscaphites 
ivanii, e — Turrilites sp. Жилая камера заштрихована. 
Крестиком отмечено положение центра плавучести, круж­
ком — положение центра тяжести (Trueman, 1941)

жили на дне, медленно передвигаясь в по­
исках пищи. Они занимали экологическую 
нишу современных гастропод на глубине 
50—200 м. Иванов (1979) отстаивает 
планктонный образ жизни аммонитов, рас­
сматривая их при этом как охотников- 
засадчиков. Прогрессирующее усложне­
ние их перегородок он связывает с со­
вершенствованием прикрепления тела к ра­

ковине во избежание его отрыва при броске на добычу. Барское (1979), исходя из 
разнообразия формы раковины, считает, по-видимому, что среди аммонитов могли 
быть представители всех адаптивных типов современных цефалопод, т.е. бентос­
ные, бентопелагические. нектобентосные, нектонные и планктонные.

Однако большинство современных зоологов и палеонтологов полагают, что 
нормально свернутые аммониты по своему образу жизни были близки к ныне- 
живущему наутилусу, т.е. основную часть времени они висели над дном, занимаясь 
поисками пищи (Ziegler, 1963, 1967; Mutvei, Reyment, 1973; Mutvei, 1975; Несис, 
1975; Захаров, 1978; Mtiller, 1978; Зуев, Махлин, 1979). Форма их раковины была 
подчинена, вероятно, не целям обеспечения большей скорости, а задаче приобре­
тения лучшей маневренности, т.е. способности быстро менять направление дви­
жения (Вауег, 1982). По-видимому, аммониты совершали вертикальные суточные 
миграции, причем, по мнению одних авторов, они могли опускаться на глубину 
более 1000 м (Mutvei, 1975), по мнению других, глубина обитания аммонитид 
не превышала 100—200 м, в то время как филлоцератиды и литоцератиды, имеющие 
более прочный сифон, могли жить, подобно наутилусу, значительно глубже 
(Westermann, 1971, 1982).

Что касается аммоноидей с гетероморфной раковиной, то им обычно припи­
сывают либо бентосный, либо планктонный образ жизни (Кушлин, 1965; Wiedmann, 
1973b; Dietl, 1978; Dietl et al.,1978; Иванов, 1979; Какабадзе, 1981; Klinger, 1981).

Каким же в действительности был образ жизни аммоноидей? Для ответа 
на этот вопрос мы имеем, по крайней мере, четыре возможности: сравнение с 
нынеживущими головоногими (актуалистический метод), опытное моделирование 
(’’инженерный метод”), морфофункциональный анализ и тафономические наблю­
дения. Рассмотрим каждую из этих возможностей отдельно.

ЭКОЛОГИЯ СОВРЕМЕННЫХ ЦЕФАЛОПОД

Нынеживущие головоногие моллюски представлены наутилидами, карака­
тицами, кальмарами, осьминогами и вампироморфами (Voss, 1977b; Несис, 
1982). Они насчитывают около 150 родов и 650 видов (Voss, 1977а). Из этого 
числа почти половина родов (46%) содержат по одному, 30 родов (20%) по два 
вида и лишь два рода (Sepia и Octopus) охватывают каждый более чем 100 видов. 
Монотипические роды представлены в основном океаническими формами, а 
роды с большим числом видов — донными обитателями мелких или глубоких 
вод.

Сложная нервная организация дала головоногим право на звание ’’приматов 
моря”. Они приобрели реактивный способ плавания. Изгибая воронку и с силой



выбрасывая из нее воду, кальмар может двигаться вперед, назад, вверх и вниз 
головой или хвостом.

Считается, что пелагические кальмары, имеющие стреловидное тело, разви­
вают скорость до 40—55 км/час (Акимушкин, 1963). Поэтому их называют 
’’живыми ракетами” или ’’спринтерами моря” (Зуев, 1970). Вероятно, подобные 
представления могут быть справедливыми лишь в отношении небольшой группы 
(около 10 видов) ’’летающих” кальмаров. Преследуя жертву или, наоборот, 
спасаясь от врагов, эти кальмары выскакивают из воды и пролетают 50—60 м 
на высоте 4—5 м над поверхностью океана, иногда падая на палубы больших 
кораблей. Как показывают расчеты, при таком прыжке скорость кальмара 
должна быть около 30 км/час (Зуев, 1970). Однако основная масса кальмаров 
плавает значительно медленнее. Так, скорость струи, выбрасываемой из воронки 
кальмаров рода Loligo, составляет 25 км/час, а сам кальмар перемещается в 
противоположном направлении всего лишь со скоростью немногим более 4 км/час 
(Trueman, Packard, 1968). Наблюдения, сделанные с палубы корабля, свидетель­
ствуют, что кальмар развивает максимальную скорость не более 7—8 км/час, 
т.е. плывет со скоростью быстро идущего человека (Несис, 1974). Таким образом, 
в своей подвижности головоногие значительно уступают рыбам и морским 
млекопитающим.

В биологической организации головоногих есть один существенный изъян: 
они совершенно глухие (Акимушкин, 1963). В какой-то мере отсутствие слуха 
возмещается у них хорошо развитым зрением. Все головоногие — активные и 
прожорливые хищники. Они питаются в основном ракообразными, но не брезгают 
и падалью. Многие из них каннибалы. Своими крепкими хитиновыми челюстями, 
имеющими вид клюва попугая, они легко дробят панцирь краба или раковину 
моллюска, ломают кость рыбы и могут перекусить даже стальную леску для ловли 
тунцов (Акимушкин, 1963).

Современные головоногие моллюски широко распространены в Мировом 
океане — от Арктики до Антарктиды (Акимушкин, 1963; Зуев, 1970; Зуев, Несис, 
1971). Это стеногалинные организмы. Они живут в морях с соленостью 30—39°/оо и 
очень чувствительны к понижению или повышению ее уровня. Среди голово­
ногих различаются как эвритермные, так и стенотермные формы. Однако основная 
часть их обитает в теплых тропических и субтропических морях. По направлению 
к полюсам в обоих полушариях число видов этих моллюсков постепенно сокра­
щается Многие виды головоногих склонны к сезонным миграциям. Летом в 
поисках корма они перемещаются на север, в бореальные моря, а осенью возвра­
щаются в южные широты. Головоногие населяют всю толщу океана — от поверх­
ностных вод до аббисальных глубин (7—8 тыс. м). Многие из них совершают 
вертикальные суточные миграции, ночью поднимаясь в верхние слои океана, 
а днем опускаясь в его глубины.

Головоногие — раздельнополые животные. Однако у большинства из них, 
кроме аргонавтов, половой диморфизм выражен слабо. Яйца головоногих обычно 
овальные, реже сферические. Они окружены плотной эластичной оболочкой. 
У кальмаров их размеры не превышают 2,5—3 мм, у осьминогов и каракатиц 
достигают 30 мм. Самки кальмаров откладывают от нескольких десятков до 
нескольких сотен тысяч яиц, осьминогов — до 150 тыс., а самки каракатиц — до 
300 яиц (Акимушкин, 1963; Зуев, Несис, 1971). Кладки головоногих имеют вид 
студенистых шнуров, стручков или лент, внутри которых находятся многочислен­
ные яйца. Они могут быть донными или пелагическими. Донные кладки прикреп­
ляются самками к субстрату. Обычно они располагаются в верхней сублиторали. 
Пелагические кладки свободно парят в толще воды. Часто под действием ветров, 
волн и течений они разрываются на шаровидные куски, которые широко рас­
сеиваются в океане. Расселению головоногих способствует и их склонность 
нереститься в струях течений.



Продолжительность инкубационного периода зависит от температуры: чем она 
выше, тем он короче. В общем процесс инкубации у головоногих длится от 18 
до 40—45 дней. Все современные головоногие имеют прямое развитие. Они не 
проходят в онтогенезе стадии трохофоры или велигера. Из яйцевой оболочки 
головоногих выходит уже вполне сформированное животное. В своих основных 
чертах оно похоже на взрослого моллюска и отличается от него только раз­
мерами. Обычно эту стадию называют ’’личинкой”, хотя в настоящем смысле 
слова она таковой не является. Поэтому говорить о личинках головоногих 
можно лишь условно (Акимушкин, 1963; Boletzky, 1974). Вылупившееся из яйца 
молодое животное имеет в длину всего несколько миллиметров. Спирула выходит 
из яйца, вероятно, с одной или двумя воздушными камерами (Bandel, Boletzky, 
1979). Наши знания о поведении молодых цефалопод почти целиком основаны на 
лабораторных наблюдениях. Нектонные головоногие, к которым относятся 
все кальмары, сразу после выхода из яйца переходят к активному плаванию 
(Boletzky, 1977). Почти все каракатицы с самого начала своего послеэмбриональ- 
ного развития ведут бентосный (или нектобентосный) образ жизни, днем закапы­
ваясь в мягкое дно. Только карликовая каракатица известна в юности как планктон­
ное животное. Некоторые осьминоги сразу после вылупления начинают ползать 
по дну. Однако среди них есть много видов, ’’личинка” у которых некоторое 
время ведет планктонное существование, а позже опускается на дно.

Судя по развитию кальмаров, рост головоногих неравномерен: сначала они 
растут быстрее, а затем медленнее. На фоне этой общей тенденции отмечается 
чередование периодов ускоренного роста летом и замедленного — зимой. Такое 
чередование имеет, по-видимому, не только сезонный характер, но связано 
также с этапами полового созревания, поскольку отмечается и у тропических 
форм, Продолжительность жизни у головоногих небольшая — от 1 года до 3 лет. 
Многие кальмары, как самцы, так и самки, уже к концу второго года достигают 
полной половой зрелости и после размножения умирают. На их нерестилищах 
часто наблюдаются массовые скопления трупов. Крупные кальмары и осьминоги 
живут, по-видимому, дольше (Зуев, Несис, 1971).

Общепринятой экологической классификации головоногих еще нет. Фосс 
(Voss, 1967) пытался построить ее на батиметрической основе. Он различал 
эпипелагические, мезопелагические, батипелагические, литоральнобентосные, мезо- 
бентосные, батибентосные формы и т.д. Несис (1973, 1975), положив в основу 
классификации характер биотопа, способ передвижения и род пищи, разделил всех 
современных головоногих на 23 экологические группы, которые объединил в 
пять основных адаптивных типов (или жизненных форм): бентосный, бенто- 
пелагический (придоннопелагический или придоннопланктонный), нектобентосный, 
нектонный и планктонный. Границы между отдельными жизненными формами 
не всегда четки. Особенно это касается бентопелагических и нектобентосных 
моллюсков.

Среди нынеживущих головоногих пристальное внимание палеонтологов 
всегда привлекали ’’живые ископаемые” — наутилусы. Впервые они были описаны 
немецким естествоиспытателем Георгом Румфиусом еще в середине XVIII века. 
Но особенно возрос интерес к биологии и экологии этих моллюсков в последние 
два десятилетия. Наиболее интенсивно их изучают в морских аквариумах Монако, 
Новой Каледонии и Японии (Несис, 1978). Наутилусы представлены в современных 
морях единственным родом, в котором различают обычно пять или шесть 
видов (Шиманский, 1948, 1962; Stenzel, 1964; Saunders, 1981b). К ним следует 
добавить еще один недавно описанный вид Nautilus belauensis (Saunders, 1981а), 
пойманный у берегов Палау (Каролинские острова). Раковина наутилуса до­
стигает в диаметре 25 см. Она состоит из трех оборотов, которые разделены 
перегородками на 27—38 камер. Жилая камера занимает менее половины оборота. 
Остальные камеры заполнены газовой смесью, состоящей из азота, кислорода,



аргона и двуокиси углерода. Внутри воздушных камер на любой глубине под­
держивается постоянное давление (0,9 атм). Последние 9—10 из них, кроме того, 
содержат жидкость, количество которой уменьшается от новых камер к старым 
(Bidder, 1962; Denton, Gilpin-Brown, 1966; Denton, 1974). Образующаяся камера 
заполняется жидкостью целиком. Эта жидкость отличается от морской воды 
пониженной концентрацией солей. В центре фрагмокона проходит сифон — упругий 
тяж, заключенный в твердую пористую оболочку. Его длина 20 см, диаметр 3 мм. 
Сифонный тяж — отросток задней части мантии. Он состоит из соединительной 
ткани, окруженной эпителием. Внутри сифона проходят кровеносные сосуды 
(крупная вена и мелкие артерии). Твердая оболочка сифона состоит из двух 
пористых трубок: внутренней (роговой) и внешней (меловой). Сверху сифон 
окружен тонкой конхиолиновой пленкой, которая выстилает изнутри и воздушные 
камеры.

Раковина у наутилуса выполняет две основные функции. Прежде всего она 
представляет собой средство пассивной защиты. В случае опасности наутилус 
полностью втягивает свое мягкое тело в жилую камеру, прикрывая вход в нее 
капюшоном. Его раковина очень прочная. Как показывают опыты, она выдержи­
вает давление до 73 атм, что соответствует глубине 730 м (Denton, Gilpin-Brown, 
1966; Saunders, Wehmann, 1977). По другим данным, раковина взрослого наути­
луса разрушается лишь при давлении от 73 до 90 атм, т.е. на глубине 730—900 м 
(Westermann, 1973; Kanie et al., 1980; Ward, Martin, 1980; Ward et al., 1980; 
Westermann, Ward, 1980). При этом самыми слабыми ее местами являются 
фрагмакон и сифон. Молодые раковины (20—30 мм) обладают еще большим 
запасом прочности. Они выдерживают давление до 136 атм (Saunders, Wehmann, 
1977).

По-видимому, еще более важна роль раковины как гидростатического аппарата. 
Определенное сочетание газов и жидкости в воздушных камерах обеспечивает 
нейтральную плавучесть животного (Denton, Gilpin-Brown, 1966, 1973; Denton, 
1974), а расположение центра тяжести в 6 мм ниже центра плавучести придает 
ему устойчивость при плавании. Подобно остальным головоногим, наутилус 
может плавать и взад и вперед. При движении он ритмично раскачивается, как 
маятник, поскольку каждый выброс струи из воронки сопровождается толчком, 
выводящим наутилуса из равновесного состояния (Bidder, 1962; Chamberlain, 
1976, 1981). Размах этих колебаний составляет около 10° в каждую сторону. 
В такт колебаниям раковины мягкое тело животного то втягивается в жилую 
камеру, что слегка выступает из нее. Как показывают опыты, каждое втягивание 
тела несколько уменьшает коэффициент торможения (Chamberlain, 1980). Плавают 
наутилусы очень медленно, с максимальной скоростью около 0,9 км/час 
(Chamberlain. Westermann, 1976; Ward et al., 1977; Chamberlain, 1981).

Внутри камерная жидкость несет двойную нагрузку. Во-первых, она участвует 
в процессе образования новой перегородки, физически поддерживая ее, пока она 
не сформировалась полностью. Во-вторых, жидкость служит балластом, от 
которого наутилус постепенно освобождается по мере роста его раковины и 
тканей. Тем самым постоянно поддерживается состояние нейтральной плаву­
чести. У молодых наутилусов объем внутри камерной жидкости составляет до 
32% объема фрагмакона или в среднем 8,7 мл (Ward, 1979; Collins et al., 1980). 
С возрастом количество жидкости уменьшается до 1,1 мл. У взрослых животных, 
уже переставших расти, воздушные камеры практически сухие. Решающая роль 
в удалении жидкости из камер принадлежит сифону. Его пористая трубка, подобно 
фитилю, под действием осмотического давления выкачивает из воздушных камер 
жидкость, которая через сифонный эпителий поступает в кровеносные сосуды и 
через почки выводится наружу (Denton, Gilpin-Brown, 1966; Collins, Minton, 1967; 
Chamberlain, 1978).

До недавнего времени большой популярностью пользовалась гипотеза, сог-



ласно которой наутилус перемещается вертикально в толще воды по принципу 
подводной лодки. Заполняя воздушные камеры жидкостью, он погружается, а 
выкачивая ее, всплывает (Bidder, 1962; Denton, Gilpin-Brown, 1966; Heptonstall, 
1970; Mutvei, Reyment, 1973; Зуев, Махлин, 1979). Однако Уорд и его коллеги 
подвергли серьезному сомнению подобные представления. Они показали, что, 
во-первых, вследствие плохой проницаемости сифонной трубки процесс выкачи­
вания жидкости из воздушных камер идет чрезвычайно медленно, со скоростью 1 мл 
в день, а во-вторых, раковина взрослого наутилуса содержит очень мало жидкости 
или не имеет ее вообще (Ward et al., 1977, 1980; Martin et al., 1978; Ward, 1979, 
1980; Collins et al., 1980). Если бы наутилус использовал механизм пассивного 
вертикального перемещения, то он тратил бы три часа, чтобы преодолеть 100 м, 
в то время как при реактивном способе движения ему требуется на это только 
7 мин (Chamberlain, 1981). Поэтому логичнее предположить, что наутилус всплывает 
и погружается, используя воронку.

Раковина наутилуса имеет разные формы окраски в зависимости от возраста 
животного. На юных стадиях она окрашена в однообразный светло-коричневый 
цвет. Позже раковина становится поперечно-полосатой, причем красновато-ко­
ричневые полосы равномерно покрывают всю поверхность. Наконец, у взрослого 
наутилуса цветные полосы располагаются только на фрагмоконе, а большая 
часть жилой камеры (особенно ее вентральная сторона) совершенно бе­
лая. Такой характер окраски хорошо маскирует наутилуса сверху (Cowen et al., 
1973).

Взрослые наутилусы живут на значительной глубине (200—600 м) при относи­
тельно низкой температуре (15—16°). Днем они неподвижно лежат на дне в 
темных укрытиях или висят, прикрепившись щупальцами к подводным скалам. 
С заходом солнца наутилусы пробуждаются. В поисках пищи, вытянув щупальца, 
они медленно плавают около самого дна или перемещаются вверх. В лунную 
ночь, следуя за поднимающейся приманкой, посаженной на леску, наутилус 
всплывает на поверхность, где его легко можно поймать рукой (Denton, 
Gilpin-Brown, 1966). Новые наблюдения, проведенные с использованием телеметрии 
(Ward et al., 1984), показали, однако, отсутствие периодов дневного покоя у 
N. belauensis. Представители этого вида, обитающие около острова Палау, нахо­
дятся в непрерывном движении, не задерживаясь подолгу на одной глубине. 
Днем они опускаются, а ночью поднимаются, в среднем преодолевая за сутки 
около 200 м по вертикали.

Питаются наутилусы раками-отшельниками, крабами, креветками, мол­
люсками и рыбами, используя свой мощный клюв (Saunders et al., 1978; Ward, 
Wicksten, 1980). He пренебрегают они и падалью (Hamada et al., 1980).

Половой диморфизм у наутилусов выражен слабо. Самки обычно меньше 
самцов. Для размножения они используют теплые мелководья около берегов 
(глубина 10 м, температура 25—30°). Самка откладывает поодиночке 10—11 яиц, 
прикрепляя их щупальцами ко дну. Яйца овальные, крупные (до 40 мм), окруженные 
плотной оболочкой. Как в природных, так и искусственных условиях до сих 
пор не удалось наблюдать ранний онтогенез наутилуса. В аквариумах яйца не 
развиваются, вероятно, из-за низких температур, при которых живут взрослые 
наутилусы и не могут вызревать их яйца. Инкубационный период продолжается, 
по-видимому, полгода. Как и у остальных современных головоногих, развитие 
наутилуса прямое. По мнению большинства исследователей, окончание эмбрио­
нальной стадии совпадает с образованием непионического пережима при диаметре 
раковины 25—27 мм (Willey, 1897а, Ь; Шиманский, 1962; Stenzel, 1964). Предпола­
гается, что выход из яйца сопровождается сближением перегородок. При этом 
одни авторы считают, что в яйце образуется раковина с семью воздушными каме­
рами (Иванов, Стумбур, 1975; Cochran et al., 1981; Taylor, Ward, 1983), а другие 
полагают, что с четырьмя (Stenzel, 1964; Denton, Gilpin-Brown, 1966; Blind, 1976). 
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С этой точки зрения представляют интерес три молодых наутилуса, пойманных 
у островов Фиджи (Davis, Mohorter, 1973). Они имели раковину диаметром 
23—24 мм с 8—9 перегородками, из которых две последние были сближены. 
Их устьевой край совпадал с непионическим пережимом. Жилая камера занимала 
от четверти до трети оборота. Там же были выловлены пустые раковины с семью 
перегородками без признаков сближения между ними. Эти раковины еще не 
успели приобрести непионический пережим. По-видимому, сближение седьмой, 
восьмой и девятой перегородок, действительно, коррелирует с образованием 
непионического пережима. К сожалению, авторам так и не удалось выяснить, 
выходит ли наутилус из яйца в период образования непионического пережима и 
сближения перегородок или раньше.

Свет на решение этого вопроса в какой-то мере проливают исследования 
сотрудников института палеонтологии Боннского университета Эйхлера и Риштедта 
(Eichler, Ristedt, 1966), которые использовали при изучении начальных стадий 
развития N. pompilius изотопный анализ. Они обнаружили два резких изменения в 
соотношении изотопов кислорода и углерода, содержащихся в раковине. Первое 
изменение отмечается в стенке раковины между пятой и шестой перегородками. 
Эта начальная стадия охватывает примерно полоборота. Она характеризуется 
максимальной кривизной раковины, сетчатой скульптурой и однообразной окрас­
кой. На данной стадии образуются две-три перегородки, которые отличаются 
низким содержанием изотопов С 3 и О . Второе изменение в соотношении 
изотопов наблюдается в стенке раковины около непионического пережима, 
а также между седьмой и восьмой перегородками. Немецкие исследователи 
предполагают, что первое изменение связано с окончанием эмбриональной 
стадии, а второе — со сменой биотопа. По их мнению, из яйца выходит ’’личинка”, 
имеющая раковину в полоборота с 2—3 перегородками. Некоторое время она 
живет в теплом мелководье (на глубине 80—100 м при температуре 24°), а затем, 
достигнув определенного возраста, перемещается в более глубокие (200—300 м) и 
холодные воды (13—17°). На этом этапе образуется непионический пережим 
одновременно со сближением седьмой и восьмой перегородок. Аналогичных 
взглядов на раннее развитие наутилуса придерживаются и японские авторы 
(Hamada et al., 1980).

Однако наблюдения, проведенные на островах Фиджи и в Новой Каледонии, 
показали, что молодые особи N. pompilius и N. macromphalus встречаются только 
на глубинах, превышающих 300 м, в то время как взрослые особи могут жить 
и в мелких водах (Ward, Martin, 1980). Поэтому не исключено, что раннее 
развитие наутилуса проходит в более глубоких и холодных водах, чем обычно 
принимается.

О темпах роста раковины наутилуса существуют разные мнения. Некоторые 
исследователи, исходя из косвенных соображений и гипотетических предполо­
жений, считают, что каждая камера образуется либо за две недели (Denton, 
Gilpin-Brown, 1966), либо за один месяц (Kahn. Pompea, 1978). Прямые наблю­
дения над ростом наутилуса в аквариумах показали, что формирование каждой 
камеры продолжается от двух до четырех месяцев (Ward, 1980; Ward, Chamberlain, 
1983), причем суточный прирост раковины составляет 0,15—0,25 мм. При изучении 
наутилусов, живущих в естественных условиях у берегов Палау, установлено, 
что юные особи N. belauensis растут со скоростью 0,1 мм, а более взрослые — со 
скоростью 0,04 мм в сутки (Saunders, 1983). Каждая линия роста образуется 
в среднем за 1,5 дня, а у молодых особей — за 6,8 дня. У половозрелых наутилусов 
рост практически прекращается.

Продолжительность жизни наутилусов не установлена. В морском аквариуме 
’’Иомуриленда” (Токио) один из них прожил более года. Предполагается, что в 
природных условиях наутилусы могут жить либо до шести лет (Martin et al., 1978; 
Ward et al., 1981), либо более 20 лет (Saunders, 1983), из которых от пяти до десяти лет



падают на взрослую стадию. Если эти оценки верны, то наутилусы должны сильно 
отличаться по продолжительности жизни от остальных гоппвоногих.

Почти все наутилусы обитают в тропических водах западной части Тихого 
океана. Их ареал протягивается от островов Самоа, Фиджи и Новая Каледония 
до о-ва Лусон на севере Филиппин (Stenzel, 1964). Лишь один вид N. repertus 
живет в Индийском океане около южных и западных берегов Австралии. Некоторые 
наутилусы, по-видимому, склонны к миграциям. Интересный опыт провели амери­
канские палеонтологи Сондерс и Спиноза (Saunders, Spinosa, 1979). У берегов 
Палау (Каролинские острова) на глубине 90—215 м они выловили живых наутилусов, 
пометили их и там же снова пустили в воду. Восемь из этих меченых наутилусов 
были пойманы через 5—11 месяцев на поверхности океана около тех мест, где 
их выпустили. Четырех наутилусов выловили 10—12 месяцев спустя у тех же 
островов Палау, но в 40—150 км от исходных пунктов. Скорость передвижения 
этих путешественников составляла 0,11—0,45 км в день. По другим наблюдениям 
(Ward et al., 1984), один из наутилусов проплыл вдоль рифов у берегов Палау 
16 км за 10 дней. Только в очень редких случаях наутилусы покидают пределы 
своего ареала. Так, весной 1978 г. живая, почти взрослая самка N. pompilius 
была поймана в зал. Кагосима, у южного берега о-ва Кюсю (Hamada et al., 1980), 
т.е. в 2000 км от мест своего обитания. По-видимому, случайно ее занесло сюда 
теплое течение Куросио.

Площадь распространения мертвых наутилусов значительно больше. Их пустые 
раковины встречаются на береговых отмелях островов Кермадек, Новой Зеландии 
и юго-восточной Австралии, Тайваня, островов Окинава, Кюсю и Хонсю, Коко­
совых островов, ряда островов Бенгальского залива и даже Мадагаскара, т.е. в 
6000 км от Филиппинского моря — одного из основных районов обитания ныне- 
живущих наутилусов (Stenzel, 1964; Hamada, 1966, 1977; Toriyama et al., 1966; 
Teichert, 1970). Такой обширный некропланктонный дрейф этих головоногих связан 
с направлением основных океанических течений. Во время плавания пустых 
раковин на их поверхности, а чаще внутри жилой камеры, успевают поселиться 
различные обрастающие организмы: мшанки, устрицы, спирорбисы, серпулы и 
балянусы (Hamada, 1966). Раковина наутилуса, пойманного у островов Палау, 
помеченного и снова выпущенного живым там же в воду, была обнаружена 
пустой через 138 дней в Хосе-Абад-Сантосе на филиппинском о-ве Минданао, 
т.е. в 1000 км от исходной точки своего путешествия (Saunders, Spinosa, 1979). 
Подхваченная течением, эта раковина дрейфовала со скоростью 7 км в день. 
По-видимому, такой длительный дрейф является исключением. Вне ареала 
наутилуса его пустые раковины встречаются довольно редко. Так, за 120 лет 
на японских островах зафиксированы находки всего лишь около 40 раковин 
(Hamada et al., 1980). По-видимому, в большинстве случаев после смерти наутилуса 
раковина быстро освобождается от мягкого тела вместе с частью сифонного 
тяжа, но не успевает всплыть на поверхность, так как ее воздушные камеры 
через пористую сифонную трубку заполняются водой. Раковина становится 
тяжелой и погружается на дно (Weaver, Chamberlain, 1976; Chamberlain et al., 1981).

Опыты показывают (Reyment, 1958), что пустая раковина N. umbilicatus 
быстро заполняется водой и опускается на дно. Более инволютная раковина 
N. pompilius может долгое время плавать в вертикальном положении у поверх­
ности воды. Однако в этих опытах не учтен глубоководный характер наутилуса, 
раковина которого после смерти, находясь в условиях высокого гидростатического 
давления, быстро заполняется водой и не может всплыть на поверхность. Таким 
образом, после смерти наутилусы, как правило, остаются в пределах своего 
ареала. Представление о широком и обязательном некропланктонном дрейфе 
спирально свернутых раковин головоногих моллюсков, проникшее даже в общие 
руководства по палеонтологии (Рауп, Стэнли, 1974), является одним из глубоко 
укоренившихся заблуждений.



ОПЫТНОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ

Первые опыты по выяснению степени плавучести аммоноидей провел Шмидт 
(Schmidt, 1930). Для этой цели он использовал различные модели, имитирующие 
раковины четырех видов мезозойских аммоноидей, в том числе двух цератитов. 
Поместив свои модели в струю воды, Шмидт определил степень сопротивления 
каждой из них. Опыты показали, что наибольшей обтекаемостью обладают 
узкоумбональные сдавленные формы, а наименьшей — широкоумбональные 
раковины. Однако самыми активными пловцами Шмидт считал аммоноидей 
с узкоумбональной вздутой раковиной, предполагая, что они имели более крупную 
воронку, чем оксиконы.

Четверть века спустя подобные же опыты с гипсовыми слепками аммоно­
идей повторили Каммел и Ллойд (Kummel, Lloyd, 1955), Они нашли, что наименьший 
коэффициент торможения среди 20 изученных ими видов имеют инволютные 
гладкие и эволютные, сильно уплощенные раковины. Несколько большим коэф­
фициентом торможения обладают эволютные вздутые раковины. Самый большой 
коэффициент торможения, как и следовало ожидать, отмечается у эволютных, 
богато скульптированных форм. Таким образом, наилучшими пловцами были, 
по-видимому, аммониты с инволютными гладкими раковинами, а наихудшими — с 
эволютными раковинами, несущими ребра и бугорки.

Особенно широкий размах получили опытные исследования гидромеханической 
конструкции ископаемых головоногих в последние годы. Для этой цели исполь­
зуются плексигласовые модели различных раковин аммоноидей (Chamberlain, 1969). 
Новые эксперименты подтвердили основные результаты прежних исследований. 
Они показали, что величина коэффициента торможения зависит в первую очередь 
от ширины оборотов и диаметра умбо. Самый низкий коэффициент торможения 
(0,2) имеют инволютные оксиконы, а самый высокий (1,1) — эволютные кадиконы 
(Chamberlain, 1976, 1981). Между ними в порядке увеличения этого коэффициента 
стоят широкоумбональные оксиконы (0,25—0,30), наутиликоны (0,48), литоцера- 
коны (0,50) и серпентиконы (0,54). Судя по расчетам, скорость плавания аммоно­
идей с оксиконовой раковиной была немногим более 1 км/час, а с кадиконовой 
раковиной — 0,36 км/час. Таким образом, самые быстрые аммоноидей по скорости 
плавания, должно быть, уступали пелагическим кальмарам в 4—8 раз, а рыбам — в 
десятки раз.

Кроме геометрии раковины, на скорость движения аммоноидей определенное 
воздействие, по-видимому, оказывали и некоторые другие факторы. Как и наути­
лусы, аммоноидей при плавании, вероятно, тоже ритмично раскачивались, что 
должно было вызывать в какой-то степени тормозящий эффект. Напротив, периоди­
ческие вытягивания тела из устья придавали им более обтекаемую форму и 
в среднем на 12%, как показывают опыты, могли уменьшить коэффициент 
торможения (Chamberlain, 1980). Более ощутимое влияние на плавучесть аммоно­
идей оказывала скульптура. Грубый рельеф на поверхности раковины почти на 
треть увеличивает коэффициент торможения по сравнению с гладкой моделью 
аналогичной формы. Напротив, тонкие ребра, высота которых по отношению 
к диаметру раковины составляет до 1%, уменьшает этот коэффициент на 25—36%. 
В данном случае скульптура способствует превращению ламинарного пограничного 
потока воды, омывающего раковину, в турбулентный при наименьшей скорости 
плавания.

Другая серия опытов, которую осуществил Рейменг (Mutvei, Reyment, 1973; 
Reyment, 1973, 1980), была направлена на выяснение плавучести и положения 
в воде пустых раковин аммонитов. Эксперименты с пластиковыми моделями 
умеренно эволютных цератитов (Ceratites, Discoceratites, Acanthoceratites) показали, 
что по сравнению с раковиной наутилуса они меньше погружаются в воду, т.е. 
обладают большей плавучестью. Чтобы модель раковины цератита целиком погру­



зилась в воду, необходима нагрузка, втрое превышающая усилия, требующиеся для 
погружения раковины наутилуса. Положение в воде сильно эволютных раковин 
(серпентиконов) зависит от длины жилой камеры. Модель раковины Dactylioceras 
с жилой камерой, занимающей 7/8 оборота, плавает на боку, оставаясь на 
поверхности, а с камерой в 1,3 оборота занимает вертикальное положение и 
значительно погружается в воду, как раковина наутилуса. В целом опыты показали, 
что относительная плавучесть раковины увеличивается вместе с ростом ее эволют- 
ности и уменьшением длины жилой камеры.

Один из выводов Реймента (Mutvei, Reyment, 1973) сводился к тому, что у 
эволютных аммоноидей при жизни более половины камер последнего оборота и, 
вероятно, все нижние камеры предыдущего оборота были заполнены жидкостью 
для поддержания нейтральной плавучести в толще воды. Это заключение оспорил 
Вестерман (Westerman, 1975а), который показал, что в расчетах Реймента допущена 
ошибка. Чтобы цератит находился в состоянии нейтральной плавучести, ему 
достаточно было заполнить жидкостью только 10—15% (а не 26—31%) общего 
объема фрагмокона, т.е. от одной до трех последних камер. По-видимому, 
следует признать неправильными и расчеты Хептоншталла (Heptonstall, 1970), 
который полагал, что у аммонитов жидкость могла занимать до половины объема 
фрагмокона. В этой связи представляют интерес последние опыты Реймента 
(Reyment, 1980). Они показывают, что наиболее устойчиво плавают вздутые 
эволютные кадиконы. Гладкие кадиконы плавают в вертикальном положении как 
с пустым фрагмоконом, так и с заполненными водой одной—тремя воздушными 
камерами. Кадиконы с грубыми вентролатеральными бугорками сохраняют 
плавучесть и тогда, когда у них заполнены четыре камеры. Инволютные оксиконы 
становятся устойчивыми лишь после того, как три последние камеры фрагмокона 
заполняются водой. Эволютные серпентиконы сохраняют горизонтальное поло­
жение до тех пор, пока не заполнится водой четвертая камера фрагмокона. 
Тогда они принимают вертикальное положение. Гладкие кадиконы и оксиконы 
погружаются на дно после заполнения водой их четвертых камер, а скульптиро- 
ванные кадиконы и серпентиконы — после заполнения пятых камер.

Математические расчеты, проведенные недавно на условной модели с целью 
выяснения способности аммонитов к парению в воде (Ebel, 1983), показали, что 
раковины этих головоногих были слишком тяжелыми для свободного плавания.

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНЫЙ АНАЛИЗ
Морфофункциональный анализ давно рассматривается специалистами как 

один из важнейших путей, ведущих к пониманию образа жизни вымерших 
организмов. Я остановлюсь на характеристике лишь некоторых особенностей 
раковины триасовых аммоноидей и попытаюсь оценить их функциональное 
значение.

Ф о р м а  и р а з м е р ы  р а к о в и ны.  Взрослая раковина триасовых аммоно­
идей состоит обычно из 6—8 оборотов, но иногда число их может достигать 
9—10 (например, у просфингитов и парапопаноцератид). Первый оборот, как 
правило, имеет эллипсовидное сечение. Он образуеГ широкоумбональную раковину 
с первичным пережимом. На последующих стадиях онтогенеза форма раковины 
и сечение оборотов обычно меняются в той или иной степени. Раковина стано­
вится более инволютной, а сечение оборотов принимает овальную, прямоугольную 
или треугольную форму (рис. 90). Широкоовальные и округленные обороты с 
инженерной точки зрения представляют наиболее прочные конструкции, выдержи­
вающие высокие внешние давления. Именно такую форму оборотов имеет 
глубоководный наутилус. Обороты иной формы нуждаются в дополнительных 
укреплениях. Этой цели у аммоноидей служат ребра и перегородки. В некоторых



случаях на вентральной стороне образуется киль или борозда. Порой эти 
элементы выступают в различных сочетаниях: киль, окруженный с обеих сторон 
бороздами (тропитацеи), или два киля, разделенные бороздой (трахицератацеи). 
Образование их направлено на обеспечение сохранности сифона. Киль, кроме того, 
придает раковине более обтекаемую форму. Возможно, он помогал животному 
занимать устойчивое положение при погружении в мягкий песок или ил (Westermann, 
1971).

На терминальной стадии развития форма раковины иногда претерпевает 
значительные модификации, особенно хорошо заметные на оксиконах и сферо- 
конах. Они выражаются в том, что на этой стадии исчезает киль и вентральная 
сторона становится округленной, как у анизийских арктохунгаритов. У сфероконов 
часто уменьшается высота и ширина взрослой жилой камеры по сравнению с 
остальными оборотами, в результате чего раковина становится более эволютной и, 
по-видимому, более устойчивой. Подобные изменения можно видеть у некоторых 
колумбитид, парананнитид, искулитид, тропитид, халоритид, дидимитид и 
лобитид.

Рис. 90. Формы поперечного сечения взрос­
лого оборота у триасовых аммоноидей 

а — овальное (Ptychites), б — прямоуголь-. 
нос (Tirolitei) § — треугольное (Otoceras)

Устьевой край на раковинах аммоноидей сохраняется довольно редко. 
О его характере можно судить по струйкам роста. У большинства триасовых 
аммоноидей устье очень простое. Оно образует небольшой вентральный выступ 
(ростр) и неглубокие боковые синусы. Исключение из этого правила, насколько 
мне известно, составляют лишь Metadagnoceras (Tozer, 1965b), Nordophiceras и 
Karangatites (Захаров, 1978), у которых струйки роста на последнем обороте 
образуют вместо ростра вентральный синус. В некоторых случаях наряду с 
вентральным ростром или синусом наблюдаются слабые боковые выступы. 
Функциональное назначение ростра у мезозойских аммоноидей не поддается 
объяснению. Он должен был мешать оперативному действию воронки в той ее 
форме, в какой она известна у ныне живущего наутилуса. Возможно, справедливо 
предположение Шмидта о дву раздельном характере воронки у цератитов. Очер­
тания струек роста, по-видимому, меняются в онтогенезе. Так, у Keyserlingites 
прослеживаются изменения на разных стадиях роста от вентрального выступа 
к синусу, а от него снова к выступу (Захаров, 1978). Иногда удается наблюдать 
пережим, отделяющий устье от остальной части жилой камеры. Лишь в редких 
случаях у триасовых аммоноидей образуется более сложный устьевой край. 
Примером может служить Arcestes, у которого устьевое отверстие заметно сужено 
с вентральной и боковых сторон.

Размеры раковины у триасовых аммоноидей варьируют в значительных 
пределах: от 6—13 мм у Nannites до 550 мм у Hedenstroemia и Sturia. К числу 
карликовых форм, кроме наннитов, принадлежат также Tardeceras (10 мм), 
Paraganides (10 мм), Microtropites (И мм), Badiotites (12 мм), Glyphidites (13 мм), 
Homerites (15 мм) и Coroceras (15 мм). Ряд гигантских аммоноидей, возглавляемых 
хеденстремией и стурией, образуют Pinacoceras (400 мм), Paranorites (400 мм),



Arctoceras (350 мм), Arcestes (300 мм), Epigymnites (300 мм), Flemingites (290 мм), 
Clypeoceras (290 мм), Discoptychites (260 мм), Otoceras (250 мм), Proptychites 
(250 мм), Paratibetites (240 мм), Joannites (215 мм), Hypocladiscites (210 мм), 
Vavilovites (200 мм) и Ptychites (200 мм). Подавляющее большинство триасовых 
аммоноидей имело раковины диаметром от 40 до 80 мм. Крупные животные, 
вероятно, легче выдерживали сильные волнения в море.

На фоне нормально свернутых аммоноидей резко выделяется необычной 
формой своей раковины небольшая группа рэтских гетероморф — полуразвернутых 
(Choristoceras, до 35 мм), прямых (Rhabdoceras, длиной 50—80 мм), винтообразно 
изогнутых (Peripleurites, до 45 мм; Vandaites, около 35 мм) и башенковидных (Cochlo- 
ceras, высотой немногим более 20 мм). Вряд ли животные с такой раковиной 
могли быть хорошими пловцами. По-видимому, они вели преимущественно 
бентосное существование.

С к у л ь п т у р а .  Столетие назад Мойсисович (Mojsisovics, 1882b) разделил 
всех триасовых аммоноидей на две группы: трахиостраковую (со скульптурой) 
и лейостраковую (с гладкой раковиной). Первая группа более многочисленная. 
На ее долю приходится 3/4 всех родов. Скульптура триасовых аммоноидей 
поражает своим разнообразием. Это могут быть прямые или изгибающиеся, 
простые или раздваивающиеся поперечные ребра, которые либо пересекают 
вентральную сторону, либо прерываются на ней. Иногда развивается продоль­
ная (спиральная) ребристость, особенно хорошо выраженная у стуриид и клади- 
сцитид. Широко распространены среди триасовых аммоноидей различные формы 
бугорков, котооые могут быть умбональными, боковыми или вентролатераль- 
ными. Порой бугорки превращаются в острые шипы. У крупного экземпляра 
Tirolites rossicus из тарталинской свиты Мангышлака я наблюдал вентролате- 
ральные.шипы длиной около 30 мм, что составляет почти четверть его диаметра. 
Во многих случаях ребра и бугорки выступают вместе в различных сочетаниях. 
Иногда на поперечных ребрах сидят многочисленные бугорки, образующие 
спиральные ряды. Особенно сильно развита скульптура у цератитид, клионитид, 
циртоплеуритид, тропитид и халоритид.

Бакмен в 1892 г. на примере юрских аммоноидей попытался установить 
связь между формой раковины и характером скульптуры. Он пришел к выводу, 
что наиболее грубая скульптура обычно украшает раковины с широким умбо 
и вздутыми оборотами. Позже Вестерман (Westermann, 1971) распространил 
эту зависимость на всех мезозойских аммоноидей и назвал ее "первым законом 
сопряженого изменения Бакмена". Действительно, чаще всего наиболее сильно вы­
ражена скульптура у вздутых, обычно эволютных раковин. Но можно найти 
исключения. Например, инволютные, уплощенные раковины сиренитид и тибе- 
титид несут хорошо развитые ребра и бугорки. Поэтому лучше говорить о пра­
виле, а не о законе Бакмена.

Какова функциональная роль скульптуры у аммоноидей? Во-первых, она слу­
жила, очевидно, средством укрепления раковины, защищая ее либо от гидро­
статического давления (Spath, 1919), либо, что Ьолее вероятно, от врагов или 
ударов о каменистое дно (Westermann, 1971; Ward, 1981); во-вторых, она могла 
регулировать плавучесть, придавая устойчивость раковине (Teichert, 1967); 
в-третьих, она, возможно, маскировала раковину (Соwen et al., 1973); в-четвертых, 
тонкая скульптура понижала коэффициент торможения и способствовала большей 
гидродинамической эффективности раковины (Chamberlain, Westermann, 1976).

П е р е г о р о д к а  и л о п а с т н а я  линия.  Поверхность перегородки триасо­
вых амоноидей имеет неровный рельеф, образованный чередованием выпуклых 
и вогнутых складок, которые обычно расположены радиально. Внешний край 
ее образует лопастную линию, которая обладает различной степенью слож­
ности. У большинства триасовых аммоноидей лопастная линия цератитовая 
(отоцератины, микоцератины, сагецератины, мегафиллитины, многие цератитины 
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и птихитины). У пинакоцератин и арцестин она аммонитовая, у цельтитацей 
и хористоцератацей — гониатитовая, причем у последних линия достигает край­
ней степени упрощения, становясь четырех- или трехлопастной.

Некоторые исследователи усматривали прямую коррелятивную связь между 
характером лопастной линии и формой поперечного сечения оборотов (Pfaff, 
1911; Arkell et al., 1957). Однако их вывод не получил поддержки, поскольку 
аммоноидеи с одинаковой формой оборотов могут иметь совершенно различные 
перегородки и лопастные линии (Westermann, 1958; Руженцев, 1960). Более устой­
чивой выглядит обратная связь между проявлением ребристости и степенью 
рассеченности лопастной линии. Она выражается в том, что скульптированные 
раковины в целом имеют простую лопастную линию, а гладкие — сложную. В 
общей форме подобная корреляция усматривается среди триасовых аммоноидей. 
Самая простая линия характерна для скульптированных гетероморф (хористо­
цератацей), а самая сложная — для гладкораковинных пинакоцератид. Вестерман 
(Westermann, 1971) условно назвал эту зависимость между скульптурой и лопастной 
линией ’’вторым законом сопряженного изменения Бакмена”, предполагая, что 
указанный английский ученый первым обратил на нее внимание в 1892 г. Однако 
десятью годами раньше Мойсисович • (Mojsisovics, 1882b) подчеркивал, что 
трахиостраковые (скульптированные) аммоноидеи имеют более простую лопаст­
ную линию, чем лейостраковые (гладкораковинные). Поэтому более справедливым 
кажется назвать корреляцию между скульптурой и лопастной линией правилом 
сопряженного изменения Мойсисовича.

Усложнение рельефа перегородки и рисунка лопастной линии у аммоноидей 
объясняется различными причинами, как механическими, так и физиологическими. 
Наиболее популярная гипотеза приписывает это усложнение целям укрепления 
стенки фрагмокона и самой перегородки против внешнего давления (Pfaff, 
1911; Spath, 1919; Руженцев, 1946; Westermann, 1958, 1971, 1975b; Чернов, 1961; 
Рауп, Стэнли, 1974; Seilacher, 1975). Ее противником в настоящее время является 
Байер (Bayer, 1978). Он считает, что перегородки не могут рассматриваться 
как опорные конструкции, укрепляющие раковину, поскольку во время роста 
наблюдаются сильные колебания межперегородочных расстояний, которые не свя­
заны с формой раковины. Вторая гипотеза связывает усложнение перегородки 
с более прочным прикреплением к ней мягкого тела. Лопасти и седла рассматри­
ваются в этом случае как места прикрепления или контуры мускулов и связок 
(Spath, 1919; Попов, 1959; Blind, 1975; Иванов, 1979). Однако никакие следы 
прикрепления мускулов не обнаружены на перегородках аммоноидей. Сторон­
ники третьей гипотезы считают, что усложнение перегородки было направлено 
на увеличение общего веса раковины с целью регулирования ее плавучести 
(Reyment, 1958; Teichert, 1967). Эта точка зрения кажется несостоятельной, 
поскольку вместе с усложнением перегородки уменьшается толщина ее зазубрен­
ного края, так что вес раковины остается, возможно, без изменения.

Из гипотез, объясняющих усложнение перегородки физиологическими причи­
нами, я приведу две. Одна из них связывает складчатость перегородки с отра­
жением задней поверхности мантии, увеличение которой должно было способ­
ствовать более эффективному дыханию или выделению жидкости и газа (Ne­
well, 1949). Подобный механизм, однако, у современных головоногих не изве­
стен. Кроме того, складчатость заднего края мантии в данном случае должна 
была равномерно затронуть всю поверхность перегордки, а не только ее края. 
Другая гипотеза объясняет усложнение перегородки необходимостью увеличения 
способного увлажняться конхиолинового слоя, покрывающего поверхность пере­
городок (Mutvei, 1967). Предполагается, что в этом случае механизм удаления 
жидкости из камер был бы более эффективным и, следовательно, более совершен­
ным было бы регулирование плавучести. Хотя у аммоноидей камеры фрагмокона, 
вероятно, и в самом деле выстилались органической пленкой (Schindewolf,



1967; Bayer, 1975), однако складчатые перегородки невыгодны, поскольку они 
удлиняют путь движения жидкости к сифону (Westermann, 1971).

Таким образом, гипотеза, связывающая складчатость перегородки и рассе­
чение лопастной линии с потребностью укрепления раковины против гидро­
статического давления остается наиболее правдоподобной.

ТАФОНОМИЧЕСКИЕ НАБЛЮДЕНИЯ

Единой сводки по тафономии триасовых аммоноидей, к сожалению, еще нет. 
Создание ее — дело будущего. Отдельные сведения об условиях захоронения 
цератитов можно найти в многочисленных стратиграфических и палеонтоло­
гических работах регионального характера. Краткий обзор 47 из них четверть 
века назад составил Каммел (Kummel, 1957с). К приведенному им списку я хотел 
бы добавить еще несколько публикаций, которые увидели свет уже после упо­
мянутого обзора. В них рассматриваются обстановки осадконакопления и условия 
захоронения аммоноидей в нижнем триасе Айдахо и прилегающих территорий 
на западе США (Kummel, 1957b), в среднем триасе Тессинских Альп Швей­
царии (Zorn, 1971; Kuhn-Schnyder, 1974), раковинном известняке германского 
бассейна (МШ1ег, 1950, 1955, 1956, 1959; Seilacher, 1963, 1966, 1968, 1971; VoPmer- 
baumer, 1972; Duringer, 1982), кассианских слоях Доломитов (Fiirsich, Wendt, 
1977), халлыитаттских известняках Югославии и Греции (Wendt, 1970, 1973), 
дахштайнских известняках Северных Альп (Zankl, 1969) и верхненорийской 
формации Габбс Невады (Laws, 1982). Из работ отечественных авторов следует 
отметить монографии Захарова (1968, 1978), Архипова (1974), Дагиса и Ермаковой 
(1981), в которых значительное внимание уделено условиям захоронения триасо­
вых аммоноидей Сибири и Дальнего Востока.

Триасовые аммоноидей встречаются практически во всех типах нормально 
морских осадочных отложений. Исключение составляют лишь грубообломочные 
песчаники, конгломераты и рифовые известняки, в которых они либо неизвестны, 
либо крайне редки.

В Тетической области большинство местонахождений триасовых аммоноидей 
связано с карбонатными породами, а в Бореальной и Нотальной областях 
они приурочены, как правило, к терригенным отложениям. В этом факте нашла свое 
отражение климатическая зональность, обусловившая в первую очередь различный 
характер триасового осадконакопления на нашей планете.

Другая особенность, уже давно подмеченная Мойсисовичем (Mojsisovics, 1882b, 
1896) и Динером (Diener, 1895), заключается в том, что гладкораковинные 
цератиты доминируют в красных известняках с низким содержанием глин, а 
скульптированные формы — в серых и черных, более глинистых разностях. Так, 
в халлыитаттских известняках Северных Альп преобладают лейостраки, а в одно­
возрастных глинистых венгенеких и кассианских слоях Южных Альп господ­
ствуют трахиостраки. В среднетриасовых красных известняках экзотических утесов 
Тибета основной фаунистический фон составляют лейостраки, а в более гли­
нистых серых известняках Гималаев — трахиостраки. Эти различия скорее всего 
связаны с фациальными особенностями местонахождений. Аммоноидей с гладкими 
раковинами обычно рассматриваются как обитатели открытого и более глубокого 
моря (Diener, 1912b; Kummel, 1954; Ziegler, 1967).

В триасовых отложениях порой встречаются захоронения очень мелких цера­
титов. Их малорослость может иметь различные причины (Mancini, 1978). Это 
могут быть скопления юных раковин, не успевших достигнуть взрослого состояния. 
Но это могут быть и захоронения настоящих карликов, задержавшихся в своем 
росте (Kummel, 1948). Самое известное из них находится в нижнекарнийских 
кассианских слоях Доломитовых Альп, из которых описано около 1000 видов



различных беспозвоночных, в том числе 400 видов гастропод. Эти слои представле­
ны мергелями, глинистыми мергелями и мергельными известняками. Встречаю­
щиеся в них раковины цератитов (Lobites, ParalObites, Megaphyllites, Ргоаг- 
cestes, Badiotites. Daxatina, Trachyceras, Clionitites и др.) обычно не превышают 
15 мм в диаметре и лишь иногда достигают 25 мм (Ziegler, 1963). Как показал 
Урлихс (Urlichs, 1974), самые маленькие цератиты с признаками взрослой ра­
ковины приурочены к глинистым мергелям. Часто они пиритизированы. Размеры 
паралобитов в этих слоях не превышают 9 мм. В мергелях и мергельных извест­
няках они несколько крупнее (12—14 мм). Сопутствующие гастроподы, двустворки, 
брахиоподы, иглокожие в кассианских слоях тоже характеризуются малыми раз­
мерами. Карликовость цератитов в рассматриваемом случае определенно связана 
с какими-то экологическими причинами. В свое время Фукс (Fuchs, 1871), опи­
раясь на личные наблюдения в Мессинском заливе, предположил, что малорослость 
фауны объясняется ее существованием в густых зарослях морских водорослей. 
Возможно, она была обусловлена нехваткой пищи. На эту мысль наводят опыты 
над современными головоногими. Каракатицы, посаженные на ’’голодную диету”, 
растут почти вдвое медленнее, чем те же животные в нормальных условиях, 
причем расстояния между перегородками у них сокращаются в пять раз (Во- 
letzky, Wiedmann, 1978). Местонахождения с мелкими аммоноидеями известны 
также в верхнем анизии Западных Татр (Kotanski, 1973а.Ы, ладине Коттских 
Альп Италии (Michard, Sturani, 1963), карнии гор Пилиш в Венгрии (Berczine, 
1969>, карнии и нории Котела в Болгарии (Bakalow et al., 1958; Захариева-Кова- 
чева, 1967, 1970), рэте Украинских Карпат (Чернов, Славин, 1971) и т.д. Все они 
нуждаются в серьезном тафономическом анализе.

Несмотря на свое значительное фациальное разнообразие, все известные типы 
триасовых отложений с аммоноидеями являются, по-видимому, осадками шельфа, 
т.е. они образовались на глубинах, не превышающих 200 м, скорее всего, на 
сублиторали. До сих пор вызывает споры лишь батиметрическая оценка хал- 
льштаттских известняков, распространенных исключительно в области Тетиса. 
В прошлом многие исследователи считали их отложениями батиальных глубин 
моря (от 400 до 2000 м). Динер (1934) рассматривал халльштаттские известняки 
как фораминиферовые осадки, которые могли отлагаться на разных глубинах, 
но лишь в обстановках, исключающих приток терригенного материала.Одна ко 
большинство современных авторов считает их образованиями неритической зоны 
моря, допуская для них глубины не более 100—200 м (Zapfe, 1959; Zankl, 1967; 
Wendt, 1973). Об этом свидетельствуют строматолиты, встречающиеся в хал- 
льштаттских известняках Боснии, условия захоронения головоногих и геогра­
фическая обстановка того времени (Wendt, 1973). По-видимому, халльштаттские 
известняки образовались в открытых бассейнах, имевших свободное сообщение 
с океаном Тетис. Непрерывная циркуляция воды поддерживала на дне этих бас­
сейнов окислительную обстановку, в которой формировался гематит, придающий 
красный цвет халльштаттским известнякам. Напротив, многие серые и черные 
цефалоподовые известняки, часто с признаками битуминозности, отлагались, 
вероятно, в полузамкнутых бассейнах, отделенных от океана барьерными ри­
фами или порогами (Tozer, 1971а),

Раковины триасовых аммоноидей местами образуют скопления, характеризую­
щиеся большим таксономическим разнообразием. Например, из тропитового из­
вестняка Бианса в Гималаях мощностью всего лишь около 1 м описано более 
50 родов цератитов, распространенных от верхнекарнийской зоны subbullatus 
до средненорийской зоны macer. Таким образом, этот маломощный известняк 
включает восемь зон. Другим примером может служить линза с Lobites ellip- 
ticus в халльштаттских известняках Фойеркогеля в Австрии. Из нее известно 
более 55 родов аммоноидей верхнего ладина — среднего нория. Подобные 
скопления аммоноидей разного геологического возраста Тозер (Tozer, 1971а) 
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называет кладбищами. Они представляют собой результат стратиграфической 
конденсации. В естественных триасовых захоронениях (отдельных слоях и конкре­
циях) Канады число родов, по оценке Тозера, никогда не превышает 10, причем 
в каждом отдельном комплексе можно обнаружить раковины самой разнообраз­
ной формы: сфероконы, оксиконы, кадиконы, серпентиконы и т.д. По неопубли­
кованным данным, подобные же соотношения справедливы для триасовых отло­
жений США. Очевидно, такие комплексы приближаются к реальным биоценозам, 
в которых аммониты с различными раковинами занимали свои экологические 
ниши.

Интересные тафономические исследования в низовьях р. Оленек провел Заха­
ров (1978). Он изучил более 100 конкреций, переполненных цератитами, из 
черных сланцев нижнетриасовой зоны spiniplicatus. В некоторых конкрециях 
были найдены раковины только одного вида, в других — различные сочетания 
раковин нескольких видов, причем максимальное число видов и родов в каждой 
отдельной конкреции не превышало четырех. Обычно в одной конкреции со­
четаются раковины, близкие по форме и скульптуре (Olenikites и Keyserlin- 
gites, Nordophiceras и Svalbardiceras), но могут быть и ассоциации разных морфо­
логических типов (Olenikites, Nordophiceras, Sibirites и Keyserlingites или Keyser- 
lingites, Arctomeekoceras и Boreomeekoceras). Из этих наблюдений Захаров сделал 
вывод, что комплексы ископаемых в конкрециях отражают некроценозы от­
дельных участков моря и что аммоноидеи вели придонный образ жизни.

В триасовых отложениях юга СССР известны различные типы захоронения 
аммоноидей. Обычно они приурочены к прослоям или линзам известняков, реже 
встречаются в конкрециях (например, в аликагарской свите Дарваза и сахрай- 
ской серии Северо-Западного Кавказа) или песчаниках (васмикухской свите 
Дарваза). В ряде случаев захоронения практически состоят из раковин лишь 
одного рода. Таковы нижнетриасовые дорикранитовые слои Большого Богдо 
и Мангышлака, анизийские мегафиллитовые и смитоцеровые слои Северо-Запад- 
його Кавказа. В этих слоях среди сотен и тысяч раковин руководящих родов можно 
встретить лишь одну или две раковины какого-либо другого рода. Оче­
видно, в триасовых морях цератиты порой составляли огромные стаи, массовая 
смерть которых, вероятно, наступала после нереста. Однако чаще в линзе или 
одном слое известняков встречается целый комплекс разнообразных цератитов. 
Так, в слое 28 (мощностью 9 см) тарталинской свиты около колодцев Долнапа 
на Мангышлаке обнаружены представители семи родов: Tirolites, Kashmirites, 
Columbites, Albanites, Mangyshlakites, Pseudosageceras и Procarnites. Особенно 
богатым оказался здесь слой 40 (мощностью 10 см), из которого собраны 1123 
раковины девяти родов. Количественно они распределяются следующим образом: 
Albanites — 450 (40%), Dinarites — 419 (37,3%), Columbites — 175 (15,6%), 
Kazakhstanites — 24 (2,1%), Pseudosageceras — 21 (2%), Leiophyllites — 16 (1,4%), 
Procarnites — 8 (0,7%), Tirolites — 6 (0,5%) и Khvalynites — 4 (0,4%). Из приведен­
ного списка видно, что подавляющую часть (92,9%) этого комплекса составляют 
раковины трех родов: Albanites, Dinarites и Columbites. Остальные шесть родов 
занимают в нем по числу раковин подчиненное положение. Вместе с аммоноидеями 
в указанном слое встречаются редкие наутилоидеи, двустворки и брахиоподы. 
По простиранию этот слой постепенно превращается в брахиоподовый ракушеч­
ник, в котором исчезают как аммоноидеи, так и двустворки. В некоторых слоях 
тарталинской свиты вместе с аммоноидеями обнаружены кости амфибий. В тю- 
рурпинской серии с ними найдены остатки плауновидных — плевромей.

Обычно раковины цератитов занимают в слое гооизонтальное положение. 
Однако в дорикранитовых слоях Мангышлака они иногда располагаются под 
разными углами к плоскости напластования, вплоть до прямого. Расчеты и опыты 
показывают, что вертикальное захоронение аммоноидей возможно на глубине, 
не превышающей 10м(Яаир, 1973). В более глубоком бассейне высокое гидро- 
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статическое давление приводит к заполнению фрагмокона водой и вытеснению 
газа из воздушных камер, в результате чего раковина, достигнув дна, опрокиды­
вается на бок.

К числу интересных триасовых местонахождений относится гора Большое 
Богдо. Она примечательна тем, что здесь в зеленовато-серых глинах и светло­
серых известняках богдинской свиты вместе с цератитами, двустворками и остра- 
кодами встречаются зубные пластинки двоякодышащих рыб, кости лабиринто­
донтов и остатки плевромей (Ефремов, 1928; Мазарович, 1939; Липатова и др., 
1972; Мовшович, 1977). В конце раннего триаса здесь располагалась мелко­
водная бухта, вероятно, достаточно изолированная от Тетиса. Реки сносили в 
нее трупы позвоночных и остатки наземных растений. На илистом дне этой бухты, 
по-видимому, в какой-то мере опресненной, жилы преимущественно мелкие и 
довольно однообразные двустворки, в основном митилусы и анодонтофоры. 
Иногда они образуют ’’ракушечные мостовые”. Среди цератитов безраздельно 
господствуют дорикраниты. Они представлены исключительно ядрами, воздушные 
камеры которых обычно пустые, а жилые камеры заполнены вмещающей по­
родой. Лучше всего дорикраниты сохраняются на поверхности известняковых 
прослоев. Одной стороной, правой или левой, они прочно прикрепляются к 
известнякам, наполовину погружаясь в них. Другая сторона раковины покрыта 
глинами и почти без препарирования легко освобождается от них. Хорошая 
сохранность ядер говорит об отсутствии длительного посмертного переноса и 
спокойных условиях захоронения. По-видимому, дорикраниты жили в богдинской 
бухте или же их раковины после смерти животных были принесены сюда тече­
нием из прилежащих более глубоких частей моря. Как большая редкость в 
сообществе дорикранитов встречаются тиролиты.

Теперь следует подвести некоторые итоги. Все факты, рассмотренные выше, 
позволяют сделать вывод, что триасовые аммоноидеи, подобно современному 
наутилусу, были придонными животными, обитателями морей с нормальной 
соленостью. Используя воронку, они медленно плавали в поисках пищи, которой 
им служили главным образом мелкие бентосные организмы и падаль. Цератиты 
с грубо скульптированными раковинами, преобладавшие среди триасовых аммо- 
ноидей, жили, по-видимому, на верхней сублиторали, ближе к берегу, в довольно 
неспокойной обстановке. Ребра и бугорки спасали их от врагов и предохраняли 
от ударов. Аммоноидеи с гладкой раковиной и сложной лопастной линией были 
обитателями более глубокого и открытого моря. Они тяготели к нижней субли­
торали. Эти формы обладали несколько лучшей плавучестью. Стабильная обста­
новка была, вероятно, залогом их сравнительно медленной эволюции. Немно­
гочисленные триасовые гетероморфы вели, по всей вероятности, исключительно 
бентосный образ жизни (Wiedmann, 1969, 1973b; Dietl et al., 1978). Их жесткой 
конкуренцией, вероятно, объясняется почти полное отсутствие гастропод в верхне- 
норийских (рэтских) отложениях Невады (Laws, 1982). Широкое расселение 
гетероморф, как и всех аммоноидей вообще, происходило, очевидно, на ранней 
планктонной стадии развития, получившей название ’’аммонителлы” (Друщиц, 
Хиами, 1970). Подхваченные сильными океанскими течениями, они разносились 
по всем морям земного шара.



ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 
ТРИАСОВЫХ АММОНОИДЕЙ

Основы морской палеозоогеографии столетие назад заложил Неймайр. В своих 
реконструкциях он опирался на распределение юрских аммоноидей Европы. 
Для триасовых морей первые наброски зоогеографического районирования были 
сделаны Мойсисовичем (Mojsisovics, 1886, 1896), который различал Средиземно- 
морскую, Индийскую и обширную Арктическо-Тихоокеанскую провинции. Однако 
эти новаторские исследования не получили должного признания среди совре­
менников. Многие специалисты встретили их с большими сомнениями и ого­
ворками. При том уровне палеонтологической изученности они считали подобные 
исследования преждевременными и недостаточно обоснованными. Последней 
попыткой рассмотреть зоогеографию триасовых морей явилась в тот период 
работа Динера (Diener, 1916а), в которой были выделены четыре области: 
Бореальная, Средиземноморская, Гималайская и Андийская.

Новый интерес к палеозоогеографическим исследованиям пробудился лишь 
полвека спустя. В немалой степени этому способствовал своей известной моно­
графией Аркелл (1961), который проследил зоогеографические изменения на про­
тяжении юрского периода. Большое стимулирующее воздействие оказали на 
палеозоогеографию идеи новой глобальной тектоники и заметные успехи современ­
ной зоогеографии. В наши дни палеозоогеография как наука, по существу, 
переживает процесс своего второго рождения. Идет разработка ее методов и прин­
ципов зоогеографического районирования. Как во всякой формирующейся науке, 
в ней особенно много нерешенных и спорных вопросов.

В частности, нет единства во взглядах на принципы палеозоогеографи- 
ческого районирования. Ранг зоогеографических подразделений (зоохорионов), 
как правило, определяется степенью эндемизма их фаун, причем существуют 
разные способы оценки этого эндемизма. Количественный метод хорологического 
анализа связан с определением индексов (коэффициентов) фаунистического сход­
ства. Как наиболее простой обычно используется при этом индекс Симпсона, 
который рассчитывается в процентах по формуле Ni/C X 100, где С — число 
таксонов, общих для сравниваемых фаун, a Ni — число таксонов в меньшей из 
фаун (Kummel, 1969; Ross, 1974). Если индекс сходства на родовом уровне 
составляет 0—50%, то сравниваемые комплексы относятся к разным областям, 
при индексе 51—75% они принадлежат к разным провинциям, при большем сход­
стве они находятся в пределах одной провинции (Gordon, 1976). При качественном 
методе ранг хориона определяется уровнем эндемичного таксона. Например, 
эндемичные виды характеризуют зоогеографические провинции, эндемичные роды 
и семейства — области и т.д. Именно этим методом я пользуюсь при зоогеогра- 
фическом районировании триасовых морей.

По современным представлениям, которые своими корнями уходят к идеям 
Вегенера, в начале триаса* существовал единый гигантский материк Пангея, со 
всех сторон окруженный океаном Панталасса (Диц, Холден, 1974). С востока в 
этот материк глубоким клином вдавался огромный залив — окёан Тетис, замы­
кавшийся около Гибралтара (рис. 91). В северной части Пангеи располагался 
бореальный залив Синус Бореалис. Южный залив Тетиса — Синус Австралис — 
отделял Индию от Австралии. Вероятно, в среднем триасе Пангея раскололась 
на два больших материка — Лавразию и Гондвану. В результате Тетис протя­
нулся между ними до другого края Панталассы.

Морские триасовые отложения приурочены к трем крупным регионам земного 
шара. Они широко распространенны в Арктике и прилегающих районах, вдоль 
Тихоокеанского кольца и по всей зоне Тетиса. Небольшие выходы морских 
нижнетриасовых отложений известны в северной части Мадагаскара и на западе



Рис. 91. Предполагаемое положение континентов в начале триаса (Диц, Холден, 1974)

Австралии. По-видимому, сюда в раннем триасе протягивались рукава Тетиса. 
Вдоль берегов современной Атлантики и в осадочном чехле, покрывающем ее 
базальтовое ложе, морские триасовые отложения отсутствуют. Из этого факта 
следует вывод, что в триасе Атлантического океана еще не было (Дю-Тойт, 
1963; Harland, 1966; Sutton, 1968; Диц, Холден, 1974). На остальной территории 
Лавразии и Гондваны известны только континентальные и вулканогенные триасо­
вые породы.

Современные палеонтологи придерживаются различных схем зоогеографи- 
ческого районирования триасовых морей. Но все они без исключения признают 
Тетическую и Бореальную (или Арктическую) области. Со среднего триаса на­
мечаются неясные контуры Нотальной (или Маорийской, Антибореальной, Ав- 
стральной) области, охватывающей Новую Зеландию и Новую Каледонию (Дагис, 
1974, 1976; Дагис и др., 1979; Дагис, Шевырев, 1981). Многие авторы различают 
еще Тихоокеанскую область (Бурий, Жарникова, 1977; Худолей, 1981) или Западно­
тихоокеанскую и Восточнотихоокеанскую области (Kummel, 1969, 1973b; Tozer, 
1971а, 1981b). Выделение этих меридионально вытянутых хорионов в таком вы­
соком ранге кажется мне неоправданным, поскольку они не вяжутся с общим 
принципом широтного районирования. Тихоокеанские комплексы триасовых аммо- 
ноидей легко распределяются между Тетической, Бореальной и Нотальной областя­
ми. В палеозоогеографической схеме Захарова (19776) все эти области получили 
ранг поясов, а Западнотихоокеанская и Восточнотихоокеанская области вошли 
в состав Тетического пояса.

Наибольшим разнообразием отличается биота Тетиса. Она охватывает почти 
90% родового состава триасовых аммоноидей. Лишь около 20% всех родов, из­
вестных в триасе, падает на долю бореальных аммоноидей. 46 родов (менее 
1%) являются космополитами. Сокращение таксономического разнообразия 
от экватора к полюсам, наблюдаемое в триасе, составляет .характерную осо­
бенность современной морской фауны (Фишер, 1964; Pianka, 1966; Stehli et al., 
1967).

Вопрос о причинах широтной дифференциации морских фаун прошлых геоло­
гических эпох вызывает много споров. В свое время Динер (Diener, 1916а) объяс-
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нял особенности пространственного распределения морских триасовых фаун 
чисто географическими факторами (направлениями морских течений, очертаниями 
берегов и т.д.). Один из ведущих западноевропейских палеозоогеографов Хэл- 
лем (Hallam, 1969) предполагал вначале, что существование Бореальной области 
в юре было связано с пониженным уровнем солености арктических бассейнов. 
Позже как главную причину провинциальности он рассматривал стабильность 
окружающей среды (Хэллем, 1978). Эта гипотеза, предложенная Сандерсом 
(Sanders, 1968), а затем развитая Бретским и Лоренцом (Bretsky, Lorenz, 
1970), связывает разнообразие морских фаун с устойчивостью экологической 
обстановки: чем стабильнее среда, тем разнообразнее фауна. Поскольку в бо- 
реальных морях условия жизни подвергались большим изменениям, их фауна 
менее разнообразна. Однако в своих последних работах Хэллем (Hallam, 1977, 
1978) объясняет дифференциацию морских фаун уже эвстатическими колебаниями 
уровня Мирового океана. Понижение этого уровня создает препятствия для 
миграции морских организмов и ведет к увеличению эндемизма. Повышение 
уровня океана сопровождается противоположным эффектом. Разумеется, при 
хорологическом анализе следует учитывать соленость вод, наличие географи­
ческих барьеров, существование течений, стабильность пищевых ресурсов и 
целый ряд других факторов. Однако все же решающую роль в распределении 
тетических и бореальных фаун, по-видимому, играла климатическая зональность 
и в первую очередь температура бассейнов (Strauch, 1972; Kummel, 1973b; 
Дагис, 1974, 1976; Gordon, 1976; Tozer, 1981b). По предварительным оценкам, 
основанным на соотношении изотопов кислорода в рострах белемнитов и рако­
винах аммонитов, она составляла для западного Тетиса в позднем триасе от 
17 до 30° (Fabricius et al., 1970; Kaltenegger et al., 1971), для бореальных бассейнов — 
от 12,7 до 25,4° (Захаров, 1978).

Подтверждением климатической зональности в триасе может служить харак­
тер распределения осадочных отложений. В Тетисе широко распространены 
биогенные карбонатные породы — индикаторы теплых вод. В Бореальной и 
Нотальной областях господствуют терригенные отложения. Исключение из этого 
правила составляют только разрезы Южной Аляски и Юкона, сложенные кар­
бонатами. Присутствие биогермных известняков в столь высоких широтах объяс­
няется смещением к северу блока Западных Кордильер в послетриасовое время 
(Tozer, 1971а, 198lb). Следует отметить, что и в современных морях карбо­
натные осадки приурочены к умеренным и тропическим широтам (Лисицын, 
Виноградов, 1982). Все эти факты указывают на то, что различия в таксоно­
мическом разнообразии триасовых аммоноидей высоких и низких широт свя­
заны прежде всего с температурой морских вод.

Интересно проследить, как менялась географическая дифференциация ?м- 
моноидей на протяжении триасового периода.

РАННИЙ ТРИАС

Г а н г е т с к и й  век.  В самом начале триаса во всех акваториях земного 
шара господствовали аммоноидеи и двустворки. После драматических событий 
позднепермской эпохи, приведших к вымиранию ряда палеозойских групп, мно­
гие ниши в раннетриасовых морях, по-видимому, все еще оставались свобод­
ными. Гангетский комплекс аммоноидей включает всего лишь восемь, родов: 
Episageceras, Otoceras, Anotoceras, Metophiceras, Ophiceras, Discophiceras, Vish- 
nuites и Proptychites. Их представители известны в Центральном Иране (Taraz, 
1969, 1971; Taraz et al., 1981), Афганистане (Fischer, 1971; Ishii et al., 1971; 
Bando, 1980), Соляном кряже (Kummel, 1966b, 1970a), Кашмире (Nakazawa et 
al., 1970, 1975, 1980; Bando, 1981), Центральных Гималаях (Krafft, Diener, 1909;



Diener, 1912a; Kummel, 1972, 1973a), Таиланде (Chonglakmani, 1982), Вьетнаме 
(Bui Phu My, Vu Khiic, 1980), Юго-Восточном Китае (Mu et al., 1973; Wang, He, 
1976, 1980; Wang et al., 1979; Yang, Li, 1980), на Северо-Востоке СССР (Попов, 
19616; Захаров, 1971, 1978; Бычков, 1972; Архипов, 1974; Бычков и др., 1976), 
о-ве Западный Шпицберген (Петренко, 1963; Buchan et al., 1965), в Восточной 
Гренландии (Spath, 1930, 1935; Grasmllck, Trllmpy, 1969; Trtimpy, 1969), Аркти­
ческой Канаде (Tozer, 1967), на северо-востоке Аляски (Kummel, 1959), в Юго- 
Западной Альберте (Warren, 1945), Юго-Восточном Айдахо и Юго-Западной Мон­
тане (Newell, Kummel, 1942; Kummel, 1954). Аммоноидеи этого возраста,возмож­
но, присутствуют также в Закавказье (Ростовцев, Азарян, 1971; Ростовцев, 
1980; Азарян, Ростовцев, 1981), на Малом Хингане (Окунева, 1976а; Окунева, 
Железнов, 1976) и в Центральном Забайкалье (Окунева, 1969).

Полностью гангетский комплекс представлен в отложениях Тетиса. В север­
ных районах не известен только Anotoceras. Географическая дифференциация 
аммоноидей в самом начале триаса была выражена еще очень слабо. Она 
проявлялась лишь на видовом уровне. Так, в Тетисе известны Episageceras 
dalailamae и Otoceras woodwardi, а в Бореальной области — Е. antiquum 
и О. boreale. Граница этих областей пролегала на тихоокеанском побережье 
Азии севернее Японии, а в Америке — между Альбертой и Аляской (рис. 92).

Н а м м а л ь с к и й  век.  В начале наммальского века (гандаре) аммоноидеи 
были представлены 18 родами. Распространение пяти из них ограничено Тети- 
ческой областью (Latisageceras, Lingyunites, Paraspidites, Collignonites, Clypites). 
Только в Бореальной области встречается Dunedinites. Почти все виды рода 
Vavilovites, кроме одного, приурочены к северным бассейнам. Остальные гандар- 
ские аммоноидеи являются космополитами (Episageceras, Discophiceras, Ргор- 
tychites, Koninckites, Paranorites, Clypeoceras, Gyronites и др.). В восточном по­
лушарии распространение гандарских аммоноидей совпадает с ареалом гангет- 
ского комплекса (рис. 93). Возможно, его следует несколько расширить за счет 
северо-западной части Мадагаскара (Bando, 1977). В западном полушарии их 
местонахождения известны на островах Элсмир и Аксель-Хейберг (Tozer, 1967), 
северо-востоке Британской Колумбии (Tozer, 1967), в штатах Монтана и Невада 
(Muller, Ferguson, 1939; Kummel, 1954). Граница между зоогеографическими 
областями сохраняла свое прежнее положение.

Поздненаммальский (джеламский) комплекс аммоноидей втрое богаче гандар- 
ского. Он охватывает 56 родов, преобладающая часть которых относится t 
подотрядам Meekoceratina (42) и Sageceratina (8). Местонахождения джеламских 
аммоноидей довольно многочисленны в северном полушарии и редки в южном 
(рис. 94). Они известны в Черногории (ПетковиЬ, Михайловой, 1935), на Северо- 
Западном Кавказе (Воинова и др., 1947; Попов, 1962а; Шевырев, 1968), Дарвазе 
(Bittner, 1899; Власов, 1963; Лучников, 1979), в Афганистане (Kummel, 1968а; 
Kummel, Erben, 1968; Ishii et al., 1971; Collignon, 1973), на севере Мадагаскара 
(Collignon, 1933, 1934; Kummel, 1966c), в Пакистане (Waagen, 1895; Kummel, 
Steele, 1962; Kummel, 1966b; Guex, 1978), Кашмире (Nakazawa et al., 1970,. 1975; 
Bando, 1981; Diener, 1913), Центральных Гималаях (Krafft, Diener, 1909; Diener, 
1897, 1912a), Непале (Kummel, 1970b), Юго-Восточном Китае (Chao, 1959; Wang, 
He, 1980, 1981), Северо-Восточном Вьетнаме (Nguyen, 1977; By Хук, 1980), Запад­
ной Малайзии (Hada, 1966), на о-ве Тимор (Wanner, 1911; Welter, 1922а; Kummel, 
Steele, 1962; Kummel, 1968b, Nakazawa, Bando, 1968), в Австралии (Dickins, 
McTavish, 1963; McTavish, Dickins, 1974; Runnegar, 1969; Skwarko, Kummel, 
1974), Новой Зеландии (Kummel, 1959), Японии (Yehara, 1926, 1928; Shimizu, 
Jimbo, 1933; Sakagami, 1955; Kummel, Sakagami, 1960; Bando, 1964, f—c, 
1966, 1970; Nakazawa, 1971), Южном Приморье (Динер, 1895; Кипарисова, 1961; 
Бурий, Жарникова, 1962, 1972; Захаров, 1968, 1978), на Малом Хингане (Окунева, 
1976а), в Центральном Забайкалье (Окунева, 1969, 1975), Северо-Восточной





Рис. 93. Географическое распределение аммоноидей в Гайдаре



Рис. 94. Географическое распределение аммоноидей в джеламе



Монголии (Зоненшайн и др., 1971), на Северо-Востоке СССР (Попов, 19616; 
Вавилов, 1965; Возин, 1972; Архипов, 1974; Бычков и др., 1976; Ермакова, 1981; 
Дагис и др., 1979), Шпицбергене (LindstrOm, 1865; Oberg, 1877; Mojsisovics, 1886; 
Frebold, 1930; Kummel, 1961; Корчинская, 1970, 1975, 1982; Weitschat, Lehmann, 
1978), в Северной Гренландии (Kummel, 1953), островах Элсмир и Аксель- 
Хейберг (Tozer, 1967), на Аляске (Nichols, Silberling, 1979), на северо-востоке 
Британской Колумбии и юго-западе Альберты (Tozer, 1967), в штатах Вашингтон, 
Айдахо, Невада, Юта и Калифорния (Mathews, 1929; Smith, 1932; Kummel, 
1954; Kummel, Steele, 1962). Возможно присутствие джеламских аммоноидей в 
Восточном Предкавказье.

Среди форм, распространение которых ограничено Тетисом, можно назвать 
Episageceras, Latisageceras, Pseudoceltites, Hanielites, Stephanites, Hemiaspenites, 
Pseudoflemingites, Anaflemingites, Preflorianites, Inyoites, Metinyoites, Subinyoites, 
Subvishnuites, Ussuria, Metussuria, Parussuria, Lanceolites, Aspenites, Paraheden- 
stroemia, Paranannites и Owenites. Только в северных районах встречаются 
Sakhaites и Tellerites. Большинство остальных джеламских аммоноидей имеет 
планетарное распространение. Самым характерным для Тетической области в 
рассматриваемое время, бесспорно, был Owenites. В Тетисе его представители 
известны от Кавказа до Тимора, в западной части Тихого океана — от Приморья 
и Японии до Новой Зеландии, на восточном побережье Тихого океана — от 
штата Вашингтон до Калифорнии. Опираясь на распределение этого рода, гра­
ницу между Тетической и Бореальной областями на востоке Пангеи следует 
проводить севернее Владивостока и Японии, а на западе — между США и Канадой. 
Нарушение в эту схему вносят джеламские аммоноидей Аляски. По своему геогра­
фическому положению они попадают в Бореальную область, но по системати­
ческому составу представляют типичный тетический комплекс (Owenites, Para­
nannites, Metussuria, Lanceolites и др.). Этот хорологический парадокс объясняется 
смещением Аляски к северу в послетриасовое время (Tozer, 1981b). Джеламские 
аммоноидей южного полушария (Мадагаскара, Австралии и Новой Зеландии) 
принадлежат к Тетической области.

Сп а т с к и й  век.  На заключительном этапе раннего триаса число родов 
среди аммоноидей увеличилось почти до 80. Более половины из них приходится 
на долю подотряда Meekoceratina. Остальные роды распределяются между 
подотрядами Ceratitina (И), Ptychitina (8), Phylloceratina (6), Sageceratina (5), 

,Pinacoceratina (1) и Megaphyllitina (1). Спатские аммоноидей известны в Италии 
(Tommasi, 1902; Wittenburg, 1908; Ogilvie-Gordon, 1927), Австрии (Hauer, 1866b; 
Bittner, 1886; Tollmann, 1960; Chair, Thiedig, 1973), Западных Карпатах (Koll£- 
rov£-Andrusovov&, 1961, 1962, 1967), Венгрии (Loczy, 1916; Simionescu, 1911; 
Detre, 1972), Югославии (Kittl, 1903b; Kummel, 1969; Krystyn, 1974a), Албании 
(Arthaber, 1908, 1911; Kummel, 1969), Восточной Болгарии (Ганев, 1961; Ganev, 
1966), на о-ве Хиос (Renz, Renz, 1948; Kummel, 1969; Assereto et al., 1980), в Нижнем 
Поволжье (Ауэрбах/1871; Mojsisovics, 1882b; Шевырев, 1968), Восточном Пред­
кавказье, на Мангышлаке (Баярунас, 1936; Воинова и др., 1947; Астахова, 1957, 
1960 а, б, 1964; Шевырев, 1968; Гаврилова, 1980), в Туаркыре (Кипарисова, Курба­
тов, 1952), Центральном Иране (Tozer, 1972b), Афганистане (Kummel, 1968а, 
1969; Collignon, 1973), на Соляном кряже и хр. Сургхар (Kummel, 1966b, 
1969; Guex, 1978), в Кашмире (Diener, 1913), Юго-Восточном Китае (Chao, 1959; 
Wang, 1978; Wang, Не, 1980), Северо-Восточном Вьетнаме (Nguyen, 1977; By Хук, 
1980), на Тиморе (Welter, 1922а; Kummel, 1968b, 1969; Nakazawa, Bando, 1968), 
в Японии (Bando, Shimoyama, 1974; Bando, Ehiro, 1982), Южном Приморье 
(Кипарисова, 1961; Захаров, 1968, 1978; Бурий, Жарникова, 1981), на Малом Хин- 
гане (Окунева, 1976 а; Окунева, Железнов, 1976), в верховьях Уды, Колымы, 
Индигирки, Восточном и Западном Верхоянье, на хр. Кулар, в низоЪьях Лены 
и Оленека, на Восточном Таймыре (Mojsisovics, 1886, 1888а; Попов, 19616, 19626;
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Бычков и др., 1976; Дагис и др., 1979; Дагис, 1983), Шпицбергене (Frebold, 1929, 
1930; Tozer, Parker, 1968; Корчинская, 1970, 1975, 1983), островах Элсмир и Аксель- 
Хейберг (Tozer, 1965b; 1967), северо-востоке Британской Колумбии (Tozer, 1965а, 
1967), в штатах Айдахо, Невада и Юта (Smith, 1932; Kummel, 1954, 1969; Sil- 
berling, Wallace, 1969). По-видимому, к этому этапу относятся отложения нижнегс 
рёта Тюрингии и Верхней Силезии с единственным видом аммоноидей Bene- 
ckeia tenius.

В спатском веке пространственная дифференциация аммоноидей получает более 
сильное выражение (рис. 95). В морях Тетической области, не выходя за ее пределы, 
развивались тиролитиды, динаритиды, дорикранитиды, колумбитиды, первые 
японитиды (Eogymnites), мегафиллитиды (Digitophyllites) и уссуритиды (Eophyl- 
lites, Burijites, Me го ре 11а, Palaeophyllites, Ussurites). Для северных бассейнов ха­
рактерными становятся сибиритиды, некоторые офицератиды (Bajarunia), пропти- 
хитиды (Boreomeekoceras, Arctomeekoceras), парананнитиди (Popovites, Monacan- 
thinites) и оленикитиды (Olenikites). Дифференциация аммоноидей на родовом 
уровне позволяет разделить Бореальную область на две провинции: Сибирскую, 
охватывающую весь Северо-Восток СССР, и Канадскую, включающую аркти­
ческие острова Канады, Британскую Колумбию и Шпицберген (Дагис и др., 1979). 
Для Сибирской провинции характерны Sibirites, Boreomeekoceras, Arctomeeko­
ceras, Bajarunia и Nordophiceras, для Канадской — Popovites и Monacanthi- 
nites, причем в Британской Колумбии эти бореальные формы образуют единый 
комплекс с такими тетическими родами, как Isculitoides, Ргосаmites и Leiop- 
hyllites.

СРЕДНИЙ ТРИАС

Ан и з и й с к и й  век.  В начале среднего триаса тенденция к увеличению 
таксономического разнообразия аммоноидей получила свое дальнейшее развитие. 
Число их родов достигло уЖс 109. Микоцератины, безраздельно господство­
вавшие в раннем триасе, уступили свое место представителям подотряда Се- 
ratitina, на долю которых приходится более половины всех анизийских родов 
(60). За ними в нисходящем порядке следуют Ptychitina (18), Pinacoceratina 
(13), Sageceratina (7), Phylloceratida (4), Meekoceratina (3), Arcestina (2) и Megaphyl- 
litina (2).

Местонахождения анизийских аммоноидей известны в Испании (Schmidt, 
1936; Virgili, 1958), Франции (Maubeuge, 1958; Dachroth, 1973), Италии (Hauer, 
1851; Bittner, 1881; Mojsisovics, 1882b; Salomon, 1895; Tommasi, 1911, 1913; Arthaber, 
1896a, 1912b, 1916; Ogilvie-Gordon, 1927; Riedel, 1949; Pilger, SchOnenberg, 1958; 
Assereto, 1963; 1966a; Speciale, 1967; Venzo, Pelosio, 1968; Gaetani, 1969; Pisa, 
1972; Pisa et al., 1979), Швейцарии (Rieber, 1973a, b, 1974), Австрии (Mojsisovics, 
1882b; Arthaber, 1896; Diener, 1900b; Reis, 1901, 1907), ФРГ (Riedel, 1918; Schrammen, 
1933; Wenger, 1957), Нидерландах (Boekschoten, 1972), ГДР (Rothe, 1955; Wenger, 
1957), Польше (Trammer, 1972, 1975; Senkowiczowa, Kotanski, 1979), Чехосло­
вакии (Koll£rov£- Andrusovovd, 1961, 1962, 1964, 1967), Венгрии (Mojsisovics, 
1882b; Detre, 1973; Balogh, 1974; Szabo et al., 1980), Румынии (Simionescu, 1913; 
Mutihac, Preda, 1974), Югославии (Hauer, 1888, 1892, 1896; Martelli, 1904; Salopek, 
1911; ПетковиЪ, МилетйЪ, 1953; Митрова, 1958; Митрова, Несторовски, 1960; 
ПавловиЪ, 1960; Лубовий, 1976; Mihajlovic-Pavlovi6, 1979), Болгарии (Стефанов, 
1936; Тронков и др., 1965; Тронков, 1973, 1975; Ганев и др., 1973; Tronkov, 1976), 
Греции (Renz, 1906, 1910, 1931; Freeh, 1907; Jacobshagen, 1967; Bannert, Bender, 
1968; Bender, 1970; Pelosio, 1973; Krystyn, Mariolakos, 1975; Ardaens et al., 1979; 
Assereto et al., 1980; Fantini Sestini, 1981), Турции (Toula, 1896; Arthaber, 1914; 
Assereto, 1972, 1974), Тунисе (Desio et al., 1960), на Синайском полуострове 
(Druckman, 1974), в Израиле (Pames, 1962, 1965, 1975), Иордании (Сох, 1924,



1932), Крыму (Астахова, 1976), Западном Предкавказье (Ростовцев, 1973), на Се­
веро-Западном Кавказе (Шевырев, 1968), в Иране (Tozer, 1972b), Афганистане 
(Kummel, Erben, 1968), на Памире (Шевырев. 1968), в Кашмире (Diener, 1913), 
Центральных Гималаях (Diener, 1895, 1897, 1907, 1912а), Китае (Wang, Не, 1980), 
Бирме (Gramann et al., 1972), Лаосе (Saurin, 1956), Таиланде (Kummel, 1960а; 
Chonglakmani, 1982), Кампучии (Collignon et al., 1968), Северном Вьетнаме 
(By Хук, 1980), Малайзии (Kummel, 1960b; Sato, 1963; Ishibashi, 1975a), на Тиморе 
(Welter, 1915; Nakazawa, Bando, 1968), в Папуа-Новой Гвинее (Skwarko, 1973), 
на северо-западном шельфе Австралии (Skwarko, Kummel, 1974), в Новой Зелан­
дии (Kummel, 1960с, 1965; Browne, 1952), на Северном Мадагаскаре (Debrand- 
Passard, Delance, 1975), в Японии (Mojsisovics, 1888b; Diener, 1916b; Yabe, Shi­
mizu, 1927; Shimizu, 1930; Onuki, Bando, 1959a; 1964a, b; 1966; Nakazawa, 1964a; 
Ishibashi, 1978), Южном Приморье (Динер, 1895; Кипарисова, 1961; Захаров, 
1967, 1968; Жарникова, 1981), на Малом Хингане (Бобылев и др., 1963; Окунева, 
19766), Северо-Востоке СССР (Вавилов, 1973; Вавилов, Каплан, 1974; Бычков 
и др., 1976; Захаров, 1976; Дагис и др., 1979; Дагис, 1981), Шпицбергене (Lin- 
dstrom, 1865; Oberg, 1877; Mojsisovics, 1886; Frebold 1929; Tozer, Parker, 1968; Tozer, 
1973; Корчинская, 1975, 1982), севере Гренландии (Kummel, 1953), островах Элсмир и 
Экслауф, на северо-востоке Британской Колумбии (McLearn, 1966, 1969; Tozer, 1967; 
Silberling, Tozer, 1968), в Альберте, Неваде, Калифорнии (Smith, 1914; Silberling, 1962; 
Silberling, Wallace, 1969; Silberling, Nichols, 1982) и центральной части Чили (Barthel, 
1958; Cecioni, Westermann, 1968).

Тетическая область простиралась в восточном полушарии от Пиренейского 
полуострова до Тимора и от Южного Приморья до о-ва Новая Гвинея, а в запад­
ном полушарии — от Невады до центральной части Чили (рис. 96). В ее акваториях 
развивались сагецератиды, норитиды, искулитиды, кладисцитиды, акрохорди- 
цератиды, балатонитиды, цератитиды, хунгаритиды, протеузитиды, японитиды, 
большинство стуриид, данубитид, аплокоцератид и гимнитид. В Западной Европе 
воды Тетиса вышли за пределы альпийской геосинклинальной области и обра­
зовали обширное эпиконтинентальное море. Его трансгрессия началась еще в 
конце раннего триаса. В течение анизия границы этого бассейна продвинулись 
до южных берегов Северного моря, захватив острова Рюген и Гельголанд. На 
западе море раковинного известняка покрывало территорию Восточной и Юго- 
Восточной Франции. Его общая площадь достигала 500 000 км2, т.е. превышала 
размеры Черного и Азовского морей, вместе взятых (Claus, 1955). В прошлом 
веке Гюмбель высказал предположение, что Германский бассейн был отделен 
от Тетиса высокой горной цепью — Винделицийским поднятием, которое на 
северо-востоке примыкало к Богемскому массиву, а на юго-западе протяги­
валось до верховьев Рейна. Связь между этими акваториями осуществлялась 
через узкие верхнесилезские ворота на востоке и бургундские ворота на юго- 
западе. Долгое время Винделицийская цепь занимала важное место в палеоге­
ографических реконструкциях Западной Европы. Однако современные геологи не 
склонны разделять подобные представления (Руттен, 1972). Существование в 
Западной Европе триасовой горной цепи представляется им маловероятным, 
поскольку это был период полной пенепленизации. Теперь чаще говорят о под­
водном Винделицийском пороге, который разделял оба бассейна. Германский 
бассейн представлял собой мелкое и теплое море с повышенной соленостью 
и своеобразной обедненной фауной. Среди населявших его аммоноидей были 
и эндемики (Beneckeia, Noetlingites, Progonoceratites, Acanthoceratites) и выходцы 
из Тетиса (Acrochordiceras, Beyrichites, Balatonites, Judicarites, Discoptychites). 
Этот бассейн образует Германскую зоогеографическую провинцию Тетической 
области.

Фации, аналогичные отложениям раковинного известняка, развиты также в 
Восточной Испании, на Балеарских островах и в Сардинии, а также вдоль 
142





южного побережья Средиземного моря от Алжира до Иордании. Хирш (Hirsch, 
1972) предложил выделить эту 1*ерриторию в особую Сефардскую, или Сефарад- 
скую, провинцию (от еврейского названия Испании — Сефард). Как и в Герман­
ской провинции, ее аммонитовый комплекс довольно беден. Он включает такие 
роды, как Beneckeia, Pronoetlingites, Balatonites, Paraceratitoides, Iberites, Geva- 
nites, Discoptychites, возможно, Ptychites и Flexoptychites.

Индикаторами Бореальной области в анизии служили парапопаноцератиды 
и гренландитины, а также некоторые данубитиды (Arctohungarites, Czekanowskites, 
Stannakhites), аплокоцератиды (Karangatites) и лонгобардитины (Grambergia). Наи­
более полно эти формы аммоноидей представлены в отложениях Северо-Востока 
СССР, Шпицбергена и Канады. В родовом отношении локальные фауны Бореаль­
ной области очень близки между собой. Их отличия проявляются в основном 
лишь на видовом уровне. Отдельные бореальные элементы (например, Lenotropi- 
tes и Czekanowskites) встречаются среди тетической фауны Невады.

К числу интересных зоохорологических особенностей анизия относится появ­
ление биполярных фаун. Типичный бореальный род Parapopanoceras обнаружен 
южнее Тетической области — в Новой Зеландии, где его четыре вида состав­
ляют значительную часть анизийского комплекса. Опираясь на Этот факт, можно 
отнести Новую Зеландию к Нотальной области. Однако границы этого хориона 
остаются неясными. Единственный вид рода Parapopanoceras зафиксирован на 
о-ве Новая Гвинея. Здесь он найден вместе с типичными тропическими формами 
(Beyrichites, Paraceratites, Discoptychites). Поэтому в зоогеографическом отношении 
о-в Новая Гвинея занимает промежуточное положение, но все же стоит ближе 
к Тетической области, чем к Нотальной.

Л а д и н с к и й  век.  По сравнению с фауной предшествующего этапа комплекс 
ладинских аммоноидей выглядит в значительной мере обедненным. Он включает 
всего 66 родов, основная часть которых приходится на долю подотрядов Сега- 
titina (40) и Ptychitina (10). Остальные аммоноидей распределяются между ар- 
цестинами, лобитинами, филлоцератидами, пинакоцератинами, мегафиллитинами 
и сагецератинами. По числу местонахождений ладинские аммоноидей тоже ус­
тупают анизийским (рис. 97). Они известны в Италии (Mojsisovics, 1882b; Sa­
lomon, 1895; Tommasi, 1899; Airaghi, 1902; Longhi, 1902; Toni, 1914; Bubnoff, 
1921; Ogilvie-Gordon, 1927; Leonardi, Polo, 1952; Rossi Ronchetti, 1960; Michard, 
Sturani, 1963; Pisa, 1966, 1972; Ulrich, 1974, 1977), Австрии (Krystyn et al., 1980), 
ФРГ и ГДР (Wenger, 1957), Венгрии (L6czy, 1916; Balogh, 1974; Vegh-Neubrandt, 
1974; Szabo et al., 1980), Румынии (Kittl, 1908; Simiones^u, 1913; Mutihac, Preda, 
1974; Turculet, Bosancu-Portamas, 1979), Югославии (Zivkovic, 1931; Salopek, 
1936; Klihn, 1954; Ramovs, 1974; ЛубовиИ, 1976; Mihajlovic-Pavlovic, 1979), Северо- 
Западной Болгарии (Ганев и др., 1973; Ganev, 1974), Греции (Renz, 1906, 1910, 
1911; Freeh, 1907; Jacob^hagen, 1967; Krystyn, Mariolakos, 1975; Schmidt, Vrielynck, 
1981), Турции (Marcoux, 1974; Kristan—Tollmann, Krystyn, 1975), Южном Израиле 
(Pames, 1962, 1965, 1975), на Северо-Западном Кавказе (Шевырев, 1968), в Иране 
(Tozer, 1972), Афганистане (Furon, Rosset, 1952; Славин, 1970, 1974; Farsan, 
1972; Collignon, 1973), Центральных Гималаях (Diener, 1908b; Sastry, 1963), Китае 
(Wang, He, 1976, 1980; Yang, Li, 1980; Wang, 1983), Таиланде (Kummel, 1960a), 
Северо-Западном Вьетнаме (By Хук, 1980), Малайзии (Sato, 1963), на Тиморе 
(Welter, 1915), в Японии (Shimizu, 1930b; Bando, 1964d), на Северо-Востоке СССР 
(Вавилов, Корчинская, 1973; Бычков и др., 1976; Дагис и др., 1979; Дагис, 1981), 
Шпицбергене (Tozer, Parker, 1968; Корчинская, 1975, 1982), островах Элсмир, 
Аксель-Хейберг и Корнуолл, северо-востоке Британской Колумбии (Tozer, 1967), 
в Неваде (Silberling, Tozer, 1968; Silberling, Wallace, 1969).

Тетическая область сохранила в л а дине свои прежние границы. Особенно 
характерными для нее в это время были хунгаритиды, римкинитиды, аплоко­
цератиды, арпадитиды и трахицератиды. По-прежнему значительную часть За- 
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падной Европы покрывало море раковинного известняка. В нем обитали предста­
вители таких родов, как Acanthoceratites, Gymnoceratites, Ceratites и Disco- 
ceratites. Они определяют Германскую провинцию. Наиболее значительный 
комплекс ладинских аммоноидей Сефардской провинции обнаружен на юге Израи­
ля, откуда описаны Eoprotrachyceras, Protrachyceras, Gevanites, Proarcestes, Mo- 
nophyllites, Sturia и Clionitites.

Индикаторами Бореальной области служили натгорститиды, которые известны 
во многих северных местонахождениях — от Колымы на востоке до Британ­
ской Колумбии на западе. Только в этой области встречаются некоторые пти- 
хитиды (Arctoptychites) и кладисцитиды (Sphaerocladiscites). В Канадской провинции 
(от Британской Колумбии до Шпицбергена) в отличие от Сибирской бореальные 
аммоноидеи образуют единые комплексы с тетическими формами. Особенно 
ярко эта особенность проявляется в Британской Колумбии, где вместе встре­
чаются натгорститиды, хунгаритиды, арпадитиды и трахицератиды.

Нотальная область в ладинском веке по аммоноидеям не поддается выде­
лению. О ее присутствии можно судить только на основании эндемичных бра- 
хиопод, известных в Новой Зеландии и Новой Каледонии (Дагис, 1974; Дагис 
и др., 1979).

ПОЗДНИЙ ТРИАС

К а р н и й с к и й  век.  С началом позднего триаса совпадает волна значительного 
обновления таксономического состава аммоноидей. Из карнийских отложений 
описано более 100 родов, три четверти которых относятся к подотряду Ceratitina. 
В морях этого времени обитали также уссуритиды (7), арцестины (6), пинако- 
цератины (5), лоби1*ины (5), птихитины (3), сагецератины (2) и мегафиллити- 
ны (1).

Местонахождения карнийских аммоноидей широко разбросаны по земному 
шару (рис. 98). Они известны в Италии (Mojsisovics, 1882b; Allasinaz, 1968; 
Ulrich, 1974; Lieberman, 1979; 1980), Австрии (Mojsisoyics, f 1893; Gugenberger, 
1934; Krystyn, 1978), Венгрии (Oravecz, 1961; Berczine, 1969; Detre, 1970; 1971; 
Balogh, 1974), Чехословакии (Koll£rov£-Andrusovov&, 1961, 1962, 1967; Kochanovd, 
Koll£rov£-Andrusovov&, 1983), Румынии (Kittl, 1908; Simionescu, 1913; Mutihac, 
Preda, 1974; Turculet, Bosancu-Portamas, 1979), Югославии (Diener, 1917a; Klihn, 
Ramovs, 1965;Ramovs, 1974; Fischer, Jacobshagen, 1976), Болгарии (Bakalowetal., 1958; 
Захариева-Ковачева, 1970; Ganev, 1974), Греции (Freeh, 1907; Renz, 1911; Dufour, 
1963; Creutzburg et al., 1966; Jacobshagen, 1967; Tsoflias, 1969, 1972; Krystyn, 
Mariolakos, 1975), Ливии (Desio et al., 1960), Турции (Collignon et al., 1970; 
Guerin-Franiatte, Juteau, 1970; Marcoux, 1974; Kristan-Tollmann, Krystyn, 1975), 
Крыму (Астахова, 1968a, 1971), на Северо-Западном Кавказе (Шевырев, 1968; 
Кургалимова, 1977), в Иране (Wiedmann, 1970; Seyed—Emami, 1971; Davoud- 
zadeh, Seyed-Emami, 1972), Афганистане (Славин, 1970, 1974), на Памире (Кушлин, 
1973), в Пакистане (Kummel, 1966а), Центральных Гималаях (Mojsisovics, 1896; 
Diener, 1906а, 1908b), Непале (Jeannet, 1958, 1959; Krystyn, 1982), Китае (Wang, 
Не, 1976, 1980), Южной Бирме (Trauth, 1930), Северном Таиланде (Chonglakmani, 
1982), Северном Лаосе, Северном Вьетнаме (Mansuy, 1913, 1921; Patte, 1922, 
1926; By Хук, 1980), Малайзии (Ishibashi, 1975а), на Тиморе (Welter, 1914, 1915, 
1922b; Diener, 1923; Bando, Kobayashi, 1981), в Папуа-Новой Гвинее (Skwarko, 
1967), Японии (Shimizu, 1930b, 1931; Bando, 1964a; Ishibashi, 1969, 1970, 1972, 1973, 
1975b), на Северо-Востоке СССР (Diener, 1916c, 1924; Возин, 1962, 1965; Бычков, 
1973; Архипов, 1974; Вавилов, Каплан, 1974; Бычков и др., 1976; Вавилов, 1977; 
Дагис и др., 1979; Бычков, Алабушева, 1982), Земле Франца-Иосифа, Шпицбергене 
(Корчинская, 1982), островах Элсмир, Аксель-Хейберг и Корнуолл (Tozer, 1967), 
Южной Аляске (Silberling, Tozer, 1968), в Юконе, Британской Колумбии (Tozer,





1967; Silberling, Tozer, 1968), в Орегоне, Неваде и Калифорнии (Smith, 1927; 
Johnston, 1941; Silberling, 1956, 1959, 1961; Silberling, Tozer, 1968; Silberling, Wallace, 
1969), Северо-Западной и Центральной Мексике (Burckhardt, 1905; Gonzalez-Leon, 
1980) и Чили (Jaworski, 1923). Судя по находке Sirenites senticosus, карнийские 
аммоноидеи имеются в Западном Таиланде (Hahn, 1982).

Как и прежде, наибольшим разнообразием отличались в карнии аммоноидеи 
Тетической области. Для ее морей особенно характерными были наннитиды, 
леканитиды, бадиотитиды, тропитиды, тропицельтитиды и сандлингитиды. Здесь 
доживали последние цельтитиды, арпадитиды, трахицератиды и карнитиды, появи­
лись первые халоритиды и тисбитиды. Среднетриасовое эпиконтинентальное море, 
покрывавшее Западную Европу, в начале карния прекратило свое существова­
ние. Его последние следы сохранились в виде отложений пограничного доло­
мита с Alloceratites и Neoclypites в Тюрингии. Южная граница Западного 
Тетиса сместилась к северу и практически совпала со средиземноморским 
шельфом Африки. Вдоль западного побережья Тихого океана Тетическая область 
простиралась от о-ва Новая Гвинея до Японии и Южного Приморья, откуда 
известны карнийские кораллы и мегалодонтиды. В этой связи выглядит странным 
появление тетических аммоноидей (тропитид и тропицельтитид) севернее 60-й 
параллели — на северо-востоке Корякского нагорья (Бычков, Чехов, 1979; Че­
хов, Бычков, 1980). Вдоль восточного побережья Тихого океана тетические 
аммоноидеи карния встречаются от Чили до Южной Аляски включительно, 
что вынуждает отодвигать северную границу Тетической области к арктическим 
островам Канады.

Бореальный комплекс карнийских аммоноидей заметно отличается от тети- 
ческого своим значительно обедненным составом и безраздельным господством 
сиренитид (Sirenites, Janosirenites, Striatosirenites, Neosirenites, Arctosirenites). Он 
характерен для отложений Северо-Востока СССР, Земли Франца-Иосифа, Шпиц­
бергена и арктических островов Канады.

Нотальная область в карнии определяется обедненным и специфическим 
комплексом брахиопод Новой Зеландии и Новой Каледонии (Дагис, 1974). Аммо­
ноидеи этого возраста на указанных островах достоверно не известны.

Н о р и й с к и й  век.  В морях этого времени продолжалось безраздельное 
господство цератитин. На их долю приходится 103 рода, или почти 90% всего 
состава норийских аммоноидей. Остальные 14 родов распределяются между 
филлоцератидами (5), пинакоцератинами (4), птихитинами (3) и арцестинами (2).

Около 100 родов приурочено к раннему и среднему норию (рис. 99). Их место­
нахождения известны в Баварии (Hauer, 1866а; Pompeckj, 1895; Zeiss, 1977), 
Австрии (Mojsisovics, 1873—1875, 1893, 1902; Zapfe, 1965, 1967b), Чехословакии 
(Koll£rov£-Andrusovov&, 1961, 1962, 1967), Болгарии (Bakalow et al., 1958; 3axa- 
риева—Ковачева, 1967), Румынии (Mutihac, Preda, 1974), Сицилии (Gemmellarp, 
1904), Турции (Bittner, 1891, 1892b; Collignon et al., 1970), Закавказье (Кипарисова, 
Азарян, 1963), Центральном Иране (Seyed-Emami, 1975), Афганистане (Славин, 
1970, 1974), Пакистане (Mojsisovics, 1896; Diener, 1906b), Центральных Гималаях 
(Mojsisovics, 1896; Diener, 1906а, 1908а, b), Непале (Jeannet, 1958, 1959; Krystyn, 
1982), Китае (Wang, Не, 1980, 1981), возможно, Таиланде (Hahn, 1982), Северо- 
Западном Вьетнаме (By Хук, 1980), на Суматре (Ishibashi, 1975а) и Тиморе (Wel­
ter, 1914, 1922b; Diener, 1923; Arthaber, 1927; Tatzreiter, 1978, 1980, 1981; Bando, 
Kobayashi, 1981), в Новой Зеландии (Marshall, 1909; Trechmann, 1918; Kummel, 
1960c), Японии (Bando, 1964a, 1966; Ishibashi, 1969, 1970, 1972, 1973, 1975), Южном 
Приморье (Бурий, Жарникова, 1962), на Северо-Востоке СССР (Бычков, Полу- 
ботко, 1970; Архипов, 1974; Бычков, 1975; Бычков и др., 1976; Окунева и др., 
1977; Дагис и др., 1979; Архипов, Вавилов, 1980; Бычков, Чехов, 1979), Шпиц­
бергене (Корчинская, 1980), о-ве Аксель-Хейберг (Tozer, 1967), северо-востоке 
Британской Колумбии (McLeam, 1960; Tozer, 1967, 1979, 1980b, с.; Silberling, 
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Рис. 99. Географическое распределение аммоноидей в раннем и среднем нории



Tozer, 1968), в Юконе (Tozer, 1967), Южной Аляске (Silberling, Tozer, 1968), 
Орегоне и Неваде (Smith, 1927; Muller, Ferguson, 1939; Silberling, 1959; Silber­
ling, Tozer, 1968; Silberling, Wallace, 1969).

В морях раннего и среднего нория доживали последние тропитиды, тропи- 
цельтитиды и сиренитиды, развивались тисбитиды, халоритиды, клионититиды, 
гимнитиды, пинакоцератиды, уссуритиды, дискофиллитиды, кладисцитиды, арце- 
стиды и мегафиллитиды, появились тибетитиды, циртоплеуритиды, дидимитиды, 
дистихитиды, норидисцитиды, клидонитиды, метасибиритиды, тетидитиды и эпи- 
скулитиды. Основная часть этих аммонбидей занимала акватории Тетической 
области.

Бореальные аммоноидеи раннего—среднего нория поражают своей бедностью. 
Они редки и однообразны. Наиболее характерны из них сиренитиды (Ptero- 
sirenites, Wangoceras) и некоторые циртоплеуритиды (Himavatites, Neohimavatites). 
Обычный элемент бореальных фаун составляют космополиты (Placites, Cladis- 
cites, Arcestes, Rhacophyllites и др.). Бореальная область в раннем нории охва­
тывала не только Северо-Восток СССР, но и Южное Приморье, в отложениях ко­
торого найден Pterosirenites. Вероятно, в нее входила и часть Японских островов 
(например, Хонсю с его космополитными норийскими аммоноидеями). Иначе 
говоря, по сравнению с предшествующим этапом граница Бореальной области 
вдоль восточного побережья Азии сместилась к югу. Эту зоогеографическую 
картину нарушает присутствие тетических форм (Tropiceltites, Juvavites) на северо- 
востоке Корякского нагорья. Вдоль тихоокеанского побережья Америки Тети- 
чес кая область по-прежнему простиралась далеко на север, захватывая Южную 
Аляску и Юкон.

Нотальная область в раннем и среднем нории выделяется на основании 
обедненных и своеобразных комплексов брахиопод, известных в Новой Зеландии 
и Новой Каледонии (Дагис, 1974). Аммоноидеи этого возраста представлены в 
отложениях Новой Зеландии космополитными формами (Rhacophyllites, Cladis- 
cites, Arcestes, Pinacoceras).

С эволюционной точки зрения особенно интересно географическое распро­
странение триасовых аммоноидей накануне их вымирания — в позднем нории 
(или рэте). Из отложений этого возраста описано 30 родов аммоноидей. В данное 
число входят 14 родов, перешедших из среднего нория. Остальные 16 родов 
в своем распространении ограничены рэтом. 20 родов на этом этапе представ­
ляют подотряд Ceratitina, остальные распределяются между филлоцератидами 
(3), арцестинами (2), птихитинами (2), пинакоцератинами (2) и мегафиллити- 
нами (1).

Местонахождения рэтских аммоноидей широко распространены на земном шаре 
(рис. 100). Они известны в Баварских Альпах (Hauer, 1866а; Pompeckj, 1895), 
Австрии (Mojsisovics, 1873—1875, 1893, 1902; Zapfe, 1967а), Чехословакии (Ко1- 
l£rov£-Andrusovov£, 1973), Венгрии (Kutassy, 1927, 1932), Румынии (Mutihac, 
Preda, 1974), Болгарии (Захариева-Ковачева, 1967), Сицилии (Gemmellaro, 1904), 
Турции (Mojsisovics, 1896), Украинских Карпатах (Чернов, Славин, 1971; Чернов, 
1972), Крыму (Астахова, 19686, 1971), на Северо-Западном Кавказе (Робинсон, 
1932, 1936; Шевырев, 1968) и, возможно, в Закавказье (Кипарисова, Азарян, 
1963), на Памире (Кушлин, 1963, 1965, 1973; Дронов и др., 1982), в Пакистане 
(Mojsisovics, 1896; Diener, 1906b), Центральных Гималаях (Mojsisovics, 1896; 
Diener, 1908а), на Тиморе (Diener, 1923; Arthaber, 1927), Молуккских островах 
(Krumbeck, 1913; Jaworski, 1915), в Новой Каледонии (Mojsisovics, 1895, 1896), 
Новой Зеландии (Marshall, 1909; Trechmann, 1918), Японии (Nakazawa, 1964b), 
на Северо-Востоке СССР (Попов, 1961 в; Афицкий, 1965, 1970), в Канаде (Tozer, 
1967, 1979, 1980а, Ь), США (Smith, 1927; Muller, Ferguson, 1939; Silberling, 
Tozer, 1968), Колумбии (Trlimpy, 1943; Kummel, Fuchs, 1953; Geyer, 1979), Перу 
(Jaworski. 1923; Kummel, Fuchs, 1953) и Чили (Cecioni, Westermann, 1968).



Рис. 100. Географическое распределение аммоноидей в позднем нории (рэте)



В рэте доживали последние тисбитиды, халоритиды, тибетитиды, дистихитиды, 
клидонитиды, метасибиритиды, гимнитиды, пина кодера тиды, кладисцитиды, ар- 
цестиды, мегафиллитиды, уссуритиды и дискофиллитиды. Совершенно неожиданно 
на этом заключительном этапе развития триасовых аммоноидей появились 
гетероморфы: рабдоцератиды, хористоцератиды, кохлоцератиды и циклоцель- 
титиды. Представители всех 30 рэтских родов известны в Тетической области. 
Ее акватории отличались максимальным разнообразием аммоноидей и, по-видимо­
му, имели самые благоприятные условия для их существования. В конце триаса 
воды мелкого эпиконтинентального моря снова покрыли значительную часть 
Западной Европы, образовав огромный залив Тетиса, который захватил тер­
риторию Восточной Франции, ФРГ, Дании, Голландии, Южной Англии и Ирлан­
дии. На дне этого рэтского моря жили двустворки, гастроподы, беззамковые 
брахиоподы, фораманиферы и остракоды. По своему видовому разнообразию 
они значительно уступали обитателям Тетиса. Полное отсутствие аммоноидей 
и i хость других стеногалинных форм в рэтском эпи континентальном море 
объясняются его пониженной соленостью (Hallam, El Shaarawy, 1982).

Наиболее заметную группу среди рэтских аммоноидей составляли гетеро­
морфы. Почти все их местонахождения ограничены рамками Тетической области 
(Wiedmann, 1973b). Они обнаружены в Восточных Альпах (Mojsisovics, 1893), 
Западных и Восточных Карпатах (Kutassy, 1928; Kollarova-Andrusovova, 1973), 
Венгрии (Kutassy, 1927), Болгарии (Захариева-Ковачева, 1967), Сицилии (Gemmel- 
laro, 1904), на Памире (Кушлин, 1965; Дронов и др., 1982), Тиморе (Welter, 
1914; Tozer, 1980а), Молуккских островах (Jaworski, 1915), в Юконе и Британской 
Колумбии (Tozer, 1967), Неваде и Калифорнии (Smith, 1927), Колумбии (Geyer, 
1979) и Перу (Jaworski, 1923). Ареал гетероморфных аммоноидей позволяет 
довольно четко определить границы Тетической области на тихоокеанском 
побережье Америки, где она простиралась от Аляски до Перу включительно. 
На западе Тихого океана эта область протягивалась от Японских островов, 
вероятно, захватывая их южную часть, до Тимора.

В бореальных районах мира находки рэтских аммоноидей чрезвычайно 
редки. В отложениях этого возраста на огромной территории Северо-Востока 
СССР собран небольшой комплекс космополитных родов: Cladiscites, Arcestes, 
Placites, Megaphyllites, Rhacophyllites и, возможно, Halorites. Исключение из этого 
правила составляет единственное местонахождение на Чукотке, в верховьях 
Большого Анюя, где наряду с перечисленными родами обнаружены тетические 
формы, в том числе Rhabdoceras (Афицкий, 1965, 1970). На Шпицбергене и аркти­
ческих островах Канады к рэтскому ярусу относятся слои с Monotis ochotica, 
в которых до сих пор не найдено ни одного аммонита.

В Нотальную область входили Новая Зеландия и Новая Каледония. Здесь 
вместе с бореальными рэтскими двустворками Monotis ochotica встречены кос- 
мополитные аммоноидей (Arcestes, Stenarcestes, Pinacoceras). К этой области, 
вероятно, следует отнести и Чили (Cecioni, Westermann, 1968), где найдены Ar­
cestes и Cladiscites с бореальными видами двустворок (Minetrigonia aff. otamitensis, 
Otapiria cf. ussuriensis).

* * *

Таким образом, в триасовом периоде вполне определенно проявляется геогра­
фическая дифференциация аммоноидей. Выраженная вначале довольно слабо, 
уже с середины наммальского века (джелама) она становится достаточно от­
четливой, причем эта тенденция к пространственному обособлению морских 
фаун усиливается со временем. Особенно резко проявляются различия между 
Тетической и Бореальной областями. На протяжении всего триаса акватории 
Тетической области отличались наибольшим разнообразием аммоноидей. По- 
видимому, они находились в климатическом поясе, наиболее благоприятном 
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для развития морских фаун. Этот пояс можно сопоставить с тропической и 
субтропической областями. Бореальные аммоноидеи значительно уступают в своем 
таксономическом разнообразии. Особенно бедными они становятся в норийском 
веке.

На протяжении раннего и среднего триаса граница рассматриваемых зоо- 
географических областей проходила в Восточной Азии между Японией и Са­
халином, а в Северной Америке — примерно между США и Канадой, т.е. приб­
лизительно на одной и той же географической широте. В карнии граница Бо- 
реальной области в Новом Свете отодвинулась к северным берегам Аляски, 
а на восточном побережье Азии она переместилась начиная с нория в Южную 
Японию. Таким образом, в позднем триасе Тетическая и Бореальная обл. приобрели 
асимметричные очертания. Только со среднего триаса проступают контуры 
Нотальной области, которая охватывала Новую Зеландию и Новую Каледонию, 
а в рэте, возможно, включала и Чили. Как и Бореальная область, она характе­
ризуется обедненными фаунистическими комплексами, которые в анизии включают 
и биполярные формы.

Четкость этой зоогеографической схемы нарушается присутствием типичных 
тетических фаун в джеламе Южной Аляски, верхнем триасе Корякского нагорья 
и рэте Чукотки. Вероятно, их появление в таких высоких широтах объясняется 
действием теплых океанских течений. Эти течения могли вызвать и общую асим­
метрию зоогеографических областей в позднем триасе, хотя делаются попытки 
истолковать ее с мобилистских позиций (Дагис, 1976; Дагис и др., 1979).

В перми и триасе, очевидно, не было единого центра происхождения и мигра­
ции аммоноидей. Самые древние цератиты описаны из роудских отложений За­
падного Техаса. Первые отоцератины появились в амарассии Мексики; их основное 
развитие протекало в розднепермских бассейнах Закавказья, Ирана и Южного 
Китая. Первые сагецератины обнаружены в гандаре Соляного кряжа, пинако- 
цератины — в спате Албании, мегафиллитины — в спате Китая, филлоцератиды — 
в джеламе Южного Приморья. Труднее определить центры происхождения ми- 
коцератин, птихитин, цератитин, арцестин и лобитин, поскольку самые древние 
представители каждого из указанных подотрядов обнаружены в нескольких райо­
нах земного шара. Тем не менее, несомненно, что на всем протяжении триаса 
основной областью развития аммоноидей оставался Тетис, откуда они распро­
странились в другие бассейны мира. Однако наряду с Тетисом в различные эпохи 
существовали и другие, менее значительные, центры происхождения аммоноидей, 
в которых появились эндемичные роды (Захаров, 19776, 1980; Zakharov, 1980). 
Важнейшими из них были Северо-Восток СССР, Запад США и Канада. Зоогеогра- 
фический анализ опровергает неожиданный вывод австрийских геологов Кристан- 
Тольман и Тольмана (Kristan-Tollmann, Tollmann, 1982а, Ъ) о том, что родиной 
тетической фауны в триасе была Британская Колумбия. В лучшем случае эту 
провинцию Канады можно рассматривать как один из нескольких центров проис­
хождения триасовых аммоноидей.

Широкое географическое распространение цератитов в начале рэта и их быстрое, 
полное вымирание на границе с юрой невольно вызывают мысль о действии 
каких-то глобальных факторов. Ими могли быть эвстатическое понижение уровня 
Мирового океана и, как следствие, осушение шельфовых морей — мест обитания 
аммоноидей или их опреснение, оказавшееся губительным для стеногалинных 
головоногих.

11. Зак . 78
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Koninckites 89 
Koptoceras 94 
Kumaonites 89 
Kymatites 90 
Kymatitinae 90

Laboceras 94 
Lanceolites 90 
Lanceolitidae 90 
Langdaiceras 94 
Langpingoceras 96 
Latisageceras 86 
Lecanites 97 
Lecanitidae 97 
Leconteia 95

Leconteiceras 95 
Leioceratites 93 
Leiophyllites 101 
Leislingites 96 
Lekeerites 89 
Lenophiceras 89 

■ Lenotropites 94 
Lenticoceltites 87 
Leptogyroceras 87 
Liardites 95 
Liccaites 88 
Lingyunites 89 
Lipuites 96 
Lissonites 96 
Liuchengoceras 87 
Liuchengoceratidae 87 
Lobitaceae 100 
Lobites 100 
Lobitidae 100 
Lobitina 100 
Longmenshanoceras 8'/ 
Longobardites 95 
Longobarditidae 94 
Longobarditinae 95 
Longobarditoides 95 
Lytophiceras 89

Maclearnoceras 95 
Malayites 98 
Malletoptychites 92 
Mangyshlakites 89 
Margarites 97 
Margaritropites 97 
Martolites 98 
Medlicottiaceae 86 
Meekoceras 90 
Meekocerataceae 89 
Meekoceratidae 90 
Meekoceratina 69, 88 
Megaphyllitaceae 99 
Megaphyllites 99 
Megaphyllitidae 99 
Megaphyllitina 81,99 
Meginoceras 95 
Melagathiceras 88 
Melagathiceratidae 88 
Meropella 101 
Mesocladiscites 92 
Mesohedenstroemia 91 
Metacarnites 96 
Metadagnoceras 90 
Metadinarites 94 
Metahedenstroemia 91 
Metasageceras 91 
Metasibirites 96 
Metasibiritidae 96 
Metasphingites 95 
Metasturia 92 
Metatibetites 96 
Metatirolites 101 
Metinyoites 90 
Metophiceras 88 
Metotoceras 88 
Metussuria 90 
Microtropites 97

Miltites 98 
Mingyuexiaceras 87 
Mirojuvavites 98 
Mohamedites 93 
Mojsisovicsites 95 
Mojsvarites 101 
Molengraaffites 98 
Monacanthites 92 
Monophyllites 101 
Monophyllitidae 101 
Muensterites 95

Nairites 96 
Nannites 97 
Nannitidae 97 
Nannoceratites 93 
Nassichukites 96 
Nathorstitaceae 94 
Nathorstites 95 
Nathorstitidae 95 
Neanites 96 
Negebites 94 
Neocladiscites 92 
Neoclypites 91 
Neocolumbites 89 
Neodalmatites 95 
Neodalmatitidae 94 
Neohimavatites 96 
Neopopanoceras 92 
Neoprotrachyceras 95 
Neosirenites 95 
Neotibetites 96 
Nevadites 93 
Nicomedites 93 
Nielsenoceras 86 
Nitanoceras 99 
Nodotibetites 96 
Noetliogites 94 
Noetlingitinae 94 
Nordophiceras 89 
Noridiscites 96 
Noridiscitidae 96 
Norites 91 
Noritidae 91
Obrutchevites 100 
Olenikites 93 
Olenikitidae 93 
Opheoceratites 93 
Ophiceltites 96 
Ophiceras 89 
Ophiceratidae 89 
Orestites 100 
Orthoceltites 97 
Osmanites 93 
Otoceltites 97 
Otoceras 88 
Otocerataceae 87 
Otoceratidae 88 
Otoceratina 64, 87 
Owenites 92 
Owenitinae 92
Pachyceratites 93 
Pachydiscoceras 87 
Pachyproptychites 90



Pachyproptychitidae 90 
Pachyrotoceras 87 
Palaeokazachstanites 90 
Palaeolecanites 87 
Palaeonoricoceras 97 
Palaeophyllites 101 
Palaeophyllitidae 101 
Palicites 95 
Palicitidae 95 
Pallasites 89 
Pamphagosirenites 95 
Paraceltites 86 
Paraceltitidae 86 
Paraceltitina 64. 86 
Paraceratites 93 
Paraceratitinae 93 
Paraceratitoides 94 
Paracibolites 86 
Paracladiscites 92 
Paracochloceras 98 
Paracrochordiceras 93 
Paradanubites 94 
Paradidymites 98 
Paradinarites 89 
Paradistichites 96 
Parafrechites 93 
Paraganides 100 
Paragoceras 89 
Paraguembelites 98 
Paragymnites 99 
Parahauerites 95 
Parahedenstroemia 91 
Paraindigirites 95 
Parainyoites 90 
Parajuvavites 98 
Parakellnerites 93 
Parakymatites 91 
Paralecanites 86 
Paralecanitidae 86 
Paralobites 100 
Paranannites 92 
Paranannitidae 92 
Paranorites 89 
Paranoritidae 89 
Paranoritoides 89 
Parapinacoceras 99 
Paraplacites 99 
Parapopanoceras 92 
Parapopanoceratidae 92 
Pararcestes 100 
Parasageceras 91 
Parasibirites 89 
Parasphingites 92 
Paraspidites 89 
Parastephanites 90 
Parasturia 92 
Parathetidites 97 
Parathisbites 98 
Paratibetites 96 
Paratirolites 87 
Paratrachyceras 95 
Paratropites 97 
Paravishnuites 89 
Parowenites 92 
Parussuria 90

Patagiceratites 91 
Paulotropites 97 
Pearylandites 94 
Pentagonoceras 87 
Pericarinoceras 87 
Peripleurites 98 
Peripleurocyclus 93 
Periptychoceras 87 
Pernodoceras 87 
Perrinoceras 94 
Phalacroceratites 94 
Philippites 93 
Phisonites 87 
Phormedites 98 
Phyllocerataceae 58, 101 
Phylloceratida 59, 84, 100 
Phyllocladiscites 92 
Phyllytoceras 99 
Pinacoceras 99 
Pinacocerataceae 99 
Pinacoceratidae 99 
Pinacoceratina 80, 98 
Pinacoplacites 99 
Placites 99 
Placitinae 99 
Planodiscoceras 87 
Planodiscoceratinae 87 
Platotropites 97 
Platytes 96 
Pleurodistichites 96 
Pleuronodoceras 87 
Pleuronodoceratidae 87 
Pleuropinacoceras 97 
Plococeras 88 
Polycyclus 95 
Polysphinctoceras 95 
Pompeckjites 99 
Popinites 93 
Popovites 92 
Preflorianites 90 
Preflorianitoides 90 
Prenkites 89 
Prionites 90 
Prionitidae 90 
Prionolobus 90 
Proacrochordiceras 93 
Proarcestes 100 
Proarcestidae 84. 100 
Proavites 90 
Procarnites 91 
Procarnitidae 91 
Proceratites 87 
Procladiscites 92 
Procladiscitinae 92 
Procolumbites 89 
Progonoceratites 93 
Proharpoceras 88 
Prohungarites 93 
Projuvavites 98 
Prolecanitida 86 
Prolecanitina 86 
Pronoetlingites 94 
Proptychites 89 
Proptychitidae 89 
Proptychitoides 89

Prosphingites 92 
Prosphingitinae 92 
Proteites 94 
Proteusites 94 
Proteusitidae 94 
Protophiceras 88 
Protoplatytes 96 
Protosageceras 86 
Prototoceras 87 
Protrachyceras 95 
Protrachyceratinae 95 
Protropites 89 
Pseudaplococeras 94 
Pseudarniotites 89 
Pseudaspenites 91 
Pseudaspidites 89 
Pseudharpoceras 89 
Pseudocardioceras 98 
Pseudocarnites 94 
Pseudoceltites 88 
Pseudodanubites 94 
Pseudodinarites 88 
Pseudoflemingites 90 
Pseudohalorites 100 
Pseudohauerites 96 
Pseudohedenstroemia 91 
Pseudoisculites 97 
Pseudokymatites 89 
Pseudosageceras 91 
Pseudosibirites 90 
Pseudosirenites 96 
Pseudostephanites 87 
Pseudothetidites 97 
Pseudotibetites 96 
Pseudotirolites 87 
Pseudotirolitidae 87 
Pseudotoceras 88 
Pseudowenites 92 
Psilocladiscites 92 
Psilolobites 100 
Psilosturia 92 
Pterosirenites 95 
Pterotoceras 95 
Ptycharcestes 98 
Ptychitaceae 91 
Ptychites 92 
Ptychitidae 92 
Ptychitina 71,91 
Ptychopopanoceras 92 
Ptychosphaerites 92

Qianjiangoceras 87

Reiflingites 93 
Repossia 93 
Rhabdoceras 98 
Rhabdoceratidae 98 
Rhacophyllites 101 
Rhaetites 100 
Rikuzenites 94 
Rimkinites 94 
Rimkinitidae 94 
Robustites 93 
Romanites 100 
Rongjiangoceras 87



Rotaraxoceras 87 
Rotodiscoceras 87*

Sageceras 91 
Sagecerataceae 91 
Sageceratidae 91 
Sageceratina 69, 90 
Sagenites 96 
Sagenitinae 96 
Sakhaites 88 
Salterites 93 
Sandlingites 96 
Sandlingitidae 96 
Sanyangites 88
Schizoloboceras 87 
Schizophyllites 101 
Semiornites 93 
Serpianites 93 
Shevyrevites 87 
Sibirites 89 
Sibiritidae 89 
Sibyllites 97 
Siculites 98 
Silenticeras 95 
Silesiacrochordiceras 93 
Simonyceras' 101 
Sinoceltites 87 
Sirenites 95 
Sirenitidae 95 
Sirenotrachyceras 95 
Smithoceras 92 
Solimanites 93 
Sphaerites 92 
Sphaerocladiscites 92 
Sphingites 100 
Sphingitidae 100 
Spinoleiohyllites 101 
Spirogmoceras 95 
Spitisculites 92 
Stacheites 88 
Stannakhites 94 
Stantonites 96 
Steinmannites 96 
Stenarcestes 100 
Stenopopanoceras 92 
Stephanites 88 
Stephanitidae 88 
Stikinoceras 95 
Stolleites 95 
Stoppaniceras 93 
Striatosirenites 95 
Sturia 92 
Sturiidae 92 
Styrites 97 
Subalbanites 90

Subarctoceras 94 
Subcolumbites 89 
Subdoricranites 89 
Subflemingites 89 
Subinyoites 90 
Submeekoceras 90 
Subolenekites 93 
Subowenites 92 
Subvishnuites 90 
Suordachites 95 
Svalbardiceras 93 
Svilajites 88 
Symboloceratites 94 
Sympolycyclus 95

Tapashanites 87 
Tapashanitidae 87 
Tardeceras 97 
Tellerites 91 
Thanamites 97 
Thanamitidae 97 
Thermalites 88 
Thetidites 97 
Thetiditidae 97 
Thiniites 96 
Thisbites 98 
Thisbitidae 98 
Tibetites 96 
Tibetitidae 96 
Ticinites 94 
Timorisculites 98 
Timorodidymites 98 
Timorotropites 97 
Tirolites 88 
Tirolitidae 88 
Tirolitoides 88 
Tjururpites 93 
Tompoites 88 
Tompophiceras 88 
Tompoproptychites 89 
Tornquistites 97 
Tozericeras 88 
Tozerites 94 
Trachyceras 95 
Trachycerataceae 95 
Trachyceratidae 95 
Trachyceratina 60, 78 
Trachyphyllites 86 
Trachypleuraspidites 96 
Trachysagenites 95 
Trachystenoceras 95 
Tragorhacoceras 101 
Traskites 96 
Trigonogastrites 87 
Triphyllites 101

Tritropidoceras 97 
Tropiceltites 97 
Tropiceltitidae 97 
Tropigastrites 94 
Tropigymnites 99 
Tropijuvavites 98 
Tropitaceae 97 
Tropites 97 
Tropitidae 97 
Tsvetkovites 95 
Tunglanites 89 
Tuyangites 88

Unionvillites 93 
Urartoceras 87 
Ussuria 90 
Ussuriceras 89 
Ussuriidae 90 
Ussuriphyllites 101 
Ussuritaceae 101 
Ussurites 101 
Ussuritidae 101
Vandaites 98 
Vavilovites 89 
Vedioceras 88 
Velebites 94 
Vescotoceras 87 
Vickohlerites 92 
Vishnuites 89 
Vredenburgites 96
Waldthausenites 98 
Wangoceras 95 
Wasatchites 90 
Wclterites 96 
Wopfingites 101 
Wordieoceras 89 
Wyomingites 90

Xenaspis 87 
Xenoceltites 88 
Xenoceltitinae 88 
Xenodiscaceae 86 
Xenodiscidae 87 
Xenodiscites 86 
Xenodiscoides 90 
Xenodiscus 87 
Xenodrepanites 96 
Xenoprotrachyceras 93 
Xiangulingites 87 
Xiphogymnites 99

Yanosirenites*95

Zenoites 92 
Ziyunitcs 92
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Рис. 82. Филогенетические связи между семействами пермских 
цератитов и триасовых аммоноидей




