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В В Е Д Е Н И Е 

Палеонтология, или наука о древних живых существах, вымерших 
в ходе геологической истории, рассматривает широкий круг биологических 
вопросов, вследствие чего может быть названа также палеобиологией. Глав-
нейшая задача палеонтологии состоит в изучении истории органического 
мира и законов его развития в геологическом прошлом Земли. Решение 
этой задачи возможно только на основе классификации почти бесконечно-
го разнообразия вымерших организмов. Отсюда возникает единство двух 
направлений в научной работе палеонтолога: ф и л о г е н е т и ч е с к о г о 
(изучение истории органических групп) и с и с т е м а т и ч е с к о г о 
(построение их научной системы). Обычно систематику отождествляют 
с таксономией, рассматривая эти термины как синонимы, однако удобнее 
их разграничивать. В таком случае систематика распадается на три тесно 
связанных между собой раздела, каковыми являются: т а к с о н о м и я , 
или разработка теоретических принципов классификации, к л а с с и ф и-
к а ц и я, или распределение организмов по группам (таксономическим 
категориям), расположенным в определенной системе, и н о м е н к л а -
т у р а , или научное наименование выделяемых категорий. 

Ввиду того что систематика всегда была неотъемлемой частью неон-
тологии и палеонтологии, она не могла, конечно, выделиться в совершен-
но самостоятельную науку. Можно сказать, что это — особая биологиче-
ская дисциплина, зародившаяся в недрах ботаники, зоологии и палеонтоло-
гии, разрабатывающая вопросы научной классификации организмов и опи-
рающаяся при этом па данные морфологии, физиологии и экологии. Как и 
другие отрасли науки, систематика имеет свои теоретические основы, на-
учную терминологию и практические методы работы; ей присущи также 
разные идеологические направления. 

В эпоху креационизма, когда все сущее принималось неизменным с 
начала вещей, идеалы натуралистов не шли дальше познания единого, 
однажды установленного порядка природы. Основным принципом, на ко-
тором держалась систематика того времени, было признание постоянст-
ва видов. Линней, которого считают отцом систематики, придал ей боль-
шую внутреннюю стройность и логичность благодаря введению биноми-
нальной номенклатуры. Кювье, один из самых последовательных сторон-
ников постоянства видов, был крупнейшим выразителем теории типов и 
биологии; он доказывал, что естественная система может быть основана 
только на принципах типизации. Отсюда возникло особое направле-
ние— т и п о л о г и ч е с к а я с и с т е м а т и к а , имеющая дело с вне-
историческими понятиями. 

В XIX в. в естествознании происходили огромные изменения, охватив-
шие также и область систематики. Эти изменения были связаны с зарож-
дением эволюционного учения, изложенного в разное время в трудах Ла-
марка и Дарвина, которых при всем различии их взглядов объединяла 
идея развития. После опубликования «Происхождения видов» Дарвина 



изучение истории органических групп, или, по терминологии Геккеля, 
филогении, стало одной из самых важных задач биологии. Одновременно 
произошло смыкание филогении с систематикой; возникла ф и л о г е н е -
т и ч е с к а я с и с т е м а т и к а . 

Два основных направления в систематике, типологическое и филогене-
тическое, сохранились и в последарвиновский период. Среди палеонтоло-
гов одни исследователи шли по следам Кювье, сводя задачу палеонтоло-
гии к наименованию, классификации и описанию, другие — ставили перед 
собой более высокую цель, стремились выяснить связь между органиче-
скими группами, понять историю их развития. Многие палеонтологи-эво-
люционисты (Бейрих, Вааген, Вюртенбергер, Гильгендорф, Карпинский, 
Неймайр, Никитин, Смит, Хайэгт и другие) строили ряды форм или раз-
ветвленные филогенетические схемы. Однако фактический материал, кото-
рым они владели, был настолько ограничен и неполон, что выводы этих 
авторов, за редким исключением, были спекулятивными и часто вызывали 
недоверие. Позднейшая ревизия таких построений действительно показа-
ла их большую или меньшую несостоятельность. Это привело в свое время 
к понижению интереса палеонтологов к филогенетическим исследованиям, 
а вместе с тем — к укреплению позиций типологического направления 
или просто к безыдейности в систематике. В этом отношении весьма по-
казателен вывод, к которому пришел такой крупный ученый и организатор 
палеонтологии, как А. А. Борисяк. В своей посмертной работе (1947, стр. 
65) он со всей определенностью писал об отсутствии какой-либо теорети-
ческой основы в вопросах таксономии, а общее состояние палеонтологиче-
ской систематики назвал хаотическим. Отсюда очевидной для всех стано-
вится срочная необходимость коренного перелома в этом вопросе. 

Русская палеонтология всегда была передовой, прогрессивной наукой. 
Это видно прежде всего из того, что основателем подлинно научного, эво-
люционного направления в палеонтологии был В. О. Ковалевский. Многие 
русские ученые (Карпинский, Никитин, Павлов, Михальский, Андрусов, 
Борисяк и другие) внесли исключительно ценный вклад в развитие этой 
науки. В русской палеонтологии всегда крепко держались материалисти-
ческие традиции; характерно, что среди наших ученых не получили рас-
пространения разного рода «генезы», вроде ортогенеза Нэгели, аристоге-
неза Осборна, гологенеза Роза, протерогенеза Шиндевольфа. Многие за-
рубежные палеонтологи были склонны к тому, чтобы непонятое явление 
обозначать новым словом, которое затем приобретало смысл мистического 
действующего фактора. Такая замена знания фетишизированным словом, 
являющаяся одним из проявлений агностицизма и несовместимая с мате-
риалистическим мировоззрением, была чужда русской палеонтологии. 

Советские палеонтологи, следуя лучшим традициям учителей, подняли 
эту науку па более высокую ступень. В своей работе они уделяют все 
большее внимание таким важным биологическим проблемам, как организхм 
и среда, форма и функция, онтогенез и филогенез, становление вида и 
высших категорий. Все большее число палеонтологов включается в изуче-
ние филогении различных групп ископаемых организмов, причем на осно-
ве значительно более полного, тщательно собранного фактического ма-
териала. На этом; пути открываются широкие перспективы для развития 
советской палеонтологии в теоретическом направлении, для творческой 
разработки вопросов систематики, а в результате и для лучшего обслужи-
вания палеонтологами вапросов геолого-разведочной практики. 



Ч А С Т Ь П Е Р В А Я 

ТЕОРИЯ 

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЙ СИСТЕМАТИКИ 



Г Л А В А I 

ИСТОКИ УЧЕНИЯ О СИСТЕМЕ 
ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА 

Зачатки систематики формировались в процессе трудовой деятельности 
людей. Познавая окружающую природу, используя для удовлетворения 
своих жизненных потребностей отдельные растения и животных, люди с 
древнейших времен научились распознавать их и давали им определенные 
названия. Характерно, что такие народные названия часто состояли из 
двух слов, т. е. были биноминальными (напримр, плакучая ива, бурый 
медведь). 

Философы древней Греции заложили первые научные основы систе-
матики. Аристотель (384—322 гг. до н. э.) писал, что животных можно 
определенным образом характеризовать на основании их образа жизни, 
поведения, привычек и частей их тела. Он различал не только очень круп-
ные группы животных, но и более мелкие, названия которых частично 
сохранились в современной научной номенклатуре (например, Goleoptera 
и Diptera среди насекомых). Древнегреческие философы (Платон, Ари-
стотель) различали две таксономические категории — род (ysvoc) и вид 
(eiSo;), которые, конечно, не соответствуют современному их пониманию, 
но оказали большое влияние на развитие систематики в предлиннеевский 
период. 

К а р л Л и н н е й (1707—1778). Основоположником научной систе-
матики .заслуженно считают шведского ученого, по преимуществу ботани-
ка, Линнея. Он поставил перед систематикой две задачи: во-первых, по-
строение системы (диспозиция) и, во-вторых, умелое наименование форм 
(деноминация). Система, которую создал Линней, была, конечно, искусст-
венной; она и не могла быть иной, поскольку автор ее исходил в своих 
построениях из того, что видов существует столько, сколько различных 
форм создал в начале мира всемогущий. Будучи креационистом и прини-
мая господствовавшую в то время идею неизменности природы, Линней 
не ставил вопроса о возможности эволюции органического мира, хотя и 
допускал впоследствии происхождение новых форм в результате гибри-
дизации. Поэтому свою задачу как систематика он ограничивал наведе-
нием порядка в том большом, но хаотическом материале, который в его 
время был известен натуралистам. Система Линнея не учитывала и не 
могла, конечно, учитывать генетических взаимоотношений, однако она, 
безусловно, много способствовала расцвету естествознания. 

Большой заслугой Линнея было то, что в десятом издании «Systema 
Naturae» (Linnaeus, 1758) он последовательно провел иерархический 
принцип на основе следующих таксономических понятий: империя (или 
мир явлений), царство (минеральное, растительное и животное), класс, 
отряд, род, вид, разновидность. Эта иерархия оказалась настолько удоб-
ной, рациональной и жизненной, что за 200 лет не испытала сколько-
нибудь существенных изменений и сейчас является основой всякой 
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систематики. Из коренных категорий в нее были добавлены только тип 
и семейство. Такой же большой заслугой Линнея было введение так назы-
ваемой б и н о м и н а л ь н о й н о м е н к л а т у р ы , согласно которой 
каждая особь получает двойное название — родовое и видовое. Эта номен-
клатура и по сей день обеспечивает порядок и взаимопонимание в система-
тике. «Как национальные литературы особенно чтут творца своего языка, 
так и общечеловеческий язык описательного естествознания должен чтить 
в Линнее своего творца. Этот вновь созданный им язык выразился и в заме-
чательной по своей цростоте бинарной номенклатуре, благодаря которой 
там, где для обозначения известного организма прибегали к целым описа-
ниям, стало достаточно двух слов, и в изящной, лаконической, строго по-
следовательной терминологии, послужившей образцом для всех поздней-
ших натуралистов» (Тимирязев, 1942, стр. 1В). 

Ж о р ж К ю в ь е (1769—1832) был крупнейшим французским уче-
ным додарвиновского периода, совмещавшим большую эрудицию зоолога 
с огромным опытом палеонтолога и сравнительного анатома. Такое на-
правление его научной деятельности должно было привести к отрицанию 
линнеевской «системы природы» и к созданию новой системы, подкреплен-
тгой сравнительно-анатомическими исследованиями. Однако отношение 
Кювье к вопросам систематики в значительной мере определялось его ан-
тиэволюционными взглядами. Допуская возникновение новых разновидно-
стей как случайных подразделений вида, зависящих от воздействия раз-
личных внешних обстоятельств, он твердо верил, что основные особен-
ности животных противостоят каким бы то ни было влияниям времени, 
климата, одомашнивания и т. д. Известные на земле виды, существующие 
с момента их сотворения, не могли выходить за пределы основной свойст-
венной им организации. Креационизм Кювье обусловливал, таким образом, 
метафизическую сущность его таксономических построений. 

Кювье был основоположником учения о типах животных, которое сво-
ими корнями уходит в идеалистическую философию Платона. Отрицая 
линнеевскую систему, как искусственную, Кювье предложил свою «естест-
венную» систему животных, в основу которой был положен принцип т и-
п и з а ц и и, т. е. распределение животных по их типовому строению, 
изначально свойственному каждой группе. Построение такой системы 
рассматривалось как перевод мыслей творца на человеческий язык. В ка-
честве теоретической основы своей классификации Кювье выдвинул прин-
цип с о п о д ч и н е н и я п р и з н а к о в , согласно которому все особен-
ности животного делятся на важные и второстепенные; первые служат 
для выделения наиболее крупных, вторые — подчиненных им таксономи-
ческих категорий. 

Практической основой классификации должно быть морфологическое 
сходство; при групниро1вке сравниваемых форм систематик должен руко-
водствоваться правилом, согласно которому все члены одной таксономиче-
ской категории стоят ближе друг к другу, нежели к членам какой-либо дру-
гой аналогичной категории. 

Исследования Кювье, безусловно, внесли большой по тому времени 
порядок в классификацию, однако антиэволюционный образ мыслей этого 
ученого привел к созданию только типологической систематики. Принцип 
соподчинения признаков, сам по себе очень важный, может стать причи-
ной ошибочных заключений, если его применять впе исторической пер-
спективы. «Естественная» система Кювье в действительности не была 
таковой, вследствие того что в ее основе лежала ложная идея неизмен-
ных видов. Кювьеризм в систематике, сыграв свою положительную роль 
на заре палеонтологии, в дальнейшем стал тормозить развитие этой науки. 
Защищая позиции креационизма, Кювье утверждал, что эволюционное 
понимание органического мира вредит естественной истории. Перекли-
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каясь с ним, современные сторонники разного рода «естественных», а на 
самом деле формалистических систем то же обвинение предъявляют дар-
винизму, указавшему правильный путь построения научной системы ор-
ганизмов. 

Ж а н Б а т и с т Л а м а р к (1744—1829) — другой замечательный 
ученый Франции, современник и антагонист Кювье, наиболее яркий пред-
ставитель эволюционного учения додарвиновского периода. Вопросы си-
стематики занимали очень видное место в его научной работе, а выводы, 
к которым он приходил, представляют большой интерес и в настоящее вре-
мя. Но при этом надо иметь в виду, что Ламарк оформлял свои представ-
ления в условиях жестокой борьбы с креационизмом и катастрофизмом, 
господствовавшими в его время. Это не могло не наложить своеобразного 
отпечатка на все его рассуждения. 

Читая «Философию зоологии» Ламарка (Lamarck, 1809), невольно 
удивляешься, как далеко вперед ушел он по сравнению с господствовав-
шими в то время представлениями. Трагедия этого большого ученого в том 
и заключалась, что его идеи современниками не были поняты, а учеными 
более позднего периода были восприняты односторонне. Мы не будем 
останавливаться здесь на причинах эволюционного процесса, как их по-
нимал Ламарк, и на тех результатах, в большинстве случаев отрицатель-
ных и антинаучных, которые возникли в более позднее время из его пред-
ставлений и особенно из выдвинутого им принципа градации. Надо прямо 
сказать, что в этом повинен не столько сам Ламарк, сколько не в меру 
усердные его последователи. Нас интересуют сейчас его оригинальные 
идеи, относящиеся к вопросам систематики. 

Рассуждения Ламарка основываются на трех понятиях, из которых 
первым являются е с т е с т в е н н ы е о т н о ш е н и я , вторым — о б щ е е 
р а с п р е д е л е н и е и третьим — к л а с с и ф и к а ц и я. Вопросы есте-
ственных, или, как говорил Кювье, соответственных, отношений интере-
совали натуралистов и до Ламарка, но он придал этому понятию особый 
смысл,— основой естественных отношений служит не идея творца, как 
думали прежде, а действительное родство форм, возникавшее в процессе 
развития. Для установления естественных отношений необходимо всесто-
роннее познание организации животных путем широкого применения 
сравнительно-анатомических исследований. Ламарк подчеркивал, что изу-
чение отношений между наблюдаемыми предметами имеет столь очевид-
ное значение, что в настоящее время на него надо смотреть как на г л а в-
н ы й п р е д м е т занятий, содействующий успеху естественно-научных 
знаний. Следовательно, изучение отношений есть метод, позволяющий 
дать научно обоснованное распределение животных и их классификацию. 
Условия борьбы с креационизмом, защищавшим изначальность видов и 
признававшим резкие-границы между ними, заставляли Ламарка проти-
вопоставлять эти два понятия. Обратимся к его собственным словам (Ла-
марк, 1935, стр. 91, 92): 

«Цель общего распределения животных — служить не только удобным 
справочником, но прежде всего быть возможно близкой копией естествен-
ного порядка, т. о. того порядка, в котором природа производила животных 
и который так ярко выражен ею в их взаимных отношениях друг к другу. 

Классификация же животных, наоборот, ставит своей целью задержать 
с помощью внутренних пограничных линий общего животного ряда дви-
жение нашей мысли на известных пунктах, чтобы мы могли с большим 
удобством отдаться изучению каждой отдельной породы, уяснить себе ее 
отношение к другим известным нам животным и занести в соответствую-
щие рубрики вновь открытые виды. Это средство, восполняющее нашу 
слабость, облегчает нам изучение предмета и приобретение знаний; поль-
зование им для нас — прямая необходимость, но, как я уже показал, это 
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только искусственный прием, не имеющий ничего общего с положением 
вещей в природе». 

Отсюда мы видим, что под общим распределением животных Ламарк 
понимал ту отрасль науки, которая значительно позднее получила назва-
ние филогении. Построение естественных рядов и является, по мнению 
французского ученого, основной задачей зоологии (и палеонтологии). Что 
касается классификации, то это искусственное нарушение единства и не-
прерывности естественных рядов животных путем выделения различных 
таксономических категорий. В действительности же, как думал Ламарк, 
природа не образовывала ни постоянных классов, ни отрядов, ни семейств, 
ни родов, ни видов, а только особи, последовательно сменявшие друг дру-
га и сходные с породившими их. 

Конфликт с современниками, не понявшими величия его мысли, Ука-
зывал своеобразное влияние на развитие идей Ламарка. Его современни-
ки, признававшие неизменность видов, не шли в своих обобщениях даль-
ше типизации; он противопоставлял им учение о развитии, подчеркивая 
необходимость построения естественных рядов животных, постепенно ус-
ложнявших свою организацию. Его современники переносили центр внима-
ния на вопросы «естественной» системы, которая должна была правильно 
-отражать мировой распорядок, установленный свыше; протестуя против 
мнения большинства, Ламарк всякую классификацию считал искусствен-
ной. Разграничение и резкое противопоставление общего распределения 
животных их классификации является недостатком учения Ламарка, не 
сумевшего осознать единство общего (филогенетического ряда) и его ча-
стей. Ему была чужда идея прерывистого развития, возникавшая у рабо-
тавшего одновременно с ним Э. Жоффруа Сент-Илера, который допускал 
возможность внезапного появления новых форм в результате воздействия 
измененных условий на зародыш. Будучи убежденным сторонником раз-
вития животных, но развития медленного и постепенного, Ламарк неодно-
кратно подчеркивал искусственность и условность границ между таксоно-
мическими единицами, настойчиво рекомендовал осторожность и призы-
вал к установлению единообразных правил и принципов при выделении 
видов, родов и т. д. Моментом, благоприятствующим классификации, он 
считал отсутствие сведений о многих породах животных и растений, соз-
дающее пробелы в естественном ряду организмов. Эта мысль несколько 
напоминает идею о неполноте геологической летописи, занимавшую та-
кое большое место в учении Дарвина. Но это лишь внешняя аналогия, 
потому что Ламарк в своем отвращении к катастрофам Кювье доходил 
до отрицания возможности вымирания видов без участия человека, гово-
рил, что породы живых существ продолжают существовать все, несмотря 
па их изменения. Какой же принцип выдвинул сам Ламарк для установ-
ления линий раздела между различными категориями животных? Реше-
ние этого вопроса он предлагает только в отношении классов: каждый 
класс включает животных с особой системой организации. Выделение бо-
лее мелких таксономических категорий сопряжено с большими трудно-
стями, поскольку должно основываться на менее важных признаках. 

Итак, несмотря на то, что во всех рассуждениях Ламарка подчерки-
вается противоположность общего распределения и классификации, мы 
должны считать его основоположником филогенетической систематики. 
Противопоставление общего распределения и классификации следует счи-
тать методом борьбы с идейными противниками и прежде всего с Кювье. 
Действительная же сущность учения Ламарка видна из следующего аб-
заца (там же, стр. 99, 100): 

«Вместо того, чтобы п о с т а в и т ь к л а с с и ф и к а ц и ю в том и дру-
гом царстве живых тел в з а в и с и м о с т ь от р а с п р е д е л е н и я , ко-
торое должно оставаться свободным от всяких стеснений, натуралисты 
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заботились исключительно об у д о б н о м к л а с с и ф и ц и р о в а н и и 
предметов, оставляя их распределение на произвол» (разрядка моя.--
В. Р.). Эти слова следовало бы помнить мехаполамаркистам, которые так-
настойчиво писали об отделении систематики от филогении. 

Замечательные идеи Ламарка не оказали сколько-нибудь заметною 
влияния на систематику додарвиновского периода. Работа по созданию 
филогенетической системы организмов была возможна только на основе 
признания и разработки эволюционного учения, но научный мир ire был 
еще подготовлен к этому и крепко стоял на позициях креационизма. 
Ж. Бюффон, указавший на возможность изменения видов и впервые свя-
завший историю органического мира с историей Земли, был вынужден 
Сорбонной отказаться от своих во многих отношениях знаменательных 
мыслей. Эволюционные идеи Жоффруа Сент-Илера и Ламарка были подав-
лены авторитетом Кювье, который резко выступал против эволюционного 
понимания органического мира. Все это привело к тому, что в система-
тике еще долго продолжали господствовать принципы, установленные 
Кювье. 

Ч а р л ь з Д а р в и н (1809—1882). Дальнейшее развитие эволюцион-
ного направления в систематике мы находим в трудах великого англий-
ского естествоиспытателя Дарвина. Общим для Ламарка и Дарвина было 
то, что они оба исходили из реального родства форм и клали в основу 
систематики генеалогическое распределение групп, т. е., говоря современ-
ным языком, стремились к созданию филогенетической систематики. Но 
в их взглядах было и существенное различие. Ламарк резко противопоста-
влял классификацию, как искусственный прием, общему распределению 
животных и считал, что в процессе развития в действительности не воз-
никали те группы, которые теперь выделяются как таксономические ка-
тегории. Дарвин, наоборот, отождествлял систематику с генеалогическим 
распределением организмов, что в свою очередь порождало у него не впол-
не четкое отношение к вопросу о реальности вида и тем более высших ка-
тегорий. Однако в своем учении о дивергенции Дарвин убедительно пока-
зал, что различные по своему иерархическому положению группы орга-
низмов объективно существуют во времени и пространстве. 

Дарвин различал искусственную и естественную классификации, из 
которых первая основана на отдельных признаках, а вторая — на их сум-
ме. Но что такое естественная классификация? По господствовавшему в то 
время представлению — это группировка организмов по наибольшему сход-
ству. Дарвин критиковал подобные представления и доказывал, что есте-
ственная система представляет собой генеалогическое распределение ор-
ганизмов, основанное на установлении действительного родства по про-
исхождению. Размер изменений, испытанных разными группами в ходе 
развития, выражается в размещении их по таксономическим категориям 
различных рангов. 

Новое представление о систематике требовало иного подхода к оценке 
признаков. Сторонники старой систематики искали идеальных сходств; 
они не учитывали, конечно, сходств по происхождению, а лишь сходства 
по цели, придавая наибольшее значение тем особенностям, которые свя-
заны с образом жизни. Дарвин заявил об ошибочности подобных взгля-
дов, так как аналогичные признаки или особенности приспособления, весь-
ма важные для процветания живых существ, не должны иметь значения 
для систематика. Построение генеалогической системы должно основывать-
ся, по Дарвину, на признаках трех категорий. К первой категории отно-
сятся ]признаки действительного (гомогенкчного) сходства, которые не за-
висят от условий существования сравниваемых групп; только они в от-
личие от аналогичных, или гомопластических, особенностей организации 
указывают на действительное родство форм. Вторая категория признаков 
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охваты наст всякого рода зачаточные или атрофированные органы, которые 
не имеют существенного значения в жизни организмов, но исключительно 
важны дли систематика. Зачаточные органы Дарвин сравнивал с буквами, 
которые сохранились в правописании, но сделались бесполезными в произ-
ношении; они служат ключом к объяснению его происхождения. Наконец, 
к третьей категории признаков принадлежат особенности эмбрионального 
строения сравниваемых форм. Зародыш, по образному выражению Дарви-
на, это более или менее потускневший портрет общего прародителя всех 
членов одной большой группы в его взрослом или личиночном состоянии. 

Эволюцию организмов Дарвин основывал на постепенной, медленной, 
«неопределенной» изменчивости, которая давала материал для действия 
естественного отбора. Он признавал наличие в природе и более резкой, 
скачкообразной изменчивости, которую называл «внезапной изменчи-
востью», но так как последняя наблюдается редко и обычно имеет харак-
тер уродства, то не придавал ей особого значения. Эти представления об 
изменчивости, как о равномерно текущем процессе, естественно, должны 
были отразиться на той части учения Дарвина, где шла речь о взаимоот-
ношении между различными таксономическими категориями. Доказывая 
постепенность переходов между единичными формами, разновидностями 
и видами, Дарвин говорил, что различия между ними примыкают одни к 
другим, нечувствительно сливаются в один непрерывный ряд. Далее он 
писал (Дарвин, 1952, стр. 121): «Из всего сказанного ясно, что т е р м и н 
«вид» я с ч и т а ю с о в е р ш е н н о п р о и з в о л ь н ы м , п р и д у м а н -
н ы м р а д и у д о б с т в а , для обозначения группы особей, близко между 
собой схожих, и существенно не отличающимся от термина «разновид-
ность», обозначающего формы, менее резко различающиеся и колеблю-
щиеся в своих признаках. Равно и термин «разновидность» в сравнении 
с индивидуальными различиями применяется произвольно и только ра-
ди удобства» (разрядка моя.— В. Р.). Такое отношение к вопросу о 
виде вызвало, как известно, критику со стороны ученых, защищавших 
идею постоянства видов, например со стороны А. Агассиза, который иро-
низировал — как могут виды изменяться, если они не существуют. О бо-
лее крупных таксономических категориях Дарвин писал очень мало, но 
характерен следующий его вывод в заключительной части «Происхож-
дения видов» (там же, стр. 447): «Весьма возможно, что формы, в на-
стоящее время обыкновенно признаваемые за разновидности, впослед-
ствии будут признаны достойными особых видовых названий, и в таком 
случае научный и обыденный языки достигнут большего согласия. Сло-
вом, мы будем относиться к видам таким же образом, к а к о т н о с я т -
с я к р о д а м т е н а т у р а л и с т ы , к о т о р ы е д о п у с к а ю т , ч т о 
р о д ы т о л ь к о и с к у с с т в е н н ы е с о ч е т а н и я , п р и д у м а н -
н ы е р а д и у д о б с т в а . Может быть, это не очень утешительная пер-
спектива, по зато мы навсегда освободимся от тщетных поисков за не-
уловленной до сих пор и неуловимой сущностью слова «вид» (разрядка 
моя.— В. Р.). Этот вывод характеризует отрицательную сторону учения 
Дарвина, который не мог осознать того факта, что развитие органиче-
ского мира заключает в себе единство противоположностей — непрерыв-
ности и прерывности. 

Между тем в своем учении о дивергенции и расхождении признаков 
Дарвин стихийно подходил к правильному решению этого вопроса. 13 от-
личие от Ламарка, который отрицал вымирание видов, он придавал этому 
фактору огромное значение. Четкость и обособленность различных таксо-
номических групп, наличие между ними больших или меньших перерывов, 
есть результат дивергенции и вымирания промежуточных форм. А как же 
обстоит дело в том случае, если последовательность организмов рассмат-
ривается во времени, в непрерывной последовательности развития? — во-
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прос наиболее интересный для систематика-палеонтолога. Дарвин и здесь 
дал по существу правильный ответ (там же, стр. 408): «Вымирание только 
очертило группы, но никак не создало их, потому что если бы все прежде; 
жившие на земле формы вдруг ожили, было бы совершенно невозможно 
указать границы отдельных групп, но естественная классификация или, 
по крайней мере, естественная группировка была бы возможна». Такая 
возможность всегда будет существовать благодаря тому, что все формы, 
возникшие от одного предка, должны будут сохранить что-то общее в своей 
организации. Особенно ценно и показательно следующее приведенное у 
Дарвина сравнение (там же): «Мы можем отличить у дерева ту или дру-
гую ветвь, хотя в месте развилка они сходятся и сливаются». Но что 
такое точка разветвления, как не узловой пункт, не п е р е р ы в п о с т е -
п е н н о с т и , не смена направления развития? 

Выше мы говорили, и это вытекает из оригинального текста, об отож-
дествлении у Дарвина систематики с генеалогическим распределением 
существ, т. е. с филогенией. Этот вывод, отражающий сущность дарви-
низма в систематике, должен быть расширен на основе только что сделан-
ных замечаний. Преодолевая колебания в вопросе о реальности таксоно-
мических категорий, Дарвин вплотную подходил к правильному решению 
проблемы. К сожалению, ортодоксальные последователи Дарвина, особен-
но из числа палеонтологов, не только не заметили эту рациональную 
мысль, но стали на путь еще большего отрицания реальности вида и более 
высоких таксономических категорий, о чем подробнее будет сказано 
дальше. 



Г Л А В А II 

ТИПЫ СИСТЕМ 

Прошло 200 лет с тех пор. как Линней заново создал новую отрасль 
естествознания — систематику. Казалось бы, достаточно было времени для 
того, чтобы свести задачи и принципы систематики к единому, общепри-
знанному представлению. Однако ничего подобного не случилось; на-
оборот, и в паше время по этому вопросу существуют самые разнообраз-
ные и резко противоречивые суждения. Каждому ясно, что центральная 
задача систематики — это распределение организмов по группам и распо-
ложение всей иерархии таксономических категорий в определенной систе-
ме. Но при этом сразу же возникает вопрос: какова должна быть система 
и на какой классификации она должна быть основана? 

В сводке по ботанической филогенетике В. Циммерман (Zimmermann, 
1931) различает три формы классификации: целевую, типологическую и 
филогенетическую. Такое подразделение верно отражает различные тече-
ния в систематике. Вместе с тем этот вопрос заслуживает более подроб-
ного рассмотрения, так как, если целевая, или искусственная, классифи-
кация в значительной мере стала теперь достоянием прошлого, то два 
других направления все еще представлены в равной мере многочислен-
ными сторонниками, отражающими идеологию разных мировоззрений — 
идеалистического и материалистического. 

Два принципиально различных направления в систематике, типоло-
гическое и филогенетическое, ведут к разным способам объединения орга-
низмов в таксономические группы. Всякого рода «естественные», или 
типологические, системы основаны преимущественно на горизонтальной 
группировке, филогенетическая система — на вертикальной группировке. 
Отсюда видно, что синонимами являются такие понятия, как, с одной 
стороны, типологическая и горизонтальная классификации, а с другой — 
филогенетическая и вертикальная классификации. 

ТИПОЛОГИЧЕСКИЕ, ИЛИ «ЕСТЕСТВЕННЫЕ», 
СИСТЕМЫ 

Рассмотрим сначала то течение в систематике, которое сознательно пре-
небрегает историческим анализом фактов и пытается филогенетической 
систематике противопоставлять особую «естественную» систематику, осно-
ванную на идеалистической морфологии. Корни этого направления мы 
находим у Аристотеля, который наиболее практичной считал систему 
организмов, основанную на степени сходства их морфологических призна-
ков. Такого же представления в новое время придерживались многие фи-
лософы и натуралисты первой половины XIX столетия; так, например, 
французский философ-позитивист Конт, не допускавший возможности по-
знания сущности и внутренних причин явлений, призывал к изучению' 
неизменных отношений последовательности и подобия; в биологии он при-
знавал только метод сравнительного изучения — искусство классифици-
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ровать. Кювье, решительно отвергавший эволюцию, положил в основу 
«естественной» системы распределение животных по их типовому строе-
нию, т. е. изначальному и неизменному сходству. Но особенно ярко идеи 
.механистической «естественной» системы выражена у ботаника А. Де 
Кандоля, который вместе со своими сотрудниками описал около 60 ООО ви-
дов и в результате пришел к выводу, что характеристика любой таксоно-
мической категории должна быть такова, что группы, которые она обни-
мает, более сходны между собой, чем с соответствующими подразделения-
ми другой категории. Подсчитывая количество сходств и различий у 
представителей разных групп, Де Кандоль систему растений пытался 
обосновать статистикой признаков. 

Учение Дарвина привело к резкому разделению систематиков на два 
лагеря. Сторонники «естественной» классификации непрерывно и с разных 
точек зрения обрушивались на материалистическую теорию эволюции. 
В их критике механистические взгляды сочетались с ярко выраженным 
или, реже, завуалированным идеализмом. Биологи разных направлений и 
специальностей решительно высказались против филогенетической и за 
«естественную» классификацию — среди них Дриш, Нильсон, Нэгели, 
Радль, Хайята, Шиффиер, позднее Дапсер (Danser, 1942) и многие другие. 

Известный ботаник-механоламаркист К. Нэгели (Nageli, 1884), цити-
руя Дарвина и Геккеля, писал, что их взгляды на систему были бы обяза-
тельны, если бы происхождение растений и животных действительно 
было монофилетическим; однако, но мнению этого автора, такое представ-
ление неестественно и не должно приниматься в соображение. Нэгели по-
лагал, что организмы возникали самопроизвольно многократно, вследствие 
чего не может быть и речи о всеобщем родстве между ныне живущими 
родами. Но так как в органическом мире господствует единство и законо-
мерность развития, внутренняя «всеобщая норма», то организмы, не нахо-
дясь в генетическом родстве, так относятся друг к другу, как если бы они 
состояли в родстве. Эта видимость, по мнению указанного автора, имеет 
лишь символическое значение, а потому филогенетическая система расте-
ний не существует в действительности, а только образно. 

Типологическую классификацию сознательно защищал и теоретически 
«обосновывал» неовиталист Г. Дриш (Driesch, 1899, 1911). По его мнению, 
филогения — не наука и не имеет права на это название, а всего лишь 
субъективное добавление к данным сравнительной систематики. По пред-
ставлению Дриша, проблема систематики совершенно независима от эво-
люционного учения; пренебрежение этой истиной будто бы сильно задер-
жало углубление и развитие биологической классификации. Задача систе-
матики — наведение порядка в разнообразии организмов, ее метод — ста-
тическое обобщение, построение общих понятий, абстрагирование. Объекты 
должны рассматриваться вне времени, не один после другого, а один возле 
другого. Понятия вневременны, а поскольку сосуществование видов выра-
жено в понятиях, то это сосуществование такяад вне времени. Метафизи-
ческие взгляды Дриша, вытекавшие из формально-логического понимания 
структурных особенностей организмов, заставляли его сделать вывод о 
совершенно служебном значении систематики; классификация не наука, 
писал этот автор, а только предварительная работа к ней,— она каталоги-
зирует. 

Японский ботаник Б. Хайята (Hayata, 1921, 1931), критикуя дарви-
новские представления, предлояшл взамен свою «динамическую» система-
тику. Оригинального в ней мало; как мы увидим в дальнейшем, аналогич-
ные мысли уже были высказаны раньше (Соболев, 1914). Хайята пытался 
показать, что если генетически близкие формы расположить вертикаль-
ными рядами, то можно заметить связь признаков в горизонтальном на-
правлении, т. е. система должна иметь форму сетки, по аналогии 
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с периодической системой Менделеева. «Динамика» ее заключается в том, 
что положение систематических групп изменяется в зависимости от точки 
зрения исследователя и взятого им за основу признака. Поэтохму автор 
писал (1921), что ни один вид, род или семейство не имеет фиксирован-
ного естественного положения, а только какое-то непостоянное место, 
подверженное изменению в зависимости от критерия, принятого для срав-
нения. И вот эта нищета мысли, отказ от единой системы, приспособление 
ее к тому или иному личному взгляду находят сочувственный отклик у 
зарубежных биологов. Г. Дю Риэ (Du Rietz, 1930) даже назвал автора 
«замечательным реформатором», добавив при этом, что его собственные 
взгляды очень близки к изложенным. 

В течение последних трех-четырех десятилетий принципы идеалисти-
ческой систематики получили широкое распространение среди зарубежных 
палеонтологов, особенно немецких. Ярким представителем этого направле-
ния может служить А. Нэф (Naef, 1919, 1922). В работе 1919 г. он разли-
чал две морфологии — идеалистическую, основанную на «типических сход-
ствах», и филогенетическую, в основе которой лежит «установление пер-
вичных состояний», т. ё. историческое рассмотрение фактов. Нэф пред-
полагал тогда, что системы, построенные на этих двух основах, должны 
совпадать. Однако позднее (Naef, 1922, стр. 4) он высказался уже вполне 
определенно: «...здесь не остается ничего другого, как принципиально 
вернуться к основам классической ( и д е а л и с т и ч е с к о й ) морфологии 
и прежде всего выяснять « т и п и ч е с к и е с х о д с т в а » живых существ». 
Весьма характерны следующие слова автора: «Это похоже на реакцию и 
ость в некотором смысле реакция; во всяком случае это означает принци-
пиальный отказ от того течения в биологии, которое было торжественно 
открыто и оформлено Г е к к е л е м и которое мы, коротко говоря, мето-
дологически рассматриваем как промах». 

Аналогичных взглядов на систематику придерживается О. Шиндевольф 
(Schmdewolf, 19286). Свои представления он определяет тем, что ставит 
себя в один ряд с наиболее видными сторонниками типологической клас-
сификации, среди которых называет такие фамилии, как Браун, Дриш, 
Гёбель, Нэф, Пиа, Шаксель и Чулок. Свойственное этой группе направле-
ние он определяет словами Ю. Пиа (Pia, 1923, стр. 91): «...систематические 
категории и филогенетические ряды суть две совершенно различные 
вещи...», между которыми по многим соображениям не может быть ком-
промисса. 

Шиндевольф решительно выступает против филогенетической систе-
матики и защищает типологическую систематику, которая имеет автоном-
ное значение, так как идет впереди филогении. По его мнению, един-
ственная цель систематики — чисто формальное, основанное на понятиях 
упорядочение разнообразия органических форм; таксономические катего-
рии по существуют реально, это чистые понятия, без какой-либо нростран-
ствешто-временпой связи. Систематика, пишет Шиндевольф (Schmdewolf, 
19286, стр. 126), представляет собой «чистую науку о порядке», которая 
имеет целыо упорядочить организмы на чисто морфологической (типоло-
гической) основе и привести их в идеальную систему путем выделения 
«естественных групп», компоненты которых обладают аналогичным пла-
ном строения и вытекающим из типического сходства (по Нэфу) «род-
ством» форм. Таким образом, в вопросах систематики Шиндевольф отстаи-
вает антинаучные позиции идеалистической морфологии Нэфа. То «род-
ство», о котором говорит автор, конечно, не имеет ничего общего с 
реальным родством, с реальным единством, познаваемым в результате исто-
рического изучения организмов. 

В большой книге «Основные вопросы палеонтологии» О. Шиндевольф 
(Schindewoll, 1950) еще раз вернулся к рассмотрению проблем система-
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тики. Автор отмежевывается здесь от немногих, как он говорит, современ-
ных сторонников ортодоксальной идеалистической морфологии, отрицаю-
щих идею эволюции. Тем не менее и в этой работе Шиндевольф утверж-
дает, что задача систематики сводится к чисто формальному подразделению 
органического многообразия форм исключительно при помощи понятий, 
что систематика только сравнивает, констатирует, подразделяет и отнюдь 
не задается вопросом о фактических отношениях. Он защищает «есте-
ственную» систему организмов, которая основана на сравнительной мор-
фологии, являющейся «наукой вне времени и истории» (стр. 450). Однако 
далее автор делает уступку, заявляя, что палеонтология со своим исто-
ризмом вносит временные компоненты во вневременную систему. Но 
отсюда вовсе не следует, что Шиндевольф в какой бы то ни было степени 
принимает филогенетическое направление в систематике; наоборот, даль-
ше он подчеркивает, что последняя м е т о д и ч е с к и с а м о с т о я т е л ь -
н а и с о в е р ш е н н о н е з а в и с и т от э в о л ю ц и о н н ы х и д е й 
(стр. 460). По его мнению, филогенетические воззрения вследствие их 
гипотетического характера привели бы только к распаду системы, которая 
в своей морфологической форме надежно обоснована и благодаря своему 
чисто упорядочивающему характеру неопровержима. Шиндевольф считает, 
что филогенетическая систематика была бы практически возможна лишь 
в том случае, если бы существовал хотя бы один самостоятельный фило-
генетический метод, и дальше пытается доказать, что такого метода не 
существует. 

В действительности это совершенно не так. Р а с с м о т р е н и е т а к-
с о н о м и ч е с к и х к а т е г о р и й и и х о с о б е н н о с т е й в о в р е -
м е н и и п р о с т р а н с т в е , т. е. в и с т о р и ч е с к о м р а з в и т и и , 
я в л я е т с я в а ж н е й ш и м м е т о д о м ф и л о г е н е т и ч е с к о й 
с и с т е м а т и к и , ч у ж д ы м п р о т и в о п о л о ж н о м у н а п р а в л е -
н и ю. Систематика не является для нас заменой филогении, так же как 
не является и первой стадией познания, в течение которой все должно 
быть описано и классифицировано. Систематика и филогения идут рядом, 
нераздельно, тесно связанные между собой. Статический подход, кото-
рого придерживаются сторонники типологических систем, не годится для 
научного исследования; статика фиксирует внешнее проявление момента, 
тогда как сущность познается только в движении. 

Среди русских ученых рассматриваемое направление в систематике 
ярче всего выражено у энтомолога Е. С. Смирнова (Смирнов, 1923, 1938; 
Smirnov, 1924, 1925). Кредо этого автора со всей наглядностью вытекает 
из следующего абзаца, который мы находим в его первой статье (1923, 
стр. 359): «Окончательное укрепление эволюционизма, последовавшее в 
результате появления «Происхождения видов» Дарвина, оказало вредное, 
как нам кажется, влияние на нормальный ход .развития систематики.— Но 
еще гораздо худшие последствия повлекло за собой общее признание 
монофилетической гипотезы Дарвина». Строго научному филогенетическо-
му принципу Смирнов противопоставляет свои взгляды па систематику 
как на самостоятельную дисциплину, не имеющую никакого отношения к 
вопросам филогении. В книге «Очерки но теории эволюции» (Смирно)!, 
Вермель и Кузин, 1924) авторы определяют систематику как науку ста-
тическую, изучающую современное распределение организмов по их сход-
ству и устанавливающую закономерности в строении таксономических ка-
тегорий и в соотношении признаков. Следует подчеркнуть, что здесь идет 
речь о каких-то статических закономерностях, которые должны опреде-
лить «сходственные соотношения» между существующими организациями. 
Авторы считают, что основным принципом систематики является пред-
ставление о «естественной системе». Посмотрим, па чем же основывается 
эта система. 
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Смирнов полагает, что состав и границы таксономических категорий 
определяет не родство, а совокупность условий жизни. Отдельные призна-
ки и таксономические категории возникают под влиянием определенно 
направленного изменяющего действия внешней среды из разных источни-
ков, т. е. полифилетически. Поэтому все признаки, свойственные данной 
группе организмов, должны иметь равное значение и учитываться при 
классификации в равной мере. В этой связи нельзя не заметить, что, по-
стулируя равноценность всех признаков, автор не в состоянии понять зна-
чения основных особенностей организации, которые определяют характер-
развития на каждом историческом этапе. 

В качестве аргумента в пользу своих заключений Смирнов привлекает 
выводы некоторых палеонтологов о параллельном развитии генетически 
далеких ветвей. Делая ссылки на Депере, Штейнмана и Дакке, автор со-
вершенно игнорирует выводы противоположного характера, например 
результаты больших исследований А. Г1. Карпинского, который писал 
(Karpiusky, 1926), что правильный ход онтогенеза у различных филоге-
нетических ветвей Prolecanitidae на протяжении от верхнего девона до 
триаса едва ли может оставить какое-либо сомнение в отношении дей-
ствительного родства и последовательности большинства форм, отнесен-
ных к этим ветвям. Параллельное развитие, которое ни в коем случае 
нельзя, смешивать с полифилией, не мешает построению филогенетиче-
ской системы. Так называемые «полифилетические» роды палеонтологов 
в действительности являются гетерогенными, т. е. нуждаются в разукруп-
нении или. перегруппировке. Палеонтология но дает каких-либо обоснова-
ний в пользу разбираемого нами взгляда на систематику. 

Отвергая филогенетическое понимание таксономических категорий, 
Смирнов выдвигает взамен понятие к о н г р е г а ц и и . В его толковании 
естественной категорией является конгрегация, т. е. скопление сходных 
форм:. Конгрегации заключают формы, развившиеся в разных генетических 
стволах, но переживающих однородную «филетическую стадию». Элемен-
тарной таксономической категорией является раса — конгрегация первого 
порядка; за нею идут конгрегации второго, третьего и т. д. порядков, соот-
ветствующие более крупным категориям (племена, подвиды, виды...). Все 
они представляют собой горизонтальные сечения вертикальных генетиче-
ских стволов. Таковы представления этого автора о таксономических 
категориях. Признавая полифилетическое развитие органического мира, 
Смирнов подменяет конкретные в их историческом движении группы 
абстрактными «конгрегациями». 

К этому же течению в систематике примыкал А. А. Любищев (1923, 
1925). Оп различал три формы системы: 1) иерархическую, частным 
случаем которой является филогенетическая система, 2) коррелятивную, 
в основе которой лежит неравноценность, иерархия, сцепление признаков и 
3) комбинативпую, основанную на признании полной.равноценности и 
независимости признаков. Любищев возражал против филогенетической 
системы, так как, по его представлению, таксономические и морфологиче-
ские закономерности надо рассматривать статически. Он писал, что мор-
фология есть учение о форме, стоящее в ближайшем отношении к геомет-
рии и независимое от физиологии, что систематика пе есть историческая 
наука. Приведем конечный вывод этого автора о форме «естественной» 
системы (1923, стр. 110): «в противоположность мнению Б е р г с о н а 
можно сказать: мы вправе считать эволюцию доказанной с чрезвычайно 
высокой степенью вероятия (не для высших таксономических единиц), 
но в вопросах систематики мы пе можем пользоваться ее языком; в отно-
шении морфологии и систематики она совершенно бесплодна. Поэтому 
прослеживание линий эволюции — бесполезная работа для систематика 
(против Б е р г а , 1922). Как указывает Р а д л ь, система может быть 
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построена или на П л а т о н е или на Д а р в и п е со С п е н с е р о м; 
построение системы на философии Д а р в и н а оказалось иллюзией: надо 
строить систему, отрешившись от эволюционного подхода». Таким образом, 
Любищев откровенно защищал идеалистическую систематику и призывал 
строить систему, опираясь на философию Платона. При выборе формы 
системы он симпатизировал комбинативному принципу, который защи-
щается Смирновым, но еще больше расположен в пользу коррелятивной 
системы. 

Ярким примером «естественной» систематики аммоноидей могут слу-
жить работы Д. Н. Соболева (1914, 1924, 1927), который тоже отрицал 
филогенетическую систему и вместо пее предлагал свою «естественную» 
«ретикулярную градативно-комбинативную систему». Последняя заслужи-
вает рассмотрения как образец бесплодного умствования и построения 
формальной, лишенной содержания схемы. В основе ее лежит представле-
ние о полифилетическом происхождении различных групп организмов. 

Соболев подразделял признаки па устойчивые и изменчивые, из кото-
рых первые свидетельствуют о родственных взаимоотношениях, вторые 
же указывают лишь на стадии филогенетического развития. По его мне-
нию, изменчивость органических форм не хаотична, но подчинена закону 
гомологических вариационных рядов (по Н. И. Вавилову), или парамор-
физма, и закону параллельного развития. Признаки, которые встречаются 
во многих параллельных рядах и связаны будто бы с действием какой-то 
всеобщей закономерно направляющей силы, этот автор и называл измен-
чивыми, или градационными. 

В дальнейшем мы покажем, что научная система требует в качество 
одного из условий своего построения группировки признаков по их зна-
чимости. Однако то подразделение признаков, которого придерживался 
Соболев, не только не способствует делу, но обязательно должно вести к 
ложным выводам. Классифицируя признаки на устойчивые и изменчивые, 
он проводил между ними резкую грань, тогда как на самом деле в процес-
се филогенетического развития изменчивые черты организации становятся 
устойчивыми, а устойчивые могут стать изменчивыми. Каждый признак, 
как результат определенного этапа развития, надо рассматривать в связи 
с предыдущим и последующим состоянием. Ошибкой Соболева было также 
то, что он не считался с коррелятивным взаимоотношением признаков. 

Ознакомимся теперь подробнее с «ретикулярной градативно-комбина-
тивной системой» аммоноидей. На основе устойчивых признаков строятся 
вертикальные ряды системы (=orthotaxis), причем в качестве таких при-
знаков произвольно берутся: длина жилой камеры, типы линий роста, 
сечение оборота, характер пережимов, ребристости и спиральной струйча-
тости. На основе изменчивых, или градационных, признаков строятся гори-
зонтальные ряды системы (=plagiotaxis), причем в качестве изменчивых 
признаков принята «лобатура» (т. е. характер лопастной линии), «спира-
литет» (завернутость раковины) и «линеатность» (характер линий роста). 
Такое подразделение признаков является совершенно произвольным. Осо-
бенно обращает на себя внимание тот факт, что сечение оборота отнесено 
к разряду устойчивых, а лопастная линия — к разряду изменчивых при-
знаков, в то время как эти особенности организации, конечно, обусловли-
вают друг друга. 

В результате пересечения вертикальных и горизонтальных рядов полу-
чается построение ( = diataxis) «естественной» системы, причем таксономи-
ческие категории получают названия: п о л ч и щ е , д и в е р с и я , с о р о д , 
р о д , в ы р о д, у р о д и т. д. В результате всей этой «уродливой» проце-
дуры Соболев пришел к чрезвычайно сложной номенклатуре, которая 
резко отличается от обычной биноминальной номенклатуры Линпея. Так, 
например, девонский Protomoceras sierniradzkii Dybcz. получил у него 



следующее название: Gomi-umbo-gony-re-amblylobites dorsatus-dorsova-
ricatus-subcostatus п. п. f. subumbilicata. Вот к чему приводит отказ от 
филогенетической систематики! Отсюда ясно, почему работа цитирован-
ного автора по получила со стороны представителей русской палеонтоло-
гии одобрения, на которое, по его собственному признанию, автор претен-
довал (Соболев, 1924, Предисловие), и почему Международная комиссия 
по зоологической номенклатуре постановила, что на родовые названия 
Соболева закон приоритета не распространяется (Мнение 132). 

Своеобразные представления Д. Н. Соболева отнюдь не уникальны 
среди наших палеонтологов. Что это так, показывает статья Г. Н. Фре-
дерикса (1926), посвященная родам одной крупной группы брахиопод 
(спириферид). Этот автор тоже заявил себя сторонником «чисто морфоло-
гической, или естественной, классификации», которая ни в какой степени 
не считается с генетическими отношениями отдельных групп. Учитывая 
разные признаки, Фредерике строил пространственную решетку, узлы ко-
торой называл градационными стадиями, или «родами», беря это слово 
в кавычки. По мнению указанного автора, такая «естественная» класси-
фикация, разделяющая близко родственные формы, даже внутривидовые 
группы, и соединяющая генетически чуждые формы, совершенно необхо-
дима, так как без нее будто бы невозможно построить ни одной филогене-
тической ветви. Как перейти от чисто абстрактных «родов» к конкретной 
филогении, автор не объяснил. Однако совершенно ясно, что систематику 
и филогению он рассматривал как две совершенно различные, никак меж-
ду собой не связанные области нозпания. 

На этом мы закончим рассмотрение идеологических обоснований и 
принципов так называемых «естественных» систем. Уделив этому вопросу 
довольно много места, мы в то же время, конечно, далеко не исчерпали 
всех авторов. Но и приведенный материал красноречиво говорит о том, 
что типологические концепции в систематике имеют многочисленных и 
а к т и в н ы х защитников в различных областях биологии, причем коли-
чество их не только не убывало, а, наоборот, нарастало по сравнению с 
положением дела в конце прошлого столетия. Это отчасти объясняется и 
тем, что приверженцы противоположного направления менее активны, 
слабо борются за свои принципы, неумело показывают преимущества 
филогенетической систематики, нередко принимают ее скорее формально, 
нежели по существу, т. е. недостаточно четко и убедительно реализуют 
теорию в своей практической работе. 

Из нашего обзора видно, что типологические системы основаны на при-
знании полифилии и ортогенеза, на защите идеалистической морфологии 
или механистического анализа сходств, следовательно, все они для пас 
неприемлемы. Хотя эти системы и называются «естественными», они в дей-
ствительности не являются таковыми, а представляют собой искусствен-
ную группировку организмов, которая годится в лучшем случае для слу-
жебных, практических целей и ни в коем случае не служит высоким целям 
прогресса биологии как исторической науки. Единственной естественной 
системой может быть только филогенетическая система, основанная на 
изучении конкретной филогении. 

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СИСТЕМА 

Из предыдущего ясно, что филогенетическая систематика в отличие от 
типологической ставит своей целью построение системы органического 
мира на основе выяснения действительных генетических взаимоотношений 
различных групп во времени и пространстве. Корни этого направления, 
как мы видели, содержатся в учении Ламарка и особенно Дарвина. Под 
влиянием эволюционного учения идея филогенетической системы стала 
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быстро распространяться и приобретать признание среди прогрессивных 
представителей биологической науки. Наибольший успех она имела, есте-
ственно, среди палеонтологов, которые вследствие особенностей своего 
материала неизбежно должны были рассматривать его в связи с геологи-
ческой историей, т. е. во времени. Н. Неймайр (Neumayr, 1889) писал о 
своем убеждении в том, что именно учение о происхождении дает новое 
развитие систематике. Одновременно с книгой этого автора появилась 
работа А. П. Карпинского (Karpinsky, 1889), в которой мы находим убе-
дительный пример преимущества классификации аммоноидей на основе 
выяснения их происхождения с применением онтогенетического метода 
исследования. К. Динер (Diener, 1910) говорил о благороднейшей задаче 
палеонтологического исследования — вместо искусственной создать истин-
ную систему, которая выражала бы родство связанных между собой через 
эволюцию органических групп. JI. Плате (Plate, 1914) высказался за фи-
логенетическую систематику и видел ее конечную цель в познатши лишен-
ного пробелов родословного древа отдельных групп животных. Г. Ф. Ос-
борн (Osborn, 1923) также выступал как сторонник филогенетической 
систематики, которая, по его словам, стремится различать связи по крови 
и происхождению среди как вымерших, так и существующих млекопита-
ющих. Он критиковал морфологический метод Э. Копа, ведущий к созда-
нию горизонтальных таксономических категорий на основе сходных при-
знаков в различных вертикальных рядах. Вопреки мнению таких крупных 
палеонтологов, как Мэттью и Грегори, Осборн отстаивал принципы фило-
генетической систематики, так как только этот метод работы способствует 
разъяснению многих запутанных вопросов. Он писал, что номенклатура и 
систематика — это средства, на которых зиждется выражение действи-
тельного знания взаимоотношений и филогении. Отсюда вытекала харак-
теристика таксономических категорий: подсемейства — это вертикальные 
ряды, которые могут быть подразделены на родовые стадии; роды — это 
последовательные стадии адаптации и эволюции одного или многих при-
знаков, наблюдаемые в восходящих геологических горизонтах. Виды, по 
словам автора, могут быть поняты только в их филетических взаимоотно-
шениях. Таким образом, филогенетическая концепция приложима ко всем 
таксономическим категориям, от высших до самых низших. Надо отметить, 
что, принимая филогенетический принцип, Осборн не отбрасывал линнесв-
скую классификацию; последняя, по его мнению, должна быть приспособ-
лена и видоизменена применительно к палеонтологическим открытиям. 
Автор настоящей работы (Руженцев, 1940а, 1949а, 1950, 1951а, 1952а, 
1956а) показал преимущества филогенетической систематики в специаль-
ных монографиях, посвященных изучению палеозойских аммоноидей. 

Можно сказать, что в настоящее время среди палеонтологов побеждает 
идея филогенетической систематики. Однако отсюда не следует, что 
в большинстве палеонтологических работ применяется правильный метод 
исследования, потому что нередко эта идея принимается скорее на словах, 
нежели по существу. Некоторые исследователи, признавая, что филогения 
является самым надежным критерием, на котором должна основываться 
классификация, продолжают определять взаимосвязь между изучаемыми 
группами поверхностно, по внешнему сходству, без выяснения внутрен-
него единства. Основной недостаток типологического направления — 
субъективизм — сохраняется и в этом случае. Одним словом, принимая на 
словах идею исторического исследования, на деле подобные авторы груп-
пируют изучаемые организмы в таксономические категории нередко так 
же стихийно, случайно, субъективно, как и сторонники типологического 
направления. 

Многие зоологи и ботаники также склонялись в сторону филогенетиче-
ской системы, хотя построение ее на современном материале представляет 
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по вполне понятным причинам, значительно большие трудности. Э. Гек-
кель (Haeckel, 1866), который в этом отношении был ревностным последо- • 
вателем Дарвина, отождествлял естественную систему с родословным 
древом, или филемой. Г. Карни (Кагну, 1925), опубликовавший Специаль-
ную работу о методах филогенетических исследований, писал, что система 
должна быть выражением кровного родства и отражать историю развития 
органического мира. В. Кроу (Crow, 1926) в статье, не лишенной некото-
рых спорных положений, говорил, что современная ходячая зоологическая 
и ботаническая литература, в отличие от научных работ непосредственно 
последарвиновского времени, отражает утрату интереса к филогенетиче-
ским исследованиям, откуда ни в коем случае не следует, что уже разра-
ботаны твердо установленные схемы классификации. Автор писал, что 
естественная система, если отрешиться от старых представлений, связан-
ных с этим понятием, должна быть охарактеризована как расположение 
видов в роды, семейства и т. д. таким образом, что члены данного рода 
ближе относятся один к другому по происхождению, чем члены различных 
родов. То же самое справедливо в отношении более высоких таксономиче-
ских категорий. Определяя естественную систему как с и с т е м у р о д-
с т в а, Кроу подчеркивал, что она есть реальность, так как дает верные 
сведения о филогении, хотя последние могут быть неполными. При этом 
автор справедливо обратил внимание на то, что филогения не есть генеало-
гия; она — историческая паука, но не история индивидов. Отстаивая фило-
генетическую систематику, указанный автор, естественно, придавал 
огромное значение гомологиям и отрицал полифилетическое развитие. 
JI. А. Зенкевич (1939) правильно отмечал, что на отношении к вопросу 
о взаимосвязи системы и филогении проверяется восприятие исследовате-
лем закономерностей эволюционного процесса, мы бы сказали даже, про-
веряется основное мировоззрение автора. Сторонники «естественных» 
систем отстаивают полифилию и равноценность признаков. Критикуя та-
кой метод систематического исследования, Зенкевич защищает монофилию 
и сравнительно-генетическую оценку признаков. Он заключает свою статью 
утверждением, что будущность систематики связана с филогенетическим 
принципом. Книга В. JI. Комарова (1944) «Учение о виде у растений» 
также является хорошей аргументацией в пользу филогенетической систе-
матики. Хотя этому вопросу автор не уделяет специального внимания, 
тем пе менее, доказывая, что таксономические категории представляют 
собой различные этапы эволюции и степени родства и что эволюция без 
системы является понятием отвлеченным, а не конкретным, он заставляет 
читателя самого сделать неизбежный и единственно правильный вывод: 
научная система органического мира может быть только филогенетической. 

В кгшге американского орнитолога Э. Майра (Мауг, 1944; Майр, 1947), 
озаглавленной «Систематика и происхождение видов», указано на почти 
неограниченное разнообразие мнений по таким вопросам, как: Что такое 
вид? Реальны ли таксономические категории? Какова должна быть систе-
ма? и т. д. Такое положение дела в зарубежных странах, освещенное ком-
петентным автором, лишний раз подчеркивает, что биологи разных спе-
циальностей, в том числе и палеонтологи, должны уделить самое серьезное 
внимание обоснованному решению этих вопросов. Нельзя, скажем, огра-
ничиваться признанном преимуществ филогенетической систематики, как 
это многие делают, а надо теоретически доказать п далее в практической 
работе использовать эти преимущества. Иначе говоря, надо бороться за 
филогенетический принцип в систематике. 

Майр проводит сравнение старой и новой систематики. Первая интере-
совалась главным образом видом, определение которого было чисто мор-
фологическим, причем обычно по одному или немногим образцам. Кроме 
того, для нее характерен большой интерес к техническим вопросам номен-
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клатуры и типа. Вторая главным предметом исследования считает пе 
столько виды, сколько подвиды и популяции, используя массовый мате-
риал и изучая индивидуальные вариации. Кроме морфологических при-
знаков, она широко применяет при определении форм экологические, 
географические и другие факторы, т. е. проявляет больше интереса it био-
логическому направлению в работе. Легко заметить, что автор дает харак-
теристику новой систематики только с зоологической точки зрения. 
Палеонтолог должен внести сюда свои коррективы, ибо, как показал В. Ко-
валевский и как правильно отметили В. Аркелл и Дж. Мой-Томас (Arkell 
a. Moy-Thomas, 1940), в систематике палеонтологического материала 
приобретает очень важное значение проблема рода и, добавим от себя, 
более высоких таксономических категорий. Определив основные задачи 
новой систематики, Майр указывает следующие три раздела системати-
ческого исследования: 1) определение (аналитическая стадия), 2) клас-
сификация (синтетическая стадия, включающая вопросы оценки катего-
рий и их группировки) и 3) изучение видообразования и факторов эволю-
ции. Таким образом, автор понимает задачи систематики значительно 
шире, чем сторонники типологических систем. 

В конце книги Майр формулирует свое отношение к системе; он пишет 
(1947, стр. 416): «Теория эволюции разрешила загадку высокой степени 
совершенства естественной системы способом, который был так же прост, 
как и хорош: организмы какой-либо «естественной» систематической кате-
гории сходствуют друг с другом по такому большому количеству призна-
ков потому, что они происходят от одного общего предка! Естественная 
система стала «филогенетической» системой». Поэтому одна из целей си-
стематики есть установление и признание только таких категорий клас-
сификации, которые основаны на филогенетических взаимоотношениях. 
В то же время цитированный автор предупреждает против смешивания 
понятий системы и филогении: «классификация пе должна и не мо-
жет выразить филогению; она лишь основана на филогении» (там же, 
стр. 419). 

Последний тезис можно высказать и так: систематика не есть филоге-
ния. В этой связи мы должны отметить, что многие дарвинисты, допуская 
полную постепенность и равномерность эволюционных изменений и дока-
зывая отсюда нереальность таксономических категорий, были склонны 
считать, что в конце концов родословное древо заменит систему. Такое 
допущение не выдерживает никакой критики, потому что филогения 
никогда не сможет заменить систематику. Мы считаем вполне правильным 
тезис, согласно которому с и с т е м а т и к а н е е с т ь ф и л о г е н и я , 
несмотря на то что сторонники типологической систематики (например, 
Дриш) утверждают то же самое. Сходство здесь только в словах, ко абсо-
лютно различно понимание существа дела. Сторонники типологического 
направления полностью отделяют систематику от филогении, считая, что 
первая не имеет никакого отношения к эволюционной теории. Сторонники 
филогенетического направления д о л ж н ы п о н и м а т ь с и с т е м а-
т и к у и ф и л о г е н и ю п р о т и в о п о л о ж н ы м и в и х е д и н с т в е . 
Эта проблема ниже будет освещена подробнее. 

На этом мы закончим краткий обзор материалов, в которых защищается 
филогенетический принцип в систематике. Для большей ясности необхо-
димо сказать еще несколько слов по поводу той критики, которая идет из 
противоположного лагеря. Обычно делают три возражения против фило-
генетической системы. 

Первое возраяхение основано на отрицании конкретной филогении, на 
признании полифилии и на неправильной интерпретации фактов парал-
лельного развития. Если'" многие наиболее прогрессивные ученые были 
вполне согласны с Л. Долло (Dollo, 1909), который писал, что филогения 
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всегда будет высшей целью палеонтологии, то не меньшее количество 
биологов относилось к филогении отрицательно, как, например, Г. Дриш, 
сравнивавший ее с историей мифологических богов (по Crow, 1926), или 
И. Лотси (Lotsy, 1916), заявивший, что филогения не наука, а продукт 
фантастической спекуляции, или Г. Дю Рие (Du Rietz, 1930), который 
писал, что никто не мог быть более компетентным судьей в этом вопросе, 
чем Лотси. Можно сослаться еще на Ю. А. Филипченко (1926), который 
полагал, что филогенетическое направление отошло в область истории, 
так как будто бы все более выяснялась сомнительность достигаемых этим 
путем результатов. Вполне понятно, что такая оценка филогении распро-
странялась и па филогенетическую систематику. Однако, поскольку мно-
гие новейшие работы, основанные на богатом и тщательно собранном 
материале, говорят об исключительной важности и ценности филогенети-
ческих исследований, указанная выше оценка филогении отпадает. В рав-
ной мере беспристрастный анализ фактов, отказ от признаков-фетишей, 
позволяет развенчать полифилию. Что касается параллельного развития, 
то оно не мешает построению научной системы, стоит лишь отказаться от 
горизонтальных «категорий», выделяемых на основе типологического сход-
ства. Этим снимается первое и самое главное возражение противников 
филогенетического направления в систематике. 

Второе возражение основано на том, что филогения низших таксоно-
мических единиц обычно не удается, хотя, казалось бы, восстановить их 
филогению легче всего, так как дивергенция видов и внутривидовых кате-
горий произошла сравнительно недавно (речь идет о современных организ-
мах). Делая такое возражение, не вполне относящееся к палеонтологиче-
скому материалу, авторы не учитывают ту очевидную истину, что не 
всякая низшая группа, например вид, дает начало филогенетическому 
ряду. Если бы дело обстояло иначе, то была бы справедлива теория поли-
филетического развития Штейнмана. В действительности низшие таксо-
номические группы представляют пучки форм, возникающие, по принципу 
адаптивной радиации, из одного корня; эти группы отражают адаптацию 
не столько во времени, сколько в пространстве, в условиях данного геоло-
гического времени, и .лишь немногие из них, эволюируя, переходят в сле-
дующий геологический век. Все это как раз и приводит к тому, что фило-
гения видов представляет наиболее трудно разрешимую задачу. 
Филогенетик, имея дело с видами, часто пытается найти прямую генети-
ческую связь там, где ее в действительности и не было. 

Третье возражение основано на том, что филогенетические системы 
претерпевают якобы частые перестройки; при этом забывают, что тот же 
«упрек» можно сделать в отношении любой концепции, которая не топ-
чется па месте. Подобные, хотя и не столь частые перестройки неизбежны, 
во-первых, вследствие неполноценности старых схем, основанных на мета-
физических методах обобщения фактов, и, во-вторых, по той простой 
причине, что познание мира само есть движение. Филогенетическая си-
стема, как и всякое научное обобщение, не есть истина в последней инстан-
ции и зависит от будущих открытйй. 

Многие палеонтологи, принимая филогенетическую систематику или, 
во всяком случае, не отвергая ее с категоричностью типологов, делают ряд 
оговорок или выражают сомнение в ее практической пригодности. Можно 
указать, например, на Н. И. Андрусова (1897), который, хотя и склонялся 
в сторону генетических родов и видов, но отмечал трудность в их разли-
чении и необходимость большой предварительной работы. Непоследова-
тельность этого заслуженного автора сказалась на результатах его боль-
шой работы по дрейссенидам. Доказав, что род Dreissensia (теперь Dreis-

| sena) происходит из двух ветвей рода Congeria, Андрусов не разукрупнил 
V , его, а сохранил в старом объеме в виде дифилетической категории. 
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В. Аркелл и Дж. Мой-Томас (Arkell a. Moy-Thomas, 1940) согласны 
с тем, что большинство современных палеонтологов применяют филоге-
нетический метод классификации, стремясь расположить органические 
остатки в соответствии с предполагаемым ходом эволюции, но берут под 
вопрос целесообразность основывать классификацию на филогении, так 
как результаты филогенетических исследований гипотетичны и более 
или менее субъективны. Далее авторы приводят примеры того, иасколг.ко 
в последние годы усложняется классификация. Они говорят о новых си-
стематических единицах брахиопод, которыми трудно пользоваться из-за 
сложной техники изучения, о большом количестве новых родов аммоно-
идей, о чрезмерном разукрупнении рода Inoceramus и т. д. Разбор этих 
примеров приводит их к выводу, что усложнение палеонтологической 
классификации при помощи детальных филогений, которые часто имеют 
мало интереса, исключая демонстрацию конвергенции, не отвечает ни-
какой полезной цели. В общем вся статья (в сборнике «The new systema-
tics»!) написана для того, чтобы показать, что филогенетическая и прак-
тическая классификации часто несовместимы и что поэтому во многих 
случаях надо отдавать предпочтение горизонтальной классификации. 

Согласиться с таким выводом мы, конечно, никак не можем. Создание 
вертикальной, т. е. филогенетической, системы действительно вызывает 
необходимость большей или меньшей перестройки групп и нередко раз-
укрупнения прежних таксономических категорий, но отсюда ни в какой 
мере не следует, как думают цитированные авторы, что разукрупненные 
группы теряют стратиграфическое значение. Если два зональных вида 
(пример Аркелла и Мой-Томаса) будут превращены в дюжину видов, то 
дело сведется к тому, что вместо двух будет двенадцать зональных ви-
дов, указанные же авторы говорят о дюжине видов, не имеющих страти-
графической ценности,— это ошибка. Исследователь, который стремится 
познать конкретную истину, не может причислять себя к категории 
укрупнителей или дробителей, потому что он объединяет и дробит группы 
организмов пе по склонности и не на глазок, а учитывая перерывы в не-
прерывности эволюционного процесса. И если при этом новые системы 
бывают сложнее старых, то это не вина исследователя или принципа, 
а отражение сложности осуществленного двгокения органического мира. 
Аркелл и Мой-Томас пишут, что наиболее важный вопрос, который ис-
следователь должен задать себе, устанавливая роды и виды, сводится к 
тому — почему он делает так. На этот вопрос может быть только один 
правильный ответ: чтобы с максимальной точностью отразить в таксоно-
мических категориях исторически возникшее р е а л ь н о е е д и н с т в о 
органических групп. 

Э. Майр (1947, стр. 421) согласен с тем, что идеалом являются фило-
генетическая система п монофилетические категории, но одновременно 
пишет: «Несмотря на то, что вертикальная классификация теоретически 
кажется лучше, горизонтальная ч^сто бывает более практична». Та же 
мысль повторяется в работе Э. Майра, Э. Липсли и Р. Юзингера (1956, 
стр. 59). В этой связи надо со всей определенностью сказать, что при 
сравнительной оценке двух направлений в классификации нельзя допус-
кать никакой эклектики. Мы должны исходить из того, что теория и прак-
тика существуют и развиваются нераздельно; поэтому теоретически пра-
вильное решение вопроса в конечном счете всегда оказывается и наибо-
лее жизненным, наиболее практичным. 



Г Л А В А III 

ПРОБЛЕМА ВЗАИМООТНОШЕНИЯ 
ОНТОГЕНЕЗА И ФИЛОГЕНЕЗА 

Одпой из важнейших теоретических проблем биологии, имеющих в то 
же время исключительное значение при решении вопросов систематики, 
является взаимоотношение индивидуального н исторического развития 
организмов (онтогенеза и филогенеза). Эту проблему следует считать 
преимущественно палеонтологической, потому'что только при изучении 
ископаемых органических остатков можно путем прямых наблюдений 
восстанавливать конкретные филогенетические ряды и находить их отра-
жение в онтогенезе позднейших организмов. Признание взаимной обуслов-
ленности онтогенеза и филогенеза, а следовательно, и явления рекапиту-
ляции, т. е. сокращенного повторения в индивидуальном развитии потом-
ков онтогенетических стадий далеких предков, должно стать обязатель-
ной предпосылкой изучения истории развития органического мира. 

I! истории биологических наук, пожалуй, не было другой проблемы, 
которая захватила бы столь широкие круги ученых, заставила бы так 
много исследовать и писать и в конечном счете получила бы столь проти-
воречивую оценку, как проблема взаимоотношения индивидуального и 
исторического развития организмов. 

Как известно, Ч. Дарвин (Darwin, 1859) придавал большое значение 
эмбриологическим показателям эволюции и сам сделал ценный вклад в 
разработку этого вопроса. Его современник и последователь Ф. Мюллер 
(Miiller, 1864) написал интереснейшую статью, которую нередко рас-
сматривают как первоисточник так называемого биогенетического закона. 
Другой «основоположник» закона, во всяком случае давший ему назва-
ние, Э. Геккель (Haeckel, 1866), обнародовал свои выводы о взаимоотно-
шении опте- и филогенеза как важнейший общий закон органического 
развития. Многие другие биологи того же или более позднего периода 
также могут быть отнесены к числу сторонников биогенетического зако-
на. Исследования Л. Н. Северцова (1912, 1939) и его учеников и сотруд-
ников (Б. С. Матвеев, 1934, 1937, 1939, 1946, 1947; И. И. Ежиков, 1933, 
1939, 1940 а, б и др.) были в значительной мере направлены на разработ-
ку вопросов взаимоотношения онто- и филогенеза, как важнейшей проб-
лемы биологии. Теория филэмбриогепеза Северцова представляет исклю-
чительно важный вклад в .научную разработку этой проблемы. Среди 
ботаников ценные работы дали Э. Джеффри (Jeffrey, 1924), Б. М. Козо-
Поляиский (1937) и А. Тахтаджян (1943, 1947). 

Однако оценка биогенетического закона со стороны пеонтологов да-
леко не так однообразна, как это может показаться из предыдущих строк. 
Многие зоологи относились или относятся к нему осторожно, с оговорка-
ми или просто отрицательно. Мы не будем разбирать существующую кри-
тику биогенетического закона, так как это слишком обширная тема; ма-
териал по этому вопросу можно найти в работах А. Н. Северцова (1912, 
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1939}, Б. М. Козо-Полянского (1937), С. Г. Крыжаповского (1939), 
И. И. Ежикова (1940), С. Д. Холмса (Holmes, 1944) и у многих других 
акторов. Отметим лишь, что эта критика идет по разным направлениям. 
Одни, как, например, Кейбель и Плате, не хотят признать биогенетический 
закон основным обобщением в биологии, так как им кажется, что суще-
ствуют многочисленные исключения, которых он пе объясняет. Другие 
(Гарбовский, Гертвиг, Гис, Коллери, Харст) вообще отрицают существо-

звание такого закона. В. Гарстанг (Garstang, 1922) писал, что онтогенез 
иногда повторяет последовательные изменения предков, по преобладают 
в нем самостоятельные преобразования, типичные для каждого периода 
жизненного цикла. Основной вывод этого автора сводился к тому, что 

; онтогенез не повторяет филогенез, а творит его. В то же время Гарстанг 
высказал правильную мысль о том, что филогенез представляет последо-
вательность связанных между собой изменяющихся оптогенезов. Г. Де 
Беер (De Beer, 1930) отрицает рекапитуляции в геккелевском смысле, но 
признает повторения признаков, или, как оп говорит, «репетиции». В об-
щем возражения этого автора сводятся к отрицанию ускоренного повто-
рения в з р о с л ы х стадий предков в онтогенезе потомков, с чем можно 
только согласиться. С. Г. Крыжановский (1939) тоже резко критикует 
биогенетический закон, подразумевая под ним только геккелевское обоб-
щение и все с ним логически связанное. Наконец, многие ученые дали 
свою отрицательную оценку закону, имея в виду преимущественно его 
применение при филогенетических исследованиях. В общем прав был 
Т. Н. Джордж (George, 1933), когда писал, что после Геккеля палеонто-
логи в основном принимали биогенетический закон и стремились приме-
нить его в своей практической работе, тогда как зоологи склонны были 
отрицать его основные утверждения и даже закон в целом. 

Но среди палеонтологов также нет единодушия в этом вопросе, тем 
более что разработка его пошла здесь своим, оригинальным путем. Со-
временники Дарвина — как дарвинисты, так и ламаркисты — уделяли в 
своих работах большое внимание проблеме взаимоотношения индивиду-
ального и исторического развития и внесли серьезный вклад в ее разра-
ботку. В этом отношении достаточно сослаться на таких крупных уче-
ных, как А. П. Карпинский, А. О. Михальский и А. II. Павлов в России, 
Э. Коп, А. Хайэтт и Дж. Смит в США, JI. Вюртепбергер и М. Неймайр 
в Германии. Особенно много внимания уделялось этому вопросу со сто-
роны палеонтологов, изучавших головоногие моллюски, что и попятно, 
если учесть, что ископаемые представители этого класса животных исклю-
чительно благоприятны для онтогенетических наблюдений. У палеонто-
логов, имевших дело с цефалоподами, возникало естественное желание 
установить их филогенетическое развитие, используя для этой цели био-
генетический закон. Но и другие палеонтологи конца прошлого столетия 
стремились идти по тому же пути исследования и выполнили интересные 
работы (Бийчер, Кларк и Шухерт по брахиоподам, Джексон по пелеци-
иодам и т. д.). Однако позднее к вопросам взаимоотношения онто- и фило-
генеза наступило заметное охлаждение, а в последнее время можно встре-
титься и с отрицательным отношением к биогенетическому закону или, 
во всяком случае, к возможности его практического использования. 

Английский палеонтолог JI. Спэт (Spath, 1933), специалист в области 
изучения мезозойских аммоноидей, писал, что не теоретические рассуж-
дения, а практический опыт заставил его отказаться от теории рекапи-
туляции. По его наблюдениям, у аммоноидей онтогения не является со-
кращенным повторением филогении, потому что новые признаки появ-
ляются сначала у молодых особей и только в ходе дальнейшего 

• филогенеза переходят на более поздние обороты раковины. Спэт не мо-
жет отрицать того факта, что весьма различные аммоноидеи проходили 

27 



одинаковое или сходное ратшсонтогенетическое развитие, но дает ему 
свое, причем необычайно примитивное, объяснение, которое сводится 
к следующему (1933, стр. 420): «...по наследственности аммонит был ам-
монитом, и, подобно другим организмам, он должен был расти и-, следо-
вательно, обязательно должен был проходить через более примитивные 
стадии». В заключении своей статьи Спэт еще раз решительно заявляет 
(стр. 460): «...в результате практического опыта автора налингенетические 
методы дискредитированы». 

Немецкий палеонтолог О. Шиндевольф (Schmdewolf, 1925, 1929, 
19366), тоясе изучавший преимущественно цефалопод, не отрицает того 
типа эволюционных изменений, при котором новые особенности органи-
зации появляются в конце морфогенеза и затем, в ходе исторического 
развития группы, сдвигаются на более ранние стадии. Но решающее зна-
чение в эволюции органического мира он придает иному способу разви-
тия, который был установлен еще А. П. Павловым (Pavlow, 1901), затем 
был выдвинут на первое место Спэтом и, наконец, получил от Шинде-
вольфа название протерогенеза. Согласно теории протерогенеза, новые 
особенности организации под~ззлиянием неизвестных внутренних сил воз-
никают на ранних стадиях онтогенеза, но не распространяются сразу на 
более поздние стадии, т. е. взрослый организм продолжает сохранять при 
этом строение предков. Только в ходе дальнейшего филогенетического 
развития признаки, возникшие путем протерогенеза, захватывают все бо-
лее поздние стадии онтогенеза вплоть до взрослого состояния. Уже Пав-
лов неудачно назвал подобные новообразования профетическими, или 
пророческими, фазами. По теории Шиндевольфа онтогенез «предвосхи-
щает» филогенетическое развитие, откуда нетрудно, сделать вывод, что 
развитие органических групп как бы предопределено. С другой стороны,, 
поскольку протерогенез можно считать якобы преобладающим способом 
эволюции, явление рекапитуляции становится исключением. 

Теория протерогенеза уже встретила самую серьезную критику в на-
шей научной литературе (Давиташвили, 1940, 1948; Ежиков, 1940а; Ру-
женцев, 1940а; Иванов, 1945 и др.). Действительно, примеры, которые 
Шиндевольф приводит в подтверждение своей теории, в одних случаях 
могут быть объяснены замедлением онтогенетического развития и вы-
падением конечных стадий, в других — они требуют дополнительного 
изучения на основе тщательных стратиграфических и филогенетических 
исследований. Но что самое главное, эти примеры представляют исклю-

• чительную редкость, и Шиндевольф глубоко заблуждается, когда изобра-
жает дело таким образом, будто бы протерогенез имеет решающее значе-
ние в развитии органического мира. С этой точки зрения интересно ука-
зать, что при изучении больших и весьма разнообразных по составу кол-
лекций палеозойских аммоноидей мы ни разу не встретились с явлением, 
«протерогенеза», и постоянно наблюдали явление филэмбриогенеза. 

Американский палеонтолог Дж. Симпсон (Simpson, 1945, стр. 6, 7) то-
же скептически относится к онтогенетическому принципу, ссылаясь все 
на те же слова — «онтогения не повторяет филогению». По его мнению, 
надежды, которые возлагались на теорию рекапитуляции, оказались ил-
люзией. Однако далее Симпсон правильно рекомендует не разделять эм-
бриологическую и морфологическую области исследования, а рассматри-
вать организм в целом, в течение всего жизненного цикла. С этим можно 
только согласиться, но возникает законный вопрос — кто же строит фи-
логению и систему только по эмбриональным показателям и не чаще ли 
выводы делают на основе морфологии только взрослого организма? 

Все попытки дискредитировать биогенетический закон, или, лучше 
сказать, теорию рекапитуляции, обречены на неудачу. Многочисленные 
работы, как, например, классические труды А. П. Карпинского (1889, 1890, 

28 

к 



1896), а также наши исследования эволюции палеозойских аммоноидей 
(Руженцев, 1939в, 1940а, 1949а и др.) позволяют сделать как раз обратное 
заключение. JI. Ш. Давиташвили (1948) правильно отмечает, что исследо-
вания советских палеонтологов выгодно отличаются от большинства зару-
бежных работ как по подходу к изучению этой проблемы, так и по достиг-
нутым результатам (стр. 324). Проведя соответствующею сравнение, указан-
ный автор пишет: «Советские же палеонтологи, тщательно изучая явления 
рекапитуляции, отвергают как примитивные, упрощенные представления 
«крайних рокапитуляционистов» школ Геккеля и Хайэтта, так и воззрения 
Спэта и других «декаденствующих» биологов, пришедших к полному отри-
цанию фактов сохранения в онтогенезе организмов структур, соответствую-
щих более поздним или дефинитивным стадиям индивидуального развития 
их предков» (стр. 326). 

Интересно указать в этой связи, что революционный демократ 
Д. И. Писарев уже в 1864 г., т. е. до появления известных работ Мюллера 
и Геккеля, писал: «Все превращения, которые совершались в породах 
птиц, млекопитающих и других животных, с той минуты, когда эти жи-
вотные уклонились от чистого рыбьего типа, все эти превращения мало-
помалу стеснились в одну кучку и уложились целиком в непродолжитель-
ную жизнь зародыша. Многие черты этих превращений при; этом, конеч-
но, изгладились и исказились, но, несмотря на то, даже и теперь жизнь 
зародыша представляется наблюдательному натуралисту в виде короткой 
истории и родословной таблицы всей породы» (1949, стр. 490). Из этой 
цитаты видно, что идея рекапитуляции была воспринята и правильно 
оценена передовыми русскими мыслителями сразу же после опубликова-
ния книги Дарвина «Происхождение видов». 

Несколько позднее (1877—1878) важное замечание по этому вопросу 
было сделано Ф. Энгельсом. Указав, что для теории развития органиче-
ского мира решающее значение имеют две науки, эмбриология и палеон-
тология, Энгельс конкретизировал эту мысль в следующих словах: «Об-
наруживается именно характерное соответствие между постепенным раз-
витием органических зародышей в зрелые организмы и последовательным 
рядом растений и животных, появлявшихся одни за другими в истории 
земли. Как раз это соответствие дало надежнейшую опору для теории 
развития» (Анти-Дюринг, 1951, стр. 70). Отсюда видно, что такой вели-
кий мыслитель в области диалектики природы, как Энгельс, придавал 
важнейшее значение взаимной обусловленности индивидуального и исто-
рического развития организмов. 

Однако критика биогенетического закона и явления рекапитуляции 
пустила столь глубокие корни, что даже комментаторы Энгельса (Токин 
и Айзупет, 1936, стр. 149, 150) придерживаются в оценке биогенетиче-
ского закона иной позиции, что видно из следующего их примечания: 
«Несомненно, что в настоящее время биогенетический закон в формули-
ровке Геккеля нас удовлетворить пе может, хотя бы уже потому, что 
явления рекапитуляции, на которых он основан, встречаются недоста-
точно часто, чтобы оправдать его как «основной закон». Дело здесь, ко-
нечно, не в формулировках Геккеля, которые, как известно, были много-
кратно переработаны другими авторами, а в недооценке того, что без 
повторения или, более точно, без сокращенного повторения, т. е. без река-

; нитуляций, эволюция -вообще невозможна. Отрицание рекапитуляций 
равносильно утверждению самозарождения. 

Итак, вопреки мнению многих современных авторов, нужно признать, 
что индивидуальное развитие и историческое развитие организмов нераз-
рывно связаны между собой и что эта связь двусторонняя: не только 
онтогенез создает филогенез, но и филогенез влияет на онтогенез, видо-
изменяет его. Поэтому советские палеонтологи признают и придают 
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огромное значение явлению рекапитуляции. Эволюция могла осущест-
вляться только путем повторения онтогенеза с частичным его изменением, 
потому что всякое новое поколение, каким бы изменениям оно ни под-
вергалось под влиянием возникающих внешних и внутренних противо-
речий, обязательно повторяет в своем онтогенезе основные стадии разви-
тия предков; без повторения нет связи, а следовательно, не может быть 
и исторического развития. 

Отсюда вытекает огромное практическое значение онтогенетического 
принципа в палеонтологии. Русскими учеными впервые была разработа-
на правильная методика онто-филогенетических исследований. Советские 
палеонтологи все больше и шире используют онтогению при решении 
различных вопросов филогении и систематики, вскрывая, таким образом, 
многие накопленные прежде ошибки. И у нас нет никаких сомнений в том, 
что эта методика не только не дискредитирована (как думал Спэт), а что 
именно па этом пути палеонтология добьется дальнейшего своего расцвета. 

Б нашем вступлении мы хотели показать, что проблема взаимоотноше-
ния онто- и филогенеза, несмотря на свою столетнюю давность, все еще 
получает существенно различную, иногда прямо противоположную оценку 
с точки зрения как теории вопроса, так и практического его приложения. 
Освещение этого вопроса в свете палеонтологических фактов заслужи-
вает, конечно, самого пристального внимания, потому что только палеон-

1 тологический материал позволяет паблюдать смену онтогенезов в конкрет-
ных филогенетических рядах. Материал эволюционных морфологов, 
несмотря на его большую полноту, никогда не обладает этим ценнейшим 
свойством. Любые две современные формы, выбранные в качестве объекта 
сравнительно-эмбриологического изучения, будут, как правило, диверги-
рующими формами, так как обе представляют собой результат приспособ-
ления к разным условиям текущего геологического периода. Для получения 
прямых (а не косвенных) показателей рекапитуляции необходимо было 
бы провести их сравнение с общим предком, но это возможно только на 
палеонтологическом материале. Вероятно, поэтому в палеонтологической 
литературе биогенетический закон получает более простую и четкую фор-
мулировку и пользуется несравненно большим признанием, чем в литера-
туре неонтологической. 

В развитии представлений, которые суммируются теперь под назва-
нием биогенетического закона, можно различить три последовательных 
этапа. Первый этап ознаменовался преодолением метафизической теории 
преформации и открытием индивидуального развития, т. е. того явления, 
которое позднее от Э. Геккеля получило название онтогенеза. Второй этап 
связан с открытием явления онтогенетической рекапитуляции, получив-
шего эволюционное объяснение впервые в работе Ч. Дарвина. Отличитель-
ной особенностью третьего этапа, трудно отделимого от второго, была даль-
нейшая разработка проблемы рекапитуляций, главным образом в 
отношении выяснения взаимосвязи опто- и филогенеза. В это время пале-
онтологами было установлено интереснейшее явление онтогенетического 
ускорения, или концентрации. 

ИНДИВИДУАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ , ИЛИ ОНТОГЕНЕЗ 

В эпоху господства креационизма вопрос об индивидуальном разви-
тии, или, вернее, росте органических форм, решался довольно своеобраз-
но. В XVII в. Сваммердам сформулировал метафизическую «теорию» 
преформации, которая была известна также под названием теории эво-

люции, или инволюции. Термин «эволюция» понимался в то время, ко-
нечно, в совершенно ином смысле по сравнению с последарвиновским 
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периодом. Гипотеза преформации утверждала, что эмбриональный зача-
ток представляет готовое во всех частях и со всеми будущими особенно-
стями существо, отличающееся от взрослого организма, который из него 
возникает, только необычайно малыми размерами частей; последние, кро-
ме того, водянисты и перепутаны между собой (partes involutae). Раз-
витие такого предобразованного, или преформированного, зародыша рас-
сматривалось как пропорциональное развертывание (evolntio) и рост его 
частей. Образно говоря, по этой гипотезе зародыш всякого организма 
развертывается как цветок из готовой уже почки. Тесно связанная с гос-
подствовавшим в то время религиозным объяснением мироздания, гипо-
теза преформации даже в индивидуальном развитии не допускала каких-

^ либо качественных преобразований. Логическим следствием этих пред-
ставлений было заумное учение Бонна о последовательном и бесконеч-
ном включении зародышей друг в друга (emboitement). 

Однако накапливались новые факты, и пытливый ум натуралистов 
искал новых путей для решения возникавших вопросов. Мысли об эм-
бриональном развитии в ином значении этого слова появились впервые в 
конце XVII в. (Гарвей, Бюффоп). Но первое яркое и вполне обосновап-

/' ное выступление в защиту нового учения, теории эпигенеза, было сдела-
но молодым К. Ф. Вольфом (Wolff, 1759) ~в работе «Theoria Generalio-
nis». На ботаническом и зоологическом материале этот ученый показал 
(но не доказал современникам), что теория преформации представляет 
вымысел, что наблюдение показывает обратное — постепенное развитие 
зародыша от простого к сложному. Вольф доказывал, что всякое орга-
ническое тело или его часть сначала производится без определенной 
структуры и потом уже делается организованным. Это открытие в такой 
степени не соответствовало духу времени, а предубенгдение общества 
против всякого рода попыток разрушить традиционные представления 
были настолько сильны, что достаточно было резкого выступления физи-
олога-преформиста Галлера (в 1765 г.) против новых идей, чтобы они 
были отвергнуты и надолго забыты. Вольф был вынужден эмигрировать 
в Россию, так как на родине его отнесли в разряд опасных материалис-
тов, покушающихся на основы религиозных представлений. Только в 
1812 г. работы Вольфа снова привлекли к себе всеобщее внимание. 

Блестящие исследования русского академика К. М. Бэра (Ваег, 
1828), заложившие прочные основы новой науки — эмбриологии, окон-
чательно доказали, что организмы в своем развитии от яйца до дефини-
тивного состояния проходят сложный путь качественных изменений. Тот 

I же факт был подтвержден многими учеными на палеонтологическом ма-
1 териале и прежде всего на примере аммоноидей. К теории эпигенеза 
' Бэр отнесся отрицательно, так как в работе Вольфа развитие понималось 

как новообразование. Хотя Бэр и писал, что из гомогенного и общего по-
степенно возникает гетерогенное и частное, но дальше подчеркивал, что 
все отдельное содержится раньше в общем, так что нигде не происходит 
новообразования, а только преобразование. 

Таким образом, в результате исследований Вольфа и Бэра было откры-
то важнейшее явление, знание которого оказало огромное влияние па 
всю последующую историю биологии,— явление индивидуального разви-

! гия, или, по позднейшей терминологии Э. Геккеля. онтогенеза. Идея пре-
формации, придуманная метафизиками X V11 в., была органически свя-
зана с представлениями о неизменности органической природы, ибо не 
могло изменяться то, что предобразовано на все поколения вперед. Идеи 
Вольфа и Бэра нанесли поражение ложным преформистским нредстав-

- лениям, расчистив путь для настоящего эволюционного учения. 
Первоначально теория индивидуального развития уживалась с гос-

подствовавшими еще представлениями о неизменности видов. Однако 
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триумфальное шествие новых эволюционных идей привело к коренному 
изменению взглядов и в этом вопросе. Было доказано, что онтогенез не 

1 есть явление изначальное, постоянное, что он возник и развивался в про-
ц е с с е движения органического мира. А. Н. Северцов (1939, стр. 572) 
предполагал, что у одноклеточных не было онтогенеза и что последний 
появился только у их многоклеточных потомков. Этот вывод был оши-
бочным, потому что палеонтологам хорошо известно, что у простейших 
(фораминифер) их раковина проходит довольно сложное индивидуаль-
ное развитие, рекапитулируя признаки предков. Отсюда можно заключить, 

что онтогенез возник у одноклеточных в очень отдален-
ном прошлом. С другой стороны, можно вполне согла-
ситься со второй частью вывода Северцова, в которой он 
говорит (там же): « Р а з в и т и е о н т о г е н е з а е с т ь 
с р е д с т в о , к о т о р ы м б ы л а д о с т и г н у т а 
э в о л ю ц и я н о в ы х , б о л е е в ы с о к и х ф о р м 
Ж И 3 н и » . 

Среди ископаемых организмов явление онтогенеза, 
вероятно, лучше всего наблюдается у аммоноидей, рако-
вина которых сохраняет все стадии индивидуального 
развития, начиная от эмбриональной, возникшей еще в 
яйцевой капсуле. В постэмбриональный период по мере 
роста организма его живое тело перемещалось вперед 
по трубке раковины, образуя периодически сзади себя 
все более сложно и разнообразно гофрированные пере-
городки, которые герметически отделяли жилую камеру 
от предшествующей газовой. Перегородки, имеющие 
важное функциональное значение (Руженцев, 1946) 
и отражающие всю последовательность онтогенетиче-
ских изменений задней части мантии, имеют сложное, 
часто необычайно сложное краевое очертание. Этот ри-
сунок перегородочного края, иначе говоря, линию кон-
такта перегородки со стенками раковины цринято на-
зывать лопастной (или сутурной, перегородочной) ли-
нией. Долголетними исследованиями установлено, что 
лопастная линия аммоноидей относится к числу самых 
важных таксономических признаков. 

Чтобы в самом начале продемонстрировать, какие 
большие онтогенетические изменения испытывают рако-
вины аммоноидей, обратимся к некоторым примерам. 
На рис. 1 показано поперечное сечение раковины Artio-
ceras rhipaeum (Ruzh). В личиночной стадии, при нали-
чии первых трех-четырех оборотов, раковина этого вида 

имеет дисковидную эволютную форму с обтекаемой вентральной стороной 
и относительно широким умбо. Затем происходят быстрые изменения 
вследствие особенно сильного возрастания высоты оборотов и появления 
вентральной борозды. В результате раковина, оставаясь дисковидной, ста-
новится инволютной, имеет вогнутую вентральную сторону и почти за-
крытое умбо. 

Еще более резкие онтогенетические преобразования испытывают пе-
регородки того же вида. В личиночной стадии имеется всего восемь лопа-
стей, из которых вентральная связана с дорсальной, первая умбональная 
с внутренней боковой, а вторая умбональная остается свободной 
(рис. 2). В ходе дальнейшего развития возникает много новых лопа-
стей, происходит многократное изменение взаимосвязи различных эле-
ментов и в конце концов образуется перегородка совершенно иной фор-
мы с 48 лопастями вместо восьми. 

Рис. 1. Поперечное 
сечение раковины 
Artioceras rhipae-
um (Ruzh.) (X 4); 
артинский ярус (по 
Руженцеву ,1949а). 
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Рис. 2. Онтогенетическое развитие перегородки Artioceras rhipaeum (Ruzh.) (увеличение от 30 до 3); черным цветом обозначены 
лопасти; артинский ярус (по Руженцеву, 1946). 



На рис. 3 изображены сведенные к одному размеру четыре наружные 
лопастные линии того же вида — эмбриональная, вторая, третья и 
во взрослом состоянии. Здесь без всякого пояснения очевидно, что 
сложность очертания первых и последних перегородок не идет ни в какое 
сравнение. Эмбриональная лопастная линия имеет только одну умбо-
нальную лопасть, вторая — вентральную и умбональную лопасти, тре-
тья — вентральную и две умбональные лопасти. Все лопасти на этой ста-
дии развития имеют очень простое, округленное очертание. Во взрослом 

rhipaeum ( R u z h . ) ; а р т и н с к и й я р у с (ориг . ) : 
а — с — первая, вторая и третья лопастные линии (Х150); 

d — лопастная линия во взрослом состоянии (Х1,5) ; 
V — вентральная лопасть; U, U1— умбональные лопасти 

состоянии лопастная линия состоит из вентральной и 12 умбональных ло-
пастей, из которых большая часть приобрела зубчики в основании. Пер-
вичная умбональная лопасть U испытала сложное преобразование. 

На рис. 4 показано полное онтогенетическое развитие лопастной ли-
нии Marathonites (Almites) invariabilis Ruzh., начиная с эмбриональной 
стадии и кончая вполне взрослым состоянием. Здесь можно проследить 
всю последовательность переходов от очень простого очертания к весьма 
сложному. Наружная боковая лопасть L из простой путем трехчленного 
деления превращается в три самостоятельные трехзубчатые боковые ло-
пасти L2L1L2. Аналогичные сложные изменения испытывают и все дру-
гие лопасти. 

Ограничиваясь этими примерами, мы должны подчеркнуть, что рако-
вины всех аммоноидей испытывали в ходе индивидуального развития 
значительные изменения. Но особенно большим онтогенетическим пре-
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образованиям были подвержены перегородка и лопастная линия. Что 
касается последней, то она не переставала изменяться на протяжении 
всей жизни моллюска, только масштаб изменений с возрастом становил-
ся все меньшим. В дальнейшем будет показано, что различные онтоге-
нетические стадии имеют исключительно важное значение при решении 
вопросов филогении и систематики аммоноидей. 

Посмотрим теперь, что такое индивидуальное развитие и какое место 
занимает это явление в эволюции органического мира. С философских 

Рис. 4. Онтогенетическое развитие лопастной линии Marathonites 
(Almites) invariabilis Ruzh. от эмбриональной до взрослой стадии 

(увеличение от 34 до 2,4); черным цветом показаны первичная 
боковая и возникающие из нее лопасти (L -» L2LiL2); 

артинский ярус (по Руженцеву, 1956а). 

позиций онтогенез — это одно из приспособлений органической материи, 
возникшее из нее самой на очень ранних этапах эволюции и затем не-
непрерывно совершенствовавшееся; в то же время это путь осуществле-
ния качественного многообразия. В онтогенезе конденсировалась исто-
рия филогенетического ряда, сохранялось все то, что оказалось особенно 
полезным для организмов, но сохранялось в обобщенном виде, лишенное 
частностей взрослого состояния. Благодаря этому постоянно существо-
вала в о з м о ж н о с т ь п е р е х о д а п у т е м м е л к и х и п о с т е -
п е н н ы х о н т о г е н е т и ч е с к и х и з м е н е н и й к б о л ь ш и м , 
с к а ч к о о б р а з н ы м ф и л о г е н е т и ч е с к и м и з м е н е н и я м . Ес-
ли новая особенность организации возникает под влиянием изменивших-
ся условий существования рано в онтогенезе, то ее конечное выражение 

т 
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у взрослого организма может привести к резким различиям предковых 
и вновь возникших форм. Возможно, именно в таком изменении и находит 
свое объяснение любопытный палеонтологический факт: наличие постепен-
ных рядов форм внутри сравнительно небольших групп и отсутствие 
сплошь и рядом переходных форм между большими группами. 

11 оотому ]) а з п и т и е о н т о г е н е з а б ы л о и с л е д с т в и е м 
и н е п р е м е н н ы м у с л о в и е м с а м о д в и ж е н и я о р г а н и ч е -
с к о й п р и р о д ы , с м е н ы о д н и х ф о р м ж и з н и д р у г и м и , 
б о л е е с о в е р ш е н н ы м и . В непрерывном потоке отмиравших и вновь 
возникавших организмов онтогенез был связующим звеном между старым 
и новым. Но здесь мы переходдм уже к проблеме взаимоотношения онтоге-
неэов в'о времени, к проблеме эволюции онтогенвзов. 

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ РЕКАПИТУЛЯЦИЯ 

Трудно сказать, когда и кем впервые было замечено явление рекапи-
туляции, т. о. сокращенного повторения признаков предков в онтогенети-
ческом развитии потомков. Многие видные ученые конца XVIII и первой 
половины XIX в. (Кильмейер, Меккель, Окен, Жоффруа Сент-Илер, Серр, 
Агассиз, Бух, Квенштедт, д'Орбиньи, Р. Оуэн) высказались с той или иной 
точки зрения если не в пользу рекапитуляции, истинный смысл которой в 
то время еще не был понят, то во всяком случае в пользу параллелизма 
между стадиями индивидуального развития, с одной стороны, и различ-
ными ниже организованными животными —с другой. Принято считать, 
что Л. Ф. Кильмейер (Kielmeyer, 1793) был первым, кто заявил о наличии 
такого параллелизма. Более определенные суждения по этому вопросу 
высказал И. Ф. Меккель (Meckel, 1821), сторонник Ламарка, что отрази-
лось на формулировке предложенного им закона сходства, согласно кото-
рому развитие отдельного организма совершается по тем же законам, что 
и развитие всего ряда животных, т. е. высшее животное в главных чертах 
своего развитая проходит ниже ого стоящие ступени, благодаря чему пе-
риодические различия могут быть сведены к классовым различиям. 

Факт повторения в индивидуальном развитии аммоноидей признаков, 
типичных для более примитивных представителей того же надотряда, был 
известен Л. Буху, Квенштедту и особенно д'Орбиньи. В своей палеонто-
логии Р. Оуэн указывал, что лопастная линия аммонитов резко изменяется 
с возрастом, так что один вид может быть отнесен на разных стадиях раз-
вития к трем родам — Goniatites, Ceratites и Ammonites. Однако наиболее 
категорические и определенные суждения по вопросу рекапитуляции бы-
ли высказаны Л. Агассизом на основе изучения рыб. В своих лекциях по 
сравнительной эмбриологии этот ученый (Agassiz, 1848—1849) говорил, 
что наиболее древние животные соответствуют ранним стадиям индивиду-
ального развития современных животных. А. Хайэтт (Hyatt, 1897) выра-
жал свое удивление по поводу того, что Агассиз не стал эволюционистом, 
хотя обладал всеми фактами, достаточными для построения эволюционной 
теории. Хайэтт писал, что так называемый геккелевский «биогенетиче-
ский закон» соответствует закону эмбриональной рекапитуляции Агасси-
за, заново установленному в эволюционных терминах. Палингенезы Гек-
келя — это то, чему учил Агассиз своих учеников, самого Хайэтта в том 
числе, и что последний твердо воспринял и в дальнейшем постоянно при-
менял в своих филогенетических исследованиях. Авторитет Агассиза в 
этом вопросе виден также из того, что на него дважды ссылается Дарвин 
в своей книге «Происхождение видов». 

Ученые додарвиновского периода уже вполне осознали значение эмбри-
ональных и постэмбриональных изменений, хотя по-разному объясняли 
это явление. Большинство из них сопоставляло эмбриональные стадии ка-
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кого-либо изучаемого объекта с более низко организованными ныне 
живущими или вымершими в з р о с л ы м и ж и в о т и ы м и. Против та-
ких традиционных представлений выступил К. М. Вор (Ваег, 1828), лучший 
эмбриолог того времени. Личные исследования показали ему, что зароды-
ши позвоночных при развитии не проходят никаких стадий, отвечающих 
известным животным формам. Поэтому после ряда рассуждений и доказа-
тельств он высказал следующие важные положения (Бэр, 1924, стр. 51): 

«Зародыш каждой животной формы отнюдь не повторяет при развитии 
другие животные формы, а, напротив, скорее обособляется от них». 

«В основе своей, значит, зародыш высшей животной формы никогда не 
бывает подобен другой животной форме, а лишь ее зародышу». 

Первое положение указывает на то, что Бэр не был сторонником река-
питуляции. Его несогласие с другими учеными и прежде всего с Меккелем 
проистекало от того, что традиционные представления того времени слиш-
ком напоминали ему господствовавшую раньше (XVII и XVIII вв.) идею 
«лестницы существ» — идею, которая шла вразрез с теорией типов Кю-
вье — Бэра. Второе положение Бэра, в котором он говорил, что зародыш 
высшей животной формы может быть подобен лишь зародышу другого 
животного, прекрасно подтверждается всеми современными данными. Эм-
бриологический материал может быть использован при изучении филоге-
незов и действительно освещает темные закоулки филогенетического ла-
биринта только с учетом этого второго обобщения Бэра. 

Остановимся теперь несколько подробнее па воззрениях Ч. Дарвина, 
который, как известно, проявлял большой интерес к вопросам эмбриоло-
гии и даже сожалел после появления работ Мюллера и Геккеля, что не 
развил эту тему с большей подробностью. Для того чтобы понять действи-
тельное отношение Дарвина к интересующему нас вопросу и уровень 
его представлений, мы обратимся к основному труду «Происхождение 
видов», причем возьмем для сравнения русские издания 1865 и 1937 гг. 
Книга 1865 г. интересна для нас потому, что представляет собой пере-
вод второго английского издания, вышедшего в 1860 г., т. е. до ознаком-
ления Дарвина с работами Мюллера, Геккеля и американских палеон-
тологов. 

Выясним сперва отношение Дарвина к палеонтологическим данным. 
В этой части ссылка делается на Агассиза, причем в двух местах книги 
(1865). На стр. 268 мы читаем: «Агассиз настаивает на том, что древние 
животные до некоторой степени схожи с зародышами ныне существую-
щих животных тех же классов или что геологическая последовательность 
угасших форм в некоторой мере параллельна эмбриологическому разви-
тию форм новейших. Не м о г у н е с о г л а с и т ь с я с П и к т е и с 
Г е к с л и в т о м , ч т о о с н о в а т е л ь н о с т ь э т о г о в о з з р е н и я 
д а л е к о н е д о к а з а н а 1 . Но я вполне надеюсь, что она подтвердится 
со временем, по крайней мере относительно подчиненных групп, в ы д е -
л и в ш и х с я о д н а и з д р у г о й в о в р е м е н а о т н о с и т е л ь н о 
н е д а в н и е . Ибо это учение Агассиза вполне согласуется с теорией ес-
тественного отбора». В позднейших изданиях слова от «Не могу не согла-
ситься»... и до конца цитаты Дарвин выбросил, заменив их короткой фра-
зой «Такой взгляд удивительно хорошо согласуется с нашей теорией». 
На стр. 354 автор вновь обращается к Агассизу: «Так как зародышевое 
состояние каждого вида и группы видов указывает нам на строение их 
древних, менее видоизмененных родичей, мы ясно видим, почему древние 
вымершие животные формы походят па зародышей их потомков — наших 
живых видов. Агассиз считает это сходство общим законом природы; по я: 
должен признаться, что имею только надежды на оправдание этого закона 

1 Разрядка во всех цитатах Дарвина моя.— В. Р. 
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к будущем». Этот отрывок остался без изменения и в последующих 
изданиях. Из обеих цитат видно, что Дарвин как в это, так и в более 
позднее время, относился очень осторожно к идее повторения древних форм 
в индивидуальном развитии форм, более молодых по происхождению. Его 
мысли, как будет видно из дальнейшего, клонились скорее в сторону закона 
зародышевого сходства, т. е. к идеям Бэра. 

Обратимся теперь к тем очень важным обобщениям Дарвина, в кото-
рых он говорит о наследовании в соответствующем возрасте. Проследим 
все формулировки этого вопроса по книге 1865 г. Уя*е на стр. 11 Дарвин 
высказывает следующий «очень общий закон: в какой период жизни ни 
возникла бы в первый раз особенность, она стремится воспроизводиться 
у потомков в возраст соответствующий — лишь иногда раньше». На 
стр. 268 читаем: «В одной из следующих глав я постараюсь показать, что 
взрослый организм разнится от своего зародыша вследствие видоизмене-
ний, совершившихся в н е р а н н и й в о з р а с т и унаследованных в том 
же возрасте. Этот процесс, о с т а в л я я з а р о д ы ш п о ч т и н е и з -
м е н н ы м , беспрестанно накопляет, в течение последовательных поколе-
ний, новые уклонения в организме взрослом». На стр. 350: «Обыкновенно 
полагают, вероятно основываясь на том, что уродливости часто обнаружи-
ваются в зародыше в очень ранний возраст, что и легкие уклонения по не-
обходимости должны возникнуть в возрасте столь же раннем. Но м ы 
и м е е м м а л о у к а з а н и й на такое обстоятельство; с к о р е е м ы 
и м е е м у к а з а н и я н а п р о т и в н о е » . Однако в конце того же 
абзаца это категорическое утверждение несколько ограничивается следую-
щими словами: «Но в других случаях очень возможно, чтобы каждое 
последовательное видоизменение или многие из них возникли в очень ран-
ний период». В следующем абзаце Дарвин снова говорит о том, что в каком 
бы возрасте ни возникло впервые уклонение в родиче, оно стремится вос-
произвестись в соответствующем возрасте у потомка, но несколько ниже 
ограничивает это утверждение: «Я далеко не утверждаю, чтобы так было 
всегда, и я мог бы привести м н о ж е с т в о п р и м е р о в 1 уклонения (в 
обширном смысле этого слова), которые обнаружились у детеныша в воз-
раст более ранний, чем у родителя». К этому же вопросу автор снова воз-
вращается на стр. 353, где мы читаем: «В некоторых случаях последова-
тельные уклонения могут возникать п о п р и ч и н а м н а м с о в е р -
ш е н н о н е и з в е с т н ы м в очень ранний возраст или каждое уклоне-
ние может передаваться возрасту более раннему, чем тот, в который оно 
возникло». И снова на стр. 355, ссылаясь на утверждаемую Агассизом 
параллель между эмбриональными стадиями нынешних животных и гео-
логической последовательностью животных вымерших, Дарвин указыва-
ет, что истину такого закона можно доказать «лишь в тех случаях, в 
которых прежнее состояние... не было затемнено либо возникновением 
целого ряда видоизменений в возраст очень ранний, либо передачею этих 
видоизменений в о з р а с т у б о л е е р а н н е м у , чем тот, в котором они 
впервые возникли». И, наконец, в заключении, на стр. 378, Дарвин фор-
мулирует окончательный вывод: «Основываясь на том, что последова-
тельные видоизменения н е в с е г д а о б н а р у ж и в а ю т с я в о ч е н ь 
р а н н и й в о з р а с т и передаются наследственно такому же, не очень 
раннему возрасту, мы вполне можем объяснить себе, почему зародыши 
млекопитающих, птиц, пресмыкающихся и рыб столь близко схожи меж-
ду собой и с т о л ь н е с х о ж и с ф о р м а м и в з р о с л ы м и » . 

Приведенных цитат достаточно, чтобы выяснить отношение Дарвина 
к вопросам индивидуального и исторического развития в их взаимосвязи. 

1 Характерно, что в последующих изданиях эти слова сильно смягчаются — 
«несколько и с к л ю ч и т © л ь н ы х случаев». 
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Раздел «Эмбриология» ой начинает указанием на закон зародышевого 
сходства и большой цитатой из Бэра, положения которого могут быть 
«лучшим подтверждением» этого закона. Это значит, что в споре, кото-
рый существовал между Меккелем и Агассизом, с одной стороны, и Бэ-
ром — с другой, Дарвин стал на сторону последнего, правильно поняв, 
что зародыши могут быть сходны только с другими зародышами, но не 
со взрослыми формами. Далее, безусловно, Дарвину принадлежит заслуга 
правильного, эволюционного объяснения причины зародышевого сходст-
ва. Причина этого явления в том, что видоизменения совершаются глав-
ным образом в нераннем возрасте и наследуются затем в общем в том же 
возрасте, причем зародыш в процессе эволюции остается почти неизмен-
ным. По этому закону (Дарвин указывает, что это «очень общий закон») 
поздние стадии развития изменяются, в то время как ранние остаются 
в общем в прежнем состоянии,— мысль в основном верная, хотя и даю-
щая явлению несколько одностороннее освещение. Эта односторонность 
была понята уже А. Н. Северцовым (1912, стр. 22), когда он писал: «По 
закону наследования в соответственные сроки, установленному Дарви-
ном, мы можем сказать, что данный признак появляется у потомков в тот 
же период жизни, в который он появился у предков, или несколько ра-
нее, и на основании этого мы можем заключить, что эмбриональные при-
знаки должны развиваться у потомков в те же периоды жизни и в той же 
последовательности, как у предков. Но это не объясняет нам почему ряд 
повых признаков, приобретенных взрослыми предками данного живот-
ного, во время их филогенетической эволюции превратится при после-
дующей эволюции в признаки эмбриональные?» 

Нельзя сказать, что Дарвин не учитывал возможности видоизменений 
в раннем возрасте, а также возможности наследования в более раннем 
возрасте; однако нетрудно заметить, что в этих вопросах его позиция 
была колеблющаяся, нечеткая. Не будет преувеличением сказать, что 
подобного рода явления он хотя и имел в виду, но не придавал им осо-
бого значения. С таким же колебанием относился Дарвин к закону эм-
бриональных повторений Агассиза, хотя и подчеркивал, что выводы по-
следнего вполне согласуются с теорией естественного отбора. Во всяком 
случае, дальнейшей разработки проблемы повторения и, тем более, по-
становки проблемы рекапитуляции, т. е. сжатого, сокращенного повто-
рения, у Дарвина нет, вероятно потому, что в целом он более симпатизи-
ровал теоретическим взглядам Бэра, нежели Меккеля и Агассиза. 

Интересно посмотреть, как изменились представления Дарвина после 
того, как он ознакомился с трудами Ф. Мюллера, Геккеля, Копа и Хайэт-
та. Если мы обратимся к книге издания 1937 г., которая включает все 
новейшие дополнения, то заметим, что его отношение к интересующему 
нас вопросу не изменилось. Чтобы показать это, приведем два дополне-
ния, внесенные в более поздние издания «Происхождения видов». На 
стр. 265, 266 читаем: «Существует и другой возможный способ перехо-
да — это через ускорение или замедление периода воспроизведения. 
Проф. Коп и некоторые другие ученые в Соединенных Штатах в 
последнее время особенно на этом настаивают». И несколько ниже: 
« т а к ж е н е п р е д с т а в л я е т с я н е в е р о я т н ы м , чтобы предшест-
вовавшие более ранние стадии развития пробегались в сокращенном 
виде и, наконец, вполне выпадали. Часто ли совершается такой процесс 
изменения и в о о б щ е с о в е р ш а л с я л и о н к о г д а - н и б у д ь , не 
берусь судить». Отсюда видно, что новые идеи не изменили теоретиче-
ских установок Дарвина; они не вмещались в разработанную им схему. 
Как бы в подтверждение этого вывода Дарвин внес еще одно дополнение 
в свою работу, которое лишний раз подчеркивает, причем в наиболее 
ортодоксальной форме, без всяких оговорок и ограничений, сущность его 
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теории взаимоотношения индивидуального и исторического развития 
(стр. 324): «Всевозможные черты эмбриологического с х о д с т в а могут 
быть, как мы увидим далее, объяснены тем, что предки существующих 
видов изменялись н е в с а м о м р а н н е м п е р и о д е своего развития, 
а передавали приобретенные ими признаки своим потомкам в с о о т -
в е т с т в у ю щ е м в о з р а с т е . Таким образом, в о з д е й с т в и е 
п о ч т и и е к а с а е т с я р а н н и х с т а д и й р а з в и т и я з а р о д ы ш а , 
и он остается как бы свидетелем прошлых состояний, через которые про-
шел вид. Этим объясняется тот факт, что существующие виды в течение 
ранних стадий развития так часто походят на более древние и исчезнув-
шие формы того же класса». Здесь последовательно сказано о сходстве 
(а не о рекапитуляции), о наследовании в соответствующем возрасте, о 
консервативности ранних стадий,— это и есть основа дарвиновских пред-
ставлений в вопросе взаимоотношения индивидуального и исторического 
развития. Дальнейшая разработка проблемы показала, что эти представ-
ления нельзя считать исчерпывающими. 

Явление онтогенетической рекапитуляции было названо Геккелем 
«основным биогенетическим законом» (Haeckel, 1874). Первоначальная 
формулировка его была дана в 1866 г. в следующих словах (Геккель, 
1940, стр. 169): 

«История развития организмов распадается на две родственные, тес-
но друг с другом связанные отрасли: на о н т о г е н и ю , или историю раз-
вития органических особей, и на ф и л о г е н и ю, или историю развития 
органических групп, возникших из одного общего корня. 

Онтогения представляет собой краткое и быстрое повторение (рекапи-
туляцию) филогении, повторение, обусловленное физиологическими 
функциями н а с л е д с т в е н н о с т и (воспроизведения) и п р и с п о -
с о б л я е м о с т и (питания). В течение быстрого и краткого хода своего 
01 (тогенетического развития особь повторяет важнейшие из тех измене-
ний формы, через которые прошли ее предки в течение медленного и дли-
тельного хода их палеонтологического развития по законам наследствен-
ности и приспособления». 

Эта формулировка, с одной стороны, создала биогенетическому зако-
ну необычайную популярность, а с другой — вызвала много критических 
работ самого разнообразного характера, нередко доходивших до полного 
отрицания закона. В самом деле, несмотря на свою кажущуюся четкость, 
формулировки Геккеля очень неопределенны. Прежде всего неясно, ка-
кие стадии повторяет онтогенез, когда он рекапитулирует филогенез. От-

\ сюда сделан вывод, что Геккель говорит о рекапитуляции взрослых 
особенностей предков, невозможность чего была доказана уже Бэром. 
Исходя из благого намерения показать реальность д е й с т в у ю щ и х 
п р и ч и н (causae efficientes) и абсурдность допущения планомерно дей-
ствующих к о н е ч н ы х п р и ч и н (causae finales), Геккель дает совер-
шенно одностороннюю, механистическую оценку взаимосвязи онто- и 
филогенеза — « ф и л о г е н е з е с т ь м е х а н и ч е с к а я п р и ч и н а 
о н т о г е н е з а » (1940, стр. 174), недоучитывая того, что филогенез есть 
последовательность изменяющихся онтогенезов, т. е. что он не только 
причина, но и следствие онтогенеза. 

Столь же метафизичным было разделение Геккелем онтогенетических 
изменений на палингенезы и ценогенезы. Основное, по представлению Гек-
келя,— это п а л и н г е н е з , или основанное на наследственности сжатое 
повторение хода эволюции предков. Ц е н о г е н е з представляет собой 
основанное на приспособляемости новейшее добавление, искажающее или 
затемтгяющее палингенез. Ценогенезы выражаются, с одной стороны, в 
появлении специальных эмбриональных приспособлений, а с другой — 
сдвигании признаков во времени (гетерохронии) или в пространстве (ге-
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теротошш). «Если в п а л и н г е н е з е главную роль играют законы 
конституированной гомотопной и гомохронной наследственности, то в 
ц е н о г е II е з е, напротив, первостепенное значение имеют законы сокра-
щенной модифицированной гетеротопной и гетерохронией наследствен-
ности» (там же, стр. 272). Из этой цитаты видно, что Геккель резко 
разграничивает два типа изменений, не задаваясь вопросом, откуда же 
проистекает сжатое повторение филогении при палингенезе. Он но понял 
ни истинного смысла так называемых «ценогенезов», ни существования 
тесной взаимосвязи между старыми и новыми особенностями организа-
ции в процессе эволюции. 

В своих работах Геккель охватил, можно сказать, все многообразие 
проблемы взаимоотношения онто- и филогенеза, но охватил настолько 
односторонне, что его теория подвергается до сих пор жестокой и, может 
быть, не всегда справедливой критике. В его формулировках, если судить 
не по букве, а по сути дела, поражает не ошибочность, а скорее логиче-
ская непоследовательность, незаконченность, жесткость мысли. Бросаю-
щиеся в глаза противоречия и неясности формулировок, а главное не-
понимание связи между различными процессами онто-филогенеза в зна-
чительной мере обесценили работы Геккеля. В исследованиях других 
ученых рассматриваемая проблема получила более топкую разработку. 

Палеонтологические наблюдения вопреки мнению некоторых палеон-
тологов могут быть лучшим доказательством явления онтогенетической 
рекапитуляции. В этом отношении весьма поучительны старые исследо-
вания А. П. Карпинского (1889, 1890, 1891), установившего тесную фило-
генетическую связь семейств Pronoritidae и Medlicottiidae и повторение 
в онтогенезе Artinskia artiensis (Grunew.) и Medlicottia orbignyana 
(Vern.) признаков, наблюдающихся у представителей лредкового семей-
ства Pronoritidae. 

Можно было бы указать много интересных и убедительных примеров, 
подтверждающих онтогенетическую рекапитуляцию, но мы ограничимся 
фактами, полученными при изучении семейств Shumarditidae, Vidrioce-
ratidae и Cyclolobidae. 

Обратимся сначала к семейству Shumarditidae, которое существовало 
от среднего карбона до конца нижней перми. На рис. 5 изображены не-
которые стадии онтогенетического развития лопастной линии Shumardi-
tes confessus Ruzh. и вполне сформировавшиеся линии представителей 
родов Aktubites и Parashumardites. Достаточно сравнить рис. 5, е и 5, г, 
чтобы убедиться в том, что в онтогенезе верхнекаменноуголыюго Sh. con-
fessus повторяется лопастная линия предка — среднекаменноугольиого 
A. (A.) trifidus. Рассматриваемый пример интересен и в другом отноше-
нии. В верхнем карбоне долгое время были известны два рода — более 
ранний Parashumardites из жигулевского яруса (рис. 5,1) и более позд-
ний Shumardites из оренбургского яруса (рис. 5, h). У Parashumardites 
первичная наружная боковая лопасть L испытала неполное трехчленное 
деление, зато одновременно на три самостоятельные части распалась ум-
бональная лопасть. У Shumardites лопасть L превратилась в три обособ-
ленные зазубренные в основании лопасти, но умбональная осталась пе-
расчленеииой. Следовательно, сильное развитие наружной боковой ло-
пасти у Shumardites компенсируется делением умбональной лопасти у 
Parashumardites. При изучении филогении семейства Shumarditidae на 
основе исследования лопастных линий, нами было высказано предполо-
жение (Руженцев, 1950, стр. 163), что два названных рода представляют 
самостоятельные ветви, возникшие от какого-то третьего, еще пе найден-
ного рода, у которого боковые лопасти должны быть построены по типу 
Parashumardites, а умбональные — но типу Shumardites. Теперь пред-
полагавшийся род найден в московском ярусе и получил название 
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Рис. 5. Лопастные линии некоторых 
представителей семейства Shumardi-

tidae: 
а — h — онтогенетическое развитие лопа-
стной линии Shumardites confessus Ruzh . 
(увеличение от 20 до 2,3); оренбургский 
ярус (по Руженцеву, 1950); i — наружная 
лопастная линия Ahttibites (Ahlubites) tri-
fidus Ruzh . (X2 ,2 ) ; московский ярус (по 
Руженцеву, 1955 б); ft — то же А. (Postak-
tubites) cuyleri (P . et Ь.) ( х 1); оренбургский 
ярус (по Миллеру и Даунсу, 1950); I — то 
же Parashumardites eurinus Ruzh . ( х 1,5); 
жигулевский ярус (по Руженцеву, 1950). 



Aktabites (Руженцев, 19556). Этот факт лишний раз подтверждает значе-
ние и силу онто-филогенетического метода исследований. 

Самым поздним представителем семейства Shumarditidae был род 
Perrinites из артинского яруса. Онтогенетическое исследование показало, 
что уже в раннем возрасте он проходит стадии предковых родов Aktubites 
и Shumardites-, чтобы убедиться в этом, нужно сравнить рис. 6, а, Ъ и 
рис. 5, d, е, i. Более поздняя стадия Perrinites (рис. 6, с) отвечает стадиям 
Shumardites, изображенным на рис. 5, /, g. Следующая лопастная линия 
Perrinites (рис. 6, d) представляет не что иное, как несколько упрощен-
ную линию Shumardites во взрослом состоянии. Позднее в онтогенезе рас-
сматриваемого рода (рис. 6, е) появляются особенности, типичные для 
нижнепермского рода Properrinites, развитие которого мы рассматривать 
не будем. Для полной ясности необходимо отметить, что одновременно с 
рекапитуляцией и дальнейшим развитием признаков предковых родов в 
онтогенезе Perrinites наблюдается и новая особенность — полное тройное 
деление умбональной лопасти. Подобную особенность мы уже видели у 
рода Parashumardites. У представителей основной филогенетической вет-
ви семейства Shumarditidae тройное деление умбональной лопасти парал-
лельно возникло впервые у рода Properrinites. 

Перейдем теперь к рассмотрению следующего примера. Семейства 
Vidrioceratidae и Cyclolobidae непосредственно связаны одно с другим и 
образуют надсемейство Cyclolobaceae. Древнейшим представителем вид-
риоцератид был верхнекаменноугольный род Vidrioceras. Исследование 
онтогенетического развития лопастной линии V. borissiaki Ruzh. показа-
ло, что на очень ранней стадии, при ширине оборота около 1,3 мм 
(рис. 7,а) , наружная боковая лопасть L еще не расчленена. Вскоре после 
этого происходит ее деление на три части (рис. 7, Ъ), которые затем 
быстро обособляются и превращаются в три вполне самостоятельные ло-
пасти L2L1L2 (рис. 7, с, d). Одна из них, ближайшая к умбо, становится 
особенно широкой и резко двураздельной (рис. 7, g). Чтобы не усложнять 
вопроса, мы не будем рассматривать развитие других элементов лопаст-
ной линии. 

В ассельское время на смену указанному выше виду возник Prosta-
cheoceras juresanense (Мах.) с несколько более сложной перегородкой. 
У нового вида при ширине оборота 1,8 мм (рис. 8, а) наружная боковая 
лопасть уже весьма широкая, отчетливо подразделенная на три части. 
Далее она превращается в три самостоятельные боковые лопасти 
(рис. 8, Ь), из которых третья не только становится двураздельной, но и 
достигает стадии почти полного обособления ветвей. Таким образом, очень 
рано в онтогенезе лопастная линия Prostaeheoceras проходит стадию юно-
го Vidrioceras, но при одинаковых размерах раковины перегородка пер-
вого оказывается более дифференцированной. Особенно обращает на себя 
внимание тот факт, что у Prostacheoceras вновь возникшая третья боко-
вая лопасть, ближайшая к умбо, очень рано становится широкой, дву-
раздельной и во взрослом состоянии бывает гораздо сильнее расчленена, 
чем у Vidrioceras. 

В артинское время появился еще более высоко организованный пред-
ставитель того же филогенетического ряда — Waagenina subinterrupia 
(Krot.). Как показали наблюдения, у этого вида при ширине оборота 

0,6 мм (рис. 9, а) первичная боковая лопасть еще не расчленена, но при 
III = 1,1 мм (рис. 9, Ъ) становится широко трехраздельной. Затем проис-
ходит быстрое обособление вновь образующихся лопастей с превращением 
их в самостоятельные элементы (рис. 9, с, d). При этом особенно энер-
гично развивается третья боковая лопасть, резко подразделенная на две 
части. Таким образом, лопастная линия Waagenina сжато повторяет ста-
дии Vidrioceras и Prostacheoceras, а затем развивается дальше. Если из 
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первичной лопасти L у двух предковых родов возникли три лопасти, 
из которых третья широкая и все более двураздельпая, то у Waageni-
na из нее образовались уже пять лопастей, из которых пятая двураз-
дельная. 

На Урале более высокие представители семейства Vidrioceratidae пе 
существовали. Но если мы обратимся к материалу других стран, то смо-
жем продолжить рассмотрение выбранного нами примера. На рис. 10 по-
казаны некоторые стадии развития лопастной линии у Stacheoceras tou-
manskyae М. et F. из верхнепермских отложений Мексики. В раннем 
онтогенезе этого вида (рис. 10, а, Ъ) мы без труда узнаем стадии, которые 
были зафиксированы нами у всех ранее рассмотренных представителей 
семейства. Но здесь из первичной лопасти L развиваются не пять, как у 
Waagenina, а семь самостоятельных лопастей, из которых седьмая ши-
рокая и двураздельная. 

В конце нижнепермского времени от видриоцератид отделилось новое 
семейство Cyclolobidae, представители которого имели еще более сложную 
перегородку с сильно расчлененными лопастями. Рассмотрим род Waa-
genoceras этого семейства (рис. 11), возникший в начале верхнепермского 
времени. Во взрослом состоянии лопастная линия Waagenoceras резко 
отличается от лопастных линий Stacheoceras и более древних представи-
телей семейства Vidrioceratidae. Однако онтогенетическое исследование 
W. clieneri girtyi М. et F. снова подтверждает явление рекапитуляции. 
В онтогенезе названного подвида, распространенного в Северной Амери-
ке, прослежено, как из первичной наружной боковой лопасти L возника-
ют сперва три (рис. 11, а), затем четыре (рис. 11, Ъ) и так до семи 
(рис. 11, с) лопастей, из которых ближайшая к умбо, т. е. соответствен-
но третья, четвертая и седьмая, всегда бывает широкая и резко двураз-
дельная. Если сравнить соответствующие рисунки, то становится совер-
шенно очевидным, что указанные стадии в онтогенезе W. dieneri girtyi 
повторяют юные стадии развития лопастных линий Vidrioceras, Prosta-
cheoceras, Waagenina и Stacheoceras. После достижения высшей стадии 
нредкового семейства у Waagenoceras начинается еще большее усложне-
ние перегородки (рис. 11, d, е) — возникают многочисленные дополнитель-
ные зубцы, рассекающие лопасти почти доверху. 

То же самое мы наблюдаем в развитии более высокого верхнеперм-
ского рода Timorites. Лопастная линия, изображенная на рис. 12, а, ре-
капитулирует юпые стадии Prostacheoceras (рис. 8, Ъ), Waagenina 
(рис. 9,^) и т. д. Следующую стадию в развитии Т. schucherti (рис. 12, Ъ) 
можно рассматривать как несколько искаженную лопастную линию впол-
не сформировавшихся представителей рода Waagenina. Позднее возни-
кают особенности Waagenoceras и, наконец, самого Timorites. 

Рассмотренный пример интересен в том отношении, что он показы-
вает эволюцию онтогенетического развития лопастной линии определен-
ной группы аммопоидехг на протяжении очень длительного времени — от 
верхнего карбона до конца перми (около 50 миллионов лет). Нами было 
с полпой очевидностью продемонстрировано, что все последовательные 
члены филогенетической серии Vidrioceratidae-»-Cyclolobidae кратко по-
вторяют в личиночном или юношеском возрасте стадии развития своих 
все более далеких предков. Разве можно после этого отрицать явление 
рекапитуляции, к чему склоняются, как мы видели выше, многие ученые. 
И разве можно подобное повторение объяснять тем, что «аммонит был. 
аммонитом», как писал Л. Спэт (Spath, 1933). Существует много раз-
личных групп аммоноидей, по их представители проходили в своем раз-
витии не просто через более примитивные стадии, а кратко повторяли, 
рекапитулировали о с о б е н н о с т и с в о е й т р у п п ы , однажды возник-
шие и затем стойко державшиеся в организации. 
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Рис. 7. Онтогенетическое развитие лопастной линии Vidrioceras borissiaki Ruzh. (увеличение от 14 до 3,5); оренбургский ярус (по Руженцеву, 
1950): 

о — при HI - 1,3 мм; Ь — при В - 0,8 мм и Ш = 1,8 мм; с — при Ш - 3,0 мм; d —при В «• 3,0 мм и Ш - 5,3 мм; е — при В - 5,0 мм и 1П ™ 9,2 мм; / — при В = 8,3 мм 
и Ш - 14,0 мм; g — при В =. 10,2 мм и Ш 17,3 мм. 

Рис. 8. Онтогенетическое развитие лопастной линии Prostacheoceras juresanense (Мах.) (увеличение от 16,5 до 2,2); ассельский ярус (но Руженце-
ву, 1951а); 

а — при Ш = 1,8 мм; Ъ — при В - 2,2 мм и Ш = 3,7 мм; с =- при В - 4,2 мм и Ш - 6,5 мм; d - при В - 9,0 мм и HI - 14,0 мм; е — при В =• 16,5 мм. 

Рис. 9. Онтогенетическое развитие лопастной линии Waagenina subinterrupta (Krot.) (увеличение от 43 до 3); артинский ярус (по Руженцеву, 
' 1956а): 

а — при Ш 0,6 мм; Ь — при III - 1,1 мм; с — при Ш ~ 1,5 мм; d — при HI « 2,4 мм; е — при Ш = 2,6 мм; f — при Ш 2,8 мм; g — при Ш «- 4,8 мм; h — при 
Ш --- 5,2 мм; г — при В - 4,5 мм и Ш = 6,5 мм; к — при В ™ 8,5 мм и HI - 11,3 мм; / — при В ~ 12,3 мм и Ш = 16,0 мм-

Рис. 10. Онтогенетическое развитие лопастной линии Stacheoceras toumanskyae М. et F. (увеличение от 25 до 2,4); казанский ярус (по Миллеру и 
Фёрнишу, 1940а). 

Рис. И . Онтогенетическое развитие лопастной линии Waagenoceras dieneri girtyi M.et F. (увеличение от 17,5 до 2,5); казанский ярус (по 
Миллеру и Фёрнишу, 1940а). 

Рис. 12. Онтогенетическое развитие лопастной линии Timorites schucherti М. et F . ( у в е л и ч е н и е о т 1 0 , 5 д о 1 , 2 ) ; казанский ярус (по Миллеру, 
1944). 



Какой же вывод можно сделать из нашего рассмотрения, явления 
онтогенетической рекапитуляции? Выше мы сказали, что развитие онто-
генеза было непременным условием эволюции. Развивая эту мысль, мы 
неизбежно приходим к выводу, что эволюция могла осуществляться толь-
ко путем повторения онтогенезов с частичным их изменением, ибо в ходе 
эволюции новое поколение, каким бы изменениям ни подвергалось оно 
под воздействием внешних условий, обязательно повторяет в своем онто-
генезе основные стадии развития предков. Без повторения пет связи, а 
следовательно, не может быть и исторического развития; отрицание ре-
капитуляции равнозначно признанию самопроизвольного зарождения или 
творческого акта. Значит, о н т о г е н е т и ч е с к а я р е к а п и т у л я -
ц и я д е й с т в и т е л ь н о я в л я е т с я о д н и м и з о с н о в н ы х з а к о -
н о в д в и ж е н и я о р г а н и ч е с к о г о м и р а . В то же время онтоге-
нетический принцип является одним из самых действенных практических 
методов решения сложных вопросов филогении и систематики. 

Дарвин дал правильное, но не исчерпывающее объяснение явлению 
онтогенетической рекапитуляции. Геккель пытался сделать больше, но 
своим механистическим подходом к анализу явления, а главное, резким 
противопоставлением палингенезов и ценогенезов лишь создал новые 
трудности в разработке этой проблемы. Поэтому позднейшие исследова-
тели, работавшие в области онтогении, стремились ответить на важный 
вопрос — когда и какими способами возникают новые особенности орга-
низации. 

МОДУСЫ ОНТО-ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЙ 
И ПОРЯДКИ РЕКАПИТУЛЯЦИИ 

Вопрос о модусах (способах) появления новых признаков в онтоге-
незе имеет большую литературу. Как было показано выше, Дарвин счи-
тал, что новые особенности организации появляются, как правило, в не-
раннем возрасте. Значительно шире этот вопрос был рассмотрен в статье 
Ф. Мюллера (Muller, 1864; Мюллер, 1940), который установил два ос-
новных способа перехода от одного состояния к другому: 

1. Вновь возникающая форма приобретает новые признаки (уклоняет-
ся в сторону) до достижения родительского состояния. Этот способ эво-
люции соответствует тому, что позднее стали называть девиацией. 

2. Вновь возникающая форма приобретает новые признаки после до-
стижения родительского состояния. Этот способ эволюции соответствует 
тому, что позднее стали называть надставкой, или анаболией. 

Кроме этих основных способов перехода, Ф. Мюллер упомянул 
вскользь о некоторых других (1940, стр. 144), а именно: 

3. «Нередко... различие увеличивается но мере возвращения к более 
ранним стадиям развития». 

4. «В других случаях пути развития, исходя из одной и той же точки 
и приводя к одной и той же цели, расходятся в середине развития далеко 
друг от друга». 

5. «Наконец... бывает, что самое большое сходство надает на середину 
развития». 

Э. Геккель придал этому важному вопросу совершенно иное направ-
ление; он резко подразделил онтогенетические явления на две группы. 
II а л и н г е н е з а м и он назвал все, что унаследовано от родоначальных 
форм, ц е н о г е н е з а м и — в с е , что «фальсифицирует» иалингепезы в 
результате приспособления к эмбриональной или личиночной жизни. Вто-
рое понятие, подменившее все способы перехода, установленные Ф. Мюл-
лером, оказалось сборным и совершенно непонятным. Его бесплодность 
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была скоро понята как палеонтологами, так и зоологами. Так, например, 
Дж. П. Смит (Smith, 1899) писал, что ошибкой было называть ценогене-
зами признаки, унаследованные от предков, но сходящиеся у потомков 
вместе вследствие неравномерного ускорения развития. 

Палеонтологами давно было установлено, что новые изменения могут 
происходить на различных стадиях индивидуального развития. Ниже мы 
цитируем А. Хайэтта, который писал о вариациях в юношеской и взрос-
лой стадии роста. Этим, однако, не ограничивались представления этого 
ученого. В другом месте он писал о том (Hyatt, 1894), что в самый ранний 
период эволюции даже эмбрионы могли стать различными, но впослед-
ствии большие изменения испытывали только более поверхностные при-
знаки. Здесь ясно было сказано о том способе эволюции, который позднее 
получил название архаллаксиса. 

Среди зоологов можно отметить Э. Перрье и Ш. Гравье (Perrier et 
Gravier, 1902), которые тоже критиковали введенные Геккелем понятия 
и взамен предложили новые названия. Они различали нормальную он-
тогению, или п а т р о г е н и ю , когда все анцестральные формы воспро-
изводятся в онтогенезе в хронологическом порядке, и адаптивную онто-
гению, или а р м о з о г е н и ю ; последняя может быть цинотрофической, 
когда эмбрион ведет свободную и активную жизнь, или оотрофической, 
когда он развивается под оболочкой яйца. 

Иначе подошел к вопросу А. Н. Северцов (1912). Он различал два 
способа изменения органов взрослого животного: 1) способ эмбриональ-
ных изменений и 2) способ изменения конечных стадий, или способ над-
ставок. Здесь пока что мы видим повторение взглядов Мюллера и Хай-
этта. Однако дальше Северцов дал более глубокий анализ вопроса. Гекке-
левское понятие ценотенезов он дифференцировал, выделив собственно 
ценогенезы, или специальные эмбриональные приспособления, и ф и л -
э м б р и о г е н е з ы, или филогенетические изменения эмбриональных 
органов, связанные с изменениями органов взрослых животных. Филэм-
бриогенезы могут быть двух родов: 1) при способе эмбриональных 
изменений возникают п е р в и ч н ы е ф и л э м б р и о г е н е з ы , которые, 
следовательно, предшествуют изменению взрослого животного, являются 
п р и ч и н о й этого изменения; 2) при способе надставок, в результате 
ускорения развития и сдвигания признаков в эмбриональное состояние,, 
возникают в т о р и ч н ы е ф и л э м б р и о г е н е з ы , которые являются, 
таким образом, с л е д с т в и е м изменения органов взрослого животного. 
В этих определениях ценно то, что фиксируется взаимосвязь изменений, 
возникающих при разных способах эволюции на различных стадиях он-
тогенеза. 

Ф. Франц (Franz, 1927) предложил различать четыре способа пере-
хода к новому состоянию, или, как он их называет, биометаболических 
модуса: 1) п р о л о н г а ц и ю , или удлинение, 2) а б б р е в и а ц и ю , или 
сокращение, 3) увеличивающуюся с каждой стадией д е в и а ц и ю , т. е.. 
отклонение, и 4) девиацию, кульминирующую на определенных стадиях. 

Дж. Де Beep (De Beer, 1930, 1940) доказывал, что новые черты ор-
ганизации могут появляться на любой стадии онтогенеза. Подобно Север-
цову, он придавал большое значение времени первого появления призна-
ка в онтогенезе и даже предложил в этой связи новую терминологию. Он 
назвал п е д о м о р ф о з о м филогенетические изменения посредством де-
виации, а также неотении, когда взрослые потомки приобретают призна-
ки юных предков (Де Беер ставит знак равенства между понятиями юный 
и ценогенетический). Г е р о н т о м о р ф о з о м он назвал филогенетиче-
ские изменения, возникающие в результате модификации признаков, кото-
рые уже были во взрослом состоянии. В этом случае эволюция идет посред -
ством взрослых вариаций, гиперморфоза и ускорения развития. 
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Модусы онто-филогенетических изменений подробно рассматривают-
ся в последней книге А. Н. Северцова (1939). Автор разбирает здесь сле-
дующие случаи: 

1. А н а б о л и я , или надставка конечных стадий развития, когда но-
вые стадии онтогенеза прибавляются в конце периода морфогенеза. 

2. Д е в и а ц и я , или отклонение (аберрация) направления эмбрио-
нального развития, когда ход онтогенеза меняется со средних стадий 
развития. 

3. А р х а л л а к с и с , или изменение первых зачатков (о вторичных 
архаллаксисах мы скажем несколько слов ниже). 

Указанные три способа могут вести как к положительному изменению 
филогенеза, так и к отрицательному его изменению (при уменьшении 
величины зачатков). Характерно, что в конце своей книги Северцов (1939, 
стр. 590) делает следующий вывод: «Прогрессивная и регрессивная эво-
люция строения и функций взрослых органов происходит путем измене-
ния хода морфогенеза этих органов, изменений, которые могут иметь ме-
сто в начальных, в средних стадиях развития и в самом конце морфоге-
неза органа, проще говоря, прогрессивная и регрессивная эволюция про-
исходит путем изменений, в о з н и к а ю щ и х н а л ю б о й с т а д и и 
р а з в и т и я о р г а н о в ж и в о т н о г о » (разрядка моя.— В. Р.). 
Считая совершенно правильной именно последнюю мысль, мы должны 
особо отметить условность разделения способов онто-филогенетических 
изменений на анаболии, девиации и архаллаксисы. С точки зрения из-
ложения предмета выделенные Северцовым модусы имеют определенное 
значение, условность же каждого из них была понятна и самому автору, 
как это следует из приведенной выше цитаты. В таком смысле и мы будем 
пользоваться этими понятиями при дальнейшем изложении. 

В статье С. Г. Крыжановского (1939) дана критика существующих 
представлений о модусах эволюции. Этот автор приходит к выводу, что 
явлений ценогенеза и палингенеза не существует, что не может быть спо-
собов эволюции посредством анаболии и девиации, что эволюционные из-
менения онтогенеза всегда сопровождаются более или менее полным вы-
теснением старых фаз (субституцией). В самом деле, нельзя резко про-
тивопоставлять ценогенезы и филэмбриогенезы, с одной стороны, и 
иалингенезы — с другой, потому что всякое новое образование сопровож-
дается каким-то изменением палингенеза. Однако так как изменение за-
хватывает, как правило, не весь организм, а только часть признаков, то 
в онтогенезе могут быть (и это часто наблюдается) такие признаки, кото-
рые перешли от предков к потомкам без изменения. Их можно называть 
палингенетическими. Правильно, что изменения сопровождаются вытес-
нением старых фаз,— это очень важный принцип, находящийся в полном 
согласии с явлением ускорения развития. Следовательно, не может быть 
надставок и девиаций в буквальном смысле слова; новые изменения, будь 
то в конце или в середине морфогенеза, прибавляются не к втарому состо-
янию, а к и з м е н е н н о м у с т а р о м у . 

Надо отметить, что Крыжановский, развивая идеи Ф. Мюллера, клас-
сифицирует рекапитуляции в соответствии с порядком их появления и 
выделяет: 1) п р я м о й п о р я д о к , когда предшествующие фазы онто-
генеза древнее последующих; 2) о б р а т н ы й п о р я д о к , когда первые 
фазы новее последующих; 3) р а з л и ч н ы е с о ч е т а н и я э т и х по-
р я д к о в . Поэтому он приходит в конце концов к такому общему выводу 
(1939, стр.' 364): «Новые рекапитуляции или новые фазы возникают на 
всех этапах развития; старые рекапитуляции или старые фазы исчезают 
на всех этапах развития». 

Обратимся теперь к палеонтологическому материалу. Наш опыт онто-
филогенетического исследования аммоноидей показал, что у них также 
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могут быть различные модусы эволюционных изменений. Крупные таксо-
номические категории возникали, как правило, путем очень ранних пре-
образований, которые можно приравнивать к архаллаксисам или ранним 
девиациям. Так, например, у древнейших климений на протяжении одно-
го первого оборота сифон переходит с вентральной стороны на дорсаль-
ную (первичный филомбриогенез). Известно много ранних преобразова-
ний перегородки, приводивших к крупным изменениям в структуре 
раковины взрослого животного' (возникновение семейств Shumarditidae, 
Vidrioceratidae, Popanoceratidae и др.). У многих аммоноидей резкие из-
менения, вызванные ускорением развития, начинаются с третьей, второй 
и даже первой перегородки (вторичные филэмбриогенезы). В других слу-
чаях изменения происходили на средних стадиях или в конце морфоге-
неза. Одним словом, палеонтологический материал подтверждает вывод 
А. Н. Северцова о том, что эволюционные изменения могут возникать на 
любой онтогенетической стадии. 

Так же различны у аммоноидей порядки рекапитуляции, хотя прямой 
порядок является безусловно и резко преобладающим. Объяснение этому 
можно найти в том, что личинки аммоноидей жили свободно совместно с 
взрослыми формами, не нуждаясь в специальных адантациях, связанных 
с особыми условиями существования. Обратный порядок рекапитуляций 
представляет исключительно редкое явление; это видно хотя бы из того, 
что нри изучении палеозойских аммоноидей мы ни разу с ними не встре-
тились. Рассмотрим наблюдавшиеся нами порядки рекапитуляций. 

1. Наиболее распространенным типом является п р я м о й п о р я д о к 
р е к а п и т у л я ц и и в р я д а х с у с л о ж н я ю щ е й с я о р г а н и з а -
ц и е й. В этом случае изменения могут появляться на разных стадиях 
онтогенеза, т. е., пользуясь условными терминами, могут идти по спосо-
бу архаллаксиса, девиации или анаболии, п р и ч е м р а н н и е и з м е -
н е н и я о б я з а т е л ь н о р а с п р о с т р а н я ю т с я , р а з р а с т а я с ь , 
до в з р о с л о г о с о с т о я в и я. В каждом филогенетическом ряду на-
блюдается при этом закономерная смена способов эволюции основного 
морфологического звена: первое изменение возникает по способу архал-
лаксиса или ранней девиации, филогенетически последующие изменения 
появляются на все более поздних стадиях онтогенеза. Примером может 
служить филогения семейств Medlicottiidae (Руженцев, 1949а), Shumar-
ditidae, Vidrioceratidae, Popanoceratidae (Руженцев, 1940а) и многих дру-
гих. Возникновение новых филогенетических стадий сопровождается 
у с к о р е н и е м р а з в и т и я палингенетических стадий, т. е. их сдви-
ганием к протоконху, уплотнением и частичным выпадением. Несмотря 
па это, рекапитуляции бывают довольно полными, причем их последова-
тельность в онтогенезе точно соответствует возникновению новых таксо-
номических категорий в филогенезе. 

2. Значительно менее распространенным типом является п р я м о й 
п о р я д о к р е к а п и т у л я ц и и в р я д а х с у п р о щ а ю щ е й с я ор-
г а н и з а ц и е й . В этом случае изменения появляются на поздних ста-
диях онтогенеза путем выпадения конечных стадий развития. Стадии, 
предшествовавшие у предков взрослому состоянию, становятся взрослыми 
стадиями у потомков. Несмотря на упрощение организации, последние 
стадии онтогенеза, как и в предыдущем случае, бывают сложнее всех бо-
лее ранних. Примером может служить филогения семейств Pronoritidae 
(Руженцев, 1949а) и Marathonilidae (Руженцев, 1940а). У поздних про-
норитид перегородка и лопастная линия становились все более простыми 
и напоминали ранние стадии развития более древних представителей это-
го семейства. У маратонитид сложная дорсальная лопасть в ходе эво-
люции толге упрощалась, пока не приобрела простую копьевидную фор-
му. Нри таком типе эволюции возникновение новых филогенетических 
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стадий сопровождается з а м е д л е н и е м р а з в и т и я стадий апце-
стрального состояния, т. е. их сдвиганием в сторону жилой камеры. Вслед-
ствие этого рекапитуляция, сохраняя прямой порядок, бывает неполной,— 
отсутствуют в онтогенезе стадии, отвечающие дефинитивному состоянию 
недавних предков. 

3. Еще более редким типом является о б р а т н ы й п о р я д о к ре-
к а п и т у л я ц и и . В этом случае изменения появляются впервые на ран-
них стадиях онтогенеза, н о н е р а с п р о с т р а н я ю т с я с р а з у до 
в з р о с л о г о с о с т о я н и я ; лишь в ходе филогенетического развития 
новые признаки захватывают поздние стадии. В качестве примера такого 
хода эволюции обычно называют некоторых юрских аммонитов. В ряду 
Macrocephalites —> Kepplerites —Cosmoceras новая уплощенная форма ра-
ковины вентральной бороздой возникает вначале на ранних оборотах 
Kepplerites и только у Cosmoceras распространяется до последнего обо-
рота. То же самое наблюдается в ряду Macrocephalites Cadoceras 
—> Quenstedticeras с той лишь разницей, что здесь возникает раковина 
линзовидной формы. В ряду Orthosphinctes—> Prorasenia—> Rasenia по 
этому способу развивается скульптура,— происходит замещение двойных 
ребер тройными. Протерогенетические ряды Шиндевольф строит среди 
климений с треугольным завиванием раковины, например, ряд Катрю-
clymenia endogona —К. trigona —> К. trivaricata —> Triaclymenia triangu-
laris —> Parawocklumeria distorta —> P. paradoxa. 

Ранние онтогенетические изменения, не распространяющиеся до взрос-
лого состояния, были А. П. Павловым (Pavlow, 1901) неудачно названы 
профетическими фазами, а продвижение соответствующего признака ко 
взрослому состоянию — филогенетическим ускорением. Тенденциозная 
терминология Павлова нашла дальнейшее развитие в работах JI. С. Бер-
га (1922) и О. Шиндевольфа (1925, 19366). Первый пытался установить 
принцип «предварения филогении онтогенией», который служит якобы 
одним из ярких доказательств развития в определенном направлении — 
вне всякого участия случайностей. Второй сформулировал сходную по 
смыслу «теорию протерогенеза» и писал об онтогенетическом предвосхи-
щении филогении. Все эти объяснения неприемлемы прежде всего по-
тому, что в их основе лежит телеологическое понимание эволюции. 
Д. Соболев (1924), разбирая, вопрос о «црофетических фазах», писал, 
что здесь нет никакого указания на будущее, а имеет место простой воз-
врат к прошлому. Это объяснение тоже не может быть признано удачным, 
так как прошлого, о котором думает цитированный автор, в этом случае 
не было,— «профетические фазы» не отвечают какому-либо дефинитив-
ному состоянию предков. Более правильное решение вопроса было пред-
ложено А. Н. Ивановым (1945), который в результате детального иссле-
дования онтогенеза у родов Kepplerites и Cosmoceras пршйел к выводу, 
что филогенетическое изменение идет в этом и аналогичных случаях пу-
тем замедления развития, или брадигенеза. 

Филогенез протерогенетичеекогй типа осуществляется в результате 
сочетания двух модусов эволюции: в начале филогенетического ряда но-
вый признак возникает путем аухаллаксиса или ранней девиации, влия-
ние которых не распространяется до взрослого состояния1; в дальнейшем 
эволюция идет путем отпадения конечных стадий при з а м е д л е н н о м 
р а з в и т и и стадий анцестрального состояния. В результате признаки, 
возникшие на ранних стадиях, как бы всплывают из глубины онтогенеза 

1 Если мы называем архаллаксисом и девиацией такие эмбриональные измене-
ния, влияние которых сказывается на взрослом состоянии той же особи, то эмбрио-
нальным изменениям, о которых идет речь в данном случае («профетическим» фа-
зам), по-видимому, целесообразно дать особые наименования. 
4 В. Е. Руженцев 4:9 



и в конце концов становятся признаками взрослого организма. В зависи-
мости от характера ранних изменений эволюция может идти по пути ус-
ложнения или по пути упрощения организации. В начале филогенетиче-
ского ряда наблюдается обратный порядок рекапитуляции, так как первые 
стадии онтогенеза новее последующих, однако в дальнейшем в результа-
те выпадения последних стадий онтогенеза возникает прямой порядок-
рекапитуляции, когда первые стадии онтогенеза становятся древнее по-
следующих, но в этом прямом порядке отсутствуют стадии, отвечающие 
дефинитивному состоянию предков. 

Нетрудно заметить, что второй и третий тип эволюции аммоноидей 
обнаруживают большое сходство. Их объединяет то, что в обоих случаях 
филогенетическое изменение идет путем выпадения конечных стадий он-
тогенеза в условиях замедления развития. Иначе говоря, естественный 
отбор идет на сохранение рано созревающих особей. Различие же заклю-
чается в том, что во втором случае предшествующих онтогенетических 
новообразований не бывает, а в третьем — они наблюдаются. 

4. Очень редким типом является с л о ж н ы й п о р я д о к р е к а п и -
т у л я ц и и . Фактически нам известен только один такой случай, когда 
путем девиации ^появляются новые усложняющие изменения, не распро-
страняющиеся до взрослого состояния (обратный порядок), а путем от-
рицательной анаболии — упрощающие изменения (прямой порядок). 
Преобладающее изменение, ведущее к усложнению организации (за счет 
средних стадий), в конце филогенеза может уступить место преобладающе-
му развитию в сторону упрощения организации (за счет поздних стадий) . 
Этот случай — филогения семейства Somoholitidae, отличительной особен-
ностью которого являются широкие лопасти с характерными боковыми 
выступами; во взрослом состоянии эти лопасти приобретают более про-
стое очертание. У последнего члена филогенетического ряда (род Neoshu-
mardites) вся лопастная линия становится несколько более примитивной, 
особенно на внутренней стороне раковины. Для этого случая, видимо, 
справедливо утверждение А. Хайэтта (1889), который думал, что уско-
рение развития свойственно не только прогрессивным, но и регрессивным 
рядам (ускорение в дегенерации). Появление путем отрицательной ана-
болии новых более примитивных признаков сопровождается ускорением 
развития более ранних стадий того же звена, т. е. сдвиганием их 
к протоконху, в результате чего происходит общее упрощение органи-
зации. 

Рассмотренные нами случаи, вероятно, не исчерпывают всего много-
образия филогенетических изменений. Тем не менее уже отсюда ясно, что 
явление онтогенетической рекапитуляции не может иметь того простого 
выражения, которое ему пытались придать старые авторы,— явление бо-
гаче закона. Поэтому и практическое значение рекапитуляций в деле 
познания филогении и построения системы меняется в зависимости от 
модуса онто-филогенетических изменений. Онтогенетические наблюдения 

) в рядах с усложняющейся организацией и прямым порядком рекапиту-
ляции дают самый полный материал для восстановления конкретной фи-
логении, особенно при изменениях по способу анаболии. В этом случае 
последовательность онтогенетических стадий дает достаточно определен-
ные указания на смену форм в филогенезе. При изменениях по способу 
девиации и, тем более, архаллаксиса эти указания бывают затемнены 
вследствие появления новых стадий — стадий перехода ко взрослому со-
стоянию, которые станут рекапитуляциями только при дальнейшем фи-
логенезе. Онтогенетические наблюдения в рядах с обратным и сложным 
порядком рекапитуляций дают материал, значительно более трудный для 
интерпретации, который сам по себе может повести к ложным выводам. 
Однако так как изменения захватывают, как правило, не всю структуру, 
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а лишь какую-то ее часть, то практически всегда остается достаточно по-
казателей для восстановления истинного хода эволюции, конечно, с уче-
том других принципов исследования и прежде всего хронологического. 

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКОЕ УСКОРЕНИЕ, 
ИЛИ КОНЦЕНТРАЦИЯ 

Ускорение эволюционного процесса — очевидный эмпирический прин-
цип. Несмотря на то что эволюция филогенетических ветвей проходит с 
различной скоростью, преобладающая тенденция ускорения не может вы-
зывать никаких сомнений. Все данные палеонтологии и неоитологии убе-
дительно говорят о том, что в органической природе, несмотря на частые 
отклонения в сторону, несмотря на случаи регрессивного развития, эво-
люция идет от простого к сложному, от низшего к высшему. Ф. Энгельс 
(«Диалектика природы», 1941, стр. 249) высказал весьма интересное по-
ложение: «По отношению ко всей истории развития организмов надо при-
нять закон ускорения пропорционально квадрату расстояния во време-
ни от исходного пункта... Чем выше, тем быстрее идет дело». Б. М. Козо-
Полянский (1937) предложил называть это положение з а к о н о м 
Э н г е л ь с а . Как же увязать закон филогенетического ускорения с теми 
процессами, которые совершаются в онтогенезе? 

Учитывая, что всякая филогенетическая ветвь представляет сумму 
эволюирующих онтогенезов, нетрудно сделать вывод, что филогенетиче-
ское ускорение должно быть связано с ускорением онтогенетическим. 
Исследование палеонтологических фактов, как увидим дальше, полностью 
подтверждает этот вывод. 

Принцип онтогенетического ускорения учтен уже в формулировке 
биогенетического закона, потому что не может быть «сокращенного по-
вторения» без ускорения ранних стадий онтогенеза. Ф. Мюллер впервые 
сознательно подчеркнул значение более ранней закладки органов в он-
тогенезе потомков. Установив два способа перехода к новому состоянию, 
способ девиаций и надставок, он сделал еще один оригинальный и очень 
важный вывод о том, что историческое свидетельство, сохранившееся в 
онтогенезе, понемногу с т и р а е т с я вследствие того, что развитие при-
нимает все более прямой путь от яйца ко взрослому состоянию. Высказав 
в этом положении идею об ускорении развития, Мюллер дал ему следую-
щее объяснение (1940, стр. 151): «Вообще животному выгодно как мож-
но раньше приобрести те преимущества, которые служат ему основой в 
борьбе за существование. Более раннее появление позднее приобретенных 
особенностей принесет в большинстве случаев пользу, запоздалое — вред; 
первое там, где оно случайно появилось, сохранится благодаря естествен-
ному отбору. Точно так же полезно и всякое изменение, которое выпрям-
ляет уклонения в сторону, заключающиеся в прохождении разнообразных 
личиночных форм, упрощает ход развития, сокращает его, оттесняет к 
более раннему времени и, наконец, к жизни в яйце». Из приведенной ци-
таты видно, насколько глубоки были мысли Мюллера о взаимоотношении 
онто- и филогенеза. Он не только установил разные способы перехода к 
новому состоянию, но и понимал, что всякий переход сопровождается од-
новременной более или менее глубокой перестройкой всего хода индиви-
дуального развития. В этом отношении его учение совершеннее и после-
довательнее не только по сравнению с предшественниками, но и по срав-
нению с представлениями Геккеля. 

Особое внимание явлению онтогенетического ускорения было уделено 
палеонтологами, так как они постоянно имели дело с рядами форм, 
эволюция которых продолжалась геологическими веками, т. е. десятки 4* 
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и сотни миллионов лет. У последовательных представителей таких рядов 
все онтогенетические изменения могут быть изучены с наибольшей уверен-
ностью. 

Прежде других внимание этому явлению уделил американский пале-
онтолог А. Хайэтт, назвавший его законом ускорения развития, или та-
хигенеза. Первая формулировка закона, данная им независимо от работ 
Мюллера и Геккеля, гласила (Hyatt, 1866—1869, стр. 203): 

«Юные особи более высоких видов постоянно ускоряют, таким об-
разом, свое развитие и сводят ко все более эмбриональному состоянию или 
совершенно пропускают стадии роста, соответствующие взрослым перио-
дам предыдущих, или более низких видов. 

Другими словами, происходит непрерывная концентрация 1 признаков 
взрослого состояния более низких видов у юных особей более высоких ви-
дов и вытекающее отсюда смещение других эмбриональных особенностей, 
которые сами также прежде принадлежали взрослым периодам еще более 
низких видов». 

Известно и другое определение закона ускорения развития (Hyatt, 
1889, стр. X): «Все видоизменения и вариации в прогрессивных рядах по-
являются сперва в юношеской или взрослой стадии роста, а затем насле-
дуются, согласно закону ускорения, на все более ранних стадиях, пока 
они или становятся эмбриональными, или вытесняются из организма, за-
замещаясь признаками более позднего происхождения». Заметим, что в 
этой, а также в более поздних работах, автор употребляет название т а-
х и г е н е з а (tachygenesis). 

Несколько позднее Хайэтт (Hyatt, 1897, стр. 222) характеризовал за-
кон ускорения развития следующим образом: «Признаки наследуются у 
сменяющих друг друга видов или форм данного ряда на все более ранних 
стадиях в онтогении каждого члена серии. Эти признаки, как правило, 
исчезают из онтогении совсем у конечных или последними встречающих-
ся членов серии, и конечные формы становятся, таким образом, очень от-
личны в своем развитии». 

Изложенные выше представления, сложившиеся в результате изуче-
ния фактического материала, вызывают большой интерес. Они сущест-
венно отличались от традиционных представлений того времени, когда 
многие авторы, принимавшие дословно закон Геккеля, пытались искать 
в онтогенезе все прошлые филогенетические стадии и чуть ли не в дефи-
нитивном состоянии предков. Изложенные представления отличаются и 
от взглядов многих современных биологов, пытающихся защищать тезис 
о наследовании в соответствующем возрасте или предполагающих, подоб-
но JI. В. Крушинскому (1939, стр. 365), что «... до фенокритического 
пункта (т. е. до расхождения пути развития старого и нового признака.— 
В. Р.) мутационно изменившийся признак повторяет путь развития нор-
мального признака». А. Хайэтт в прошлом столетии показал, что это не 
так, что в результате накопления новых стадий в одном и том же ряду 
признаков старые стадии сдвигаются назад, уплотняются и, наконец, во-
все исчезают, т. е. что эволюция идет путем не только н а д с т р о й к и 
онтогенеза, но и одновременной п е р е с т р о й к и сохранившихся пред-
шествующих стадий. 

Выше мы привели цитату, из которой было видно, что Дарвин после 
появления работ Копа и Хайэтта не считал явление ускорения развития 
невероятным, однако отказался высказать по этому вопросу определен-
ное суждение. Такое отношение к важнейшему обобщению палеонтоло-
гии можно объяснить несколькими причинами. Во-первых, Дарвин не 
мог симпатизировать тем общим теоретическим предпосылкам, которые 

1 Следует отметить, что иногда вместо названия «law of acceleration» Хайэтт 
употреблял «law of concentration». 
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клались американскими палеонтологами-неоламаркистами в основу за-
кона ускорения развития. Во-вторых, исходя во всех своих выводах из 
строго проверенных фактов, он лично, видимо, не располагал таковыми 
в данном случае. Достаточно вспомнить в этой связи его столь же осто-
рожное вначале отношение к закону эмбриональной рекапитуляции 
Агассиза. В-третьих, идеи Дарвина, касающиеся вопросов эмбриологии, 
не вполне согласовывались с явлением ускорения развития, потому что он 
всегда подчеркивал значение наследования в соответствующем возрасте. 

Многие палеонтологи, изучавшие явление онтогенетической рекапи-
туляции, наряду с ускорением развития замечали выпадение стадий, на-
блюдающихся у предков. Подчеркивая значение этого явления, В. Ланг 
(Lang, 1919) назвал его л и п о г е н е з о м , а С. Бакмэн (Buckman, 1920) — 
л и п о п а л и н г е н е з о м (lipopalingenesis). 

Для регрессивных ветвей американский палеонтолог Э. Коп (Соре, 
1887) установил п р и н ц и п з а м е д л е н и я р а з в и т и я , который за-
ключается в том, что в ходе эволюции наиболее поздние стадии онтогене-
за исчезают, а их место занимают такие черты организации, которые у 
предков встречались на ранних стадиях онтогенеза,— животное как бы 
отступает все дальше назад. А. Грабау (Grabau, 1910) предложил назы-
вать это явление б р а д и г е н е з о м (bradygenesis). 

Явление ускорения развития получило широкое признание. После 
Ф. Мюллера и А. Хайэтта о нем писали среди палеонтологов Э. Коп, 
Л. Вюртенбергер, М. Неймайр, Дж. П. Смит, Г. Осборн, среди зоологов — 
А. Н. Северцов и многие другие ученые обеих специальностей. Характер-
но, что немецкие ученые обычно приписывали открытие этого явления 
Вюртенбергеру (но не Геккелю!). Как американский, так и немецкий 
палеонтолог пришли к своим выводам на основании изучения аммоноидей. 

Интересные выводы были сделаны Э. Менертом (Mehnert, 1897, 1898), 
который доказывал, что прогрессивные органы закладываются раньше и 
развиваются ускоренно, а регрессивные закладываются позднее и разви-
ваются замедленно. В работе 1898 г. автор сформулировал «основной за-
кон» органогенеза: «Скорость процесса онтогенетического развития 
(роста) органа пропорциональна достигнутой им высоте развития. Она 
повышается всякий раз с повышением и падает с понижением однажды 
достигнутой высоты развития» (цитирую по А. Н. Северцову, 1939, 
стр. 460.— В. Р.). Нетрудно видеть, что этот закон представляет лишь 
несколько иную формулировку принципов ускорения и замедления раз-
вития. Менерт правильно подчеркивал, что усложнение организации со-
провождалось ускорением онтогенетического развития, акцелерацией, ко-
торая выражалась в более ранней закладке органа или признака, в более 
быстрой смене первых стадий. Наоборот, упрощение организации соче-
талось с замедлением онтогенетического развития, с ретардацией, которая 
выражалась в более поздней закладке, в замедлении всего процесса роста. 
Все это подтверждается онтогенетическим исследованием аммоноидей. 

Вопросам ускорения развития посвящена большая монография фран-
цузских зоологов Э. Перрье и Ш. Гравье (Perrier et Gravier, 1902). 
Авторы заново «открыли» явление и предложили для него название т а-
х и г е н и и (tachygenie), которое, как мы видели выше, значительно рань-
ше было введено Хайэттом тахигенезом они называют причину или со-
вокупность причин, вызывающих ускорение индивидуального развития. 
Несмотря на то, что авторы придерживаются в основном ламаркист-
ских идей, в их работе высказаны некоторые интересные соображения, 

1 Французские авторы ни в тексте, ни в библиографическом списке совершенно 
яе упоминают имена Хайэтта и Копа, работы которых, видимо, не были им извест-
ны. Работа Перрье и Гравье в свою очередь не была замечена А. II. Севсрцовым 
и его сотрудниками. 
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подтвержденные разбором большого количества зоологических примеров. 
Проводя параллель между долгими веками филогенетической ре-
ализации признаков (в одной серии последовательных форм) и всего 
лишь несколькими неделями их онтогенетической реализации, они гово-
рят о том, что наследственность могла функционировать, только необы-
чайно сокращая фазы воспроизведения и трансформации этих призна-
ков. Здесь кстати будет упомянуть аналогичную аргументацию амери-
канского палеонтолога Дж. П. Смита (Smith, 1899), который самое яр-
кое доказательство онтогенетического ускорения, или тахигенеза, видел 
в том, что раковина аммонита при размере не более 2,7 мм пробегает из-
менения, для которых ее предкам потребовалось время от нижнего 
девона до конца карбона, т. е. около 85 миллионов лет. Возвращаясь к 
работе французских авторов, укажем основной вывод, к которому они 
пришли в результате обобщения большого материала (стр. 348): «тахи-
генез есть необходимый способ функционирования, 'наследственности» 
или, беря это слово в динамическом смысле, «тахигенез есть необходимое 
(essentielle) свойство наследственности». 

В ранних работах А. Н. Северцова явлению ускорения развития уде-
лено достаточно внимания. По мнению этого ученого (1912, стр. 171), 
«при прогрессивной эволюции посредством изменения начальных стадий 
эмбриональное развитие удлиняется прибавкой одной или нескольких 
стадий в самом начале развития, причем это удлинение обыкновенно ком-
пенсируется ускорением развития именно этих начальных стадий» (пер-
вичные филэмбриогенезы). Иначе обстоит дело при эволюции путем 
изменения конечных стадий развития. В этом случае (там же, стр. 190) 
«признаки, появившиеся в конце индивидуального развития (надстав-
ки), в течение филогенетического развития постепенно передвигаются 
все на более ранние стадии онтогенеза» (вторичные филэмбриогенезы) 
В последней работе Северцов (1939) изменил свои прежние представ-
ления. Здесь он критикует взгляды авторов, которые доказывали сущест-
вование ускорения развития. Описывая установленный Вюртенбергером 
факт сдвигания бугорков у некоторых аммонитов с поздних стадий на 
более ранние, Северцов дает ему как будто бы иное толкование. По его 
мнению, в этом случае происходит не сдвигание признака на более ран-
нюю стадию, а появление нового аналогичного признака в другом месте 
раковины. Это рассуждение основано явно на недоразумении. Факт уско-
рения развития устанавливается при сравнении нескольких последова-
тельных оптогенезов. Никто не сомневается в том, что при развитии по-
следующих поколений происходит не сдвигание бугорков, а образование 
н о в ы х бугорков, как пишет Северцов,— важно то, что один и тот же 
признак, в данном случае характерная особенность скульптуры ракови-
ны, появляется у все более юных особей, причем это связано с возникно-
вением нового признака во взрослом состоянии. Это интереснейшее яв-
ление и было ф и г у р а л ь н о названо сдвиганием признака в онтоге-
незе. На ход индивидуального развития влияет не только вновь приобре-
тенный признак сам по себе, но и те сдвиги во времени и пространстве 
(гетерохронии и гетеротопии), которые он вызывает. Вторичные фил-
эмбриогенезы Северцова, значение и смысл которых автор совершенно 
напрасно затушевал в последующих работах, правильно объясхгяли то 
явление, которое палеонтологи наблюдают на каждом шагу. 

Отказ от признания вторичных филэмбриогенезов привел к созданию 
понятия «вторичных архаллаксисов» (Северцов, 1939, стр. 519), которые 
«обычно имеют место тогда, когда орган, развивавшийся у предков путем 
анаболии, начинает развиваться у потомков путем архаллаксиса. При этом 

1 В оригинале обе цитаты набраны курсивом.— В. Р. 



ряд начальных стадий развития (стадий анцестральной рекапитуляции) 
выпадает, онтогенез укорачивается (акцелерация), и образуется новый, 
несколько иной зачаток того же органа». Но это ведь и есть крайний слу-
чай проявления ускорения развития,— то, что палеонтологи называют 
лииопалингенезом. От фактов уйти невозможно, а от перемены названия 
суть дела не меняется. 

Онтогенетическое ускорение получает особенно яркое подтверждение 
при исследовании различных представителей надотряда аммоноидей. 
Проследим это явление отдельно в эволюции раковины, скульптуры и 
лопастной линии. 

1. В качестве примера онтогенетического ускорения в развитии ра-
ковины возьмем семейство Vidrioceratidae (рис. 13). Анцестралышй 

а Ь Су d 

Р и с . 13 . П о п е р е ч н ы е с е ч е н и я р а к о в и н (по Р у ж е н ц е в у , 1940а) : 
а — Eoasianites concinnus Ruzh. ; оренбургский ярус; Ь — Vidrioceras borissiaki Ruzh . j 

оренбургский ярус; с — Prostacheoceras juresanense (Max.); ассельский прус; 
d — Waagenina subinterrupta (Krot . ) ; артинский ярус (во всех случаях X 4). 

род Eoasianites, от которого произошло это семейство, имеет эволютную 
раковину с широким умбо даже во взрослом состоянии. У первого пред-
ставителя семейства, оренбургского рода Vidrioceras, во взрослом состоя-
нии раковина округленная, инволютная, с очень узким умбо, но на пер-
вых четырех оборотах она не отличается от раковины Eoasianites. У ас-
сельского рода Prostacheoceras эволютная стадия первых оборотов нес-
колько сокращена. Наконец, у артииского рода Waagenina она полностью 
вытеснена из онтогенеза, и раковина с первого оборота становится инва-
лютной и округленной. Таким образом, эволюция онтогенеза раковины 
видриоцератид сопровождается смещением эволютных оборотов назад, 
их сокращением и, наконец, полным выпадением. Иначе говоря, путь, 
который ведет к типичному для данного семейства состоянию, становит-
ся все более коротким, все более ускоренным. 

2. Примером онтогенетического ускорения в развитии скульптуры 
может служить изменение вентральной стороны у связанных между со-
бой родов Medlicottia и Eumedlicottia. Первые представители рода Med-
licottia, сакмарские М. semota Ruzh. и М. vetusta Ruzh., имеют довольно 
резкие вентральные бугорки на протяжении всей раковины. У нижне-
артинской М. intermedia Ruzh. бугорки последних оборотов развиты го-
раздо слабее и смещены с вершины килей на их боковую сторону, но на 
более ранних оборотах они такие же, как и у сакмарских видов. У верхне-
артинской М. orbignyana (Vern.) на поздних оборотах бугорки совершен-
но исчезают, но хорошо развиты при диаметре около 30 мм и в более ран-
нем возрасте. У первого представителя рода Eumedlicottia, Е. whitneyi 
(Bose), слабые бугорки сохраняются при диаметре но более 15 мм. Нако-
нец, у более высокого вида, Е. burckhardti (Bose), бугорки полностью 

55 



вытеснены из онтогенеза и отсутствуют на протяжении всей раковины. 
В этом примере мы взяли несколько видов, образующих конкретный и 
прямой филогенетический ряд. Эволюция раковины шла здесь главным 
образом по пути изменения вентральной стороны, которая становилась 
все более узкой и гладкой (исчезновение бугорков). Такое преобразова-
ние явно было направлено на усиление плавучести животного. В процес-
се отбора на лучшее передвижение в воде представители родов Medlicot-
tia и Eumedlicottia приобретали новые особенности на поздних стадиях 
онтогенеза, а признаки древнего происхождения постепенно сдвигались 
при этом назад, в сторону протоконха, пока не исчезли совершенно. Эво-
люция от бугристой и более широкой вентральной стороны к гладкой и 
узкой шла все более коротким и быстрым путем. 

Еще более яркие примеры онтогенетического ускорения получены в 
результате исследования онто-филогении лопастной линии аммоноидей. 
Рассмотрим с этой точки зрения сперва общий ход развития больших 
групп, затем особенности строения первой перегородки и некоторых от-
дельных лопастей и, наконец, характер онто-филогенетических измене-
ний лопастной линии в семействах Medlicottiidae и Vidrioceratidae. 

3. Забегая несколько вперед, отметим, что генетической основой ло-
пастной линии всех аммоноидей, за исключением древнейшего подотряда 
Agoniatitina, служит линия, впервые возникшая в семействе Anarcesti-
dae и состоящая из трех лопастей 1 — вентральной, умбональной и дор-
сальной, т. е. имеющая формулу VU : D. От нее идут два основных нап-
равления развития: для одного характерно дополнительное появление 
сначала внутренней боковой, а ?атем второй умбональной лопасти (фор-
мула — VU : ID —»- VUU 1 : ID), для другого — появление сначала на-
ружной боковой, а затем внутренней боковой лопасти (формула — 
VLU : D VLU : ID). От этих групп возникает все разнообразие аммо-
ноидей с более сложной перегородкой, которые рекапитулируют в онто-
генезе признаки далеких предков. Онто-филогенетические исследования 
показывают, что стадии развития, занимавшие у девонских аммоноидей 
весь жизненный цикл, у более поздних сохраняются только в самом ран-
нем онтогенезе. Так, например, у многих каменноугольных и пермских 
форм трехлопастная линия с формулой VU : D, типичная прежде для 
взрослого состояния, сохраняется только на второй перегородке. У мно-
гих мезозойских форм даже эта стадия бывает вытеснена из онтогенеза 
вследствие ускорения развития, и вторая перегородка образуется сразу 
по формуле (ViVi)UU1 : ID. Таким обазом, весь ход развития аммоно-
идей показывает быстрое нарастание онтогенетического ускорения: 
сложность организации, достигнутая на протяжении всего девонского 
периода (35 миллионов лет), у верхнепалеозойских и мезозойских аммо-
ноидей возникает за самый короткий срок онтогенетического развития, 
иногда немедленно после выхода животного из яйцевой капсулы. 

4. Даже самые глубокие, самые консервативные черты организации в 
конце концов изменяются под влиянием ускорения развития. Среди ам-
моноидей различают три основных типа эмбриональной (первой) пере-
городки, образующейся в яйцевой капсуле: аселлатный, латиселлатный и 
ангустиселлатный (рис. 14). Первый тип характерен для большинства 
девонских аммоноидей, второй — для каменноугольных, пермских и ча-
стично триасовых аммоноидей, третий — для большинства мезозойских 
аммоноидей. У ангустиселлатных форм в результате ускорения развития 
резкое изменение испытывает даже первая перегородка, развивавшаяся 
в яйцевой капсуле. Вместо одной умбональной лопасти U она сразу, 
скачкообразно приобретает две (UU1) или даже три (UU1 : I) лопасти. 

1 Объяснение индексов лопастей дано' на отр. 150. 
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5. Посмотрим теперь, что происходит в процессе онто-филогенетиче-
ского развития с вентральной лопастью V. Хорошо известно, что общий 
ход ее эволюции у гониатитов таков: сперва она становится более узкой, 
затем в основании плоской, далее делится на две части, которые у взрос-
лых форм принимают более или менее сложное очертание, т. е. первичная 
лопасть V превращается в двураздельную лопасть (ViVi). Онтогенети-
ческие исследования показывают, что у нижнекаменноугольных форм, 
например у рода Beyrichoceras, деление вентральной лопасти начинается 
довольно поздно, во всяком слу-
чае после седьмой перегородки 
(рис. 15). Однако в ходе даль-
нейшего филогенетического 
развития, по мере того как во 
взрослом состоянии накапли-
ваются все более сложные ста-
дии, расчленение вентральной 
лопасти начинается все раньше 
и раньше в онтогенезе. Так, на-
пример, у рода Glaphyrites пер-
вые следы деления замечаются 
на пятой перегородке (рис. 16), 
у рода Agathiceras, у которого 
вентральная лопасть во взрос-
лом состоянии сильно разра-
стается,— даже на третьей 
(рис. 17). Мезозойских аммо-
ноидей нельзя сравнивать с го-
ниатитами, так как они принад-
лежат к другому филогенетиче-
скому стволу, тем не менее 
интересно указать, что у них 

процесс ускорения развития за-
ходит еще дальше. У ЮРСКИХ н и ж н я я юра (сильно увеличено). 

форм вентральная лопасть, как 
правило, имеет двураздельное очертание на второй перегородке, т. е. в мо-
мент первого появления (рис. 18). Все промежуточные стадии, наблюдав-
шиеся у агониатитов и цератитов, были вытеснены из онтогенеза 
и совершенно исчезли. 

6. Перейдем к рассмотрению другого элемента — первичной наруж-
ной боковой лопасти L. У древних форм эта лопасть зарождается из вер-
шины наружного седла относительно поздно; так, например, у нижнека-
менноугольного рода Beyrichoceras (рис. 15) даже на седьмой перегородке 
она только намечается. У верхнекаменноугольных представителей ро-
дов Glaphyrites и Eoasianites (рис. 16, 19) наружная боковая лопасть за-
рождается на третьей перегородке, но развита в этой стадии еще очень 
слабо. У пермского рода Kargalites (рис. 20), отличающегося гораздо бо-
лее сложным строением, она тоже появляется с третьей перегородки, но 
развита гораздо сильнее, чем у названных выше родов. Отсюда следует, 
что эволюция онтогенезов сопровождается смещением момента возник-
новения наружной боковой лопасти на более ранние стадии, ускорением 
ее развития. 

Все описанные выше случаи относились к очень ранним стадиям раз-
вития перегородки и лопастной линии. Рассмотрим теперь несколько 
примеров, опирающихся на эволюционные изменения внутри отдельных 
семейств. Они должны показать, что изменения более поздних стадий 
тоже подчиняются принципу онтогенетического ускорения. 

Р и с . 14. О с н о в н ы е типы э м б р и о н а л ь н о й (пер-
вой) л о п а с т н о й л и н и и (частично по Ш и н д е -

в о л ь ф у , 19296) : 
а — аселлатный тип; Gephuroceras iniumescene 
(Beyr.) ; верхний девон; Ъ — латиселлатный тип; 
Merocaniies applanatus (Freeh); нижний карбон; с — 
ангустиселлатный Tsm;Schlotheimia angulata (Schloth.); 
нижняя юра: d — то ж е : Bifericeras bifer (Ouenst.): 
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7. Основным звеном в эволюции лопастной линии семейств Pronoriti-
dae и Medlicottiidae была первичная умбональная лопасть U. Общий ход 
ее филогенетического развития за время от нижнего карбона до верхней 
перми включительно сводился к 

L 
следующему: сначала из простои она 

Р и с . 15. О н т о г е н е т и ч е с к о е р а з в и т и е 
л о п а с т н о й л и н и и Beyrichoceras mic-
ronotum ( P h i l l . ) ; н и ж н и й к а р б о н , 

в и з е й с к и й я р у с (по Б р а н к о , 
1880—1881); 

а — с — первая, вторая и третья лопаст-
ные линии; d — седьмая лопастная линия; 
е — S — лопастные линии при диаметре 

раковины 1,25 мм, 5,5 мм и 13,0 мм. 

Рис. 16. Начальные стадии онто-
генетического развития лопастной 
линии Glaphyrites submodestus 

Ruzh.; жигулевский ярус 
(по Руженцеву, 1950); 

а —• е — лопастные линии от первой до 
пятой ( х 50); f — лопастная линия 

п р и Ш = 1,1мм (X 33). 

превратилась в двураздельную, затем внутренняя ее часть дала начало 
самостоятельной лопасти, а внешняя преобразовалась в систему адвен-
тивных лопастей. Весь этот длинный и сложный путь филогенеза кратко 

L 

Рис. 17. Начальные стадии он-
тогенетического развития ло-
пастной линии Agathiceras ига-
licurn (Кагр.); оренбургский 

ярус (по Руженцеву, 1950); 
а — с — первая, вторая и третья 
лопастные линии ( х 50); й — лопа-
стная линия при Ш = 1 , 0 мм (X 25). 

Рис. 18. Эмбриональная (первая) и вторая 
лопастные линии Schlotheimia angulata (Sch-

loth.); нижняя юра (сильно увеличено) 
(по Шиндевольфу, 19296). 

повторяется в онтогенезе непосредственно связанных между собой ниж-
непермских родов Artinskia и Medlicottia, причем рекапитуляция идет 
под знаком ускорения. При сравнении родоначальника медликоттиид, 
рода Prouddenites, и двух только что названных поздних родов обращает 
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ua себя внимание ускоренное развитие внешней ветви лопасти U, т. е. 
той ветви, из которой образуются все адвентивные элементы. При одина-
ковых размерах раковины (высота оборота около 1,8—1,9 мм) внешняя 
ветвь первичной умбональной лопасти у Prouddenites в общем такая же, 

Рис. 19. Начальные стадии он-
тогенетического развития ло-
пастной линии Eoasianites соп-
cinnus Ruzh.; оренбургский 
ярус (по Руженцеву, 1949а); 

а — d — л о п а с т н ы е ЛИНИИ 
от первой до четвертой ( х 50). 

Рис. 20. Начальные стадии 
онтогенетического развития 
лопастной линии Kargalites 
typicus Ruzh.; артинский ярус 

(по Руженцеву, 1949а); 
а — с — первая , вторая и третья 

лопастные линии (X 50). 

как и внутренняя (рис. 21, а), у Artinskia несколько редуцирована 
(рис. 22, с), у Medlicottia уже переместилась в вершину седла (рис. 

Рис. 21. Некоторые стадии онтогене-
тического развития лопастной линии 
Prouddenites primus Mill, (увеличе-
ние от 10 до 4,5); верхний карбон 

(по Руженцеву, 1949а); 
а — при В = 1,9 мм и Ш = 1,4 мм; 
Ь — при В - 2,3 мм и Ш = 1,8 мм; с — 
при В = 4,7мм и Ш - 3,0 мм; d — при 

В = 12,3 мм и Ш = 6,8 мм. 

23, h). Полное развитие адвентивных лопастей наблюдается у рода Artin-
skia при высоте оборота около 10 мм (рис. 22, g). У рода Medlicottia, от-
личающегося более высокой организацией, аналогичная стадия появляет-
ся впервые при высоте оборота 6,7 мм (рис. 23, п), т. е. онтогенетически 
значительно раньше. В результате ускорения развития из онтогенеза 
Medlicottia orbignyana (Vern.) полностью вытеснена проноритовая стадия, 
наблюдающаяся у Prouddenites и Artinskia, и внешний зубчик первичной 
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умбональной лопасти смещается вверх сразу, в момент становления 
(рис. 23, d, е). Все это говорит о том, что «удлинение» онтогенеза у Med-
licottia вследствие появления большего количества адвентивных лопастей 
компенсируется ускоренным прохождением стадий в личиночном состоя-
нии. : Ъ 

8. Развитие лопастной линии у представителей семейства Vidriocera-
tidae шло путем трехчленного деления всех лопастей, кроме вентральной. 

Наружная боковая лопасть L в результате такого онтогенетического из-
менения превращается в три самостоятельные лопасти, из которых тре-
тья становится широкой и двураздельной, затем ее внутренняя ветвь — 
тоже широкой и двураздельной и т. д. Если мы возьмем какую-нибудь 
определенную стадию онтогенетического развития, например стадию 
полного обособления трех лопастей L2L1L2, то увидим, что в соответствии 
с принципом ускорения развития, или тахигенеза, она проявляется у 
следующих друг за другом родов во все более раннем возрасте: у Vidrio-
ceras при ширине оборота 5,3 мм (рис. 7, d), у Prostacheoceras при 
Ш = 3,7 мм (рис. 8, Ъ), у Waagenina при IH = 1,5 мм (рис. 9, с). Услож-
нение перегородки на поздних стадиях вызывает одновременное сдви-
гание и уплотнение стадий в раннем онтогенезе. В результате такого 
уплотнения некоторые стадии совершенно выпадают; так, например, 
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у Vidrioceras и Prostacheoceras в начале онтогенеза вентральная лопасть 
бывает длинная и узкая, а у Waagenina она сразу становится широкой. 

Каковы же причины ускорения развития? Э. Коп пытался объяснить 
это явление действием особого вида энергии, который был назван им бат-
мизмом. Это объяснение не годится, потому что существование такой 
энергии ничем не доказано. А. Хайэтт давал явлению механистическое 
объяснение; он исходил из того, что вновь возникавшие особенности ор-
ганизации вследствие их большей полезности и приспособленности к 
новым условиям жизни должны были будто бы сталкиваться с развитием 
менее полезных предковых стадий и стремиться заместить их. Такие рас-
суждения, в сущности говоря, никак нельзя назвать объяснением явле-
ния, так как в действительности в процессе индивидуального развития 
нет «столкновения» особенностей, и ни одна предковая стадия, уже осу-
ществленная в онтогенезе, не может уступить место другой, хотя бы и 
более полезной стадии. Подобные рассуждения и объяснения — чистая 
абстракция, вытекающая из логического разрыва двух явлений: измене-
ния наследственности и реализации этого изменения в развитии. Многие 
ученые, начиная с Ф. Мюллера, объясняли онтогенетическое ускорение 
действием естественного отбора. Действительно, отбор всегда будет ид-
ти на сохранение фор;м с более ранним появлением новых особенностей, 
полезных для организма в определенных условиях среды. А это в свою 
очередь будет определять направление дальнейших изменений. 

Палеонтологи в результате изучения большого фактического матери-
ала, особенно раковин аммоноидей, убедительно показали, что особен-
ности организации, однажды приобретенные на какой-то стадии индиви-
дуального развития, у потомков появлялись на все более ранних стадиях. 
Иными словами, в онтогенезе происходила концентрация признаков или 
даже полное выпадение некоторых из них. Значит, эволюция шла путем 
не только приобретения новых особенностей, но и путем одновременной 
перестройки исторически предшествующих (палингенетических) стадий. 
В случае регрессивного развития наблюдается явление онтогенетического 
замедления, которое заключается в том, что в ходе эволюции наиболее 
поздние стадии онтогенеза исчезали, а их место занимали такие черты 
организации, которые у предков встречались на более ранних стадиях 
онтогенеза. Очевидно, такого рода отступления, или попятные шаги, со-
ставляли небольшую долю в общем поступательном движении органиче-
ского мира. 

Явление онтогенетического ускорения (и замедления) особенно ярко 
показывает тесную взаимосвязь между индивидуальным и историческим 
развитием организмов. В результате суммирования новых стадий продол-
жительность индивидуального развития рано или поздно стала бы беско-
нечно большой. Однако наблюдения показывают, как уже было отмечено 
А. Н. Северцовым (1939, стр. 569), что какие бы усложнения в ходе 
эволюции организмы ни испытывали, это в общем не удлиняет онтогене-
за,— противоречие разрешается онтогенетическим ускорением. Выше мы 
пришли к выводу, что онтогенетическая рекапитуляция является одним 
из основных законов движения органического мира, смены одних форм 
жизни другими, более совершенными. То же самое можно сказать об он-
тогенетическом ускорении: б е з т а х и г е н е з а п р о г р е с с и в н а я 
э в о л ю ц и я б ы л а б ы н е в о з м о ж н а . Отсюда не следует, конечно, 
что в любой точке цепи каждый признак развивается ускоренно,— поня-
тие фиксирует лишь суммарный результат, в чем и заключается его все-
общность. 

Явление онтогенетического ускорения, или концентрации, установлен-
ное эмпирически, хорошо согласуется с общей теорией развития. Самодви-
жение органического мира происходило путем бесконечной смены онтоге-
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незов. Простые формы организации в результате следующих друг за дру-
гом изменений становились все более сложными и совершенными, но при 
этом каждое новое филогенетическое состояние в значительной мере сбе-
регало в себе особенности предков, составлявшие основу филогенетическо-
го ряда. Следовательно, в ходе эволюции связь с прошлым не терялась; 
все предшествующее содержание или основные его черты сгущались и 
концентрировались на ранних стадиях индивидуального развития. 

Рассмотрение явления онтогенетического ускорения мы начали цита-
той из Ф. Энгельса, в которой высказано важное положение, относящееся 
к закону филогенетического ускорения. Закончить нам хочется его же 
словами («Диалектика природы», 1941, стр. 142): «...подобно тому как 
история развития человеческого зародыша во чреве матери представляет 
собой только сокращенное повторение развертывавшейся на протяжении 
миллионов лет истории физического развития наших животных предков 
начиная с червя, точно так же и духовное развитие ребенка представляет 
собой только еще более сокращенное повторение умственного развития тех 
же предков,— по крайней мере более поздних». В другом месте той же 
работы Энгельс пишет (стр. 178): «Развитие какого-нибудь понятия или 
отношения понятий... в истории мышления так относится к развитию его 
в голове отдельного диалектика, как развитие какого-нибудь организма в 
палеонтологии — к развитию его в эмбриологии (или, лучше сказать, 
в истории и в отдельном зародыше). Что это так, было открыто по отноше-
нию к понятиям впервые Гегелем. В историческом развитии случайность 
играет свою роль, которая в диалектическом мышлении, как и в развитии 
зародыша, р е з ю м и р у е т с я в н е о б х о д и м о с т и » . 

Из этих цитат видно, что Ф. Энгельс не только понимал и учитывал 
явления филогенетического и онтогенетического ускорения, но и дал им 
глубокое философское истолкование. Новые особенности организации, 
возникавшие исторически в результате разрешения внешних и внутрен-
них противоречий, становились необходимостью дальнейшего развития. 
Весьма показательно, что основоположник материалистической диалекти-
ки природы неоднократно писал о полной аналогии в развитии духовной 
и физической жизни. Это еще более оправдывает вывод о том, что онто-
генетическая рекапитуляция и онтогенетическое ускорение действительно 
относятся к числу основных законов движения органического мира. 



Г Л А В А I V 

НЕКОТОРЫЕ ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ВОПРОСЫ 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЙ СИСТЕМАТИКИ 

Признавая филогенетическое направление в систематике единственно 
правильным, мы должны сразу же ответить на ряд вопросов, тесно связан-
ных с этой проблемой. Их рассмотрение должно в известной мере опреде-
лить теоретическую основу филогенетической систематики. Все эти вопро-
сы — принципиально важные, старые в такой же степени, как и сама 
систематика, и до настоящего времени вызывающие много споров и разно-
гласий. 

ВЗАИМООТНОШЕНИЕ СИСТЕМАТИКИ 
И ФИЛОГЕНИИ 

Выше мы видели, что одна группа ученых рассматривает систематику 
как пауку абстрактную, чисто умозрительную, имеющую дело с вневремен-
ными понятиями. Это — типологическое направление, которое не признает 
никакой связи между системой и филогенией и, более того, не считает фи-
логению наукой, а лишь субъективным придатком к некоторой сумме эм-
пирических данных. Другая группа ученых рассматривает систематику 
как науку, теснейшим образом связанную с фактической историей органи-
ческого мира, с филогенией. Это — филогенетическое направление, пред-
ставители которого иногда пытаются доказывать, что в дальнейшем фило-
гения заменит систематику. Некоторые ученые, как, например, X. Лэм 
(Lam, 1988), занимают промежуточное положение между двумя указанны-
ми группами; признавая систематику и филогению в равной мере важными 
отраслями науки, они проводят между ними резкую границу. Лэм счита-
ет систематику наукой статической, а филогению — наукой динамическохг. 
В первом случае исследователь имеет дело с признаками и с их сходством 
и различием, во втором случае — с изменепием признаков и с их родством. 
Проводя последовательно эту точку зрения, Лэм противопоставляет двух-
мерным, как он говорит, таксономическим единицам особые трехмер-
ные единицы филогении. Таким образом, вопрос о взаимоотношении 
систематики и филогении решается различными группами биологов 
по-разному. 

Этот вопрос поднимает и Дж. Симпсон (Simpson, 1945). Указав, что 
в настоящее время филогенетическая основа классификации наиболее же-
лательна, он говорит далее о двух, по его мнению, огромных, почти непо-
стижимо сложных проблемах, которые возникают при филогенетическом 
подходе к систематике. Во-первых, филогения сама должна быть установ-
лена, прежде чем основывать на ней классификацию. Здесь автор, как мы 
видим, неправильно проводит какую-то грань между филогенией и систе-
мой, предпосылая первую второй. Во-вторых, филогению, как бы она ни 
была прослежена, нельзя отождествлять с классификацией; сложные от-
ношения между ними, по мнению Симпсона, представляют обширное поле 
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для суждений и мнений. Здесь автор правильно ставит проблему, но утри-
рует возникающие в этой связи трудности. 

Признавая единственно правильной и научной филогенетическую си-
стематику, мы в то же время не отождествляем систематику и филогению 
и не думаем, что когда-либо филогения заменит систему. Отсюда возникает 
необходимость определения вазимоотношения между этими двумя направ-
лениями исследования. 

Для того чтобы разобраться в кажущемся хаосе некогда -существовав-
ших и ныне живущих организмов, мы устанавливаем таксономические 
категории, которые являются «ступеньками» на пути к познанию осущест-
вленного многообразия. Одновременно возникает и другая задача — распо-
ложить выделенные таксономические категории в таком порядке, чтобы 
они по возможности правильно отражали развитие организмов во времени 
и пространстве. Отсюда следует, что систематика и филогения освещают 
один и тот же процесс движения органического мира, но с двух разных 
сторон: п е р в а я и з у ч а е т э л е м е н т ы м н о г о о б р а з и я , в т о -
р а я — и х е д и н с т в о . Всякая попытка отделить систематику от фило-
гении неизбежно ведет, сознательно или несознательно, к превращению 
науки исторической в «науку» абстрактную, к познанию так называемых 
типологических сходств. В интересах дела мы не должны познание кон-
кретной истины заменять абстрактным мышлением геометра. Но в то же 
время лишен смысла и другой путь, ведущий к замене систематики фило-
генией, ибо единое вне связи с составляющими его элементами— бессмыс-
лица. Филогения может быть понята и показана только посредством так-
сономических категорий — ступенек к познанию фактической истории ор-
ганического мира. Поэтому система и филогения не тождество и никогда 
не станут тождеством; и х в з а и м о о т н о ш е н и е м о ж н о р а с -
с м а т р и в а т ь к а к е д и н с т в о п о л я р н ы х п р о т и в о п о л о ж -
н о с т е й . Разрешение противоречий между системой и филогенией по-
степенно приближает нас к знанию фактической истории органического 
мира. 

Таким образом, систематику и филогению следует рассматривать в 
неразрывной связи, как две стороны единого процесса познания фактиче-
ской истории органического мира, как анализ и синтез исторической сме-
ны органических форм во времени и пространстве. Это обязывает палеон-
тологов, еще не перестроивших свою работу, перестроить ее в этом направ-
лении, стать сознательно и убежденно на путь филогенетического (исто-
рического) изучения органических остатков. 

О РЕАЛЬНОСТИ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ КАТЕГОРИЙ 

Проблема реальности таксономических категорий имеет очень большое 
значение для систематика. Однако, прежде чем приступить к рассмотре-
нию этого вопроса, мы должны условиться о том, какую реальность будем 
иметь в виду, потому что речь может идти или о с х о д с т в е н н о й или 
о ф и л о г е н е т и ч е с к о й реальности. Приверженцы так называемой 
«естественной» систематики, объединяющие группы организмов по прин-
ципу максимального совпадения равноценных признаков, иногда тоже вы-
сказываются за реальность таксономических категорий; так, например, ме-
ханисты говорят о том, что таксономические группы реально существуют 
в природе, а затем добавляют, что ничего не знают о теоретическом смыс-
ле высших категорий. Однако для нас должно быть ясно, что реальность, 
о которой они говорят, есть сходственная «реальность», выводимая 
из типологического сходства, часто не имеющего никакого отношения 
к конкретному, исторически возникавшему генетическому сходству. 
б В. Е. Руженцев 



Представления подобных систематиков смыкаются здесь с представления-
ми сторонников идеалистической морфологии Нэфа, с тем лишь отличиехм, 
что последние откровенно считают таксономические категории полной 
абстракцией. Подобные взгляды настолько чужды воззрению советских 

"v палеонтологов, что на них можно подробнее не останавливаться. 
Мы возражаем также Дж. Гилмуру (Gilmour, 1940), который, смазы-

вая принципиально важный вопрос о реальности, писал, что с философ-
ской точки зрения естественная группа не более реальна, чем искусствен-
ная, так как обе представляют понятия, основанные на опытных данных. 
С пашен точки зрения, философски правильно понятая реальность таксо-
номической категории означает прежде всего р е а л ь н о с т ь е д и н -
с т в а , а единое познается не иначе, как в его исторической сущности. 

Итак, отрицая какое-либо научное значение сходственной «реально-
сти» механистов, мы в дальнейшем будем говорить только о филогенети-
ческой реальности таксономических категорий, вытекающей из генетиче-
ских взаимоотношений различных групп органического мира. 

Вопрос о реальности таксономических категорий интересовал ученых 
с давних пор и решался ими по-разному [см. сводку у JI. Плате (Plate, 
1914)]. Еще в эпоху креационизма ученые расходились в своих взглядах но 
этому вопросу: одни считали реальными только особи, другие — также и 
виды. Линней защищал реальность не только видов, но и родов, поскольку 
и те и другие были созданы, по его мнению, в начале мира; если смешаешь 
роды, писал он, то смешаешь все. 

Новое течение мысли замечается с возникновением эволюционного уче-
ния. Ламарк неоднократно указывал, что все таксономические категории, 
за исключением, может быть, классов, представляют «чисто искусственные 
деления». Отсюда можно сделать вывод, что этот ученый не признавал ре-
альности видов, родов и т. д. Однако в своей работе (Ламарк, 1935, стр. 41) 
он писал: «... удачно образованные роды представляют подлинные малень-
кие семейства, т. е. н а с т о я щ и е у ч а с т к и е с т е с т в е н н о г о по-
р я д к а » (курсив автора, разрядка моя.— В. Р.). Из этих слов можно 
заключить, что Ламарк, отрицая реальность таксономических категорий, 
в то же время понимал филогенетическую обособленность различных эта-
пов в историческом развитии организмов. 

Выше мы видели, что отношение Дарвина к вопросу о реальности вида 
и рода тоже было нечетким. Основывая развитие организмов на постепен-
ной, медленной и неопределенной изменчивости, Дарвин доказывал по-
степенность переходов между единичными формами, разновидностями и 
видами. Признавая временное существование видов, он считал в то же 
время термин «вид» совершенно произвольным, придуманным ради удоб-
ства. 

В ходе недавней дискуссии о проблеме вида и видообразования, проте-
кавшей на страницах биологических журналов, горячему обсуждению 
подвергался и этот вопрос. Одни ученые представляли Дарвина сторонни-

, ком плоского эволюционизма, другие — стихийным диалектиком. Философ 
Б. М. Кедров (1955, стр. 154, 157) писал, что Дарвин, отрицая на словах 
скачки и объективный характер вида, на деле открыл особую, типичную 
для развития живой природы форму скачков — постепенный переход от 
старого качества к новому качеству. Палеонтолог М. В. Куликов (1953, 
стр. 393), на которого нередко ссылались участники дискуссии, писал о 

/ том, что «со времени Ч. Дарвина палеонтологи в своей работе всегда при-
знавали объективное существование видов». 

В этой связи необычайно интересно обратиться к мнению старых дар-
винистов, близких к Дарвину не только по духу, но и по времени, а также 
свободных от дискуссионной ажитации. Мы приведем высказывания о виде 
и его реальности, сделанные тремя крупными палеонтологами — Л. Вюр-
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тенбергером, С. Н. Никитиным и М. Неимайром. Что это за ученые, видно 
из следующих характеристик, данных в известной работе JI. Ш. Давита-
швили (1948): Вюртенбергер — один из первых налеонтологов-дарвшш-
стов (стр. 127); Никитин — убежденный эволюционист и дарвинист 
(стр. 154); Неймайр — дарвинист, представитель естественноисторического 
материализма в палеонтологии эпохи торжества дарвинизма (стр. 137). 
К мнению таких ученых, правильно оно или неправильно — вопрос осо-
бый, должны прислушиваться как палеонтологи, так и неонтологи. 

JI. Вюртенбергер (Wiirtenberger, 1880, стр. 89) писал: «...у ц е ф а л о 
п о д не только р а з л и ч н ы е в и д ы , но также и р о д ы н е з а м е т н о 
п е р е х о д я т о д и н в д р у г о й», вследствие чего «...вид лишается вся-
кой естественной основы». Далее этот автор сделал такой вывод (стр. 90): 
«То, что систематик представляет себе как виды, есть до некоторой степе-
ни только точки опоры, которые человеческий разум выработал при обо-
зрении сообществ и которые в природе не имеют никакого дальнейшего 
обоснования». Точно такую же мысль развивал русский палеонтолог 
С. Н. Никитин в специальной статье «Дарвинизм и вопрос о виде в обла -
сти современной палеонтологии» (1881, стр. 149): «Наше понятие о гра-
нице видов будет всегда субъективным и подвержено колебаниям. Потому 
лучше признаться в невозможности точного разграничения того, что дей-
ствительно не имеет границ, прекратить спор о теоретическом различии 
терминов вид и разновидность и условиться считать видом то, что более 
удобно на практике...» Признавая себя эволюционистом и подчеркивая 
это, Никитин твердо стоял па том, что никакого строго научного критерия 
вида не существует и быть не может. М. Неймайр (Neumayr, 1889, стр. 67),. 
взгляды которого удивительно похожи на изложенные выше, писал: «Если, 
конечно, выхватим любую мутацию из ряда форм и будем рассматривать 
ее вне связи с другими членами ряда, а только в связи с о д н о в р о м е н -
н о живущими организмами, то она играет по отношению к ним роль хо-
рошего вида; но как только будем иметь в виду совокупность развития, 
нет ничего, что соответствовало бы понятию вид; этот последний, как толь-
ко имеем дело со сколько-нибудь полным материалом, не существует и не 
применим в палеонтологии и должен исчезнуть из ее области». 

Приведенные цитаты не нуждаются в комментариях; они достаточно 
определенно характеризуют отношение ортодоксального дарвинизма к про-
блеме реальности вида. Теория эволюции Дарвина признавала главным об-
разом, если не исключительно, медленный и непрерывный ход эволюцион-
ных изменений. Но отсюда вовсе не следует, что эта теория признавала 
только количественные изменения, потому что каждому очевидно, что 
таким способом ничто новое в смысле исторического развития возникнуть 
не может. Если уж говорить о плоском эволюционизме, основанном толь-
ко на количественных изменениях, т. е. только на росте, то это понятие 
можно связать с «теорией эволюции» Сваммердама, а никак но с учением 
Ламарка или Дарвина. 

Рассмотренные выше представления в вопросе о реальности вида упор-
но существовали и дошли до нашего времени. Они высказывались не толь-
ко палеонтологами, но также зоологами и ботаниками. Так, например, в од-
ной из ранних работ Б. М. Козо-Полянского (1922, стр. 14) высказано мне-
ние, что «...все категории иногда реальны, иногда абстрактны». Реальны 
они в том случае, когда разделены перерывом, вызванным вымиранием. 
«Но если перерывов нет, если вся цепь налицо, наша несовершенная 
мысль напрасно ищет остановок, мест отдыха от непрерывности, и, не па-
ходя, начинает рассекать родословные ветви по произволу, создавая аб-
стракции». Из этих слов видно, что реальность, о которой говорит цитиро-
ванный автор, не есть реальность, присущая самому явлению,— она созда-
на привходящими обстоятельствами и превращается в абстракцию при 
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восстановлении последовательности. В недавней дискуссионной статье 
Козо-Полянский (1953, стр. 837) писал, что «...огромный палеонтологиче-
ский материал говорит о процессе формообразования как о весьма продол-
жительном и «постепенном» процессе». Нетрудно заметить, что взгляды 
цитированного автора смыкаются с ранее рассмотренными, хотя в послед-
ней статье автор и берет постепенность в кавычки. 

Мы видим, таким образом, что многие авторы, полностью принимавшие 
теоретические установки ортодоксального дарвинизма, отрицали реаль-
ность вида и тем более высших категорий. По их мнению, вид к а ж е т с я 
р е а л ь н о с т ь ю постольку, поскольку между отдельными этапами раз-
вития существуют перерывы, связанные с вымиранием промежуточных 
форм, и п е р е с т а е т б ы т ь р е а л ь н о с т ь ю , как только удается 
восстановить всю последовательность филогенетического развития. 

Другая группа ученых, включающая как дарвинистов, так и антидар-
винистов, рассматривает только вид или даже расу как реальность, осталь-
ные же таксономические категории относит к числу абстракций. Такую 
точку зрения отстаивал в своих ранних работах В. JI. Комаров (1901). Это 
видно из того, что вид как «отвлеченное типовое понятие» он противопо-
ставлял «реальной генетической группе» — расе. Для понимания взглядов 
Комарова на этой стадии его научной деятельности характерны следующие 
слова (стр. 85): «...для меня вид всегда останется построением теоретиче-
ским — отвлечением, и потому происхождение его не есть происхождение 
известного явления природы, а происхождение известного отвлеченного 
понятия». Аналогичное представление по данному вопросу высказал и Де 
Фриз (De Vries, 1906). Различая две категории видов, элементарные и си-
стематические, этот ботаник истинными единицами считал только «эле-
ментарные виды». Что же касается «систематических видов», то они, по 
мнению этого автора, имеют так же мало права называться действительно 
существующими, как роды и семейства. Можно сослаться также на Пла-
те (Plate, 1914, стр. 116), который указывал ряд авторов, признающих 
реальность только вида. Сам он также считал, что необходимо различать 
виды, как не зависящие от человеческого анализа комплексы индивидов, 
и более высокие группы, которые формируются не сами собой, а только 
при помощи человеческого разума. «В этом смысле, — резюмирует Пла-
те,— вид есть нечто реальное, в то время как род, семейство, вообще выс-
шие группы, имеют абстрактную природу». 

В на"ше время указанные выше представления широко распространены 
за границей. В английском сборнике «Новая систематика» его редактор 
Дж. Хаксли (Huxley, 1940, стр. 3) указал на нежелание многих биологов 
признать тот факт, что «... виды имеют большую реальность в природе или, 
если мы не чувствуем расположения к философскому смыслу этого терми-
на, большую степень объективности, чем высшие категории». Автор вы-
нужден был указать также на существующее мнение, согласно которому 
все таксономические единицы в равной мере искусственны и представляют 
собой только «полезные вымыслы». Не соглашаясь с этим, Хаксли думает, 
что виды, как определенные, сами себя продолжающие единицы с объек-
тивным существованием в природе, имеют иную теоретическую основу, чем 
роды, семейства и другие высшие категории. Одновременно он подчерки-
вает, что в палеонтологии проблема рода важпее проблемы вида. В том же 
сборнике помещена статья У. Торпа (Thorpe, 1940), который высказывает-
ся еще более определенно; он заявляет, что вид — естественная, а род — 
искусственная категория; «... род, чтобы стать удобной категорией в так-
сономии, должен в общем быть ни слишком большим, ни слишком малым» 
(стр. 357). Места для науки в подобных высказываниях не остается. 

Такие же установки характерны и для американских ученых. Так, на-
пример, в заявлении 25 американских орнитологов говорится: «Что бы ни 
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утверждала теория, но на практике род не больше чем условная группи-
ровка, созданная для удобства. В действительности она но имеет никакого 
прочного базиса. Ее значение по отношению, с одной стороны, к семей-
ству, с другой — к виду чисто условно, и создание родов является актом 
удобства, а не научным фактом» (Anderson et al., 1923, стр. 179). В боль-
шой специальной работе, посвященной вопросам систематики и происхож-
дения видов, Э. Майр (1947, стр. 437) пришел в общем к такому же вы-
воду: «Род систематика представляет собой его собственное искусственное 
творение, а не естественное единство. То же самое справедливо и для выс-
ших категорий, стоящих выше рода (семейство, отряд и т. д.); группы, на 
которых они основаны, могут быть естественными, но их терминология и 
относительное значение не естественны». На позициях такого же прагма-
тизма стоят многие американские палеонтологи, например Веллер (Weller, 
1949), установки которого уже были критически рассмотрены Т. Г. Сары-
чевой (1950), что позволяет нам не останавливаться на этом вопросе. 

Советские ученые сумели найти правильное решение вопроса о реаль-
ности таксономических категорий. В этом отношении весьма показатель-
ны выводы В. JI. Комарова (1944, стр. 224), который в результате много-
летней работы отказался от своих прежних взглядов и пришел к заключе-
нию, что все таксономические категории (виды, роды, семейства, отряды 
и классы) представляют собой не классификационный прием, а реальность, , 
что каждая из категорий отражает определенный этап пройденного орга-
низмами исторического пути. Недавно С. Г. Крыжановский (1953, 
стр. 1090) писал: «Более крупные систематические категории — семей-
ства, отряды, классы и т. д., подобно видам и родам, тоже суть специфиче-
ские качественные реальности, а не абстракции, не продукты произвола 
человеческого сознания». Представление о реальности таксономических 
категорий всех рангов завоевывает все большие права в работах советских 
палеонтологов. 

Взгляды тех систематиков, которые признают реальность вида и отри-
цают реальность высших категорий, находятся в резком несоответствии 
с тезисом о е д и н с т в е п р о т и в о п о л о ж н о с т е й — о т д е л ь н о -
г о и о б щ е г о . Виды и более высокие группы представляют собой от-
дельное и общее; их единство не может быть основано на превращении 
конкретного отдельного (вида) в абстрактное общее (род). Отсюда естест-
венно вытекает только один правильный вывод: реальные виды создают j , 
реальные роды, эти последние — реальпые семейства и т. д. Задача систе-' / 
матика, который преследует действительно научные цели, в том и заклю-
чается, чтобы п о з н а т ь э т у р е а л ь н о с т ь и н е д о п у с т и т ь 
п о д м е н ы е е а б с т р а к ц и е й . Всякое другое решение вопроса не-
избежно ведет к метафизике в области систематики. 

Человеческие ощущения и вытекающие из них представления суть об-
разы объективного мира, которые путем умственной обработки комбини-
руются в логические схемы. В з а в и с и м о с т и о т ф о р м ы м ы ш л е -
н и я последние могут либо правильно отражать истинные соотношения, 
либо отражать их в искаженном виде. Человеку больше свойственно 
воспринимать вещи в их данной статической определенности, т. е. рассмат-
ривать их метафизически, со стороны внешней формы, не замечая взаимо-
связи и внутреннего содержания. Однако такая форма мышления приво-
дит к ложным, искажающим действительность логическим схемам, в основе 
которых лежит не реальное, а абстрактное объединение вещей, основанное 
на кажущихся сходствах, в систематике ведущее к созданию искусствен-
ных таксономических категорий. Для того чтобы логические схемы пра-
вильно отражали объективный мир, форма мышления должна быть иной. 
Как говорят философы, диалектика понятий должна быть сознательным 
отрая^ением диалектического развития объективного мира. 
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Отсюда становится еще более очевидным, что таксономические кате-
гории любого ранга должны отражать не иллюзорное, а р е а л ь н о е 
е д и н с т в о , основанное на действительном генетическом родстве. Для 
удовлетворения такого требования необходимо стремиться к выделению 
реальных видов, родов, семейств и других категорий к а к о п р е д е л е н -
н ы х э т а п о в ф и л о г е н е т и ч е с к о г о р а з в и т и я . 

Филогенетическая систематика, основанная на выяснении истинных 
взаимоотношений между группами организмов, с неизбежностью ведет 
за собой признание реальности всех таксономических категорий. Чтобы 
познать эту реальность, надо прослеживать не только как одни группы 
сменяются другими в пространстве и времени, а как в недрах старой орга-
низации возникают новые особенности, как они развиваются и как затем 
исчезают в борьбе с более приспособленными формами жизни. При этом 
особенно важно уловить момент появления нового качества — перерыв 
в непрерывности движения органического мира. В зависимости от харак-
тера перехода количества в качество, от глубины перестройки старой орга-
низации в ходе онтогенетического развития этот перерыв выражает боль-
шее или меньшее различие предка и потомка, о п р е д е л я е т р а н г 
н о в о й т а к с о н о м и ч е с к о й к а т е г о р и и . 

О ПРИЗНАКАХ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ КАТЕГОРИЙ 

Признаками называются те особенности организации, которые позво-
ляют устанавливать сходство и различие между особями и объединять их 
в соподчиненные группы — таксономические категории. Отношение систе-
матиков разного толка к признакам может быть и действительно бывает 
весьма различным. Правильность таксономических построений, возникаю-
щих в результате изучения фактического материала, зависит прежде 
всего от способа изучения признаков вида, рода, семейства и т. д. Учиты-
вая всю важность этого вопроса, его следует рассмотреть более подробно. 

Расхождение взглядов по вопросу о значении признаков наблюдается 
с додарвиновского времени. Многие биологи — как идеалисты, так и меха-
нисты — с давних пор высказывались за равноценность всех признаков. 
Защищая «объективный» метод работы, они были против разделения 
признаков на «хорошие» и «плохие», важные и неважные, организацион-
ные и приспособительные; по их мнению, при построении «естественной» 
системы все признаки должны учитываться в равной мере. Так, например, 
А. А. Любищев (1923), разбирая возможные формы системы, указывал, 
что в комбинативной системе все признаки совершенно независимы и рав-
ноценны. Он дает и обоснование такой точки зрения — «...морфология 
ость учение о форме, стоящее в ближайшем отношении к геометрии 
и независимое от физиологии» (1925, стр. 149). Отрывая систематику 
от истории органического мира, ученый и не может иметь иной точки 
зрения па признаки, потому что вполне очевидна беспредметность вопро-
са — что важнее, основание или вершина конуса. Такое отношение к при-
знакам таксономических категорий, характерное для сторонников идеали-
стической морфологии, неприемлемо для прогрессивной науки. 

Еще в додарвиновское время зародилось и даже преобладало суще-
ственно иное представление о признаках. Так, например, ботаник Жюсье 
говорил, что сходные признаки надо взвешивать, а не подсчитывать. 
Кювье выдвинул принцип соподчинения признаков, различая среди них 
более важные, определяющие главные разделы системы, и второстепен-
ные, подчиненные первым, пригодные для выделения низших категорий. 
Еще дальше пошел Ламарк, различавший признаки о р г а н и з а ц и о н -
н ы е и п р и с п о с о б и т е л ь н ы е . Такое деление вытекало из его 
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эволюционной теории, которая признавала два фактора изменчивости: во-
первых, внутреннее стремление к совершенствованию, к так называемым || 
градационным изменениям, и, во-вторых, непосредственное влияние среды i 
через упражнение или неупражнение. По Ламарку, первый фактор созда-
вал организационные признаки, а второй фактор — приспособительные 
признаки, между которыми, как следует из теории, существует разрыв. 
Идеи Ламарка получили очень большое распространение среди ученых 
более позднего периода, причем во многих позднейших работах особенно 
заметно стремление провести резкую грань между признаками разного 
происхождения. Приведем два наиболее ярких примера. 

Американский палеонтолог-неоламаркист Э. Коп (Соре, 1868, 1887) 
сделал вывод о различном происхождении видовых и родовых признаков. 
По мнению этого автора, в организации животных имеются две совершен-
но различные вещи: непрерывная линия видовых и такая же непрерыв-
ная линия родовых особенностей. Каждая из этих линий независима от 
другой, так как они развивались разными путями, причем изменение родо- ^ -
вого типа происходило гораздо скорее, чем видового. В качестве общего 
закона (!) Коп допускает, что одна и та же видовая форма существовала 
в составе различных родов в различные геологические эпохи. Это крайнее 
выражение мистификации естественного процесса, основанное па н е д о -
п у с т и м о м о т р ы в е о б щ е г о от о т д е л ь н о г о , ire является 
случайным высказыванием одного автора. Наоборот, эта мысль Кона нашла 
сторонников, и среди них можно назвать Ю. А. Филипченко (1926), кото-
рый также был склонен резко разграничивать родовые и видовые признаки, 
понимая под признаками первой категории все особенности рода и более 
крупных групп. Он предполагал даже, что носителями видовых и родовых 
особенностей были разные зачатки. В своем обосновании разобщенности 
отдельного и общего Филипченко дошел, таким образом, до утверждения 
дуализма наследственности. 

Другим примером могут служить работы Д. Соболева (1914, 1924). 
Занимаясь исследованием девонских аммопоидей, этот палеонтолог при-
шел к выводу о филогенетической неравноценности признаков и необхо-
димости подразделения их на устойчивые и изменчивые. Такой вывод мог 
бы показаться правильным, если бы не та вечная грань, которая прово-
дится автором между признакими двух категорий. Соболев защищает точ-
ку зрения, согласно которой только устойчивые признаки свидетельствуют 
о родственных отношениях, тогда как изменчивые указывают лишь стадии 
филогенетического развития, одинаковые в различных группах форм. 
В этом представлении нетрудно заметить отголоски коповской «теории». 
Лопастная линия аммоноидей, по Соболеву, всегда относится к категории 
изменчивых, или градационных, признаков. Поэтому автор восклицает 
(1914, стр. 96): «...остается только удивляться, каким образом различные 
стадии и ступени расчлененности лопастной линии применяются система-
тиками для характеристики «родов» и «семейств», долженствующих изо-
бражать естественные, т. е. близко родственные группы форм!» Новей-
шие исследования аммоноидей показали, что лопастную линию нельзя 
отделять от особенностей всей раковины, так как они функционально 
тесно связаны. Только непонимание е д и н с т в а ф о р м ы и с о д е р-
ж а н и я могло привести к таким представлениям, которые были рассмот-
рены выше. 

Но Соболев пошел еще дальше в своих заблуждениях. Уже в первой 
работе он говорил о признаках как самостоятельном объекте исследова-
ния. Десять лет спустя эта мысль была выражена у пего еще более реши-
тельно (1924, стр. 42): « П р и з н а к и и м е ю т с в о ю р о д о с л о в -
н у ю , в общем не совпадающую с родословной их носителей — комбина-
ций». Если у Копа разрыв между общим и отдельным выразился в резком 
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противопоставлении рода и вида, то у Соболева речь идет уже о метафизи-
ческом противопоставлении особи и ее частей. 

Из предыдущего изложения видно, что вопрос о признаках таксономи-
ческих категорий имеет большую историю и огромное значение для систе-
матика. От правильного его решения зависит самый с т и л ь р а б о т ы 
и качество научного исследования. Поэтому вернемся к проблеме взаимо-
отношения так называемых организационных и приспособительных при-
знаков, причем рассмотрим ее на конкретном примере. 

Многие авторы интересовались с этой точки зрения лопастной линией 
аммоноидей, причем одни, как, например, А. Парна (1915), не видели 
в ной приспособительного значения, другие же сделали противоположный 
вывод. К числу последних принадлежит Б. JI. Личков (1926), доказываю-
щий, что лопастная линия имеет приспособительное значение и поэтому, 
как признак, годится только при выделении видов и родов и не годится 
при выделении семейств и более высоких категорий. Отсюда видно прежде 
всего, что Личков также стоит на ложном пути резкого разграничения 
организационных и приспособительных особенностей. 

Как же обстоит дело в действительности? Наши исследования эволю-
ции и функционального значения перегородок аммоноидей показали, что 
наблюдаются самые тесные структурные и функциональные взаимоотно-
шения между лопастной линией, перегородкой и всей раковиной (Ружен-
цев, 1946, 1949а). Авторы, предполагавшие, что лопастная линия не имеет 
приспособительного значения, допускали серьезную ошибку. Перегородки, 
а следовательно, и лопастные линии, показывающие очертание края пере-
городки, имеют большое функциональное значение: во-первых, они про-
тиводействуют всякого рода механическим напряжениям, угрожающим 
сохранности всей раковины, во-вторых, изолируя находящуюся позади 
газовую камеру, они обеспечивают плавучесть раковины. Таким образом, 
лопастные линии безусловно имеют приспособительное значение, однако 
отсюда не следует, что они годятся при выделении одних таксономических 
категорий и не годятся при выделении других. 

У нижнекаменноугольного рода Pronorites впервые появляется важ-
ный отличительный признак — широкая двураздельная первая умбональ-
ная лопасть, служащая для укрепления выдающихся вентро-латеральных 
краев. В дальнейшем эта особенность стойко сохраняется у всех предста-
вителей семейства Pronoritidae, доживших до верхнепермского времени. 
Значит, признак, возникший вначале как приспособление, прочно вошел 
в организацию, не утратив в то же время своего приспособительного зна-
чения. У представителей семейства Medlicottiidae, которое филогенети-
чески связано непосредственно с Pronoritidae, тот же признак сохраняется 
только на ранних стадиях онтогенеза. Можно подумать, что у этого семей-
ства широкая двураздельная лопасть так глубоко вошла в организацию, 
что потеряла приспособительное значение. Однако это не так, потому что 
исследование онтогенеза лопастной линии и перегородки в целом пока-
зало, что на любой стадии индивидуального развития перегородка приспо-
соблена для упрочения раковины соответствующей стадии. Значит то, 
что для взрослого состояния кажется глубоко организационным, для 
своего онтогенетического этапа является приспособительным. 

Рассмотрим еще один пример. Многие палеозойские аммоноидеи имели 
латиселлатную эмбриональную перегородку, которая представляла собой 
стойкий организационный признак (рис. 14, Ь). Однако в мезозойское 
время изменился и этот самый глубокий признак организации — лати-
селлатная первая перегородка превратилась в ангустиселлатную. Это 
произошло вследствие того, что все возраставшая сложность лопастных 
линий поздних стадий и ускорение развития ранних стадий повлияли, 
наконец, и на самую консервативную первую перегородку. Первичная 
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умбональная лопасть U сдвинулась в вентральном направлении, а ее 
место заняла вторая умбональная лопасть U1; в результате вентральное 
седло вместо широкого стало узким (рис. 14, с). У других мезозойских 
аммоноидей одновременно с таким преобразованием по бокам дорсаль-
ного седла возникла внутренняя боковая лопасть I (рис. 14, d). Следова-
тельно, приспособительное развитие поздних стадий перегородки и лопа-
стной линии в конце концов отразилось на самом стойком организационном 
признаке — первой перегородке. 

Отсюда видно, что между организационными и приспособительными 
признаками нет непроходимой грани, как думают некоторые ученые, 
а есть тесная взаимосвязь и переходы. Приспособительные особенности 
в ходе эволюции становятся глубоко организационными, а последние 
в свою очередь не свободны от влияния новых адаптаций. 

Подводя итог, следует признать, что ошибочны и неприемлемы уста-
новки и тех систематиков, которые принимают равноценность всех при-
знаков, и тех, которые по разным соображениям делят их на п о с т о я н-
н о неравноценные системы, строго противопоставляя признаки органи-
зационные и приспособительные, устойчивые и неустойчивые, родовые 
и видовые и т. д. Отрицая метафизическую оценку признаков, которая 
лежит в основе таких представлений, мы должны признать, что не может 
быть раз и навсегда установленных п р и з н а к о в таксономических 
категорий различных рангов; к о н к р е т н о е и х з н а ч е н и е по-
з н а е т с я т о л ь к о в р е з у л ь т а т е и с т о р и ч е с к о г о а н а л и з а 
ф а к т о в . Степень и характер изменений в различных филогенетических 
ветвях могут проявляться настолько самобытно, что видовые, родовые и 
семейственные особенности разных групп могут не только не совпадать, 
но и меняться местами. 

Как известно, лопастная линия аммоноидей является одним из наибо-
лее важных таксономических признаков этой группы. Количество сутур-
ных элементов, их форма, взаимное расположение, вторичное расчлене-
ние и т. д. служат для выделения различных таксономических категорий. 
Существует мнение, что определенные особенности лопастной линии ха-
рактеризуют тот или иной ранг таксономических категорий. Так, напри-
мер, Личков (1926, стр. 22) думал, что «...роды отличаются друг от друга 
числом элементов лопастной линии, виды же — формой и симметрией 
отдельных элементов». Тот же автор пришел к выводу, что на более высо-
ких ступенях классификации лопастная линия не имеет применения. 
В действительности же, если мы принимаем филогенетическую система-
тику, дело обстоит совершенно не так, как думает Личков. Большие 
семейства Pronoritidae и Medlicottiidae в момент расхождения отличаются 
друг от друга главным образом типом в т о р и ч н о г о р а с ч л е н е н и я 
генетической первой умбоиальной лопасти, которое определяет два раз-
личных направления развития. То же самое можно сказать и о многих-
других семействах. Значит, вторичное расчленение лопастей, которое 
часто не имеет даже видового значения, в отдельных случаях является 
показателем становления нового семейства. Количество лопастей у одних 
групп служит семейственным или родовым признаком (например, семей-
ства Goniatitidae, Paragastrioceratidae, род Metalegoceras), у других же 
подвержено индивидуальным колебаниям (например, у многих предста-
вителей семейств Pronoritidae и Medlicottiidae). Форма лопастей также 
иногда служит стойким видовым признаком, иногда подвержена боль-
шим индивидуальным колебаниям. 

Изложенные выше соображения позволяют сделать следующий вывод 
о значении признаков в систематике. Учитывать нужно все признаки, 
но принцип их равноценности должен быть отброшен как несостоя-
тельный. В общей форме правильно, что « . . . о р г а н и з а ц и о н н ы е 
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п р и з н а к и и р и к л а с с и ф и к а ц и и о р г а н и з м о в и м е ю т 
н е с р а в н е н н о б о л ь ш е е з н а ч е н и е , ч е м п р и с п о с о б и -
т е л ь н ы о» (Личков, 1926, стр. 18), но нельзя проводить резкой грани 
между признаками разных категорий, потому что между ними существует 
тесное взаимодействие. Правильный метод всякой работы, в том числе 
и в области биологической систематики, заключается в том, что мы посто-
янно отделяем существенное от несущественного, закономерное от случай-
ного. Следовательно, задача, поскольку речь идет о признаках, сводится 
к тому, чтобы умело, без ошибок распознать существенные на данном 
этапе развития признаки, а это достижимо только па основе исторического 
изучения фактов. При этом успех работы зависит от правильного понима-
ния о с н о в н о г о з в е н а д в и ж е н и я , т. е. от умения выделить 
среди многообразия особенностей именно ту, основную, которая больше 
всего отражает нарастающее приспособление организма к условиям 
жизни, которая, следовательно, на каком-то этапе филогении закономерно 
изменяется во времени. Поэтому в о ц е н к е п р и з н а к о в м ы 
п р и х о д и м к п р и н ц и п у о с н о в н о г о з в е н а (Руженцев, 
1Э47г, 1953). 

Историческое изучение организмов охватывает не только взрослые 
стадии, но и стадии индивидуального развития. В этой связи нужно ука-
зать, что значение признаков определяется временем их появления в 
онтогенезе. Признаки ранних стадий могут иметь разное происхождение: 
они или возникли здесь первично вследствие раннего возникновения 
нового качества (первичный филэмбриогенез) или смещены сюда в ходе 
эволюции вследствие ускорения онтогенетического развития (вторичный 
филэмбриогенез). В обоих случаях признаки ранних стадий онтогенеза 
имеют очень большое значение для систематики. Определяя наиболее 
общие основы организации, они позволяют выделять большие этапы эво-
люции — отряды, подотряды, надсемейства и семейства, как реально суще-
ствовавшие или существующие в природе группы. 

Последний вопрос, которого мы должны коснуться в связи с оценкой 
признаков, относится к взаимоотношению единства и сходства. Типоло-
гическая систематика решает этот вопрос просто, проводя знак равенства 
между двумя понятиями,— все, что сходно, заслуживает объединения 
в ту или иную таксономическую категорию. Такой метод обобщения 
нередко приводит к ложным выводам, потому что сходство по форме 
далеко не всегда равнозначно единству по происхождению. Лишь в отдель-
ных спокойно и вяло эволюционирующих группах возможно совпадение 
сходства и единства. Примером может служить семейство Pronoritidae, 
все представители которого сохраняют один и тот же признак — широ-
кую двураздельную первую умбональную лопасть. Но и здесь мы сталки-
ваемся с такой неожиданностью, как открытие девонского рода Devono-
pronorites (Богословский, 1954), который гораздо раньше и независимо 
приобрел аналогичный признак. 

Совершенно иные соотношения мы наблюдаем в семействе Medlicottii-
dae; его крайние представители резко несхожи, а древнейший род Proud 
denites внешне значительно ближе стоит к проноритидам, чем к поздним 
медликоттиидам. Здесь и в подобных случаях правильное решение задачи 
дает только филогенетическая систематика, которая не отрывается от кон-
кретной истории организмов и оперирует понятиями, гибкость которых до-
ходит до тождества противоположностей. Для нее важно не только един-
ство по сходству, но в равной мере и единство по несходству, ибо она 
опирается па подвижные гомологичные системы. Если структура, как в се-
мейств Medlicottiidae, изменяется в быстрых темпах, критерием единства 
является общее направление развития, зависящее от особого типа онто-
генеза. 
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ПРОБЛЕМА ПЕРЕХОДА В СИСТЕМАТИКЕ 

Движение органического мира, возникающее вследствие противоречий 
между организмом и средой, происходит при взаимодействии трех факто-
ров: наследственности, изменчивости и отбора. В этом взаимодействии 
наследственность представляет консервативную силу, направленную па 
сохранение типа. Всякий организм может существовать, сохраняя свои 
особенности, только в определенных условиях жизни, колебание которых 
хотя и допустимо, но только в известных пределах. Что же происходит 
в том случае, когда допустимые пределы изменений условий жизни 
превзойдены? На этот вопрос ответил еще Дарвин, указавший, что изме-
нение в жизненных условиях дает толчок усиленной изменчивости. Нуж-
но сказать, что в представлениях Дарвина об изменчивости наблюдалась 
борьба двух начал. С одной стороны, он основывал теорию эволюции на 
постепенном накоплении бесчисленных, незначительных изменений, с дру-
гой — признавал (особенно в ранних очерках) значительную роль в эво-
люции более крупных скачкообразных изменений. Но первое начало 
безусловно перевешивало в учении Дарвина, что и понятно, если учесть, 
что острие своей теории он направлял, под влиянием конкретной исто-
рической обстановки, против идеи постоянства видов и, главное, их воз-
никновения в результате творческих актов. Отсюда вытекало стремление 
Дарвина изгнать из науки веру в какие-либо внезапные глубокие изме-
нения в строении органических существ, несмотря на очевидность таких 
изменений. 

По вопросу о переходе от одного состояния к другому в филогенезе и. 
следовательно, о переходе от одной таксономической категории к другой 
существуют различные суждения. Многие авторы считали и считают, что 
изменения происходят нечувствительными шагами в результате мелких 
вариаций. Отсюда логически следовало столь заметное у палеонтологов 
последарвиновского периода отрицание реальности вида и высших таксо-
номических категорий, о чем говорилось раньше. Среди современных 
исследователей можно сослаться на Э. Майра (Мауг, 1944, 1947), кото-
рый заключает свою книгу утверждением, что процесс происхождения 
высших категорий может быть сведен к внутривидовым вариациям. 

Другие авторы защищали скачкообразное развитие органического 
мира. Можно указать, что уже Жоффруа Сент-Илер и Кёлликер учиты-
вали возможность крупных внезапных изменений, например происхожде-
ние первой птицы от рептилий. В дальнейшем этот мотив повторялся 
в разных вариантах многими исследователями, особенно палеонтологами, 
которые, изучая ископаемые остатки, сталкивались с фактом отсутствия 
переходных форм. Э. Зюсс выделял в процессе видообразования особые 
периоды «перечеканки»; он писал (Suess, 1863, стр. 330): «...вре-
м я , в т е ч е н и е к о т о р о г о н о в ы й в и д о б р а з у е т с я (по край -
ней мере, как правило), о ч е н ь к о р о т к о п о с р а в н е н и ю с в р е -
м е н е м , в т е ч е н и е к о т о р о г о о н с у щ е с т в у е т с п о с т о я н- , 
н ы м и п р и з н а к а м и». Л. Долло (Doilo, 1893, стр. 165) выразил идею 
прерывности в своем известном законе: «Эволюция — прерывиста,— необ-
ратима,— ограничена». Э. Дакке (Dacque, 1911) писал, что типы действи-
тельно новые, всегда специализованные, должны возникать внезапно. 
Г. Осборн (Osborn, 1927) различал два типа происхождения новых форм: 
путем нормального, постепенного, адаптивного процесса (speciation) 
и путем, как он говорил, ненормального процесса, с неясно выраженной 
адаптивностью, с нарушением правильного хода видообразования (muta-
tion). Из этих замечаний видно, какие глубокие корни имеет и какое ши-
рокое распространение получила идея скачкообразного развития. «Отри-
цать возможность скачкообразного появления новых форм нельзя потому, 
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что нельзя отрицать факты. Бесспорно, что это интереснейшее и, по-види-
мому, очень важное явление, имеющее определенное видообразовательное 
значение, заслуживает серьезного отношения» (Некоторые итоги дискус-
сии по проблеме вида,— Бот. журн., 1954, № 2 , стр. 208). 

Учение о скачкообразном происхождении таксономических категорий 
приобрело большую популярность среди биологов разных специальностей. 
Однако эта идея, как правило, была связана со всякого рода мистическими 
или формалистическими представлениями, отрицавшими влияние условий 
жизни и естественного отбора на эволюционное развитие. Мы уже имели 
повод указать на своеобразные, но ошибочные представления Копа и 
Филигшенко, которые думали, что признаки вида и признаки рода возни-
кают независимо одни от других. Р. Гольдшмидт (Goldschmidt, 1944) 
в результате многолетних работ пришел к аналогичному выводу. Он резко 
подразделяет эволюционный процесс на микроэволюцию, которая связана 
с генными мутациями, и макроэволюцию, которая происходит в резуль-
тате так называемых «систематических» мутаций. Действие микроэволю-
ции не выходит за пределы вида; поэтому подвиды не представляют собой 
начинающиеся виды, как думал Дарвин, а всего лишь тупики эволюции, 
посредством которых вид приспосабливается к различным местным ус-
ловиям той территории, на которой он обитает. Иное дело макроэво-
люция, которая связана с другой наследственной основой (ер. Филипченко, 
1926). Посредством макроэволюции осуществляется переход от одного вида 
к другому, возникают новые органические системы. 

Такая дуалистическая трактовка эволюционного процесса, основанная 
на проведении непроходимой грани между двумя типами эволюции, не со-
гласуется с теми фактами, которые находятся в распоряжении палеонто-
логов. Действительно, многие подвиды, так же как и виды, представляют 
собой тупые ветви, которые вымирают полностью; именно поэтому так 
трудно изучать филогению низших категорий. Но, с другой стороны, пале-
онтологи описали немало примеров медленных изменений, которые в конце 

- концов выводят организм за пределы старого вида. Факты говорят о том, 
что медленные изменения свойственны не только внутривидовым катего-
риям, но встречаются и за пределами вида. Если бы дело обстояло так, как 
думает Гольдшмидт, то палеонтологи не знали бы трудностей, с которыми 
они встречаются при классификации материала вертикальных рядов. Этим 
мы отнюдь не снимаем вопроса о скачкообразном развитии, а лишь подчер-
киваем н е д о п у с т и м о с т ь п р и н ц и п и а л ь н о г о р а з г р а н и -
ч е н и я в н у т р и в и д о в о й и в н е в и д о в о й э в о л ю ц и и . 

Палеонтологические факты не подтверждают известного положения 
ортодоксального дарвинизма о том, что «природа не делает скачков». 

/Наоборот, они неизменно свидетельствуют в пользу неравномерности 
и прерывности эволюционного процесса. В подтверждение этого палеон-
тологи нередко приводили убедительные примеры скачкообразного разви-
тия организмов. А. А. Борисяк (1940, стр. 32) указал, что онтогенетиче-
ские исследования палеонтологических остатков дают прекрасную иллю-
страцию ряду закономерностей и выдвигают некоторые новые, например 
фактически доказывают скачкообразный, прерывистый характер эволю-
ции. О том же он писал и в своей посмертной работе (1947, стр. 60): 
« К о н с т а т а ц и я ( ф а к т и ч е с к и ) с к а ч к о о б р а з н о г о п о я в л е -
н и я н о в о й ф о р м ы ( г р у п п ы ) я в л я е т с я д о с т и ж е н и е м 
о н т о г е н е т и ч е с к и х и с с л е д о в а н и й п а л е о н т о л о г о в » (раз-
рядка моя.— В. Р.). 

В самом деле, можно указать много случаев прерывистого возникно-
вения новых видов и более высоких таксономических категорий. Учиты-
вая трудность и неуверенность, которые неизбежны при пользовании 
чужим материалом, мы ограничимся преимущественно теми примерами, 
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которые вытекают из нашей непосредственной работы. Сложность пря-
мого доказательства прерывистой эволюции заключается в том, что всегда \ j 
может последовать возражение со ссылкой на неполноту палеоптологиче- / 
ской летописи. В самом деле, для того чтобы доказать о т с у т с т в и е . / 
переходных форм, надо знать все факты природы, что, конечно, невоз-
можно ни при каких условиях. Поэтому доказательство может быть более 
или менее убедительным в зависимости от объема того материала, кото-
рый обосновывает наличие морфологического перерыва в рассматривае-
мых филогенетических рядах. 

Рассмотрим несколько типичных примеров 
1. В нижнем девоне от рода Gyroceratites отделился более высоко орга-

низованный род Mimagoniatites, у которого к вентральной и омнилате-
ральной лопастям сразу добавилась дорсальная лопасть (по формуле: 
V O - > V O D ) . Здесь скачкообразно возникла новая большая группа аммо- \ 
ноидей, надсемейство Agoiiiatilaceae^ игравшее большую роль среди цефа- ' 
лопод нижнего й среднего девона. 

2. На границе среднего и верхнего девона от одного из родов семейства 
Anarcestidae, представители которого имели простые вентральную, умбо-
нальную и дорсальную лопасти, скачкообразно отделилась новая группа, 
у которой вентральная лопасть испытала раннеонтогенетическое трехчлен-
ное деление. Развитие шло по формуле: VU : D —(V2V1V2)U : D. Так 
возникло новое семейство Gephuroceratidae, давшее начало многим ветвям: 
своеобразных аммоноидей, процветавшшГв* верхнем девоне. У всех пред-
ставителей этой обширной группы, имевшей объем подотряда, несмотря 
на многообразие путей развития, сохраняется начальный признак — трой-
ная вентральная лопасть. 

3. Переходы между родами внутри семейства Gephuroceratidae всегда 
имели прерывистый характер. Начало каждой родовой стадии отмечено 
появлением новой лопасти, ведущей ко все большему усложнению пере-
городки (см. формулы на стр. 174). У рода Ponticeras развиты вентраль-
ная, умбональная и дорсальная лопасти, у рода Gephuroceras прибавляется 
внутренняя боковая, у рода Koenenites — вторая умбональная, у рода 
Timanites — третья умбональная лопасть. 

4. Эволюция семейства Medlicottiidae, которое существовало от средне-
го карбона до конца верхней перми, позволяет сделать те же выводы. 
Возьмем, например, род Artinskia. Он появился неожиданно в оренбург-
ском ярусе и существовал здесь совместно с родом Uddenites, своим непо-
средственным предком, отличаясь от последнего гораздо более высокой 
организацией. На Урале известно несколько видов Artinskia, но все они 
имели одну общую особенность — две вентральные адвентивные лопасти. 
В сакмарское время от Artinskia отделилась самая примитивная Medli-
cottia, которая имела уже три вентральные адвентивные лопасти. Здесь 
мы снова наблюдаем скачок о т д в у х к т р е м , минуя переходы, кото-
рые, однако, хорошо видны в онтогенезе рода Medlicottia. На Урале извест-
ны четыре вида этого рода, образующие конкретный филогенетический ряд: 
М. semota Ruzh. -> М. vetusta Ruzh. М. intermedia Ruzh. -> M. orhignyana 
(Vem.). Первые два вида различаются деталями очертания лопастной 
линии, но имеют в общем одинаковую скульптуру вентральной стороны, 
которая покрыта двумя рядами бугорков — мелких, продолговатых, рас-
положенных косо и как бы чешуеобразно. М. intermedia, встречающаяся 
в более высоких слоях, отличается от двух первых видов характером 
скульптуры — вентральные бугорки стали слабее и полностью сместились 
с вершины килей на наружные их бока. М. orhignyana, занимающая еще 
более высокое стратиграфическое положение, отличается от всех видов 

1 Объяснение индексов лопастей дано на стр. 150. 
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исчезновением вентральных бугорков. Исследование большого материала 
показало отсутствие переходных форм между этими видами, образующими 
вместе с тем непрерывный филогенетический ряд. 

5. В верхней Перми от рода Daraelites с резким и внезапным измене-
нием отделилось семейство Paraceltitidae. Путем раннего онтогенетиче-
ского изменения трехчленная вентральная лопасть превратилась в дву-
членную; развитие шло по формуле: (V2ViV2)U-> (ViVi)U. Так возник 
новый отряд Ceratritida, процветавший на протяжении всего триасового 
периода. 

6. На границе девона и карбона от рода Imitoceras с простой вентраль-
ной лопастью возникли новые аммоноидеи, у которых указанная лопасть 
стала двураздельной. Изменение перегородки шло по формуле: VLU : I D - ^ 
^ ( V i V i ) L U : ID. Возникшее новое семейство Muenstoroceratidae было 
исходным для весьма обширной группы, процветавшей на протяжении 
каменноугольного и пермского периодов и испытавшей за это время слож-
ную эволюцию. Несмотря на то, что у первых представителей этой группы 
(род Muensteroceras) вентральная лопасть расчленена еще очень слабо, 
переходные формы от предковой структуры к новой не известны. 

7. В карбоне и перми существовали четыре своеобразных семейства 
с очень сложной перегородкой: Shumarditidae (средний карбон — нижняя 
пермь), Marathonitidae (верхний карбон — верхняя пермь), Vidrioceratidae 
(верхний карбон — верхняя пермь) и Popanoceratidae (нижняя и верхняя 
пермь). Детальные онтогенетические исследования показали, что все они 
происходят от простых предков типа Glaphyrites и Eoasianites, имеющих 
восемь лопастей вокруг оборота, из которых все, кроме вентральной, цель-
нокрайные, нерасчлеиенные. Формы со структурой, характерной для пред-
ков и потомков каждого семейства, встречаются в одном и том же ярусе, 
т. е. стратиграфического разрыва между ними нет. Первые роды названных 
семейств (соответственно Aktubites, Marathonites, Vidrioceras и Protopopa-
noceras) резко отличаются от своих предков гораздо большей слояшостью 
перегородки и лопастной линии, и для каждого из них характерна одна и 
та же особенность: простая первичная боковая лопасть превращается в 
онтогенезе в резко трехраздельную или в три самостоятельные лопасти по 
формуле: L - ^ (L2L1L2) или L-^-L2LiL2. Сложное расчленение испытыва-
ют и другие лопасти. 

В онтогенетическом развитии раковины всех первичных родов наблю-
дается постепенное изменение перегородки и лопастной линии от анцест-
рального состояния в сторону все большего усложнения. Многие из стадий 
онтогенеза, если бы они встречались и во взрослом состоянии, палеонто-
логи описали бы в качестве особых родов. Иначе говоря, учитывая биоге-
нетический закон в его буквальном выражении, мы должны были бы 
допустить, что каждый из четырех первичных родов проходит в своем 
развитии стадии многих других родов с большим или меньшим расчлене-
нием первой боковой и других лопастей (см. стадии Ъ, с, d на рис. 7}. Но 
такие роды в действительности не существовали; во всяком случае, они 
никогда но были встречены в богатых и полных коллекциях различных 
стран. Для объяснения этого факта можно было бы привлечь неполноту 
палеонтологической летописи; однако при той полноте материала, которой 
мы располагаем, такое объяснение было бы натяжкой, тем более что в с е 
последующие стадии развития семейств, 

а) Aktubites Shumardites —>- Properrinites —Metaperrinites ->- Perri-
nites, 

б) Marathonites Marathonites (Almites) —Demarezites -> Hyatto-
ceras, 

в) Vidrioceras Prostacheoceras —>- Waagenina Stacheoceras, 
r) Protcpopanoceras Propopanoceras Popanoceras Tauroceras, 
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нам хорошо известны, причем известны буквально шаг за шагом. Поэтому 
мы склонны думать, что в онтогенезе четырех названных выше исходных 
родов между последней стадией анцестрального рода и взрослой стадией 
нового рода наблюдается ряд возрастных переходов, которые н е и м е ю т 
а н а л о г о в в п р е д ш е с т в о в а в ш е м ф и л о г е н е з е . Эти перехо-
ды, как результат раннего заложения признаков нового рода и семейства, 
являются только онтогенетическими, нерекапитулированными, но стано-
вятся рекапитулируемыми при дальнейшем историческом развитии, т. е. 
в онтогенезе, например, рода Prostacheoceras сжато повторяются особен-
ности рода Vidrioceras, в онтогенезе Waagenina еще более сжато повторя-
ются особенности Vidrioceras и Prostacheoceras и т. д. Рассмотренные 
нами семейства могут служить еще одним доказательством прерывистого-
появления новых родов, которые, вместе с тем, дают начало новым 
семействам. 

8. В верхнем девоне от анарцестид путем очень ранних изменений отде-\ 
лились климении — необычайно своеобразная группа, которую следует 
квалифицировать как отряд. У представителей новой группы сифон в личи-
ночной стадии на протяжении одного первого оборота перешел с вентраль-
ной стороны на дорсальную. Это неожиданное преобразование, рассчитан-
ное на усиление функции сифона (сокращение его длины), привело к 
деградации перегородки, и отряд Glymeniida, после бурной вспышки фор-
мообразования, полностью вымер в начале карбона. Этот пример весьма 
убедительно говорит о существовании резких, скачкообразных переходов 
в эволюции органического мира. 

Можно не сомневаться в том, что соответствующие исследования дру-
гих ископаемых групп также приведут к подтверждению факта прерыви-
стого возникновения новых более или менее резко отличных от предка 
форм. Если мы обратимся, например, к развитию простейших (фузули-
нид), то заметим, что в среднем карбоне от Profusulinella с трехслойной 
стенкой сразу отделилась Fusulinella с четырехслойной стенкой, имеющей 
диафанотеку. В конце среднего карбона от Fusulinella произошел своеоб-
разный род Wedekindelina с мощными аксиальными отложеш-шми. В па-
чале перми от Triticites отделился род Schwagerina, резко отличный от 
предка вздутой раковиной, высокими оборотами и тонкими стенками. 
Фузулиниды слишком часто встречаются и хорошо известны, чтобы пре-
рывистость в появлении этих родов объяснять неполнотой палеонтологи-
ческой летописи. 

Итак, палеонтологический материал указывает на то, что переходы от 
одной филогенетической стадии к другой и, следовательно, от одной таксо-
номической категории к другой могут быть различными по резкости. 
Непосредственно связанные виды могут отличаться друг от друга не толь-
ко большими особенностями, но и мелкими признаками, которые легко-
улавливает только специалист. В последнем случае невольно возникает 
мысль о постепенном переходе между видами. Впечатление непрерывности 
производит также всякий хорошо восстановленный филогенетический ряд, 
отдельные представители которого тесно примыкают друг к другу. Подоб-
ного рода факты, помимо неправильной лейбницевской предпосылки 
(«природа не делает скачков»), утверждали идею постепенной эволюции. 
В действительности же прерывистый переход между видами доказывается 
не только крупными перерывами постепенности, но и очень мелкими, 
когда все-таки между всеми особями двух видов наблюдается постоянное 
различие в какой-то, хотя бы и небольшой особенности. Наоборот, о посте-
пенном развитии можно говорить только тогда, когда пределы индивиду-
альной изменчивости двух «видов» п о к а ж д о м у п р и з н а к у заходят 
друг за друга. Но это будет постепенное развитие внутривидовых таксо-
номических категорий, приспособление отдельных групп одного вида к 
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разным экологическим условиям в соответствии с принципом адаптивной 
радиации. 

Слабое развитие эмбриологии во времена Дарвина позволяло ему гово-
рить о том, что эмбриональные стадии развития не сохранили каких-
нибудь следов резких превращений животного; это было одним из возра-
жепий Дарвина против скачкообразного развития. Однако сейчас многие 
исследования показали, что изменение ранних стадий онтогенеза откры-
вает путь к резкому и внезапному изменению организации. Особенно 
интересны в этом отношении исследования А. Н. Северцова (1939), кото-
рыми обстоятельно доказывается, что путем ранних изменений проис-
ходит но только перестройка старых органов, но и образование новых, 
а путем поздних изменений осуществляются хотя и многосторонние, но 
медленные приспособления организма. Северцов подчеркивает, что в пер-
вом случае возможны о т н о с и т е л ь н о к р у п н ы е с к а ч к о о б р а з -
н ы е и з м е н е н и я ( с а л ь т а ц и и ) . Г. Де Беер (De Beer, 1940) выска-
зывает в общем такие же мысли. Признаки, возникающие на поздних 
стадиях (случай геронтоморфоза), не могут дать изменений больших, 
нежели подвиды, виды или роды. Наоборот, признаки, впервые появляю-
щиеся на ранних стадиях онтогенеза (случай педоморфоза), дают начало 
группам п о т е н ц и а л ь н о высшего таксономического значения. Поэто-
му указанный автор пишет, что конечное таксономическое значение вновь 
образовавшейся группы связано со временем первого появления новых 
особенностей в онтогенезе. Можно указать, наконец, что в результате 
изучения многих групп аммоноидей мы также пришли к выводу о боль-
шом филогенетическом значении времени первого проявления признака 
в индивидуальном развитии (Руженцев, 1940а). 

Изложенный выше материал позволяет сделать некоторые общие вы-
воды. Мы видели, что изменчивость, на которой основана эволюция орга-
нического мира, может проявляться различно. В одних случаях она выра-
жается в виде «нечувствительных переходов», в других — в виде довольно 
резких скачков, причем м е ж д у д в у м я к р а й н и м и п р о я в л е н и -
я м и с у щ е с т в у ю т в с е п е р е х о д ы . Сильное действие внешних 
факторов вызывало изменение эмбриональных или личиночных стадий раз-
вития. В силу законов индивидуального развития такое изменение должно 
было, как правило, разрастаться к концу морфогенеза и приводить к круп-
ным перерывам постепенности. В этом случае наблюдаются скачкообраз-
ные переходы с одной филогенетической стадии на другую и резкие гра-
ницы между таксономическими категориями. Слабое действие внешних 
факторов затрагивало более или менее второстепенные наследственные 
черты, вызывая новообразования в конце морфогенеза, ведущие к эволю-
ции отдельных особенностей организации. В этом случае наблюдаются 
менее заметные, иногда трудно уловимые переходы с одной филогенети-
ческой стадии на другую и, следовательно, расплывчатые границы таксо-
номических категорий — как низших, так и высших. При таком способе 
перехода «узловые пункты», «точки выражения» могут быть уловлены 
лишь в результате очень внимательного прослеживания истории филогене-
тического ряда. Качество классификации особенно зависит здесь от уме-
ния уловить момент становления, з а м е т и т ь п е р в о е п р о я в л е -
н и е н о в о г о н а п р а в л е н и я р а з в и т и я . 

Мы начали с утверждения, что движение органического мира происхо-
дило при взаимодействии наследственности, изменчивости и отбора. Рас-
смотрим теперь последний из факторов этого взаимодействия. Дарвин 
назвал естественным отбором сохранение в борьбе за существование полез-
ных и уничтожение вредных изменений. Оп писал при этом, что естест-
венный отбор бессилен как вызвать новую разновидность, так и препятст-
вовать ее возникновению; он может только сохранять и накапливать те 
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особенности, которые проявляются в результате изменчивости. Следо-
вательно, естественный отбор имеет дело с теми изменениями, которые 
появились в результате разрешения противоречий менаду организмом и 
средой, т. е. со всей гаммой наследственных изменений. Поэтому неправы 
исследователи обоих направлений: и те, которые связывают действие 
отбора только с незначительными вариациями, и те, которые стремятся 
противопоставить мутации, естественному отбору. Неправильная методо-
логия обязательно приводит к искажающим действительность и, как пра-
вило, идеалистическим выводам. Так обстоит дело и с т е о р и е й и р е-
а д а п т а ц и й JI. Кено (Cuenot, 1914, 1932). Этот автор, считая, что 
приспособления недостаточно объясняются действием естественного отбо-
ра, ставит вопрос о преадаитациях, т. е. приспособлениях, предшествующих 
вступлению организма в среду. В такой постановке вопроса уже содержит-
ся идеалистическое (телеологическое) его решение, потому что приспособ-
ление, которое п р е д ш е с т в у е т вступлению в среду, неизбежно тре-
бует такой силы или такого начала, которые предусмотрели приспособление 
к будущим условиям. Теория преадаптации — один из наиболее ярких 
примеров того, как идея насилуется посредством терминологии. С мате-
риалистической точки зрения решение того же вопроса будет совершенно 
иным. Всякое новообразование в момент своего появления н е о п р е д о- j 
л о н н о, и лишь в конкретной обстановке среды, пройдя испытание отбо-
ром, оно либо исчезает, либо становится полезным, ибо абстрактной истины 
нот,-— она всегда конкретна. И з м е н ч и в о е т ь, о т р и ц а я п а с л с д-. 
с т в е п п о с т ь , т о л ь к о п р и у ч а с т и и о т б о р а с а м а с т а н о -
в и т с я н а с л е д с т в е н ] ! о с т ь ю. 

Авторы, связывающие действие естественного отбора только с незна-
чительными изменениями, обычно отрицают существование скачкообраз-
ных преобразований, пренебрегая многочисленными палеонтологическими 
фактами. Боязнь распространить действие отбора на крупные изменения 
лороягдена в значительной мере теорией преадаптации, оценка которой1 

уже дана выше. Против такой боязни можно сделать два возражения, не 
говоря уже о том, что скачковые изменения все же существуют и f 
отмахнуться от них невозможно. Во-первых, при желании и соответствую-!, 
щем направлении мысли незначительные полезные изменении также \ 
можно рассматривать как преадаптации, ибо они, эти изменения, сущест-
вуют до того, как отбор определит их положительное или отрицательное 
значение для организма. Ведь разница лишь в том, что адаптивное значе-
ние крупного изменения очевидно сразу, тогда как адаптивное значение 
слабых, постепенных изменений становится понятным для наблюдателя 
только в результате суммирования. Поэтому не лучше ли вовсе но стано-
виться на такой путь научного анализа, который, в силу своей порочной 
основы, с неизбежностью ведет к ложным выводам. Во-вторых, когда 
заходит речь о крупных изменениях, нельзя ограничиваться рассмотре-
нием только взрослого организма, искусственно отделяя его от ранних 
стадий существования. Изменения, ведущие к крупным преобразованиям, 
возникают рано в онтогенезе. Новый организм в ранних стадиях развития 
мало отличается от соответствующих стадий исходной формы, вследствие \ . 
чего с любой точки зрения представляет подходящий материал для естест-• . j • 
венного отбора. Возникает законный вопрос, почему же признак, оказав-
шийся полезным в ранней стадии индивидуального развития и вследствие 
этого сохраненный отбором, становится вредным признаком, хотя он раз-
вивается в том же направлении? В таком предположении нет логики, 
не говоря уже о том, что оно противоречит палеонтологическим фактам. 

Творческая роль естественного отбора проявляется в равной мере как 
при незначительных, так и при резких изменениях. Во всех случаях эли-,! 

минируются неудачные комбинации и уродства и сохраняется все то, что' 
6 в . В. Гуженнси 



дает хотя бы незначительное и, тем более, крупное преимущество в борьбе 
за существование в той или иной подходящей среде. Трудно согласиться 
с теми авторами, которые считают, что сразу благоприятных изменений 
нет. Новообразование, вредное в одних условиях, может оказаться весьма 
полезным в других; кроме того, оно может вести к лучшему приспособле-
нию организма и к прежним условиям жизни. Мы не можем считать вред-
ным изменением скачкообразное превращение у аммоноидей одной лопасти 
в три, потому что оно, создавая более прочную структуру раковины, сразу 
меняет диапазон условий существования и ведет, следовательно, к быст-
рой изоляции форм с новой организацией. Такое изменение, если, конечно, 
оно доминирует при скрещивании, естественный отбор сохранит, что мы 
и наблюдаем в действительности. Дивергенция форм в одной популяции, 
а следовательно, и возникновение новых таксономических категорий, пой-
дет в этом случае значительно быстрее, нежели при эволюции путем 
незначительных изменений. 

Современные дарвинисты, отстаивая значение и всемогущество естест-
венного отбора, любят противопоставлять отбор, как творческий фактор, 
отбору, как «решету», или «ситу». Однако такое противопоставление не 
способствует разъяснению вопроса. Движущим фактором развития являет-
ся п р о т и в о р е ч и е , в органическом мире — противоречие между 
организмом и средой в самом широком смысле этого слова. Сложные про-
тиворечия, существующие между организмом и средой, вызывают измене-

• ние наследственности, далее — борьбу между старыми и новыми формами 
и в результате — естественный отбор, т. е. выживание одних форм и 
исчезновение других. Выживание новой группы любого таксономического 
ранга означает прежде всего сохранение наследственности в ее новом 

\1 выражении и ограничении и, следовательно, в о з м о ж н о с т ь д а л ь -
н е й ш и х и з м е н е н и й в т о м ж е н а п р а в л е н и и . Уничтожая 
одни и сохраняя другие формы, естественный отбор п р е в р а щ а е т 
с л у ч а й н о с т ь в н е о б х о д и м о с т ь и тем самым неизбежно стано-
вится н а п р а в л я ю щ и м фактором эволюции. 

Вернемся еще раз к проблеме перехода в систематике, но уже с другой 
точки зрения. Н. Д. Иванов (1952) высказал мнение, что в процессе видо-
образования следует различать два типа разновидностей — внутривидовые 
и «межвидовые». В оценке этого вопроса мы можем полностью присоеди-
ниться к А. И. Толмачеву (1953, стр. 541), который указанное выше пред-
ставление считает «неудачным и не отражающим действительной сущно-
сти явления природы». 

В самом деле, если мы признаём реальность вида, а этого сейчас никто 
ice отрицает, то как же можно допускать существование разновидностей 
(точнее, подвидов), которые не принадлежат ни к какому виду. Став на 
позиции Иванова, мы неизбежно придем к двум негодным выводам: во-
первых, что вид не является реальностью (как и считали ортодоксальные 
дарвинисты) и, во-вторых, что линнеевская номенклатура не охватывает 
всего многообразия органических форм. 

Многие биологи, говоря о взаимоотношениях между подвидами и 
видами в процессе эволюции, допускают весьма нечеткие формулировки. 
Так, например, П. В. Серебровский (1941, стр. 162) писал: «Подвиды, как 
думают дарвинисты, превращаются в виды, виды — в подроды, подроды -
в роды и т . д.; это есть ступени эволюции». Первая часть этой фразы пред-
ставляет, в сущности говоря, неверное освещение вопроса перехода, пото-
му что она не учитывает единства отдельного и общего. Еще в большей 
степени это относится к формулировкам А. И. Толмачева (1953). Правиль-
но критикуя Н. Д. Иванова за его «межвидовые» разновидности, указан-
ный автор сам пишет (стр. 541): «...новые виды сперва возникают в форме 
разновидностей существующих видов». Значит, если Иванов допускает 
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существование межвидовых разновидностей (подвидов), не принадлежа-
щих ни к одному виду, то, по Толмачеву, получается, что одна и та же 
разновидность (подвид) в процессе видообразования может входить в со-
став двух смежных видов, связывая их воедино. Дальше тот же автор 
нишет (стр. 542): «На основной из поставленных вопросов — о в о з м о ж-
н о с т и « п е р е р а с т а н и я » р а з н о в и д н о с т е й в о б о с о б л е н -
н ы е в и д ы — н а д о о т в е т и т ь п о л о ж и т е л ь н о » . В этой связи 
нужно сказать, что понятия подвида, вида, рода, семейства неотделимы 
друг от друга, поскольку не может быть подвида вне вида, вида вне рода, 
рода вне семейства и т. д. Низшая таксономическая категория не может пре-
вращаться или перерастать в высшую, потому что в момент становления 
она принадлежит либо к старой, либо к повой высшей категории. Возник-
новение нового подвида внутри вида создает только подвид. Наоборот, 
появление нового подвида с такими качествами, которые не укладываются 
в определение старого вида, означает вместе с тем одновременное возник-
новение нового вида. В равной мере зарождение нового вида внутри рода 
создает только вид, а выход нового вида за границы старого рода ведет 
к зарождению нового рода. Более того, каждый тип начинался когда-то 
единственным видом. Если мы откажемся от этого принципа, то система 
органического мира, призванная отражать реальные отношения между 
организмами прошлого и настоящего, перестанет служить этой высокой 
цели, превратится в формальную, типологическую систему. 

Но, с другой стороны, в момент становления, когда род представлен 
одним видом или семейство — одним родом, высшая таксономическая 
категория является чем-то иным по сравнению с будущим состоянием,— 
в процессе филогенеза она приобретает новое содержание, наполняется 
конкретностью. Поэтому субъективная оценка высшей категории зависит 
от того, в какой степени возможность, как необходимая предпосылка эво-
люции, перешла в действительность и насколько полно наши наблюдения 
освещают реализацию этого перехода. Говоря о некоторой условности в 
оценке таксономических категорий, Э, Майр (1944, 1947) поясняет свою 
мысль следующими двумя примерами. Если бы птерозавры жили в на-
стоящее время и были так же богаты видами, как птицы, то их, вероятно, 
оценили бы как особый класс, а не как один из отрядов рептилий. В равной 
мере если бы птицы вымерли в стадии Archeopteryx, то последний мог бы 
занять место среди рептилий в качестве уклоняющегося отряда. Высказан-
ная этим автором мысль справедлива и в отношении более низких таксоно-
мических категорий. Если бы, например, из числа известных в настоящее 
время медликоттиид были найдены только древнейшие роды Prouddenites 
и Daixites, то вряд ли они были бы выделены в качестве особого семейства; 
в лучшем случае их рассматривали бы как подсемейство проноритид. 
Наличие высших медликоттиид по-иному определяет систематическое по-
ложение и двух названных родов. Значит, хотя всякая таксономическая 
категория как определенный этап эволюции есть реальность, наша оценка 
ее положения среди других категорий может зависеть от указанных выше 
обстоятельств. 

Но отсюда вовсе не следует, что систематик должен мириться с. отме-
ченной Майром условностью в оценке таксономических категорий; наобо-
рот, он должен стремиться к преодолению этой условности. Объем какой-
либо группы вовсе не определяет ранга соответствующей категории, -
значение имеет только характер изменений и степень расхождения при-
знаков анцестральной и вновь возникшей группы, какова бы ни была по 
объему эта последняя. Именно поэтому, несмотря па малочисленность его 
представителей, мы выделяем подотряд Praeglyphioceratina, который, но 
нашему представлению, не получил развития вследствие конкуренции бо-
лее адаптивного подотряда Goniatitina. 



Заканчивая рассмотрение проблемы перехода в систематике, мы можем 
скапать, что скачковые изменения существуют, встречаются довольно 
часто и играют весьма существенную роль в эволюции органического мира. 
Подтверждая наличие таких изменений, мы, вместе с тем, никоим образом 
ire отрицаем существования так называемых «нечувствительных перехо-
дов». Наоборот, палеонтологические факты свидетельствуют о том, что это 
ire изменения двух типов, как склонны думать некоторые ученые, не ма-
кро- и микроэволюция Гольдшмидта, не мутации и специации Осборна, 
а лишь различное выражение одного и того же, единого процесса формо-
образования. Характер наследственного изменения зависит от силы воз-
действия внешних факторов, от темна и глубины вызванного ими измене-
ния наел едствонности. 

Для правильного понимания хода эволюции надо брать не последова-
тельность взрослых организмов, а последовательность онтогепезов, пони-
мая под онтогенезом всю совокупность стадий от яйцеклетки до смерти. 
Наследственные изменения могут возникать на любой стадии индивидуаль-
ного развития, причем конечный результат наследственного изменения 
(если оно распространяется до взрослого состояния) зависит от времени 
первого появления признака. Этот важный вывод находит полное подтвер-
ждение в палеонтологических фактах, которые убедительно доказывают 
существование различных типов перехода в потоке связанных между со-
бой онтогепезов. 

1. Изменения, возникающие па поздних стадиях онтогенеза, вызывают 
слабые преобразования взрослого организма. В этом случае более или 
менее тонкие переходы наблюдаются как в онтогенезе, так и в филогенезе. 

2. Изменения, возникающие на промежуточных стадиях онтогенеза, 
вызывают более резкие преобразования взрослого организма, причем их 
проявление будет, как правило, тем больше, чем раньше возникло измене-
ние. В этом случае при полной постепенности переходов в онтогенезе 
будут наблюдаться перерывы (сказчки) в филогенезе. Исключение состав-
ляет своеобразный, по весьма редкий тип оптогнеза, при котором измене-
ние, возникшее па одной из ранних стадий развития, не распространяется 
до взрослого состояния. При таком онтогенезе взрослые формы будут 
либо сходны, либо связаны топкими переходами. 

3. Изменения, возникающие в самом начале онтогенеза органа (случай 
лрхаллакснса), вызывают самые резкие преобразования взрослого орга-
низма. L! этом случае могут возникать большие перерывы постепенности 
is филогенезе и даже, как исключение, в отпогеиезе (например, появление 
климений). 

Итак, эволюция органического мира есть процесс безусловно непре-
рывный, потому что он представляет поток связанных между собой онто-
гепезов; ото процесс постепенный, потому что каждая новая стадия онто-
генеза связана незаметными переходами с предыдущей; в то же время это 
процесс; прерывистый, потому что в зависимости от способа осуществления 
новых качеств взрослые предки и потомки более или менее, иногда очень 
резко, расходятся в своих признаках. В этом и проявляется единство пре-
рывности и непрерывности. 



Г Л А В А V 

ПРИНЦИПЫ ФИЛОГЕНИИ 
И СИСТЕМАТИКИ 

Филогения и систематика — это два особых, но взаимно проникающих 
направления познания органического мира. Поэтому принципы филогене-
тических и систематических исследований одни и тс же, хотя и направ-
лены к решению разных задач: в первом случае мы пользуемся ими, чтобы 
познать реальную последовательность и взаимосвязь органических форм, 
во втором случае — чтобы выделить реальные этапы этой последователь-
ности в качестве соподчиненных таксономических категорий. 

Большой заслугой Э. Геккеля (Haeckel, 1894) было то, что ои указал 
главные ИСТОЧНИКИ филогении: палеонтологические, онтогенетические и 
морфологические (или сравнительно-анатомические) свидетельства, кото-
рые порознь несовершенны и полны пробелов, но совместно дают доста-
точно материала для построения генеалогии изучаемых групп. Введенная 
Геккелем методика работы, известная в зоологии иод названием «принци-
па тройного параллелизма», получила .высокую оценку со стороны Дар-
вина и многих других биологов-эволюционистов; она сохраняет свое зна-
чение до настоящего времени, хотя не может считаться исчерпывающей 
и требует значительных дополнений и уточнений. Г. Карни (Кагпу, 1925) 
в большой сводке по этому вопросу выделяет следующие методы филоге-
нетического исследования: 1) палеонтологический, 2) биогоографический, 
3) онтогенетический, 4) морфологический, 5) этологический 6) тератоло-
гический, 7) экспериментальный и 8) химико-серологический. Несколько 
ниже мы специально уделим внимание принципам филогении и система-
тики применительно к палеонтологическому материалу. 

Фидогенезы, как фактическое развитие органических групп, всегда 
конкретны. Иное дело филогения, т. е., по определению Геккеля, паука, 
в задачу которой входит знание фактов исторического развития этих групп 
и философское познание их причин. Филогения может быть более или 
менее конкретной, она может более или менее правильно отражать исто-
рию органических групп. Конкретность филогении, а, следовательно, 
и правильность системы зависят от суммы известных фактов и от метода 
их обработки. Палеонтологические факты неполноценны но условиям 
сохранности материала и неполны, благодаря пробелам в палеонтологиче-
ской летописи. По мере развертывания новых полевых исследований 
появляется дополнительный материал, иногда совершенно неожиданный, 
который заставляет в какой-то степени перестраивать и видоизменять 
прежние филогенетические схемы. 

Но одни факты еще далеко не обеспечивают правильного решения во-
проса,— необходим, кроме того, такой методический подход, который 
создавал бы оптимальные условия для интерпретации фактов. Ни один из 
принципов, которые мы разбираем ниже, не дает возможности точно вос-
становить исторический ход событий, хотя в отдельных случаях каждый 
позволяет сделать ценные выводы. Дальнейший успех работы во многом 
зависит от наиболее п о л н о г о , к о м п л е к с н о г о п р и м е н е н и я 
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У Т И Х принципов. Только при соблюдении этого условия можно перейти от 
искусственных морфологических рядов к восстановлению истинных гене-
тических взаимоотношений предков — потомков и от искусственных и 
типологических классификаций к построению филогенетической системы 
отдельных групп и органического мира в целом. 

Применение правильной методики работы не снимает тех трудностей, 
с которыми палеонтолог постоянно встречается и которые во многом зави-
сят от специфики самого материала. Однако требование всестороннего 
изучения ископаемых организмов на основе тех принципов, которые крат-
ко будут рассмотрены дальше, создает предпосылки для преодоления этих 
трудностей. 

ХРОНОЛОГИЧЕСКИЙ ПРИНЦИП 
Окаменелые остатки организмов, встречающиеся в пластах земной 

коры, представляют собой п о д л и н н ы е д о к у м е н т ы э в о л ю ц и и 
о р г а н и ч е с к о г о м и р а , расположенные в хронологической последо-
вательности. Эти документы имеют несколько различное значение для 
неонтолога и палеонтолога. В первом случае они служат подсобным мате-
риалом для выяснения истории развития современных животных, во вто-
ром — сами являются предметом детальных и разносторонних исследова-
ний. Палеонтологу нередко приходится восстанавливать филогению групн, 
некогда процветавших, но затем полностью вымерших и не имеющих 
представителей в современном органическом мире. Здесь принцип трой-
ного параллелизма (палеонтология, эмбриология, сравнительная анато-
мия) нарушается, но зато важнейшее значение приобретает хронология — 
возможность установления действительной последовательности ископае-
мых форм во времени. Наблюдаемое взаимное расположение органических 
остатков в пластах земной коры (при отсутствии переотложения) точно 
отражает их подлинную хронологическую последовательность. Но если мы 
переходим к филогенетическому развитию групп, то вопрос осложняется 
двумя обстоятельствами: во-первых, длительным существованием возмож-
ных исходных (предковых) форм и, во-вторых, недостаточной полнотой 
палеонтологической летописи. По мере накопления новых материалов 
наши представления о хронологии различных групп, точнее, о длительно-
сти существования отдельных представителей могут заметно изменяться. 
Однако при любых условиях на каждом этапе исследования правильность 
филогенетических и систематических построений в значительной мере за-
висит от точности и детальности стратиграфических наблюдений. 

Хронологический принцип больше чем какой-либо другой говорит о тес-
ной связи палеонтологии и геологии. Источник фактического материала 
этих наук один и тот же — земная кора. И палеонтология и геология, как 
науки исторические, в равпой степени заинтересованы в решении вопроса 
времени, геохронологии. Данные филогении и стратиграфии приходят 
здесь в теснейшую взаимосвязь, потому что решение этого основного, коор-
динирующего вопроса возможно только на основе их синтеза и взаимо-
проверки. 

Опираясь только на палеонтологические факты или на недоброкачест-
венные стратиграфические обоснования, можно прийти (и действительно, 
даже крупные специалисты нередко приходили) к весьма ошибочным 
выводам. Классические примеры этого мы находим в истории изучения 
верхнепалеозойской фауны Урала и плиоценовой фауны Кавказа. На Ура-
ле Ф. Н. Чернышев детально изучил «верхнекаменноугольные» брахиопо-
ды, посвятил им большую монографию, расчленил соответствующие 
отложения на ряд горизонтов, создал своего рода стратиграфический эта-
лон. И все-таки последующие работы доказали, что «верхнекаменноуголь-
ная» фауна Чернышева в своей основной и преобладающей массе является 
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нижнепермской. На Кавказе Н. И. Андрусов, открывший в 1887 г. своеоб-
разную акчагыльскую фауну, на основе внешнего сходства некоторых 
сарматских и вновь установленных им видов пришел к выводу и в течение 
многих лет доказывал, что акчагыльские слои синхроничны мэотическому 
ярусу. Только в 1912 г. он убедился в том, что акчагыльская фауна не 
древнее понтической, а моложе ее. Таким образом, одну и ту же фауну 
весьма авторитетный и талантливый ученый мог оценить сперва как верх-
немиоценовую, а затем как верхнеплиоценовую,— для третичного времени 
расхождение огромное. В обоих случаях допущенные ошибки были исправ-
лены на основе детальных стратиграфических наблюдений. 

Как это ни странно, исследователи при построении филогенетических 
схем иногда не учитывают хронологическую последовательность изучае-
мых форм, основывая свои выводы только на их морфологии. В качестве 
иллюстрации можно привести следующий характерный пример. А. А. Чер-
нов (1907) разделил артинский ярус на три зоны в соответствии с постро-
енным им филогенетическим рядом Pronorites praepermicus Paraprono-
rites permicus Parapronorites tenuis, в основу которого была положена 
степень вторичной зазубренности первой лопасти. Указанный исследова-
тель предполагал, что во времени сложность лопастной линии, в частности 
количество вторичных зубчиков, нарастает. С морфологической точки зре-
ния все было сделано как будто бы правильно; однако значительно позд-
нее, в результате детальных стратиграфических наблюдений, было дока-
зано, что зона tenuis расположена не выше, как предполагал Чернов, 
а ниже зоны permicus. В результате для всех стало ясно, что и филогения 
группы и стратиграфия соответствующих отложений были поняты неверно. 
Эта поучительная ошибка произошла потому, что филогенетические по-
строения были оторваны от стратиграфии. Теоретически построенный ряд 
форм не отвечал истинному их отношению, так как в пермском море 
Уральской геосинклинали проноритиды развивались не от простого к слож-
ному, а от сложного к простому. 

Пользуясь только морфологическими данными, многие палеонтологи 
долгое время считали, что семейство Medlicottiidae берет начало от рода 
Sicanites, хотя это не увязывалось со стратиграфическими данными. 
А. П. Карпинский (1890) предполагал развитие этого семейства в направ-
лении Pronorites —у Sicanites (Promedlicottia) -^Medlicottia; Пламмер и 
Скотт (Plummer and Scott, 1937) строили филогенетический ряд Sicani-
tes Prcpinacoceras -> Artinskia Episageceras. Насколько представления 
о роли Sicanites не соответствовали хронологическому принципу, видно из 
того, что по современным данным этот род связан с верхнепермскими от-
ложениями, тогда как высшие медликоттииды (Artinskia) появились в 
верхнекаменноугольное (оренбургское) время, а простейшие медликот-
тииды (Prouddenites) — даже в среднекаменноугольное время. Точно так 
же обстояло дело с другим пермским родом; несмотря на то, что Sundaites 
известен только в верхнепермских слоях, О. Шиндевольф (Schindewolf, 
19346) упоминает о нем как об одном из возможных предков семейства 
Medlicottiidae. 

Таких примеров можно было бы привести много. Исторический опыт 
убедительно показывает, что морфологические ряды, хотя бы и очень 
стройные, далеко не всегда правильно отражают действительный ход фи-
логенеза. Пути развития органических групп гораздо сложнее, чем это 
кажется при существующих материалах. Поэтому, чтобы не ошибиться 
в выводах, чтобы от морфологических рядов перейти к генетическим рядам, 
нужно всегда стремиться к максимально точной увязке данных морфоло-
гии и геохронологии. 

Но здесь для большей ясности вопроса нужно сделать оговорку, выте-
кающую из неполноты наших сведений относительно стратиграфического 
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распространения разных групп. Иногда, хотя и редко, под давлением мор-
фологических фактов приходится идти на построения, не согласующиеся 
с данными хронологии, в надежде на то, что дальнейшие исследования 
позволят преодолеть такое несоответствие. Типичным примером такого 
вынужденного нарушения хронологического принципа может быть вопрос 
о происхояедепии аммоноидей. Хотя древнейшие аммоноидеи встречены 
несколько ниже Lobobactrites, все-таки именно его приходится считать 
предковым родом, потому что другие построения встречают еще больше 
возражений. 

Не менее важен хронологический принцип и в случае выделения так-
сономических категорий. Формы сходные, но встречающиеся па разных 
стратиграфических уровнях, должны быть исследованы особенно внима-
тельно и разносторонне. Представители рода Marathonites из верхнего 
карбона и нижней перми, внешне очень похожие, оказались совершенно 
различными по строению внутренней части перегородки. Дорсальная ло-
пасть в первом случае очень широкая и резко трехраздельная, а во вто-
ром — узкая, иногда копьевидная. Поэтому ншкнепермские формы были 
выделены в качестве особого подрода Almites. Недоучет всей важности 
хронологического принципа может приводить иногда к большим ошибкам. 
В качестве примера можно сослаться на пермский том «Атласа руководя-
щих форм ископаемых фаун СССР» (1939). В этом издании, рассчитанном 
на широкое практическое использование, в качестве пермских описаны 
три каменноугольных рода — Pronorites, Paralegoceras и Vidrioceras, ти-
пичных соответственно для нижнего, среднего и верхнего карбона. Отсюда 
видно, что пренебрежение геохронологическими данными или недоучет их 
значения могут но только отрицательно влиять па теоретические выводы, 
относящиеся к самой палеонтологии, но и неправильно ориентировать гео-
логов-стратиграфов в их практической работе. 

Все рассмотренные выше примеры показывают, как важно и необходи-
мо опираться па хронологию при любых палеонтологических исследова-
ниях. В решении вопроса времени, как и многих других вопросов, палеон-
тология и геология находятся в тесной связи и не могут существовать и 
развиваться раздельно. Изучая филогенетическую последовательность 
организмов, палеонтология дает такую же основу для хронологии, какую 
дает геология, изучая последовательность напластований, в которых сохра-
нились остатки живших когда-то организмов. Только в результате взаи-
мосвязи и взаимопроверки тех и других данных можно сделать правиль-
ные выводы относительно исторического процесса — как геологического, 
так и биологического. В этом огромный смысл хронологического принципа. 

ПРИНЦИП ГОМОЛОГИИ 

Сравнительно-морфологические наблюдения являются самой главной 
частью обычной палеонтологической работы. Путем изучения сходств и 
различий решаются вопросы систематики. Реже на той же основе пыта-
ются делать филогенетические выводы, часто не обращая внимания на 
внутреннюю сущность сходств. Уже Ламарк указывал, что одно сходство 
может проистекать из общности происхождения, а другое — из аналогич-
ной приспособляемости. Так возникло введенное впервые Оуэном пред-
ставление о гомологичных (по Ланкэстеру гомогепетичных) и аналогич-
ных органах. Значение такого разграничения для филогении было ука-
зано Э. Геккелем (Haeckel, 1894, стр. 10), который писал: «Истинно 
г о м о л о г и ч и ы е органы... одновременно и г о м о ф и л е т и ч н ы, т. е. 
должны быть объяснены общностью происхождения; поэтому только они 
имеют непосредственное значение в филогенетическом отношении. С дру-
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гой стороны, основываясь па аналоги иортапов, нельзя сделать никаких 
выводов или только весьма ограниченные относительно происхождения 
соответствующих форм». Отсюда видно, как осторожно надо подходит:, 
к толкованию сходств и различий. Формы, внешне весьма сходные, могут 
оказаться генетически далекими, если одни и тс же или близкие особенно-
сти организации возникли у них независимо (параллельно или конвергент-
но). Можно сказать, что после Оуэна идея гомологии и вытекающие из нее 
доказательства стали основными в филогении и систематике. 

Надо, однако, помнить, что понятие гомологии не является простым, 
и пользоваться им надо умело, чтобы не прийти к ложным выводам. Наи-
большее значение для палеонтолога имеет п р я м а я г о м о л о г и я, т. е. 
гомология одного филогенетического ряда, которая вслед за Геккелем 
может быть названа также г е м о ф и л и е й . Классическим примером 
прямой гомологии может служить преемственное родство таких внешне 
весьма различных структур, как вентральная, часть первой умбональной 
лопасти рода Pronorites или Megapronorites и постепенно усложняющийся 
комплекс адвентивных лопастей родов Uddenites, Artinskia, Medlicottia и 
Eumedlicottia (рис. 24). Прямая гомология нередко относится к структу-
рам, которые сами по себе не говорят о филогенетическом единстве орга-
низмов. Так, например, сравнение лопастных линий Megapronorites 
(рис. 24, а) и Medlicottia (рис. 24, d) ие дает убеждения в прямом родстве 
этих родов. Прямая гомология лопастей, выделенных черным цветом, не 
является очевидной с первого взгляда. Общность их происхождения 
может быть доказана только в результате изучения последовательности 
взрослых форм или путем онтогенетических исследований. 

На рис. 22 уже было показано, как протекает развитие .лопастной 
линии у Artinskia nalivkini Ruzh. Легко заметить, что линии Ь и с этого 
рисунка отвечают стадии юных Pronorites или Megapronorites, а линии d 
не — стадии Uddenites. Таким образом, прямая филогенетическая связь 
родов Megapronorites, Uddenites и Artinskia становится доказанной; связь 
Artinskia, Medlicottia и Eumedlicottia и без того по вызывает сомнении. 
Вместе с тем становится очевидной прямая гомология лопастей, выделен-
ных на рис. 24 черным цветом. Более того, в результате такого исследо-
вания можно сделать следующий вывод: 

1) внутренняя ветвь первой умбональной лопасти Megapronorites гомо-
логична первой основной лопасти (Ui) Artinskia и Medlicottia; 

2) внешняя ветвь первой умбональной лопасти Megapronorites гомо-
логична всем адвентивным лопастям Artinskia, Medlicottia и Eumedli-
cottia. 

Кроме прямой гомологии, следует различать еще к о с в е н н у ю , пли 
п а р а л л е л ь н у ю , г о м о л о г и ю, которая имеет место в тех случаях, 
когда па основе прямо гомологичных органов возникают сходные струк-
туры в параллельных филогенетических рядах. Хаббс (Hubbs, 1944) пред-
лагает называть эти гомологии «независимыми». Однако этот термин не 
кажется нам удачным, потому что косвенная зависимость подобных струк-
тур от единого наследственного начала не вызывает сомнения; в случае 
полной независимости двух сходных структур мы имели бы но гомологию, 
а аналогию. Прекрасным примером параллельной гомологии может слу-
жить развитие первой боковой лопасти у представителей таких семейств 
аммоноидей, как Shumarditidae, Marathonitidac, Vidrioceratidae и Popano-
ceratidae (Руженцев, 1940a). Сравним для примера первое и третье 
семейства (рис. 25, 26). Ход онтогенетического развития лопастной линии 
у родов Shumardites и Vidrioceras уже был показан па рис. 5 и 7. Первич-
ная боковая лопасть L путем трехчленного деления превращается у них 
в три вполне самостоятельные лопасти L2L1L2. Возникшая таким образом 
третья боковая лопасть в ходе филогенетического развития испытывает 
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дальнейшие превращения. В семействе Shumarditidae (рис. 25) из нее 
образуются две многолепестные лопасти, в семействе Vidrioceratidae 
(рис. 26) — восемь более простых элементов. Лопасти, выделенные на 
рисунках черным цветом, в каждом семействе прямо гомологичны, т. е. 

Р и с . 24 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х п р е д с т а в и т е л е й семейств 
P r o n o r i t i d a e (а) и M e d l i c o t t i i d a e (Ъ — е); черным цветом 

выделена генетическая п е р в а я у м б о н а л ь н а я лопасть 
U и ее п р о и з в о д н ы е : 

а — Megapronorites sakmarensis Ruzh . ; намюрский ярус; Ь — Udden-
iles convexus Ruzh . ; жигулевский ярус (а , Ъ — по Руженцеву, 
1949а); с — Artinskia nalivhini Ruzh . ; сакмарский ярус (по Руженце-
ву, 1952а); d — Medlicottia intermedia Ruzh. ; артинский ярус (по Ру-
женцеву, 1949а); е — Eumedlicottia primas (Waag.) ; татарский ярус , 

Джульфа (ориг.) 

в семействе Shumarditidae третья боковая лопасть начальной стадии фило-
генеза (рис. 25, а) гомологична третьей и четвертой боковым лопастям 
конечной стадии филогенеза (рис. 25, / ) , а в семействе Vidrioceratidae та 
же лопасть (рис. 26, а) гомологична восьми лопастям конечной стадии 
филогенеза, от третьей до десятой (рис. 26, / ) . Если же мы будем сравни-
вать эти семейства между собой, то встретимся с косвенной гомологией; 
так, например, две лопасти на рис. 25, / косвенно гомологичны восьми 
лопастям на рис. 26, /. 
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Косвенная гомология нередко относится к структурам, внешне весьма 
сходным, вследствие чего может создавать большие трудности при реше-

п р е д с т а в и т е л е й семейства S h u m a r d i t i d a e ; чериьтм цветом 
выделена л о п а с т ь L 2 и ее п р о и з в о д н ы е : 

а — Shumardites confessits Ruzh . ; оренбургский ярус (по Руженцеву, 
1950); b — Sh. baheri (P . et S.); ассельский ярус (но Пламмеру 
и'Скотту, 1937), с — Properrinites boesei (P. et S.); сакмарский ярус; 
d — Metaperrinites cumminsi vicinus (M. et F.) ; артинский ярус; 
e—Perrinites hilli hilli (Smith); артинский ярус ; j—P. hilli imiltisectvs 
M. et P . ; артинский ярус (с — f — по Миллеру и Фёрнишу, 1940а). 

может вести систематика ложным путем полифилии к антинаучной гори-
зонтальной классификации. 

В отличие от гомологии а н а л о г и е й называется внешнее, функцио-
нальное сходство структур, не связанных ни прямо, ни косвенно с одним 
исходным органом. В некоторых случаях аналогичные органы имеют 
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совершенно независимое происхождение, как, например, крыло птицы и 
насекомого. В других — они могут возникать от разных частей косвенно 
юмологичных органов, примером чему может быть развитие первой боко-
вой лопасти у представителей семейств Agathiceratidae и Adrianitidae. 

J w U I T a v . 
Р и с . 26 . Ф и л о г е н е т и ч е с к и й р я д , с о с т а в л е н н ы й и з н е к о т о р ы х 
п р е д с т а в и т е л е й семейства V i d r i o c e r a t i d a e ; ч е р н ы м цветом 

выделена л о п а с т ь Ьг и ее п р о и з в о д н ы е : 
а—Vidrioceras borissiahi I luzh. ; оренбургский ярус; b — Prostacheo-
ceras juresanense (Max.); ассельский ярус; с — Waagenina dieneri 
(Smilh); ассельскийярус; d — W. subinterrupta (Krot . ) ; артинский ярус 
(a — d — по Руженцеву, 1950); e — Stacheoceras hanieli (Schtnd.); 

артинский ярус; f — &'. schindewolfi (Gerth); казанский ярус 
(e, / — по Ганиэлю, 1915). 

Oi гтогенетическое исследование родов Agalhiceras и Crimites (рис. 27, 28), 
которые многими авторами объединялись в один род, вследствие большого 
сходства их лопастных линий, показало, что в действительности между 
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ними нет ничего общего. В самом деле, у Agathiceras (рис. 27) первичная 
боковая лопасть L превращается в три самостоятельные лопасти L2 Li L2. 
У Crimites (рис. 28), так же как и у других представителей семейства 
Adrianitidae, первичная боковая лопасть на протяжении всей жизни 
остается единой и нерасчлененной; повью лопасти зарождаются в области 
умбо и затем смещаются на боковые стороны. Следовательно, первая боко-
вая лопасть Crimites гомологична трем боковым лопастям: Agathiceras, но 

Ш К 
Т д Я г т г - N , 

I и 

f 

Рис. 27. Онтогенетическое развитие 
лопастной линии Agathiceras uralicum 
(Кагр.) (увеличение от 37,5 до 3,75); 
черным цветом показано развитие пер-
вичной наружной боковой лопасти; 
оренбургекш! ярус (по Руженцеву, 

1953). 

^ L - v / T F V v a . 1 d 
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Рис. 28. Онтогенетическое развитие 
лопастной линии Crimites subkrolowi 
Ruzh. (увеличение от 33,5 до 3,4); 
черным цветом показано развитие 
первичной наружной боковой лопас-
ти; артинский ярус (по Руженцеву, 

1953). 

первая боковая лопасть Agathiceras только аналогична одноименной, почти 
не отличимой по форме лопасти Crimites. Типы онтогенеза лопастных 
линий этих внешне очень сходных родов настолько различны, что можно 
говорить об их принадлежности не только к разным семействам, но и к раз-
ным иадсемействам. 

Хорошим примером аналогии может служить развитие некоторых ко-
раллов. В разные периоды палеозоя генетически независимо друг от друга 
возникали так называемые каниноидные кораллы с редуцированными 
септами и хорошо развитыми днищами во взрослом состоянии. Весьма 
сходные, почти неотличимые структуры возникали путем совершенно раз 
личных онтогенетических изменений: у верхнесилурийских и турнейскмх 
каниноидных кораллов — путем укорочения септ и появления пузырчатой 
ткани, у визейских каниноидных кораллов — путем исчезновения осевой 
колонны, затем столбика и появления простых днищ. К числу аналогич-
ных изменений необходимо отнести и независимое в разных родах девон-
ских кораллов появление крышечек — типичного, бросающегося в глаза 
признака. Подобные изменения создают, как известно, большие трудности 
для систематика и нередко ведут его по пути ложных, типологических 
построений. 

Отсюда ясны те затруднения, которые должен предвидеть каждый па-
леонтолог, анализируя сходства и различия. Вульгарный подход, ставящий 

•93 



знак равенства между сходством и родством, может вести к большим 
ошибкам. Реальное родство, к познанию которого должен стремиться ис-
следователь, бывает выражено не только сходством, но и различием. 
Поэтому изучение гомологии и аналогий является необходимым условием 
филогенетических и систематических исследований, важнейшей предпо-
сылкой достижения правильных результатов в работе. Прямые г о м о л о-
г и и, или г о м о ф и л и и , свидетельствуют о непосредственном родстве 
форм; только они могут быть положены в основу построения конкретных 
филогенетических рядов. П а р а л л е л ь н ы е г о м о л о г и и , создающие 

а к- называемые гомологичные ряды, могут указывать только на более или 
менее далекое ро"дСТбо форм. На них основаны многие, морфологические 
ряды, которые ошибочно трактуются как филогенетические. При правиль-
ной оценке признаков параллельные гомологии ведут к построению фило-
генетических разветвлений и к разукрупнению гетерогенных таксономи-
ческих категорий. Наконец, а н а л о г и и , создающие явление конверген-
ции, вовсе не говорят о родстве форм. Роль аналогичных признаков при 
(••равнении разпых таксономических групп исключительно отрицатель-
ная,— они вуалируют истинную картину филогенетических взаимоотно-
шений. 

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПРИНЦИП 

С давних пор существовали большие разногласия по вопросу о значе-
нии онтогенетических наблюдений для восстановления филогении. Э. Гек-
кель считал, что онтогения имеет для филогении величайшее значение, 
потому что между ними существует прямая п р и ч и н н а я з а в и с и -
м о с т ь . А. Н. Северцов, расчленяя вопрос, пришел к выводу, что при ана-
болии онтогенетический принцип применим полностью, при девиации 
частично и при архаллаксисе — не применим вовсе. Это, конечно, пра-
вильно, хотя большого ограничения отсюда не проистекает, так как 
архаллаксисы в чистом виде встречаются, вероятно, необычайно редко 
(если вообще встречаются), а девиации сохраняют все же достаточно при-
знаков для сравнительного изучения. Что касается противников онтогене-
тического принципа, то их выводы основаны на незнании или непонимании 
вопроса. 

Начало практического применения онтогенетического принципа при 
исследовании палеонтологических остатков было положено у нас 
А. П. Карпинским (1890); его работы в этой области заслуженно считают-
ся классическими. В своей последней палеонтологической работе Карпин-
ский (1928, стр. 13) еще раз высказался по этому вопросу: «Плодотвор-
ность МйПег-НаескеГевского биогенетического принципа, как это особенно 
выяснилось относительно пролеканитид, проявляется при этом, можно 
сказать, с полной ясностью. И тем нагляднее является связь онтогенеза 
и филогении, что исследование относится к стадиям очень ранним, пост-
эмбриональным... И мне кажется, что онтогенетические и филогенетиче-
ские отношения наиболее детально изученных мною пролеканитид могут 
сами служить хорошим примером подтверждения правильности биогенети-
ческого принципа. Они не противоречат законам Бэра и выводам акад. 
Северцова». Исследования различных групп верхнепалеозойских аммо-
ноидей (Руженцев, 1939 в, 1940 а, 1949 а, 1950, 1951 а, 1952 а, 1956 а) п 
других ископаемых, проведенные в Палеонтологическом институте, дока-
зали еще раз, что онтогения может быть главнейшей основой при восста-
новлении филогении. 

Таким образом, мы видим, что крупнейшее теоретическое обобщение, 
сложившееся в результате успехов палеонтологии и эмбриологии в первой 
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половине XIX в. и получившее от Геккеля название «биогенетического за-
кона», нашло глубокое признание и практическое применение в нашей 
стране. Русские ученые (А. Н. Се-
верцов и другие) внесли огромный 
вклад в дело всестороннего разви-
тия этой проблемы. Русские пале-
онтологи, учитывая единство и вза-
имную обусловленность филогене-
за и онтогенеза, решили много не-
ясных вопросов филогении и систе-
матики. 

Вместе с тем надо указать, что 
онтогенетический принцип, без 
проверки по другим линиям, мо-
жет повести к ложным заключени-
ям. На рис. 29 показан замечатель-
ный морфологический ряд, состав-
ленный из некоторых представи-
телей двух семейств — Pronoritidae 
и Medlicottiidae (для простоты 
взяты только вентральная и пер-
вая умбональная лопасти). Этот 
ряд не отражает истинных филоге-
нетических связей или, точнее го-
воря, отражает их частично, в не-
которых местах ряда. В действи-
тельности названные семейства 
представляют сложно разветвлен-
ную филогенетическую систему 
(Руженцев, 1949 а). Подобные ря-
ды, понимаемые, однако, как фило-
генетические, нередко строились и 
строятся палеонтологами; они спо-
собствовали возникновению орто-
генетических представлений. Осно-
вываясь только на онтогенезе, было 
бы почти невозможно преодолеть 
искусственность указанного мор-
фологического ряда. Поэтому необ-
ходимо пользоваться комплексом 
принципов, о чем ужо было сказа-
но выше. Учитывая только онто-
генез, исследователь должен был 
бы прийти к заключению, что роды 
Propinacoceras и Akmilleria 
(рис. 29, h и 29, i) являются пря-
мыми предками Artinskia 
(рис. 29, к). Между тем Propinaco-
ceras встречается в артинских от-
ложениях, Akmilleria — в сакмар-
ских, а древнейшая Artinskia — в 
оренбургском ярусе верхнего кар-
бона. Здесь хронологический прин-
цип приобретает все свое значение. 

Иное отношение к онтогенетическому принципу наблюдается у некото-
рых зарубежных авторов. Надо сказать, что и в прошлом столетии, когда 
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Рис. 29. Морфологический ряд, составлен-
ный из некоторых представителей семейств 

Pronoritidae (а — с) и Medlicottiidae 
(d — т) (по Ружетщеву, 1953): 

о — Pronorites cyclolobus (Phi l l . ) ; визейский ярус; 
Ь— Megapronorites sakmarensis Ruzh . ; нашорский 
ярус; с — Uralopronorltes mirus L ib r . ; намюрс-
кий ярус; d — Prouddeniles primus МШсг;жигу-
левский ярус; е — Uddenites sakmarensis l iuzli . ; 
жигулевский ярус; / — U . convexus R u z h . ; 
жигулевский ярус; g — Uddenoceras orenburgeusi* 
(Ruzh.) ; оренбургский ярус; h — Propinacocenis 
ahlubense Ruzh . ; артинский ярус; г — Alnnilleria 
huecoensis (M. el ]•'.); сакмарский ярус; h — Ar-
tinskia nalivkini Ruzh . ; сакмарский ярус; I - Me-
dlicottia intermedia Ruzh . ; артинский ярус;?» — 
Eumedlicottia burchhardti (Bose); казанский ярус. 
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внимание к биогенетическому закону было повсеместно большим, ученые 
не всегда находили верный путь для практического применения нового 
принципа работы. В качестве примера можно сослаться на известных аме-
риканских палеонтологов А. Хайэтта и Дж. П. Смита — ревностных сторон-
ников онто-филогенетического направления в палеонтологии, заявлявших 
(Смит), что палеонтология должна быть синонимом филогении. 
В практической работе к решению филогенетических вопросов они подхо-
дили слишком ортодоксально и упрощенно, предполагая, что каждая 
онтогенетическая стадия представляет собой какой-нибудь вымерший 
предковый род. Следуя по такому пути, Смит брал на себя смелость ука-
зывать ряд конкретных предковых родов на основании изучения онтоге-
неза одного вида. Так, например, в развитии мелового аммонита Schloen-
bachia он выделял (Smith, 1899) родовые стадии Anarcestes, Parodoceras 
и Prionoceras из девона, Glyphioceras, Gastrioceras и Paralegoceras из кар-
бона, Styrites и Parastyrites из триаса. Такой метод работы должен был 
вести только к дискредитации онтогенетического принципа. В более позд-
ней своей статье Смит (1929) опубликовал результаты исследования 
верхнекаменноуголыюго рода Marathonites, указав, что этот род проходит 
последовательно стадии Gastrioceras, Adrianites и Shumardites. Наши 
исследования показали, что ни один из названных родов пе является родо-
начальником Marathonites; что же касается Adrianites, то он появился 
только в пермских слоях и уже но своему стратиграфическому положению 
ire мог быть предком Marathonites. Отсюда мы видим, что выводы Смита, 
несмотря па всю приверженность автора к онтогенетическому методу ис-
следования, во многом были неправильными. 

Некоторые современные зарубежные исследователи пошли по пути 
полного отрицания онтогенетического принципа. Так, например, англий-
ский палеонтолог JL Снэт (Spath, 1933), правильно критикуя Хайэтта и 
Смита за то, что они перешагнули границу разумной оценки фактов при 
распознавании определенных стадий в развитии аммоноидей, сам пришел 
к полному отрицанию биогенетического закона и практического значения 
онтогенетических показателей. Такой вывод типичен и для некоторых 
других палеонтологов. Не умея найти правильную методику работы, отли-
чить морфологическое сходство от генетического единства, не понимая 
того, что все явления природы нужно рассматривать во взаимосвязи, они 
приходят к отрицанию крупнейшего обобщения в биологии. 

Отвергая упрощенный подход к данным онтогенетических наблюдений, 
мы утверждаем со всей категоричностью, что онтогенетический принцип 
бт.тл и всегда будет надежной основой правильного решения вопросов фи-
логении и систематики. Только видовая характеристика может быть дана, с 
большей или меньшей законченностью, по строению взрослого организма; 
однако и в этом случае онтогения позволяет избежать ошибок, связанных 
с отнесением молодых особей определенного вида к какому-то другому 
виду или даже роду. Но как только мы переходим к разграничению родов 
и все более высоких таксономических категорий, онтогенетические пока-
затели приобретают исключительно важное значение. 

Тесное взаимодействие, всегда существовавшее между онтогенезом и 
филогенезом, приводило к тому, что в любой группе организмов, если по-
рядок рекапитуляции был прямым, онтогенетическая последовательность 
признаков отвечала филогенетической последовательности. Поэтому, изу-
чая все более рапние стадии индивидуального развития, мы получаем бо-
лее или менее определенные указания на некоторые отличительные черты 
все более древних предков. Отсюда правило: ч е м б о л е е р а з о ш л и с ь 
в ф и л о г е и е з е д в е о р г а н и ч е с к и е ф о р м ьт, т е м г л у б ж е в 
о и т о г е и е з и у ж н о п о г р у з и т ь с я, ч т о б ы н а й т и м о ж д у 
II и м и с х о д с т в о. 



Опыт филогении и систематики палеозойских аммоноидей приводит нас 
к следующим выводам. Признаки разных онтогенетических стадий нерав-
ноценны при выделении таксономических категорий различных рангов и 
не могут заменять друг друга при построении системы. В ранней стадии 
(первые камеры и перегородки) большие группы аммоноидей настолько 
сходны между собой, что исследователь не только не в состоянии опреде-
лить видовую принадлежность их представителей, но часто не может на-
звать даже семейство, к которому они должны быть отнесены. Однако сход-
ство организации на этих самых ранних стадиях онтогенеза раковины 
указывает ему, конечно, с проверкой по более поздним стадиям развития, 
на генетические взаимоотношения высоких таксономических категорий — 
надсемейств, подотрядов и отрядов. Позднее формируются признаки семей-
ства, но и теперь исследователь не в состоянии, как правило, определить 
видовую, а иногда и родовую принадлежность особи. Это не значит, конеч-
но, что признаки вида или рода в это время еще не заложены в организации 
животного. Они заложены, но настолько неясны и в такой степени подчи-
нены общим признаком всей филогенетической серии, что пока не могут 
быть поняты со всей определенностью. 

Позднее возникают определенные признаки рода и вида, причем послед-
ние формируются в полной мере нередко очень поздно в развитии рако-
вины. На этой стадии видовые, весьма специализированные особенности 
заглушают черты организации, общие для всего семейства или более круп-
ной категории. Разве можно, например, по лопастным линиям взрослого 
Vidrioceras (рис. 7, g) и взрослого Timorites (рис. 12, d) решить, что эти 
формы принадлежат к единой филогенетической серии. Именно поэтому 
подразделение аммоноидей на роды и семейства, сделанное на основании 
сравнения взрослых форм, без учета их онтогенеза, привело к такому боль-
шому количеству в корне неправильных или неточных построений. Выде-
лить генетически обоснованные крупные таксономические группы только 
по признакам взрослых животных далеко не всегда возможно, так же как 
невозможно дать характеристику вида только на основании эмбриональ-
ных или личиночных особенностей. Было бы неправильно делать отсюда 
вывод, что признаки разных таксономических категорий существуют в раз-
рыве между собой или имеют разное наследственное происхождение, как 
думали некоторые исследователи. Наоборот, признаки рекапитулирован-
ные, т. е. воспринятые в сжатом виде от длинного ряда предков, сочетают-
ся в онтогенезе с признаками новыми, возникающими в процессе приспо-
собления конечных ветвей к изменяющимся условиям жизни. Но в то вре-
мя как п е р в ы е ( д р е в н и е ) п р и з н а к и с л и ш к о м о б щ и , 
ч т о б ы х а р а к т е р и з о в а т ь в и д , в т о р ы е ( н о в ы е ) п р и -
з н а к и с л и ш к о м с п е ц и а л ь н ы , ч т о б ы с л у ж и т ь о с н о -
в о й д л я в ы д е л е н и я в ы с ш и х т а к с о н о м и ч е с к и х к а т е -
г о р и й . Поэтому нельзя создать филогенетическую систему организмов 
на одной эмбриологии, как это допускают некоторые авторы (Крыжанов-
ский, 1939), и только с некоторой вероятностью можпо строить ее по одним 
взрослым формам. Всякий организм есть сложное сочетание стадий, много-
образно связанных с прошлым, поэтому только исторический метод, исполь-
зующий все стадии развития в их движении, учитывающий порядок рекапи-
туляции, онтогенетическое ускорение и так называемые гетерохронии и 
гетеротопии, дает верную основу для построения системы организмов. 

Учитывая большой опыт предыдущих исследований, в палеонтологиче-
скую работу нужно внести элементы новой методики, свободные от недо-
статков старой, ортодоксальной школы и опровергающие скептицизм мно-
гих ученых нашего времени. Успех такой работы может быть обеспечен 
только в результате согласованного изучения онто- и филогенеза, т. е. в 
результате изучения э в о л ю ц и и о н т о г е н е з о в. 
7 В. Е. Руженцев С)7 



Исследованию подлежат все стадии индивидуального развития, хотя 
не все они имеют одинаковое значение для решения различных вопросов 
филогении и систематики. Самые ранние стадии, испытавшие на протяже-
нии десятков и сотен миллионов лет большое изменение по сравнению с тем 
состоянием, в котором они характеризовали взрослое животное, должны 
иметь наименьшее сходство с соответствующими им филогенетическими 
стадиями. Наоборот, стадии более или менее поздние, еще слабо захвачен-
ные эволюцией онтогенезов, должны иметь максимальное сходство с отве-
чающими им стадиями филогенеза. Иными словами, чем глубже мы изуча-
ем индивидуальное развитие раковины аммоноидей, тем более обобщенны-
ми становятся показатели рекапитуляции. Отсюда вытекают три вывода, 
имеющие практическое значение: 

1. Весь ход онтогенеза показывает общее направление филогенетиче-
ского развития данной группы. 

2. Ранние (эмбриональные и личиночные) стадии онтогенеза могут 
показывать филогенетическое родство больших групп и служить основой 
выделения высших таксономических категорий, таких как отряд, подотряд, 
падсемейство и семейство. 

3. Только сравнительно поздние стадии онтогенеза могут дать указания 
на конкретные предковые роды или виды. 

Следовательно, чтобы выяснить конкретную филогению какой-то груп-
пы, с л е д у е т к о н ц е н т р и р о в а т ь в н и м а н и е н а б о л е е и л и 
м е н е е п о з д н и х о н т о г е н е т и ч е с к и х с т а д и я х с ц е л ь ю 
о т ы с к а н и я б л и ж а й ш и х п р е д к о в , з а т е м п е р е х о д и т ь к 
о н т о г е н и и э т и х п о с л е д н и х и т. д. Только в результате такой 
кропотливой работы, при наличии достаточно полной последовательности 
ископаемых форм, постепенно сменявших одна другую во времени, можно 
сделать правильные выводы о филогении группы и обоснованно разбить 
ее на сонодчипенные таксономические категории. 

ПРИНЦИП ОСНОВНОГО ЗВЕНА 

Развитие органического мира протекало в порядке раскрытия противо-
речий, свойственных явлениям, в порядке «борьбы» противоположных 
тенденций, действующих на основе этих противоречий. Прямым и непо-
средственным фактором изменения наследственности была внешняя среда, 
ее изменение. Раскрытие противоречий между новыми условиями жизни 
и старой наследственностью вело к возникновению новых видов с новым 
развитием, с новым онтогенезом. Однако было бы неправильно сводит!, раз-
литие органического мира только к этому противоречию. Отрывать внеш-
ние и внутренние факторы друг от друга совершенно невозможно. 

Организм и окружающая его среда неотделимы, потому что организм 
зависит от среды, живет ею, находится под постоянным ее контролем, из-
меняется вместе с нею. Это положение хорошо было понято уже Дарвином, 
который писал, что изменения в жизненных условиях сообщают толчок 
усиленной изменчивости. Значение внешних факторов в появлении новых 
наследственных качеств не может вызывать никаких сомнений. Однако 
вместе с тем нельзя отрицать значения и внутренних факторов, потому что 
организм не представляет собой бесструктурную массу, из которой внеш-
ние условия могут формовать что угодно и как угодно. В этом вопросе, как 
и во многих других, правильную мысль высказал опять-таки Дарвин, отво-
дя большое значение в ходе эволюции п р и р о д е с а м и х о р г а н и з-
м о в. Физико-химические свойства организма и основанная на них истори-
чески сложившаяся его структура и физиология не могут не ограничивать 
возможности наследственных изменений, но создавать некоторой направ-
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ленности процесса в определенных условиях среды. II чем дальше захо-
дит процесс специализации, тем сильнее будет выражена эта направлен-
ность. В качестве примера можно сослаться на эволюцию двух уже рас-
смотренных нами семейств —• Shumarditidae и Vidrioceratidae (рис. 25, 2(5). 
На первых этапах эволюции лопастные линии их были очень сходны, од-
нако затем происходило все большее расхождение, вследствие различного 
способа усложнения перегородки. Таким образом, эти семейства, началь-
ных представителей которых некоторые палеонтологи относили даже к 
одному роду, испытали в ходе эволюции резкую дивергенцию и пошли 
каждый своим путем. Исторически возникшие направления изменчивости 
закреплялись при этом в структуре все сильнее благодаря, во-первых, по-
явлению новых все более сложных поздних стадий и, во-вторых, ускорению 
развития, т. с. сдвиганию в онтогенезе, старых стадий. Это закрепление 
происходило, так сказать, п у т е м д в у с т о р о н н е г о д в и ж е и и я, 
путем перестройки всего онтогенеза; специализация, ограничивающая воз-
можные пути эволюционного процесса, захватывала постепенно не только 
взрослый организм, но и ранние стадии индивидуального развития. Отсюда 
следует, что закрепление определенного направления эволюции зависело 
не только от влияния внешних факторов, но и от особенностей развития 
данной группы организмов. 

Палеонтологический материал убедительно показывает, что в эволю-
ции органических групп существовали определенные направления, но что 
это направленность не ортогенетическая, не телеологическая, а и с т о р и-
ч е с к и в о з н и к а ю щ а я , в р е м е н н а я , н е о т д е л и м а я от д и-
в с р г е и ц и и, м а т е р и а л ь н о о б у с л о в л е н н а я в н е ш н и м и и 
в н у т р е н н и м и ф а к т о р а м и р а з в и т и я. На основе взаимодейст-
вия этих факторов определялось наиболее целесообразное в данных 
условиях направление развития, о с н о в н о е з в е н о р а з в и т и я, т. е. 
преобладающая на данном этане форма качественно новых физиологиче-
ских и соответствующих им морфологических изменений. К сожалению, 
палеонтологический материал необычайно труден для понимания биологи-
ческого значения наблюдаемых изменений. Исследований по приспособи-
тельному значению структур скелета или раковины различных групп 
животных у нас еще очень мало; это направление работы должно быть уси-
лено. Тем более важен методологически правильный анализ морфологиче-
ских изменений, которые неразрывно связаны с физиологией, поскольку 
форма и функция существуют нераздельно. 

Филогенез — это последовательность изменяющихся оптогонезов; про-
цессы индивидуального и исторического развития организмов, как мы ви-
дели выше, связаны и в з а и м н о о б у с л о в л е н ы . Поэтому при вос-
становлении истории развития какой-либо группы палеонтолог прежде все-
го устанавливает сходства и различия изучаемых организмов, на разных 
стадиях онтогенеза, когда это возможно. Выводы, получаемые в результате; 
такого сравнения, зависят не только от фактического материала, но и от 
правильной оценки всех особенностей организации, или, как говорит систе-
матик, признаков. Некоторые исследователи считают все признаки равно-
ценными, другие, хотя и делят их на существенные и несущественные, про-
водят между этими двумя категориями постоянную и резкую границу. Та-
кой подход недопустим. Все особенности организации надо рассматривать 
и сравнивать в движении, потому что конкретное их значение познается 
только в результате исторического анализа фактов. При этом успех рабо-
ты зависит от правильного понимания основного звена движения, т. е. от 
умения выделить среди многообразия особенностей именно ту, основную, 
которая больше всего отражает нарастающее приспособление организма 
к условиям жизни, которая, следовательно, на каком-то этапе филогении 
закономерно изменяется во времени. 



Разни т не — всегда закономерный процесс, однако понимание законо-
мерности бывает различным. Сторонники телеологического направления в 
биологии исходят из ошибочного представления, что закономерности раз-
лития органического мира даны и неизменны. Д. Соболев (1924, стр. 34) 
ставил такой, характерный для метафизика вопрос: «Что же лежит в основе 
биогенеза — с л у ч а й и л и з а к о н?» Обвиняя дарвинистов в догматизме, 
он защищал в то же время характерный для всех течений неоламар-
кизма принцип, согласно которому эволюция пе зависит от случая, но про-
исходит по определенным, независимым от отбора законам. Из таких пред-
ставлений нередко вытекает своеобразное отношение к признакам, кото-
рые хотя и делят па существенные и несущественные, но с проведением 
между этими двумя категориями резкой границы. Такой принцип работы 
всегда ведет к ошибкам. Чтобы избежать их при выяснении морфолого-
функциоиальных закономерностей развития, надо исходить из правильного 
понимания взаимосвязи необходимости и случайности, н тогда нетрудно 
понять, что закономерности, которые нас интересуют при изучении фило-
генезов, не есть что-то извечное и неизменное,— они возникают, развива-
ются и исчезают. Случайные изменения организации иногда могут ока-
заться полезными для развития группы, могут изменить ход развития и 
положить начало новой закономерности. Так из случайности возникает не-
обходимость, которая затем на протяжении большего или меньшего време-
ни прокладывает себе путь в борьбе с другими случайностями. В недрах 
старой системы возникает новая морфолого-функциоттальная закономер-
ность, т. е. иной набор более сушественпых и менее существенных призна-
ков, иное основное звено движения. 

При решении вопросов филогении и систематики должны быть учтены 
все особенности организации животного, но всего важнее найти среди их 
разнообразия основное звено, которое позволит понять цепь признаков в их 
историческом движении, т. е. в их становлении, развитии и исчезновении. 
При этом момент становления должен привлекать к себе особое внимание 
исследователя. В момент возникновения новые особенности развивающей-
ся системы могут не привлекать к себе внимания так как они подавляют-
ся в нашем представлении более яркими, привычными признаками старой 
системы. Однако сила нового в том и состоит, что оно, зарождаясь в недрах 
старого, постепенно обогащается новым содержанием, ведущим развиваю-
щуюся группу к прогрессу. В начале истории группы основное звено в 
цепи признаков может не совпадать с наиболее ярко выраженной особен-
ностью, потому что еще слишком велико значение старых признаков. Тем 
более важно не ошибиться в определении узловой точки, где в недрах ста-
рой системы под влиянием изменяющихся условий существования впер-
вые возникают зачатки той организации, которая выльется затем в новую 
временную закономерность. 

После сделанных теоретических замечаний интересно, конечно, посмо-
треть, как и насколько они применимы на практике. С этой целью рассмот-
рим несколько примеров: один из развития млекопитающих, другие из 
развития аммоноидей. 

1. Сущность принципа основного звена хорошо видна на примере раз-
вития семейства Eqnidae. Изменение условий жизни, в которых протекало 
развитие лошадей, шло от лесов с их сочной и мягкой растительностью к 
степям и даже пустыням с несравненно более жесткой растительностью. 
Основные противоречия между новыми условиями существования и старой 
структурой возникали при этом в органах передвижения и питания. Рас-
крытие этих противоречий приводило к резким преобразованиям. В резуль-
тате приспособления к быстрому бегу по твердой поверхности конечности 
удлинялись, количество пальцев уменьшалось, пока всю нагрузку не при-
нял па себя один палец с большой и широкой последней фалангой. 
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В [результате приспособления к жесткой пшце возрастала гипсодонтность 
зубов, коронка становилась все более сложной и прочной, происходила 
поляризация предкорепных зубов. Можно сказать поэтому, что конечности 
и зубы, поскольку речь идет о скелете, представляют основное звено разви-
тия в истории лошадей. 

2. Среди верхнепалеозойских аммоноидей хорошо прослежено разви-
тие семейства Medlicottiidae (Руженцев, 1949 а). В разных его ветвях на 
протяжении длительного времени, от среднего карбона до конца перми, раз-
витие шло по пути все большего приспособления к быстрому и активному 
плаванию. Последние наиболее сложные медликоттииды расселились бук-
вально по всему земному шару. В момент становления этого семейства воз-
никло сравнительно небольшое изменение первой умбональной лопасти U, 
выразившееся в том, что ее внешняя ветвь стала двураздельной (рис. 29, d). 
Указанное изменение, усилив внешнюю сторону раковины, создало 
возможность коренного преобразования всей структуры. Эта возможность 
была затем до предела реализована в ходе последующих филогенетических 
изменений, как это отчетливо показывает рис. 29. Широкая вентральная 
сторона раковины предков — проноритид превратилась в очень узкую, 
снабженную двумя килями сторону, лучшим образом приспособленную к 
рассеканию воды. В этой связи внешняя ветвь первой боковой лопасти пред-
ков (рис. 29, а—с) превратилась в сложную систему адвентивных лопас-
тей (рис. 29, к, I, тп), необходимых для упрочения вентральных килей, на-
иболее уязвимой части раковины во время быстрого перемещения. Поэтому 
закономерное, хотя и несколько различное в разных ветвях изменение пе-
риферической части, включая перегородку и лопастную линию, и есть ос-
новное звено развития раковины медликоттиид. На последнем этапе эволю-
ции семейства из рассмотренного нами сочетания килей и адвентивных 
сутурных элементов перегородки возник своеобразный морфологический 
«тупик». У рода Eumediicottia вентральная сторона стала настолько узкой, 
что дальнейшее сближение килей должно было повести к их исчезновению, 
в результате чего сложная система адвентивных лопастей стала бы гро-
моздкой и ненужной особенностью организации. Таким образом, дальней-
ший ход эволюции по тому пути, который выдерживался па протяжении 
очень длительного времени, был уже невозможен. 

3. Возникшее внутреннее противоречие было разрешено в семействе Sa-
geceratidae, отделившемся от медликоттиид в начале триасового периода. 
У представителей нового семейства раковина развивалась в прежнем на-
правлении, причем вентральная сторона стала такой узкой и кили столь 
сближенными и слабыми, что система адвентивных лопастей действитель-
но утратила всякий смысл. Поэтому путем очень раннего онтогенетическо-
го изменения перегородка испытала коренное преобразование. Онтогене-
тические наблюдения показали (рис. 30), что у сагецератид первичная 
умбональная лопасть U на всем протяжении индивидуального развития ос-
тается единой и только во взрослом состоянии приобретает в основании зуб-
цы. Образования адвентивных лопастей (основное звено развития у мед-
ликоттиид) здесь не происходит. Задача укрепления эволютной части ра-
ковины, которая в новом семействе развита даже больше, чем в предковом, 
была решена совершенно своеобразно,— путем разделения вентральной 
лопасти и образования ряда лопастей из вершины вентрального седла. 
Вновь возникавшие лопасти постепенно смещались от внешней стороны в 
направлении умбо. Так возникло новое основное звено, объединяющее 
представителей семейства Sageceratidae. Разрешив противоречие, возник-
шее в структуре раковины медликоттиид, они заняли их жизненное про-
странство, а медликоттииды, менее адаптированные к той же среде обита-
ния, в короткий срок вымерли, не выдержав конкуренции новых групп 
аммоноидей. 
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В верхнекаменноугольное время от рода Eoasianites отделился но-
вый род Vidrioceras, давший начало семейству Vidrioceratidae, существо-
вавшему до конца пермского времени. У древнейших его представителей 
раковина была субсферическая, без гипономического синуса, с нежными 
поперечными струйками, у более поздних — форма стала эллипсоидаль-
ной. В момент обособления нового семейства резкое изменение испытала 
перегородка: наружная боковая, умбональная и внутренняя боковая лопа-
сти претерпели сложное преобразование,— каждая из них путем трехчлен-

вместо 8-лопастпой сразу возникла 20-лопастная перегородка (рис. 7), обе-
спечившая раковине гораздо большую прочность. Учитывая субсфериче-
скую форму, отсутствие гипономического синуса и большую сложность пе-
регородки, можно предполагать, что Vidrioceras принадлежал к числу мало 
подвижных аммоноидей, обитавших на значительных глубинах. Третья 
наружная боковая лопасть Vidrioceras, в отличие от всех других, имела 
широкое и резко двураздельное очертание. Именно в этой особенности и 
наметилось основное звено развития перегородки рассматриваемого семей-
ства: у Prostacheoceras третья наружная боковая лопасть стала еще более 
широкой, у Waagenina она превратилась сначала в две, затем в три само-
стоятельные лопасти, из которых последняя (третья пли четвертая) в свою 
очередь стала широкой и двураздельной и т. д. (рис. 26). В результате 
такого развития из первичной наружной боковой лопасти L в семействе 
Vidrioceralidae возникло от трех до десяти самостоятельных лопастей. Ана-
логичные преобразования испытала и внутренняя боковая лопасть. В про-
цессе эволюции видрноцератид при слабом изменении внешней формы 
раковины и скульптур],! сложность перегородки и лопастной линии нара-
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стала весьма быстрыми темпами. Следовательно, можно сказать, что основ-
ное звено развития семейства Vidrioceratidae заключалось в трехчленном 
делении первичных наружной и внутренней боковых лопастей с много-
кратным последующим двучленным делением каждой ближайшей к умбо 
лопасти. 

5. В нижнепермское (ассельское) время от того же рода Eoasianite.ч 
отделился новый род Protopopanoceras, давший начало семейству Рорапо-
ceratidae, закончившему свое существование в первой половине верхней 

T j ^ / V V V v ^ / i 

T J M V U W ^ - ' ' д 

Л А / V u v - v t f j f / 

l A P ^ V ^ f е 

l l P ^ O T ь 
о 1 л — * 

Рис. 31. Онтогенетическое раз-
витие лопастной Л И Н И И у предста-
вителей рода Popanoceras (по 

Руженцеву, 1956а); 
а, с — g, г — I — Popanoceras аппаг 
Ruzh. ; Ь, /|— P. soboleirskyanum (Vera.) 
(увеличение от 21 до 5); черным цветом 
показано развитие внутренней боковой 

лопасти; артинский ярус . 

пермн. У древнейшего рода этого семейства раковина была дисконидная, 
обтекаемая, с хорошо развитым гипономическим синусом, с резкими попе-
речными ребрышками. В ходе эволюции все эти особенности сохранялись, 
причем синус даже увеличивался. Появление нового семейства ознамено-
валось резким изменением перегородки. Наружная боковая лопасть испы-
тала такое же трехчленное деление, как у Vidrioceras. Умбональная лопасть 
распалась на две части, кроме которых из вершины седел самостоятельно 
возникли еще две лопасти. Совершенно по-особому развивалась внутренняя 
боковая лопасть; она подразделилась сначала на две части, каждая из кото-
рых затем превратилась в две лопасти. В результате вместо 8-лопастной 
сразу возникла 22-лопастная перегородка, причем третья наружная боковая 
и третья внутренняя боковая лопасти были особенно широкие и резко дву-
раздельные. Общий ход развития лопастной линии одного из представите-
лей семейства показан на рис. 31. Учитывая дисковидную форму ракови-
ны, сильное развитие гипономического синуса, указывающее на большую 
подвижность воронки, и резкую, хотя и обтекаемую скульптуру, можно 
думать, что нопаноцератиды принадлежали к числу весьма активных 
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аммоноидей, обитавших на разных глубинах. Плоская форма боковых 
сторон, принимавших па себя основное давление столба воды, требовала 
дополнительного креплепия раковины, что достигалось особой скульпту-
рой и выделением дополнительных лопастей на внутренней стороне и в 
зоне умбо. Решение этой задачи было достигнуто особым способом, резко 
отличным от того, который мы видели у видриоцератид. На внутренней 
поверхности раковины у Vidrioceras были, кроме дорсальной, три боковые 
лопасти с каждой стороны, а у Protopopanoceras — три боковые, из кото-
рых третья широкая, двуразделыгая, и две умбональные. Усложнение 
перегородки у последующих членов семейства Popanoceratidae происходи-
ло таким же способом, как и у видриоцератид. Из всего сказанного видно, 
что основное звено развития попаноцератид заключалось в трехчленном 
делении первичной наружной боковой лопасти и двучленном делении 
первичных умбональной и внутренней боковой лопастей с последующими 
описанными раньше преобразованиями перегородки. 

Можно было бы привести много других примеров, разъясняющих идею 
основного звена развития, но мы ограничимся этими. Они, как нам кажет-
ся, убедительно говорят о том, что принцип основного ^звена имеет исклю-
чительно важное значение при решении вопросов филогении и системати-
ки, так как ведет к правильной оценке таксономических признаков на 
различных этапах филогенетического развития. Основное звено — это-пра-
вильно понятый тип онтогенеза, закономерное развитие его на опреде-
ленном участке движения и в то же время это признак некоторой таксоно-
мической категории. Разобранные примеры м( гут создать впечатление 
очевидности основного звена развития в каждом данном случае. Однако 
это впечатление зависит от того, что рассмотренные семейства хорошо 
изучены. Принцип основного звена безусловно будет иметь большое зна-
чение при исследовании тех групп фауны, филогения и систематика кото-
рых отце слабо разработаны, например при изучении мезозойских отрядов 
аммоноидей. 

ХОРОЛОГИЧЕСКИЙ ПРИНЦИП 

Для правильного восстановления истории филогенетического развития, 
так же как для правильной классификации органических форм, важно 
знать распределение их пе только во времени, но и в пространстве; необ-
ходимо выяснять не только связи между родственными организмами (фи-
логения), но также между организмами и средой обитания (экология и 
биогеография). Весь комплекс явлений, связанных с экологической и гео-
графической изменчивостью, изоляцией и общностью, охватывает хороло-
гический принцип, имеющий особое значение при изучении низших кате-
горий. 

Мы уже говорили о том, что новые свойства наследственности возни-
кают в результате разрешения противоречий двух типов: внутренних н 
внешних. Если происходит изменение привычных условий жизни, превы-
шающее границы сопротивляемости, то в новой обстановке организм либо 
погибает, либо изменяет свою наследственность; в последнем случае его 
потомки уже легко переносят новые условия жизни. Для понимания тако-
го приспособления особое значение имеют факты, подтверждаемые и па-
леонтологическими данными, указывающие на то, что наибольшему влия-
нию изменяющейся внешней среды подвержены юные организмы. Поэтому 
с ранними онтогенетическими изменениями связаны крупные преобразо-
вания в строении организма. 

В экологическом смысле процесс видообразования представляет собой 
освоение организмами всех возможных условий жизни; в образном выра-
жении, это процесс адаптивной радиации. На основании многих конкрет-
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ных фактов С. Г. Крыжановский (1953, стр. 1089) приходит к выводу, что 
«...отношения между родственными видами (в пределах рода), в отличие 
от внутривидовых и прочих, характеризуются п р е д е л ь н ы м б е з р а з-
л и ч и е м друг другу и отсутствием внутренне необходимых антагонисти-
ческих противоречий». Поэтому теоретически можно считать, что близкие 
виды могут жить совместно на одной и той же территории, если они зани-
мают разные экологические ниши. 

Посмотрим теперь, какие существуют мнения но данному вопросу, 
высказанные другими специалистами, работавшими в этой области. Петер-
сен (Petersen, 1915), изучавший донную фауну Скагеррака, пришел к 
выводу, что близкие виды, особенно принадлежащие к одному роду, почти 
никогда не встречаются на одной и той же площади; каждый вид имеет 
свой район распространения и свое особое сообщество. Несколько иные 
данные сообщил Форд (Ford, 1923), обобщивший материал по донной фау-
не района Плимута. Среди этой фауны были встречены 15 родов, пред-
ставленных более чем одним видом, причем в семи случаях виды одного 
рода живут на разном дне, в четырех случаях — на одном и том же дне и 
в остальных случаях занимают промежуточное положение между двумя 
типами дна. Анализируя эти и некоторые другие материалы, Робсон (Rob-
son, 1928) пришел к выводу, что у отдельных групп животных простран-
ственная изоляция не является обязательной в такой степени, как думают 
некоторые ученые, и добавляет далее, что совместно обитающие формы 
могут иметь и н ы е п р и ч и н ы, препятствующие возникновению от них 
плодовитых потомков. По данным В. П. Воробьева (1949), изучившего 
бентос Азовского моря, в некоторых биоценозах этого бассейна иногда 
встречаются два вида одного рода, но не более двух. 

Заслуживает также внимания замечание Кено (Cuenot, 1936), касаю-
щееся палеонтологического материала. Этот автор выражает свое удивле-
ние по поводу того, что палеонтологи при наличии в одном местонахожде-
нии большого количества особей одного рода находят среди них много 
различных видов, тогда как в любой современной литоральной фации роды 
представлены только одним или двумя стерильными между собой видами. 
По мнению Кено, это непонятный факт. В этой связи интересно остано-
виться на тех наблюдениях, которые были сделаны при изучении аммоно-
идей. В артинском ярусе известны шесть легко различимых видов рода 
Popanoceras: P. tschemowi Max., P. anncie Ruzh., P. sobolewskyanam 
(Vern.) и другие, которые частично жили одновременно в одном и том 
же бассейне. Наблюдая различные местонахождения этих видов, изучая 
сотни и тысячи экземпляров, мы ни разу не заметили совместного нахож-
дения двух видов; сборы из одного захоронения (одной линзы) всегда дают 
представителей только одного вида Popanoceras при наличии, однако, мно-
гочисленных особей других родов. То же самое можно сказать в отноше-
нии некоторых других представителей аммоноидей. Подобные факты за-
служивают самого пристального внимания систематика. 

Палеонтологический материал представляет, конечно, значительно 
большие трудности но сравнению с ботаническим и зоологическим при 
изучении видовой изоляции. В одном пласте, но условиям захоронения, 
могут смешиваться остатки близких видов, при жизни занимавших разные 
биологические ниши. Это особенно касается планктонных и нектонных 
животных, непосредственно с субстратом дна не связанных; к числу по-
следних принадлежат и аммоноидеи. Тем не менее, выделяя близкие виды 
в одном местонахождении, палеонтолог должен быть особенно осмотри-
тельным, чтобы не допустить описания индивидуально уклоняющихся осо-
бей в качестве особых видов. При установлении в одном местонахожде-
нии более чем двух видов одного рода особенно нужны этологические ис-
следования, основанные на морфо-функциональном анализе различных 
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осооенностеи организации, ведущие к познанию образа жизни выделяе-
мых видов. 

Хорологический принцип имеет большое значение для систематики. 
Известно, что от разных и далеких предков, вследствие приспособления 
к одним и тем же или очень близким условиям существования, могут воз-
никать сходные потомки. Поэтому Л. Долло (Dollo, 1909) важнейшую за-
дачу о т о л о г и ч е с к о й п а л е о н т о л о г и и видел в том, чтобы от-
крывать конвергенции, ликвидируя таким образом ошибки при установ-
лении родственных связей. Это достигается путем разносторонних иссле-
дований и в том числе путем изучения условий жизни и образа жизни 
организмов. Следовательно, учет экологического (в широком смысле сло-
ва) фактора помогает правильному решению вопросов систематики. 

С другой стороны, от потомков одного и того же предка, в результате 
экологической и географической их изоляции, могут развиваться парал-
лельные ряды, представители которых нередко бывают весьма сходными 
в некоторых особенностях организации, вследствие близких свойств на-
следственности и приспособления к сходным условиям жизни. Эволюция 
таких параллельных рядов нередко может вести к ложным филогенети-
ческим и систематическим выводам. Остановимся только на одном примере. 
В самых древних нижнепермских отложениях Северной Америки развит 
род Akmilleria, для которого характерно наличие одной внешней адвентив-
ной лопасти (рис. 29, i). На Урале в более высоких артинских слоях с дав-
них нор был известен род Artinskia, весьма сходный с американским, но 
имеющий две внешние адвентивные лопасти (рис. 29, к). Отсюда, на осно-
ва и ии чисто морфологических данных, прежде всего возникает мысль, что 
/1 kmilleria является прямым и непосредственным предком Artinskia. Одна-
ко при ближайшем изучении вопроса выясняется, что первый род развит 
только в Северной Америке и на острове Тимор, тогда как второй изве-
стен только на Урале. Такая географическая изоляция заставляет посмо-
треть на дело иначе и предположить независимое происхождение двух 
родов. Эта мысль нашла свое подтверждение в том, что на Урале простей-
шие представители Artinskia были найдены не только в сакмарском и ас-
сельском ярусах нижней перми, но и в оренбургском ярусе верхнего кар-
бона, т. е. в слоях более древних по сравнению с теми, в которых встре-
чается Akmilleria. Теперь и хронологический принцип противоречит пред-
положению, что Akmilleria была предком рода Artinskia. Одновременно 
приобретает значение и тот факт, что уральский и американский роды про-
ходили в своем филогенетическом развитии оригинальные параллельные, 
но не совпадающие во времени изменения. Таким образом, учет географи-
ческого фактора помогает разобраться в сложных вопросах прямого и 
параллельного развития. 

Интересные соображения но рассматриваемому вопросу были высказа-
ны Дж. Симпсоном (Simpson, 1945), указавшим, что зоогеографические и 
филогенетические построения, если они правильны, должны согласовы-
ваться между собой. По его мнению, похожие животные, обитающие в 
смежных областях, более тесно связаны, чем животные, сходные в той же 
степени, но пространственно широко разделенные. Животные одинакового 
географического происхождения, по-видимому, должны быть скорее свя-
заны между собой, чем те, ближайшие предки которых жили в различных 
районах. Действительно, животные, имеющие общего предка, должны 
иметь также и общность географического происхождения. Подобные сооб-
ражения, несмотря на трудность интерпретации наблюдаемых фактов, 
должны заслуживать самого серьезного внимания. 



Г Л А Г! А VI 

ТАКСОНОМИЧЕСКИЕ КАТЕГОРИИ, 
ИЛИ ТАКСОНЫ 

Не будет ошибкой сказать, что в описательных работах палеонтоло-
ги всегда интересовались главным образом видами — их наименованием 
it описанием. Однако увлечение «видоделанием» не способствовало тео-
ретической разработке проблемы вида на палеонтологическом материале. 
А. А. Борисяк вынужден был заявить в своей последней работе (1947, 
стр. 16): «Вопрос о виде в палеонтологии не разработан, и в определении 
содержания понятия вида существует полный произвол». Современная 
ревизия видового состава различных родов, в том числе и среди аммо-
ноидей, приводит к уничтожению многочисленных выделенных раньше 
«видов». Можно указать, например, что на основе одного Parapronorites 
permicus Tcher. на Урале было описано много видов и разновидностей, 
которые все справедливо помещены теперь в синонимику (Максимова, 
1938), а родовое положение этих «видов» было определено неверно. Мож-
но не сомневаться, что многие видовые названия, публикуемые современ-
ными сторонниками «узкого понимания» видов, постигнет та же участь. 

Еще слабее разработан вопрос о более высоких таксономических ка-
тегориях. П. В. Серебровский (1941) указывал, что орнитологи раньше 
«списывали» систематику у Мензбира, а затем стали списывать ее у Гар-
терта. То же самое наблюдается у многих палеонтологов, которым для 
этой цели служат либо сводные работы, подобные «Циттелю» или амери-
канскому «Treatise», либо различные монографии более старых авторов. 
Род и особенно семейство понимаются как угодно; сплошь и рядом ис-
следователи даже не задумываются над этим вопросом. В качестве примера 
можно сослаться на такое ответственное издание, как «Атлас руководя-
щих форм ископаемых фаун СССР» (1939). Среди артинских родов здесь 
описаны Pronorites, Paralegoceras и Vidrioceras, которые в действительно-
сти встречаются только в каменноугольных отложениях. Несколько гене-
тически чуждых родов (Agathiceras, Adrianites, Marathonites, Vidrioceras 
и Popanoceras) отнесено в этом издании к одному триасовому семейству 
Arcestidae, тогда как на самом деле они принадлежат к пяти семействам, 
но только не к Arcestidae. Отсюда становится понятным, что вопрос о 
высших таксономических категориях должен привлекать самое присталь-
ное внимание при изучении любой группы ископаемых организмов. 

Проблема вида была и остается в настоящее время одной из наиболее 
обсуждаемых и нерешенных проблем биологии. Связанные с нею вопросы 
настолько разнообразны и трудны, они охватывают столь различные об-
ласти биологического цикла наук, что палеонтологи, как правило, даже 
пе решаются их затрагивать. Нам кажется, что естественная трудность 
проблемы вида, как таксономической категории, усугубляется еще искус-
ственно, благодаря не совсем правильной постановке вопроса. Среди нс-
онтологов преобладает мнение, что вид представляет собой основную еди-
ницу в систематике. Это справедливо в том отношении, что эволюция идет 
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нутом изменения видов, причем переход от одного вида к другому лишь 
иногда означает, вместе с тем, переход на высшую ступень иерархической 
лестницы. Однако, поскольку биноминальная номенклатура в самом назва-
нии организма фиксирует два понятия (родовое и видовое), то по одному 
атому систематик обязан относиться к роду и виду принципиально оди-
наково. Вспомним, что уже Линней говорил — если смешаешь- роды, то 
неизбежно смешаешь все. Нельзя забывать также В. О. Ковалевского, 
предостерегавшего против легкомысленного «видоделания» и призывавше-
го к тщательному исследованию родов; он писал (Kowalevsky, 1874, 
стр. 27): «...если бы с самого начала палеонтологии млекопитающих не 
обращали внимания па видовые различия, а изучали подробно только 
родовые формы, то мы знали бы о вымерших организмах гораздо больше, 
чем знаем теперь». Из этих слов видно, что основатель эволюционной па-
леонтологии придавал исследованию родов даже большее значение, чем 
исследованию видов. Аналогичную мысль позднее высказывали многие 
ученые; так, например, по мнению Симпсопа (Simpson, 1945), род пред-
ставляет собой наиболее точную и наиболее устойчивую единицу совре-
менной классификации. «Палеонтологи почти единодушно считают род 
более определенной и объективной категорией, чем вид. Большинство бо-
таников соглашается с этой точкой зрения»,— таково мнение зоологов, 
опубликовавших недавно специальную книгу по методам и принципам зо-
ологической систематики (Майр, Линсли и Юзипгер, 1956, стр. 76). 

Таким образом, несмотря на особенности вида, рода и более высоких 
категорий, их всегда нужно рассматривать совместно. Противоположная 
точка зрения противоречит принципу единства отдельного и общего; она 
ведет к неправильному противопоставлению вида, как конкретности, и 
высших категорий, как абстракций; она приводит даже к дуализму в по-
нимании наследственной основы (Коп, Филипченко). Такая точка зре-
ния особенно неприемлема в палеонтологии, которая, изучая фактиче-
скую историю органических групп, должна выделять в качество конкрет-
ных таксономических категорий различных рангов определенные этапы 
их развитии. Поэтому вместо проблемы вида мы должны рассматривать 
п р о б л е м у т а к с о н о м и ч е с к и х к а т е г о р и й, в которую первая 
входит как важный, большой, но частный вопрос. 

Такое расширение проблемы в одном направлении должно сопрово-
ждаться, вместе с тем, ее ограничением и конкретизацией в другом на-
правлении. К. А. Тимирязев (1942, стр. 95) очень верно указал, что «вида 
как категории строго определенной, всегда себе равной и неизменной в 
природе н е с у щ е с т в у о т». То же самое вполне справедливо и в отно-
шении более высоких таксономических категорий. Эволюция органиче-
ских групп может осуществляться быстро или медленно, путем измене-
ния ранних стадий онтогенеза или поздних, с охватом то широких, то 
узких условий среды, с большим или меньшим проявлением принципа 
адаптивной радиации. Все эти факторы сказываются определенным обра-
зом на объеме таксономических категорий и па характере взаимоотно-
шения между ними. «Исключительной особенностью классификации как 
науки является то, что ни одна из ступеней этой иерархии не может быть v  
удовлетворительно определена в абсолютных выражениях» (Simpson, 
'1945, стр. 15). 

Зоологам и ботаникам известно очень много монотипных родов и даже 
семейств, так же как и родов, содерягащих сотни видов. Палеонтологи-
ческий материал позволяет сделать такой же в общем вывод. Среда аммо-
ноидей семейство Agathiceratidae эволюировало необычайно вяло; род 
Agathiceras, несмотря на длительность существования (верхний кар-
бон— пермь), сохранил свою раковину и перегородку почти без измене-
ний. Семейство Medlicottiidae, наоборот, образовало за то же время много 
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родов и еще больше видов. Девонские семейства Beloceratidac и Pharci-
ceratidae, каменноугольно-пермские — Shumarditidae и Vidrioceratidae и 
другие эволюировали необычайно быстрыми темпами, особенно на по-
следних этапах своего существования. 

Переходы между таксономическими категориями также бывают раз-
личные: у некоторых групп довольно постепенные, у аммоноидей, во вся-
ком случае у большинства изученных нами семейств,— более или менее 
резкие. Значит, разные группы организмов, даже в пределах одного клас-
са или отряда, требуют индивидуального подхода — нет проблемы таксо-
номических категорий вообще, а есть проблема таксономических категорий 
определенной группы. Неизменным и обязательным во всех случаях 
является лишь один высший принцип филогенетической систематики, ко-
торому подчиняются все другие принципы,— в с я к а я т а к с о п о м п-
ч е с к а я к а т е г о р и я е с т ь к о н к р е т н ы й э т а и и л и с о в о-
к у и н о с т ь с в я з а н н ы х м е ж д у с о б о й к о и к р е т н ы х о т а-
п о в ф и л о г е и е з а. 

О ТОЖДЕСТВЕ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ КАТЕГОРИИ 
В НЕОНТОЛОГИИ И ПАЛЕОНТОЛОГИИ 

В систематической палеонтологии существует большой вопрос: должен 
ли палеонтолог, ставший на путь филогенетического исследования, поль-
зоваться таксономическими категориями зоологии и ботаники или же в 
этом случае нужна особая номенклатура? Что это вопрос не праздный, 
видно из следующего. 

В. Вааген (Waagen, 1869), изучавший ряды аммонитов, пришел к за-
ключению, что обычные зоологические категории, род и вид, мало при-
годны для обозначения прямой последовательности форм во времени. По-
этому он предложил называть последовательность связанных между со-
бой организмов рядом (Formenreihe), каждую фазу, которую проходят 
представители одного ряда в последовательных геологических зонах,— 
м у т а ц и е й , каждое достаточно резкое изменение в пространстве — в а-
р и е т е т о м . Предложение Ваагена нашло сторонников и продоля^ате-
лей. Так, например, А. П. Павлов (Pavlow, 1901) писал, что старые на-
звания таксономических категорий неудобны в тех случаях, когда точно 
установлены генетические взаимоотношения групп. Поэтому для послед-
них он считал целесообразным введение новых названий, таких, как ге-
нетическая серия, генетическая ветвь, филетическая ветвь. 

Несколько позднее этот же вопрос был поднят IH. Депере (Deperet, 
1907; Депере, 1915), который заявил, что роды и виды в пространстве и 
во времени — совершенно различные вещи. Поэтому он считал, что па; 
леонтологическая номенклатура должна быть иной, чем зоологическая, 
и рекомендовал категории род и вид заменить в палеонтологии соответ-
ственно двумя другими, уже употреблявшимися хгекоторыми авторами, 
а именно категориями филум и мутация. Р. Каррузерс (Carrnlhers, 1910), 
изучавший эволюцию кораллов, принял для установленного им филоге-
нетического ряда представителй рода Zaphrentis термин геис (genu), 
предложенный несколько раньше Воганом. Некоторые палеонтологи по-
следовательные члены генса называют му1ациями Ваагена или транзиен-
тами (transient) (Bather, 1927). Л. Кено (Cuenot, 1936) писал о том, что 
вероятно, есть глубокое различие между видом палеонтолога и зоолога. 
Об этом же говорил А. Вудвард (Woodward, 1938) на 150-й сессии Лон-
донского липнеевского общества; он указал, что вместо классов, отрядов, 
семейств и родов палеонтолог имеет дело с другими категориями (phy-
lum, lineage, branch, grade). Однако в конце своего выступления Вудвард 
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ваявил все же, что еще по наступило время для замены лнннеевской но-
менклатуры какой-то иной. 

Такую же в общем мысль высказал А. А. Борисяк (1947) в своей по-
смертной работе. Состояние палеонтологической систематики он охарак-
теризовал словом «хаотическое». В отношении вида, по его мнению, су-
ществует две точки зрения: «первая рассматривает вид как систематиче-
скую единицу, это — область систематики; вторая имеет дело с «видом» 
как элементом эволюционного процесса, это — область филогенетической 
морфологии (палеонтологии)» (стр. 66). Дальше следует такой вывод: 
«...палеонтологический (филогенетический) «вид» не должен отождеств-
ляться с видом в зоологии» (стр. 68). 

Рассмотренные выше представления, свойственные, как можно было 
видеть, весьма обширной группе ученых, следует считать совершенно 
ошибочными. Применение разной номенклатуры, одной для морфологи-
ческих и другой для генетических групп, как это предлагал А. П. Павлов 
(Pavlow, 1901), способствовало бы только упрочению позиций типологи-
ческой систематики. Задача же научной систематики должна сводиться 
к тому, чтобы решительно и быстро перевести работу на путь филогене-
тического исследования, что достигается не изменением номенклатуры, 
а изменением метода и принципов работы, о чем мы уже писали в ранее 
опубликованных статьях (Руженцев, 1947г, 1953). 

Если вид и высшие категории — конкретные этапы филогенеза, то не 
может быть и речи о том, что таксономические категории в неонтологии 
и палеонтологии не одно и то же. Старые названия — вид, род, семей-
ство — часто применялись, причем и в одной и в другой науке, для обо-
значения искусственных таксономических категорий. Но мы должны по-
мнить, что даже Линней и Кювье стремились придать им естественное зна-
чение, основанное на единстве плана. Позднее, благодаря работам Ламарка 
и Дарвина, стало очевидным, что это «единство плана» зависит от един-
ства происхождения. Следовательно, искания старых авторов, благодаря 
достижениям позднейшего естествознания, нашли простое и глубоко на-
учное выражение в признании того факта, что в и д , р о д , с е м е й с т в о 
и д р у г и е к а т е г о р и и — э т о г р у п п ы р а з л и ч н о г о ф и л о г е-
н е т и ч е с к о г о о б ъ е м а , с в я з а н н ы е в н у т р и с е б я р е а л ь -
н ы м , г е н е т и ч е с к и м е д и н с т в о м . 

Многие палеонтологи, подчеркивая различие зоологической и палеон-
тологической систематики, указывали, что первая изучает организм толь-
ко в плоскости, а вторая — во времени. Так ли это на самом деле и так 
ли должно быть при правильной организации работы? Чтобы ответить на 
этот вопрос, не следует сравнивать зоологию вообще и палеонтологию 
вообще, потому что каждая из этих наук меняет свой облик в зависимо-
сти от метода исследования. Что же касается фактического материала, 
то какого-либо принципиального различия между палеонтологическими 
и зоологическими объектами нет, если не счхттать степени полноты и со-
хранности. Говорят о том, что палеонтолог должен изучать не только 
группы, разделенные разрывами, но и связанные переходами во времени. 
Это, конечно, верно, но в равной мере верно и то, что зоологический ма-
териал содержит не только резко разобщенные группы, но и находящиеся 
в разных стадиях расхождения. Поэтому, как нам кажется, нет принци-
пиального различия между современными и ископаемыми организмами, 
которое заставляло бы по-разному строить их системы. Всякому должно 
быть понятно, что филогенетическая система семейства Equidae но мо-
жет быть разработана на основе только ископаемых или только совре-
менных представителей,— палеонтология и зоология приходят здесь в 
теснейшее соприкосновение. В равной степени не может быть настоя-
щего знания моллюсков, например, Каспийского моря без детального со-

•110 



доставления современной фауны с таковой бакинского, апшеронского и 
акчагыльского ярусов. Этот пример снова говорит о невозможности про-
ведения резкой демаркационной линии между неонтологической и палеон-
тологической систематикой, а в равной степени о большой теоретической 
ошибке тех авторов, которые все еще думают, что палеонтологический вид 
не должен отождествляться с видом зоологическим. 

Когда палеонтологи высказывают подобные ошибочные взгляды, они, 
очевидно, имеют в виду плохую зоологическую и хорошую палеонтологи-
ческую систематику. Однако это порочный способ сравнения, потому что 
качество той и другой науки зависит не столько от некоторой специфики 
объектов изучения, сколько от методов и принципов исследования. Уче-
ные обеих специальностей должны стремиться к тому, чтобы система ор-
ганического мира была не типологической, а филогенетической. Но в та-
ком случае как палеонтолог не может обойтись без современного мате-
риала, так и неонтолог не придет к правильным выводам без серьезного 
знания палеонтологических фактов и обобщений. С этой точки зрении мы 
снова приходим к выводу, что должна быть единая номенклатура таксо-
номических категорий. 

Учитывая все сказанное, в палеонтологии необходимо применять сле-
дующую иерархию категорий: 

Царство — Regnum 
Тип — Phylum 

Подтип — Subphylum 
Надкласс — Superclassis 

Класс — Classis 
Подкласс — Subclassis 

Надотряд — Superordo (-асеа) 
Отряд — Ordo (-ida) 

Подотряд — Subordo (-ina) 
Надсемейство — Superfamilia (-aceae) 

Семейство — Familia (-idae) 
Подсемейство — Subfamilia (-inae) 

Род — Genus 
Подрод — Subgenus 

Вид — Species 
Подвид •— Subspecies 

Перечисленных категорий, как правило, бывает вполне достаточно 
для обозначения всей последовательности таксономических групп. В скоб-
ках указаны принятые или рекомендуемые окончания соответствующих 
латинских названий, происходящих от типичного рода. Во многих слу-
чаях уже существуют другие названия, не связанные с типичным родом 
или связанные с ним, но имеющие другие окончания (например, Anrnio-
noidea для надотряда). Изменять их, конечно, не следует впредь до пол-
ного урегулирования этого вопроса в международных органах. В некото-
рых весьма обширных классах указанных категорий но хватает для обо-
значения всего многообразия возникших соподчиненных групп. Тогда 
применяют некоторые дополнительные таксономические категории, 
среди которых мы назовем две наиболее употребительные: когорта 
(между подклассом и надотряд ом) и триба (между подсемейством и 
родом). 
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ТАКСОНОМИЧЕСКИЕ КАТЕГОРИИ 
ОТРЯДНОЙ ГРУППЫ 

Большинство ученых считает высшие категории не реальностью, а аб-
стракцией, субъективным представлением того или иного исследователи. 
Вероятно, поэтому почти пет работ, которые хотя бы бегло касались опре-
деления их сущности. Говоря о субъективности высших категорий, уче-
ные подходят к этому вопросу с двух разных точек зрения. Одни обосно-
вывают свои представления с позиций типологической систематики; эту 
точку зрения мы уже рассматривали, отвергли и больше не будем на ней 
останавливаться. Другие подчеркивают субъективность высших катего-
рий, имея в виду субъективный характер определения их праниц, объема 
и рапга. Эта точка зрения, неоднократно высказываемая, между прочим, 
в работе Майра, Линсли и Юзингера (1956), тоже совершенно непра-
вильна. С таких позиций нетрудно «доказать», что и виды представляют 
собой абстракции, потому что в определении видов было не меньше ну-
кпшцы, чем в понимании объема высших категорий. Значит, речь идет 
не о том, как понимают различные исследователи границы и содержание 
различных таксономических групп, а о том, существуют ли эти группы л 
природе в их совершенно конкретных объемах, независимых от нашего 
суждения. Филогенетическая систематика отвечает на этот вопрос утвер-
дительно. Исследователи могут ошибаться в поисках правильного реше-
ния возникающих вопросов о границах, объемах и т. д.; новые факты 
часто заставляют пересматривать как будто бы решенные проблемы. 
Однако это ни в какой мере не затрагивает объективности возникших в 
ходе исторического развития групп. По мере углубления наших знаний 
и совершенствования методов исследования, ошибки и расхождения в 
оценке разных таксономических категорий все более уменьшаются. 

В сущности то же самое можно сказать об определении ранга различ-
ных групп. С течением времени оценка ранга аммоноидей изменилась от 
рода (Ammonites) до отряда, надотряда или даже подкласса (Ammonoi-
dea). Следует ли отсюда, что аммопоидеи представляют собой пе объек-
тивную группу, резко отделенную от других цефалопод, а всего лишь 
субъективное понятие? Хорошо известно, что в разные исторические пе-
риоды было много несовпадающих мнений в оценке таксономического 
положения отдельных больших и малых групп; разногласия существуют 
и в настоящее время, хотя их становится все меньше. Однако отсюда ни-
как пе следует, что придание той или иной группе организмов опреде-
ленного таксономического ранга зависит исключительно от субъективно-
го подхода систематика. Решающее значение имеют здесь правильный ме-
тодологический подход и широта охвата материала. Гораздо легче оши-
биться в оценке отдельно взятых категорий, чем при построении общей 
системы большой и хорошо обособленной группы, такой, например, как 
аммоноидеи. Следовательно, наиболее правильных в научном отношении 
результатов можно добиться лишь в тех случаях, когда рассматривается 
вся иерархия таксономических категорий внутри определенной группы, 
уже пе вызывающей сомнения в ее реальном существовании. Проследим 
это па примере аммоноидей. 

Класс Cephalopoda делится па два подкласса: Ectocochlia с наружной 
раковиной и Endocochlia с внутренней раковиной, которая иногда совсем 
исчезает. Подкласс наружнораковинных в свою очередь делится на три 
надотряда: Nautiloidea, Bactritoidea и Ammonoidea. 

Интересующий нас надотряд аммоноидей резко отличается от многих 
наутилоидей типом эмбрионального развития. У паутилоидей из яйцевой 
капсулы выходило животное, по развитию мало отличное от взрослого 
организма, с довольно крупной раковиной, имевшей несколько газовых 
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камер. У аммоноидей в яйце развивалась ничтожной величины л и ч и п-
к а, резко отличная от взрослого организма, с очень маленькой раковиной 
(1,5—0,6 мм), обладавшей лишь одной газовой камерой (протоконхом). 

По типу эмбрионального развития аммоноидеи гораздо ближе к бак-
тритоидеям, вследствие чего эти группы часто объединялись вместе. Вы-
деление бактритоидей в качестве особого отряда (Шиманский, 1954), а 
затем надотряда следует признать совершенно правильным решением во-
проса. По каким же объективным показателям мы различаем эти группы? 
Все бактритоидеи имели прямую раковину, что, естественно, сильно огра-
ничивало возможности ее роста в длину. В конце филогенетического раз-
вития этой группы раковина становилась иногда сильно конической, т. е. 
короткой, а затем перешла внутрь организма; так от бактритоидей отде-
лился подкласс впутреннераковинных цефалопод. Аммоноидеи стали па 
путь развития свернутой раковины, что способствовало ее удлинению, про-
должительности роста животного, а также создавало лучшие условия для 
плавания. Отсюда видно, что общее направление эволюции этих двух пад-
отрядов было принципиально различным. 

Следовательно, появление свернутой раковины (род Anetoceras) мож-
но считать совершенно конкретным и объективным показателем нижней 
границы надотряда Ammonoidea. Совокупность таких особенностей, как 
своеобразное эмбриональное развитие, свернутость раковины, большое 
количество газовых камер и перегородок, более или менее слоятая ло-
пастная линия, определяет реальное единство этой таксономической груп-
пы, несмотря на все великое многообразие изменений внутри нее. Не мо-
жет быть никакой речи о том, что этот надотряд по своим границам, объ-
ему и рангу представляет субъективное понятие. 

Уже в девонском периоде аммоноидеи распались на три отряда: Ago-
niatitida, Goniatitida и Clymeniida, резко различные между собой по ряду 
морфологических особенностей. Для этих отрядов характерны следующие 
признаки: для первого — вентральное положение сифона и развитие ло-
пастной линии по типу VO —>• VU, для второго — такое же положение си-
фона и развитие лопастной линии по типу VLU, для третьего — дорсаль-
ное положение сифона и неустойчивое развитие лопастной линии с пре-
обладающей тенденцией к деградации ! . Все указанные особенности, воз-
никающие на очень ранних онтогенетических стадиях, дают четкое и 
совершенно объективное определение каждому отряду и не оставляют 
никакой возможности для произвольного толкования их объема. 

Отряд агопиатитов состоит из пяти подотрядов: Agonialitina, Anarce-
stina, Gephnroceratina, Timanoceratina и Prolecanitina. Исследования по-
казали, что каждый из них имеет свою, только ему свойственную осо-
бенность. Для большей конкретности можно указать, что каждому из на-
званных подотрядов была присуща определенная основа, или исходный 
тип, развития лопастной линии: для Agoniatitina — V0, для Anarcesti-
па — VU : D, для Gephuroceratina — (V2VjV2)U : D, для Timanocerati-
na — (ViVi)U : ID, для Prolecanitina — VUU1 : ID с последующим пре-
вращением простой вентральной лопасти в трехзубчатую. Указанные 
особенности развития, точно определяющие объем каждой группы, так-
же не оставляют места для субъективных представлений. Может возник-
нуть вопрос о положении в системе той или иной низшей таксономической 
категории, по решение его будет однозначным, как только будут про-
ведены соответствующие онтогенетические исследования. 

На этом можно закончить рассмотрение таксономических категорий 
отрядной группы. Мы не давали никаких общих определений, потому что 
вряд ли возможно их дать вообще. Опираясь на конкретные примеры, мы 

1 Объяснение индексов лопастей дано на стр. 150 
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стремились лишь показать, что эти категории реальны, что их единство-
познается на основе глубокого эволюционного изучения материала и что 
правильное определение их объема и ранга зависит от комплексного рас-
смотрения всех таксономических подразделений отрядной группы. В при-
веденных примерах мы основывались на раннем онтогенезе лопастной ли-
нии; однако отсюда пе следует, что признаки взрослых организмов не уча-
ствуют в определении группы. В систематической части будет показано, 
что правильно очерченная группа отличается рядом особенностей, в том 
числе и такими, которые хорошо проявляются во взрослом состоянии. 

ТАКСОНОМИЧЕСКИЕ КАТЕГОРИИ 
СЕМЕЙСТВЕННОЙ ГРУППЫ 

В специальных работах трудно найти общее определение семейства. 
Ламарк [1809 (1935)] называл эту категорию участком естественного по-
рядка, но при этом отметил: «...как бы ни были естественны семейства, 
как бы удачно пи были сближены по своим подлинным отношениям со-
ставляющие их роды, границы семейств останутся всегда искусственны-
ми» (1935, стр. 39). В. Л. Комаров (1944) называл семейство, так же как 
и другие категории, этапом пройденного исторического пути, что вполне 
согласуется с филогенетическим принципом Ламарка и Дарвина. Дальше 
Комаров определял семейство, в соответствии с дарвиновским принципом 
монофилетической дивергентной эволюции, как ^«совокупность родов, 
происходящих от общего предка» (стр. 242). Наконец, в отличие от боль-
шинства авторов он сделал еще один очень важный вывод, к которому 
палеонтологи должны полностью присоединиться: «...деление на семей-
ства не фикция, а реальность» (стр. 230) . Майр, Линсли и Юзингер (1950, 
стр. 69), отмечая чисто субъективный характер оценки ранга любой выс-
шей категории, дальше пишут: «Семейство можно определить как систе-
матическую категорию, включающую один род или группу родов, имею-
щих общее филогенетическое происхождение и отделенных от других 
семейств ясно выраженным разрывом». Эти определения дают общую ха-
рактеристику семейства, пригодную и для других таксономических групп, 
по не решают вопроса, особенно важного для палеонтолога,— к а к о д п о-
з н а ч н о о п р е д е л и т ь п р и з н а к и р е а л ь н о г о с е м е й с т в а ? 
Предварительные соображения по этому вопросу были высказаны нами 
в статье, опубликованной более десяти лет назад, после изучения фило-
юнии и систематики семейства Medlicottiidae (Руженцев, 1947г). В на-
стоящей работе мы попытаемся подтвердить и развить высказанные рань-
ше соображения. С этой целью рассмотрим ряд примеров. 

1. Семейство Pronoritidae Freeh, 1901. Представители этого семейства 
существовали от средневизейского до верхнепермского времени. Несмотря 
на довольно слабые изменения и вытекающую отсюда определенность 
признаков, полной ясности в отношении его объема долго не было. Плам-
мер и Скотт (Plummer and Scott, 1937) отнесли к семейству Pronoritidae 
род Prouddenites, оторвав его от семейства Medlicottiidae и рода Uddeni-
tes. Обоснование своей точки зрения они видели в том, что раковины и 
лопастные линии юных представителей рода Uddenites не обладают при-
знаками, которые типичны для взрослых Prouddenites primus Mill, 
(стр. 60). Это показывает, что авторы исходили из ложного геккелевско-
го понимания рекапитуляции как повторения в онтогенезе потомка при-
знаков в з р о с л о г о предка. Однако еще А. П. Карпинский писал (1928, 
стр. 16), что «...в о н т о г е н е з е п р и з н а к и п р е д к о в н и к о г д а 
п е п р о я в л я ю т с я в и х к о н е ч н о й с т а д и и». Новейшие исследо-
вания аммоноидей полностью подтвердили этот вывод. Миллер и Фёрниш. 
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(Miller and Furnish, 1940a) отнесли к семейству Pronoritidae роды Proudde-
nites и Uddenites, хотя и выделили их в особое подсемейство Uddenitinae. 
В результате первые родовые стадии развития медликоттиид оказались 
в другом семействе. 

Чтобы не делать указанных выше ошибок, необходимо попять, что 
основными признаками семейства Pronoritidae являются узкая трехзуб-
чатая вентральная лопасть и широкая двураздельная первая умбопальная 
лопасть, имеющая формулу (UiUi). Именно эти особенности строения, 
сохраняющиеся на всем протяжении эволюции семейства, определяют 
реальное единство всех его членов. Что же касается родов Prouddenites и 
Uddenites, то у них лопасть ( U I U I ) превращается в лопасть ( U M U I - I U I ) , 
и именно здесь зарождается новая особенность развития, типичная толь-
ко для медликоттиид. 

2. Семейство Medlicottiidae Karpinsky, 1889, существовало от средне-
го карбона до конца верхней нерми и за это время испытало в отличие от 
проноритид резкие и разнообразные изменения. Насколько произвольны 
были представления о его систематическом положении, видно из того, что 
его представители в разное время относились частично или полностью к 
следующим семействам: Prolecanitidae, Pinacoceratidae, Ibergiceratidae, 
Medlicottiidae, Pronoritidae и Propinacoceratidae. Уже одно это говорит о 
тех противоречиях, которые существовали в понимании этой таксономи-
ческой категории. 

Первый род семейства, Prouddenites, внешне весьма похож на проно-
ритид, но у него произошло асимметрично-двучленное деление первой 
умбональной лопасти и повторное двучленное деление ее более широкой 
внешней части. Именно эта, на первый взгляд незначительная особенность 
знаменует становление нового типа онтогенетического развития, нового 
семейства. В разорванной цепи старых признаков возникло новое звено, 
оказавшееся необычайно полезным для оргапизма и потому ставшее о с-
н о в н ы м з в е н о м р а з в и т и я , Из двух зубцов первой умбональной 
лопасти Prouddenites путем их укорочения, а затем многократного деления 
развились многочисленные адвентивные лопасти, столь характерные для 
всех медликоттиид. Лопасть ( U M U M U J ) превратилась в конце концов в 
сложную систему vnslnUi, что сочеталось с коренным преобразованием 
наружной формы всей раковины. Поэтому род Prouddenites, у которого 
впервые наметилось новое направление развития, так же как и следующий 
за ним род Uddenites, должны быть отнесены к семейству Medlicottiidae. 
Мы определяем таким образом естественную, а не условную, пижшою гра-
ницу семейства; верхняя его граница отмечена вымиранием последнего, 
наиболее высоко организованного рода Eumedlicottia. Следовательно, 
семейство Medlicottiidae есть реальное единство родов, происходящих от 
общего предка — Prouddenites и связанных своеобразным типом развития 
вентральной части раковины. 

3. Семейство Schistoceratidae Schmidt, 1929, развивалось в течение 
средне- и верхнекаменноугольной эпох. Объем этой группы был опреде-
лен только в недавнее время, а раньше отдельные ее представители по 
чисто внешним морфологическим особенностям относились даже к таким 
далеким родам, как, например, Agathiceras. Ведекипд (Wedekind, 1918) 
присоединил к роду Schistoceras формы, которые позднее были выделены 
в качестве семейства Metalegoceratidae. Пламмер и Скотт (Plnmmer а. 
Scott, 1937) отнесли род Paraschistoceras к семейству Gastrioceratidae, 
а род Schistoceras к семейству Schistoceratidae. Снова возникает вопрос — 
как определить признаки реальности рассматриваемой таксономической 
группы? 

Основными особенностями в эволюции схистоцератид были: треуголь-
ное завивание личиночных оборотов, исчезающее у поздних представи-



толсй, возрастание инволютности с постепенным исчезновением бугорков 
и, наконец, своеобразное усложнение лопастной линии путем преобразо-
вания первичной умбональной лопасти. У рода Diaboloceras на внутрен-
ней стороне этой лопасти возник дополнительный зубец, который у Рага-
legoceras превратился в самостоятельную лопасть, сместившуюся на вну-
треннюю поверхность раковины. У рода Eoschistoceras эта новая лопасть 
стала трехраздельной, а затем в ходе дальнейшего филогенеза превра-
тилась в три самостоятельные лопасти. Переходя на буквенные обозна-
чения, эти преобразования можно представить следующим рядом формул: 

и -> ( В Д ) -> U x : U2 -> Ux (U2.2 и а а : U2.2) U ^ , . , U2.x: U2.2 

Этот ряд отражает развитие основного звена у представителей семей-
ства Schistoceratidae. Появление у рода Diaboloceras двураздельной ло-
пасти (U1U2) вместо нерасчлененной лопасти U предкового семейства 
Gaslrioceratidae необходимо считать показателем становления нового се-
мейства. Дальнейшая его эволюция шла путем все большего преобразо-
вания элементов, которые связаны генетически с первичной умбональной 
лопастью. 

4. Семейство Metalegoceratidae Plummer et Scott, 1937, существовало 
сравнительно недолго, на протяжении нижнепермского времени. Авторы, 
установившие это семейство, отнесли к нему роды Cravenoceras, Glaphy-
rites, Pseudogastrioceras, Metalegoceras и Eothinites. Такое объединение 
было совершенно искусственным. Представители типичного рода Metale-
goceras до ого выделения описывались под названием Gastrioceras, Рага-
legoceras или Schistoceras. Все это указывает на отсутствие ясных и объ-
ективных установок в отношении определения рассматриваемого семей-
ства и составляющих его родов. 

В действительности металегоцератиды произошли от рода Eoasianites 
в самом начале пермского времени; поэтому более чем странно относить 
к нему среднекаменноугольный род Cravenoceras. Они не имеют ника-
кого отношения к ранее рассмотренному семейству Schistoceratidae, по-
тому что эти две группы аммоноидей возникли в разное время, от разных 
предков и па основе существенно различного развития лопастной линии. 
У представителей семейства Metalegoceratidae усложнение тоже шло за 
счет преобразования первичной умбональной лопасти, но совершенно 
другим путем, чем у Schistoceratidae. У рода Juresanites умбональная ло-
пасть испытала неполное трехчленное деление. У следующего рода Me-
talegoceras три части превратились в самостоятельные лопасти, из кото-
рых одна перешла па боковую, а другая — на внутреннюю сторону рако-
вины. У рода Pseucloschistoceras лопасть Ui испытала повторное деление 
на три самостоятельные части. Эти изменения можно представить следу-
ющим рядом формул: 

U (U2UXU3) U2U!: U3 -> UaUi.a U ^ : U ^ U , 

Нетрудно заметить, что этот ряд изменений не имеет ничего общего 
с рядом схистоцератид. Появление у рода Juresanites трехраздельной ло-
пасти (U2U1U3) вместо нерасчлененной лопасти U предкового рода 
Eoasianites надо понимать как возникновение нового основного звена раз-
вития и вместе с тем нового семейства. Этим достигается четкое и обосно-
ванное определение данной таксономической группы. 

5. Семейство Vidrioceratidae Plummer et Scott, 1937. Эволюция этого 
семейства протекала па протяжении второй половины верхнего карбона 
и всего пермского периода. Его систематика может служить хорошим при-
мером той путаницы, которая возникает в результате типологической 
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оценки признаков. Пламмер и Скотт (1937) в момент выделения семей-
ства включили в него пять родов: Vidrioceras, Marathonites, Peritrochia, 
Stacheoceras и Waagenoceras, из которых второй и третий явно не имеют 
никакого отношения к остальным. Древнейший представитель семейства, 
верхнекаменноугольный род Vidrioceras Bose, 1917, был «развенчан» спер-
ва Смитом (Smith, 1927), а позднее еще раз Миллером и Фёрнишом (Mil-
ler a. Furnish, 1940 а), которые соединили его с родом Shumardites из 
семейства Shumarditidae. Два последних автора в той же работе род 
Marathonites объединили с Peritrochia, этот последний, так же как и Sta-
cheoceras, отнесли к семейству Popanoceratidae, а род Waagenoceras — 
к семейству Cyclolobidae. В результате от семейства Vidrioceratidae оста-
лось одно название. 

В действительности же, как показали наши исследования, род Vidrio-
ceras был выделен вполне обоснованно, так как легко отличается от Shu-
mardites существенно иным типом развития лопастной линии. Совершенно 
новое направление развития впервые определилось у рода Vidrioceras; 
наружная и внутренние боковые лопасти превратились у него каж-
дая в три самостоятельные лопасти. В ходе последующего филогенеза 
(Vidrioceras -> Prostacheoceras -> Waagenina —Stacheoceras) возникшие 
таким способом третья, а затем четвертая, пятая и т. д. лопасти путем 
двучленного деления превращались в две самостоятельные лопасти. Этот 
процесс услояшения перегородки у последних представителей семейства 
привел к образованию десяти наружных боковых лопастей. Следователь-
но, развитие рассматриваемых элементов лопастной линии видриоцератид 
протекало в соответствии со следующими формулами: 

L -^LaLi (La^La.!)—>L2L1L2.1(L2.1.1L2.1.1) И Т. д. 

I—>I2I1(I2.1I2.1)—>I2I1I2.1(I2.1.1I3.1.1) и т. Д. 

Для всех представителей семейства Vidrioceratidae характерна взду-
тая эллипсоидальная раковина с тонкими поперечными струйками. Основ-
ное звено развития лопастной линии проявляется в трехчленном делении 
первичной наружной и внутренней боковых лопастей и в многократном 
в последующих стадиях двучленном делении возникших таким способом 
третьей наружной и третьей внутренней боковых лопастей. При этом дву-
членное деление всегда претерпевает последняя, ближайшая к умбо ло-
пасть, связанная своим происхождением с первичными боковыми лопа-
стями. Эти особенности определяют семейство Vidrioceratidae и точно от-
деляют его от морфологически сходных, но генетически далеких групп. 

6. Семейство Popanoceratidae Hyatt, 1900. Эта своеобразная группа 
аммоноидей существовала на протяжении нижне- и частично верхнеперм-
ской эпох. До недавнего времени она представляла собой один из наибо-
лее ярких примеров искусственной и беспринципной группировки родов 
в семейство. В русском издании Циттеля (1934) Popanoceratidae вклю-
чают Agathiceras, Adrianites, Popanoceras, Stacheoceras, Parapopanoceras 
и Megaphyllites. В действительности эти роды принадлежат к разным, 
иногда совершенно чуждым друг другу семействам и даже отрядам. 
В «Атласе руководящих форм ископаемых фаун СССР» (1939) род Popa-
noceras совместно с родами Agathiceras, Adrianites, Stacheoceras, Mara-
thonites и Vidrioceras отнесен к семейству Arcestidae, что является столь 
же грубым искажением действительности. Миллер и Фёрниш (1940а) 
включили в семейство Popanoceratidae только три рода: Peritrochia, Sta-
cheoceras и Popanoceras, причем невероятно исказили представление об 
отдельных родах. В таком объеме это семейство продолжало оставаться 
типичным примером абстрактной категории. 
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Развитие наружной боковой лопасти протекало у попаноцератид в об-
щем так же, как и у видриоцератид. Совершенно по-особому шло услож-
нение умбональной и внутренней боковой лопастей; для упрощения во-
проса остановимся только на последней. У древнейшего рода Protopopa-
noceras первичная внутренняя боковая лопасть распалась в онтогенезе 
на две части, из которых затем одна превратилась в две самостоятельные 
лопасти, а другая стала двураздельной. В ходе дальнейшего филогенеза 
(Protopopanoceras Propopanoceras -> Popanoceras Tauroceras) бли-
жайшая к умбо лопасть испытывала повторное двучленное деление. В ге-
нетических формулах это может быть представлено в следующем виде: 

I Ii-2 Ii-i (I2.112-1) !i-2 ! i i I2-1 (I21-11211) и т. д. 

Для всех представителей семейства Popanoceratidae характерна диско-
видпая раковина с резкими поперечными ребрами, образующими на вен-
тральной стороне глубокий синус. Основное звено развития лопастной 
линии выражается в двучленном делении первичной внутренней боковой 
лопасти с последующими указанными выше изменениями. Сравнение со-
ответствующих формул показывает, насколько резко различаются типы 
онтогенетического развития попаноцератид и видриоцератид. Все эти осо-
бенности определяют реальное, филогенетическое единство семейства Po-
panoceratidae и не оставляют никакой возможности для произвольного 
толкования его объема. 

Приведенные примеры, которые при желании можно было бы значи-
тельно расширить, убедительно говорят о том, что семейства аммоноидей, 
как они выделялись в большинстве монографий и сводок, представляли 
собой, за редким исключением, искусственные объединения гетерогенных 
групп, более или менее сходных по внешним субъективно понятым при-
знакам. Такое положение дела, свойственное, вероятно, и другим классам 
организмов, объясняет преобладающее мнение систематиков, согласно 
которому высшие категории суть абстракции, полностью зависящие от 
чутья, такта, опыта или, говоря более будничным языком, от произвола 
исследователя или компилятора. Но так не должно быть в истинной 
науке. Принципы филогенетической систематики заставляют полностью 
отказаться от такого «метода» работы. Теоретическое рассмотрение во-
проса убеждает нас в том, что семейство не абстракция и не второстепен-
ная категория, которая может зависеть от точки зрения автора или мо-
жеть быть «списана» в какой-либо внушительной сводке. 

Семейство — не только реальная, но и очень важная таксономическая 
категория, которая, если она правильно понята и выделена, о п р е д е -
л я е т в о с н о в н о м д а л ь н е й ш и й у с п е х п о с т р о е н и я си-
с т е м ы. Познать семейство можно только на основе исторического иссле-
дования фактов. Чтобы правильно понять и выделить семейство, необхо-
димо прежде всего уловить момент становления, который означает неко-
торое нарушение анцестральной системы, появление нового основного 
звена движения, принципиально нового направления развития. В то же 
время момент становления — это узловой пункт, перерыв в непрерывно-
сти движения органического мира. В одних случаях основное звено мо-
жет быть более или менее стабильным (семейство Pronoritidae), в дру-
гих — необычайно изменчивым, но изменчивым в определенных рамках 
и направлении (семейства Medlicottiidae, Vidrioceratidae и др.). Поэтому 
признаки семейства могут выражаться не только морфологическим сход-
ством, но и морфологическим несходством, в основе которого должен ле-
жать, однако, один и тот же принципиально особый тип онтогенетическо-
го развития. В ходе эволюции новое направление развития реализуется, 
как правило, многими путями, в соответствии с принципом адаптивной 
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радиации. Поэтому следующая задача сводится к тому, чтобы проследить 
отдельные ветви этого эволюционного потока, создающего многообразие 
внутри семейства, на всем протяжении его развития до полного исчезно-
вения. Следовательно, чтобы понять и правильно определить семейство, 
надо с возможной полнотой проследить его становление, развитие и исчез-
новение, уделяя особое внимание основному звену, типичному только для 
данного семейства, определяющему реальное единство составляющих его 
родов. Значит, с е м е й с т в о е с т ь м о н о ф и л е т и ч е с к а я с и с т е -
ма р о д о в , с о х р а н и в ш и х н а в с е х п у т я х а д а п т и в н о й 
р а д и а ц и и о с о б ы й т и п п о з д н е г о о н т о г е н е з а и п р и н ц и -
п и а л ь н о т о ж е о с н о в н о е з в е н о д в и ж е н и я . Конечно, семей-
ства могут быть и монотипными, т. е. могут быть представлены одним 
родом, хотя это довольно редкое явление. 

Необходимо сказать несколько слов о других категориях семействен-
ной группы — надсемействе и подсемействе. Трудно дать общее опреде-
ление этих таксономических категорий, хотя их значение и принципы 
выделения легко показать на конкретных примерах. 

Обратимся сначала к высшей категории семейственной группы. В под-
отряде Prolecanitina мы выделяем три надсемейства: 1) Prolecanitaceae 
(Prolecanitidae, Daraelitidae), 2) Medlicottiaceae (Pronoritidae, Medlicot-
tiidae, Episageceratidae, Shikhanitidae, Sundaitidae) и 3) Sagecerataceae 
(Sageceratidae). Посмотрим теперь, правильно ли именно такое объеди-
нение семейств или допустимо какое-либо другое. У всех представителей 
первой группы, несмотря на сложные преобразования во времени, пер-
вичная умбональная лопасть U всегда остается единой и нераздельной. 
Вторая группа, происходящая от первой, морфологически весьма разно-
родна, но всех входящих в нее аммоноидей объединяет характерная осо-
бенность — двучленное деление первичной умбональной лопасти. Иногда 
этот признак сохраняется только в онтогенезе, но он обязательно присут-
ствует. Третья группа, отделившаяся от второй, перешла на совершенно 
иной путь онтогенетических преобразований; у ее представителей пер-
вичная умбональная лопасть осталась единой, но большое усложнение 
испытывала вентральная лопасть. Никаких перестановок внутри этой си-
стемы сделать нельзя, потому что любая перестановка нарушала бы 
единство группы и противоречила бы действительйому ходу историческо-
го развития. Значит, можно сказать, что надсемейство представляет собой 
монофилетическое объединение семейств, связанных генетическим род-
ством, отразившимся в общности каких-либо важных морфологических 
особенностей. 

В каменноугольное и пермское время среди гониатитов временами 
появлялись семейства, представители которых отличались от предковых 
форм весьма сложными лопастными линиями. Это — Agathiceratidae, 
Shumarditidae, Marathonitidae и Popanoceratidae. Так как высота органи-
зации этих групп выходила за рамки обычных признаков семейства, то 
их следует одновременно рассматривать и в ранге надсемейства. Объеди-
нять эти группы совершенно невозможно, так как они возникали в раз-
ное время и от разных предков. Такие же семейства Vidrioceratidae и 
Cyclolobidae филогенетически связаны, вследствие чего они образуют лад-
семейство Cyclolobaceae. 

Перейдем теперь к характеристике низшей категории семейственной 
группы. Можно согласиться с теми авторами, которые определяют под-
семейство как вертикальный ряд (или ветвь), представляющий опреде-
ленную последовательность родовых стадий внутри семейства. Вопрос о 
подсемействах в системе аммоноидей разработан еще очень слабо, при-
чем это ни в коем случае нельзя понимать так, что будто бы ранг семейств 
у этих моллюсков завышен. Дело объясняется скорее тем, что многие 
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группы семейственного ранга развивались прямолинейно, без боковых 
ветвей, или давали боковые ответвления в виде одного-двух видов. 
В этих условиях многие подсемейства были бы однозначны или семейству 
или роду. Так, например, среди Popanoceratidae мы не знаем боковых от-
ветвлений родового ранга; поэтому названное семейство во всем своем 
объеме представляет и две другие категории семейственной группы. 
С другой стороны, сильно разветвленные Medlicottiidae могут быть раз-
делены на три подсемейства: 1) Uddenitinae (Prouddenites, Daixites, Ud-
denites, Uddenoceras), 2) Sicanitinae (Artioceras, Propinaeoeeras, Synar-
tinskia, Sicanites, Akmilleria) и 3) Medlicottiinae (Artinskia, Aktubinskia, 
Medlicottia, Eumedlicottia, Neogeoceras), из которых каждое отличается 
своими особенностями развития и высотой организации. Можно предпо-
лагать, что по мере накопления фактического материала многие другие 
семейства, развитие которых сейчас представляется прямолинейным, ока-
жутся разветвленными и, таким образом, естественно распадутся на под-
семейства. 

Р О Д 

В отличие от семейства род привлекал к себе значительно большее 
внимание исследователей, вероятно потому, что название рода входит в 
биноминальную номенклатуру. Надо сразу сказать, что большинство си-
стематиков-неоптологов рассматривает род как условную группировку ви-
дов. Выше уже была приведена цитата из заявления американских орни-
тологов, которые выделение родов считали всего лишь актом удобства, 
а не научным фактом. JI. Кено (Cuenot, 1936) также писал о том, что род 
представляет собой чисто морфологическую условность, вследствие чего 
объем этой категории будет постоянно изменяться. Г. Дэвис (Davis, 1941) 
утверждал, что количество видов, которые должны быть включены в тот 
или иной род,— это личное дело автора. Однако, чтобы род был ни слиш-
ком узким, ни слишком громоздким, в нем разумно иметь в среднем 
5—10 видов. Столь же примитивны представления Э. Майра, который пи-
шет (1947, стр.427) : «Наилучшее определение рода основано, видимо, 
на честном допущении субъективной природы этой категории». 

В работах палеонтологов тоже трудно найти научное определение 
рассматриваемой нами таксономической категории. Однако некоторые су-
ждения по этому вопросу, высказанные отдельными палеонтологами, су-
щественно отличаются от изложенных выше представлений, и это выте-
кает из особенностей палеонтологической систематики, охватывающей 
группы организмов, сменявших друг друга во времени. Вот несколько 
примеров. 

Неймайр и Пауль (Neumayr und Paul, 1875), указывая на искусствен-
ность родовых границ, тем не менее понимали род как объединение г е н е -
т и ч е с к и б л и з к и х рядов форм, происходящих из одного корня. 
К. О. Милашевич (1877, стр. 38) проводил различие между морфологиче-
скими и «генетивными» родами, из которых «...первые всегда разнятся 
между собой своими предикатами, а вторые — по способу происхождения, 
но могут совпадать в своих предикатах». Н. И. Андрусов (1897) также 
высказался в пользу генетических родов, хотя в своей практической работе 
не всегда отказывался от полифилетического понимания таксономических 
категорий. Г. Осборн (Osborn, 1923, стр. 48) определял роды как «...после-
довательные стадии адаптации и эволюции одного или многих признаков, 
наблюдаемые в восходящих геологических горизонтах». Характерно его 
указание на то, что линнеевские роды являются сборными, охватывающи-
ми несколько настоящих родов. По мнению Осборна, весьма распростра-
ненные явления параллелизма, конвергенции и гомоплазии, затемняющие 
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истинные генетические взаимоотношения, ведут к созданию гетерогенных 
таксономических категорий. 

Изложение выводов, возникших в результате изучения аммоноидей, 
мы, как и прежде, начнем с рассмотрения наиболее типичных примеров. 

1. Семейство Medlicottiidae. Принципы выделения родов особенно на-
глядно могут быть иллюстрированы на примере большого и хорошо изу-
ченного семейства Medlicottiidae. У представителей этой группы резким 
филогенетическим преобразованиям была подвержена вентральная часть 
раковины и перегородки, причем, как доказано предыдущими исследова-
ниями (Руженцев, 1946, 1949а), изменения их находились в теснейшей 
функциональной взаимосвязи. Внешняя ветвь первой умбональной лопа-
сти сначала испытала двучленное деление, затем поднялась вверх, после 
чего превратилась в сложную систему адвентивных лопастей по формуле: 

( U I U O (UX.X И Н И Г ) - > VNSLNUI. 

Соответственно вначале широкая и плоская вентральная сторона ра-
ковины становилась все более узкой и вогнутой, пока не превратилась 
в два сближенных криля, разделенных бороздой. Именно это преобразо-
вание первой умбональной лопасти, направленное к укреплению изменяю-
щейся вентральной части раковины, составляло основное звено развития 
семейства на всех этапах и путях его эволюции. 

Из первичной умбональной лопасти у представителей семейства Med-
licottiidae возникали самые разнообразные структуры, имевшие важней-
шее таксономическое значение. Количество адвентивных лопастей, рас-
положенных на вентральной и латеральной сторонах внешнего седла, 
было весьма различным на разных этапах эволюции и постоянным у пред-
ставителей одного рода. Форма и расположение адвентивных лопастей 
также были подвержены изменениям. Особенно обращает на себя вни-
мание первая латеральная адвентивная лопасть, которая у одних родов 
была небольшая, у других же достигала очень крупных размеров. Первая 
умбональная лопасть Ui и ряд следующих за ней лопастей у древних пред-
ставителей семейства были простыми (цельнокрайными), а у большин-
ства поздних представителей стали двузубчатыми. Основание первой ло-
пасти иногда было расположено ниже основания следующей за пей .ло-
пасти, иногда, наоборот, выше. Все эти признаки, иногда мелкие и не 
привлекающие к себе внимания при беглом наблюдении, служат хоро-
шей основой для выделения реальных родов. Для полной ясности нужно 
добавить, что есть много других особенностей строения раковины, кото-
рые не только не идут в разрез, но подтверждают деление семейства, 
основанное на признаках основного звена. 

В качестве родов мы можем и должны выделять последовательные 
этапы эволюции признаков основного звена на протяжении каждого фи-
логенетического ряда. Тогда семейство Medlicottiidae естественно разо-
бьется на следующие строго обоснованные и вполне реальные роды: 

а) род Prouddenites Miller, 1930. Вентральная сторона широкая, плос-
кая. Первая умбональная лопасть асимметрично-двураздельная; ее более 
широкая внешняя часть в свою очередь двураздельная; формула: 
( U M U M U I ) . Московский, жигулевский и оренбургский ярусы; 

б) род Daixites Ruzhencev, 1941. Вентральная сторона значительно 
более узкая, округленная. Первая умбональная лопасть в общем такая же, 
но ее внешняя часть несколько укороченная; формула та же. Оренбург-
ский, ассельский и сакмарский ярусы; 

в) род Uddenites Bose, 1917. Вентральная сторона с глубокой бороз-
дой. Внешняя часть первой умбональной лопасти путем дальнейшего уко-
рочения превратилась в две вершинные адвентивные лопасти; внутренняя 

•121 



со часть стала самостоятельной нерасчлененной лопастью; формула: 
ajaiUi. Жигулевский и оренбургский ярусы; 

г) род Uddenoceras Miller et Furnish, 1954. To же, но внешняя часть 
умбональной лопасти превратилась в три вершинные адвентивные ло-
пасти по формуле: ai.iai.iaiUi. Жигулевский и оренбургский ярусы; 

д) род Artioceras Ruzhencev, 19476. Вентральная сторона с бороздой 
и бугорками. Боковые стороны выпуклые, сходящиеся в сторону сифона 
и умбо. Адвентивных лопастей: две вершинные и одна латеральная; ло-
пасть Ui двузубчатая длиннее следующей за пей; формула: aj.iaj.iaiUi 
(или SiSjliUi) 2. Артинский ярус; 

е) род Propinacoceras Gemmellaro, 1887. Вентральная сторона с бо-
роздой и бугорками. Боковые стороны параллельные. Вершинных адвен-
тивных лопастей три, из которых одна может превращаться в латераль-
ную; лопасть Ui короче следующей за ней; формула: S2S2S1U1 или SjSiliUi. 
Артинский ярус и более высокие отложения; 

ж) род Synartinskia Ruzhencev, 19396. Вентральная сторона с бороз-
дой и бугорками. Адвентивных лопастей: одна вентральная, одна-две вер-
шинные и две латеральные; нижняя латеральная лопасть очень большая; 
лопасть Ui длиннее следующей за ней; формула: V1S1I2I1U1. Сакмарский 
ярус; 

з) род Sicanites Gemmellaro, 1887. Вентральная сторона гораздо бо-
лее узкая, состоящая из двух бугорчатых килей и разделяющей их бо-
розды. Лопасти в общем такие же, как у Synartinskia; формула та же. 
Нижне- и всрхнепермские Отложения; 

и) род Akmilleria Ruzhencev, 1940д. Вентральная сторона с бороздой 
и бугорками. Адвентивных лопастей: одна вентральная, две вершинные 
и две латеральные; нижняя латеральная лопасть маленькая; лопасть Ui 
короче следующей за ней; формула: V1S1S1I2I1U1. Нижнепермские отло-
жения; 

к) род Artinskia Karpinsky, 1926. Вентральная сторона с бороздой и 
продолговатыми бугорками. Адвентивных лопастей: две вентральные, две 
вершинные и три латеральные; нижняя латеральная лопасть небольшая; 
формула: viV2-41s 113I211U1 - Оренбургский, ассельский, сакмарский и артин-
ский ярусы; 

л) род Aktubinskia Ruzhencev, 19476 Вентральная сторона значитель-
но более узкая, с бороздой и резкими округлыми бугорками. Адвентив-
ных лопастей столько же, сколько у Artinskia, но нижняя латеральная 
лопасть крупнее; лопасть Ui длиннее следующей за ней; формула та же. 
Артинский ярус; 

м) род Medlicottia Waagen, 1880. Вентральная сторона узкая, состоя-
щая из двух бугорчатых или гладких килей и разделяющей их борозду. 
Адвентивных лопастей: от трех до шести вентральных, одна-две вершин-
ных и от четырех до семи латеральных; нижняя латеральная лопасть 
очень большая; формула: V1V2V3-6S1-2I4-7I3I2I1U1. Сакмарские, артинские 
и всрхнепермские отложения; 

н) род Eumedlicottia Spath, 1934. Вентральная сторона очень узкая, 
состоящая из двух гладких килей и разделяющей их борозды. Боковые 
седла осложнены зубцами. Адвентивных лопастей: три-четыре вентраль-
ных, две вершинных и четыре-пять латеральных; нижняя латеральная 
лопасть очень большая; формула: v^vs-^siSiLi-sbbliUi. Нижне- и верхне-
пермские отложения; 

1 У всех последующих родов этого семейства лопасть Ui имеет в основании два 
зубца. 

2 Вследствие большого усложнения адвентивных лопастей, и дальнейшем мы 
переходим ,на морфологическое их обозначение. 
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о) род Neogeoceras Ruzhencev, 19476. Вентральная сторона узкая, 
плоская, лишенная бугорков. Адвентивных лопастей: четыре вентраль-
ных, одна вершинная и пять латеральных; нижняя латеральная лопасть 
маленькая; лопасть Ui очень широкая, с длинным внешним зубцом; фор-
мула: V1V2V3V4SI5I4I3I2I1U1. Верхнепермские отложения. 

2. Семейство Schistoceratidae. В разное время, основываясь па поверх-
ностном сходстве отдельных элементов лопастной липии, авторы смеши-
вали представителей родов Schistoceras, Metalegoceras и Agathiceras, 
которые в действительности принадлежат к трем далеким друг от друга се-
мействам. Изучение онто-филогенетического развития позволяет не толь-
ко правильно выделить роды внутри данного семейства, но и обоснованно 
отделить от них чуждые элементы. Достаточно сравнить полные генети-
ческие формулы лопастных линий названных родов: 

Schistoceras — (V1V1) LUxU^ U2-i: U2.2 ID, 

Metalegoceras — ( V ^ ) L U ^ : U3ID, 

Agathiceras — ( V ^ ) L2L1L2[j : ID, 

чтобы убедиться в том, что следующие за вентральной три наружные ло-
пасти, которые и служили основным поводом для путаницы, во всех слу-
чаях имеют совершенно разное происхождение. Сходство, которое искали 
в очертании этих лопастей, отнюдь не говорит о единстве рассматривае-
мых родов. Это еще раз показывает, что одна морфология, не подкреплен-
ная историей развития, не может быть основой классификации. 

У представителей семейства схистоцератид основным признаком, ко-
торый связывает все родовые стадии, является своеобразное превращение 
первичной умбональной лопасти. На основании выделения естественных 
этапов эволюции указанного выше признака, с которым связан ряд дру-
гих особенностей в строении раковины и перегородки, можно обосновать 
следующие роды: 

а) род Diaboloceras Miller et Furnish, 1940в. Раковина эволютная, с 
треугольным завиванием на ранних стадиях и умбональными бугорками. 
Первичная умбональная лопасть, сместившаяся на боковую сторону, 
имеет резкий умбональный выступ; формула: ( U 1 U 2 ) . Средиекаменно-
угольные отложения; 

б) род Paralegoceras Hyatt, 1884. Раковина в общем такая же. Умбо-
нальный выступ превратился в самостоятельную лопасть, которая пере-
шла на внутреннюю поверхность раковины; формула: Ui : IJ9. Среднека-
менноугольные отложения: 

в) род Eoschi&toceras Ruzhencev, 19526. Раковина более ипволютпая, 
с треугольным завиванием на очень ранних стадиях и рано исчезающи-
ми умбональными бугорками. Лопасть U2 испытала неполное трехчлен-
ное деление; формула: Ui(U2-2U2.i: U2.2). Верхи среднего карбона; 

г) род Paraschistoceras Plummer et Scott, 1937. Раковина без треуголь-
ного завивания, с умбональными бугорками на ранпих и средних стадиях. 
Лопасть U2 распалась на три самостоятельные лопасти, из которых одна 
полностью перешла на внутреннюю сторону; формула: U1U2.2U2.1 : U2.2. 
Жигулевский и оренбургский ярусы; 

д) род Schistoceras Hyatt, 1884. Раковина инволютная, без треугольно-
го завивания и умбональных бугорков; формула та же. Жигулевский и 
оренбургский ярусы. 

3) Семейство Popanoceratidae. Вокруг этого семейства накопилось 
столько таксономической путаницы, что оно может служить ярким при-
мером того, как не надо выделять родовые категории. Не касаясь более 
старых работ, укажем, что в большой монографии Миллера и Фёрпиша 
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(Miller and Furnish, 1940 a) к этому семейству отнесены три рода, 
к таком объеме: Peritrochia (включая Marathonites, Pseadovidrioeeras и 
Prostacheoceras), Stacheoeeras (включая Waagenina, Neostacheoceras и Pa-
mirites) и Popanoceras (включая Propopanoceras, Tauroceras и Neopopanoce-
ras). Каждый из этих трех «родов», как показали наши исследования,, 
представляет искусственную, гетерогенную таксономическую категорию. 
Среди этой сборной группы гониатитов выделяются три реальных семей-
ства: 1) Marathonitidae (Kargalites, Tabantalites, Marathonites, Pseudovi-
drioceras, Demarezites, Ilyattoceras и Peritrochia), 2) Vidrioceratidae (Vid-
rioceras, Prostacheoceras, Waagenina и Stacheoceras) и 3) Popanoceratidae 
(Protopopanoceras, Propopanoceras, Popanoceras и Tauroceras). 

В таком объеме семейство Popanoceratidae приобретает полную реаль-
ность, так как отражает действительный ход филогенетического разви-
тия группы. У его представителей внешняя форма раковины и скульптура 
почти не изменялись, зато резкие преобразования испытали перегородка 
и лопастная линия. В ходе эволюции ветви вентральной лопасти станови-
лись все более широкими и зазубренными, количество боковых лопастей 
возрастало, их форма становилась все более сложной, количество внутрен-
них лопастей возрастало. На основании этих изменений в филогении се-
мейства выделяются естественные этапы, которые и следует рассматри-
вать как особые роды: 

а) род Protopopanoceras Ruzhencev, 1938. Ветви сифонной лопасти уз-
кие, двузубчатые. Из первичной наружной боковой лопасти образовались 
три, из которых первая и вторая двузубчатые, а третья широкая, резко 
двураздельная. Ассельский ярус; 

б) род Propopanoceras Tonmansky, 1938а. Ветви сифонной лопасти та-
кие же. Из первичной наружной боковой лопасти образовались четыре 
или пять лопастей; из них четвертая (или пятая) широкая, резко двураз-
дельная. Сакмарский ярус; 

в) род Popanoceras Hyatt, 1884. Ветви сифонной лопасти довольно ши-
рокие, трех- или четырехзубчатые. Из первичной наружной боковой ло-
пасти образовались четыре или пять лопастей, сильнее расчлененных, чем 
у предыдущего рода; четвертая (или пятая) лопасть широкая, резко дву-
раздельная. Артинский ярус; 

г) род Tauroceras Toumansky, 19386. Ветви сифонной лопасти очень 
широкие, многозубчатые. Из первичной наружной боковой лопасти обра-
зовались шесть или семь лопастей, которые сильно и высоко расчленены; 
шестая (или седьмая) лопасть широкая, резко двураздельная. Верхняя 
нермь. 

Рассмотренные примеры говорят о том, что установленные в разное 
время роды аммоноидей часто представляют искусственные объединения 
гетерогенных форм. Одни авторы, стоявшие на ложных позициях так на-
зываемой горизонтальной систематики, шли сознательно к созданию та-
ких «родов», у других они возникали в результате типологического рас-
смотрения сходств, что влекло за собой статическую (вневременную) 
оценку признаков. Трудности возникают от того, что в различных рядах 
одного семейства или двух смежных семейств могут параллельно возни-
кать одинаковые или весьма сходные особенности. Так, например, у родов 
Synartinskia —>• Sicanites и Akmilleria независимо образовалось внешнее 
седло только с одной вентральной адвентивной лопастью. У родов Sicanites 
и Medlieottia раковины по внешней форме почти не отличимы. У началь-
ных родов семейств Vidrioceratidae и Popanoceratidae способы развития 
первичной наружной боковой лопасти почти идентичны. Такие признаки, 
возникающие в результате параллельного развития или конвергенции, за-
темняют истинные филогенетические взаимоотношения и способствуют 
созданию искусственных родов. Поэтому последовательное применение 
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принципов филогении и систематики, изложенных в данной работе, неиз-
бежно ведет к разукрупнению искусственно созданных родов и перегруп-
пировке входящих в них видов. 

Соображения, высказанные нами при определении семейства, в значи-
тельной мере сохраняют свою силу и в этом случае. Если семейство было 
определено как реальное единство родов, то и род в свою очередь не ус-
ловность, не абстракция, как думают многие, а реальное единство состав-
ляющих его видов. Выше было показано, что семейство характеризуется 
принципиально одним и тем же, несмотря на все изменения, основным 
•звеном развития. Продолжая эту мысль, мы можем сказать, что роды од-
ного семейства представляют собой определенные стадии эволюции основ-
ного звена; это определенные, морфологически обособленные этапы в раз-
витии основного, определяющего признака или системы таких признаков. 
Для семейства особенно характерно появление в недрах старой системы 
принципиально нового приспособления, для составляющих его родов -- - за-
кономерное во времени и по всем путям адаптивной радиации развитие 
нового приспособления. Иначе говоря, каждый род данного семейства 
отражает с т е п е н ь п р и с п о с о б л е н и я по тому направлению, кото-
рое в целом типично для всей группы. Значит, р о д е с т ь м о н о ф и л е-
т и ч е с к а я с и с т е м а в и д о в , о б ъ е д и н е н н ы х о д н и м и л и 
н е с к о л ь к и м и п р и з н а к а м и , х а р а к т е р и з у ю щ и м и н а 
к а ж д о м н а п р а в л е н и и а д а п т и в н о й р а д и а ц и и о б о с о б -
л е н н у ю с т а д и ю в э в о л ю ц и и о с н о в н о г о з в е н а д в и ж е -
н и я. Если роды выделены правильно, они образуют геологическую после-
довательность закономерно изменяющихся форм — филогенетический ряд. 
Семейства часто состоят не из одного, а из нескольких филогенетических 
рядов, возникших в результате большего или меньшого изменения основ-
ных особенностей под действием адаптивной радиации. Такие ряды, как 
уже было сказано, могут быть выделены в качестве подсемейств. 

Сделанный вывод не дает вполне точного указания относительно объе-
•Aia рода в каждом конкретном случае. В своей практической работе пале-
онтолог неизбежно сталкивается с вопросом, на который трудно дать об-
щий, пригодный во всех случаях ответ,— какой этап филогенетического 
развития системы основных признаков заслуживает выделения в качест-
во рода? Этот вопрос возникает всякий раз, когда таксономические едини-
цы должны быть выделены на протяжении прямого филогенетического 
ряда. При решении этой задачи следует учитывать два критерия: морфоло-
гическую обособленность и историческую обособленность выделяемой 
группы. Здесь, конечно, неизбежны некоторые варианты толкования. Од-
нако всякому должно быть понятно, что возможные иногда разногласия 
при выделении родов в пределах одного конкретного филогенетического 
ряда не могут создать таких ошибок, которые возникают и накапливаются 
при установлении абстрактных «родов» вольными или невольными сторон-
никами так называемой «естественной», или типологической, систематики. 

В этой связи нужно заметить, что таксономическое значение призна-
ков резко изменяется с увеличением количества слагающих его элемен-
тов: чем меньше таких элементов, тем больше таксономическое значение 
признака. Этот вывод можно пояснить следующими примерами. В камен-
ноугольных и пермских отложениях известно много аммоноидей, имеющих 
только восемь лопастей вокруг оборота: вентральную, две наружные боко-
вые, две умбональные, две внутренние боковые и дорсальную. Такое ко-
личество лопастей относится к категории неизменных, обязательных приз-
наков не только многих родов, но и семейств, различия между которыми 
проводятся по форме и расположению отдельных элементов. Очевидно, 
даже небольшое усложнение одной из таких лопастей имеет крупное 
таксономическое значение. Такой ничтожный признак, как появление 
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дополнительного выступа на внутренней стороне умбональной лопасти,, 
привел к выделению нового рода Diaboloceras (Miller and Furnish, 
1940в). Неполное трехчленное деление умбональной лопасти послужило 
основанием для установления нового рода Juresanites (Максимова, 1940 а). 
С другой стороны, у представителей семейства Medlicottiidae, имеющих 
только наружных умбональных лопастей до десяти и более, количество 
основных элементов лопастной линии не только не может служить приз-
наком рода, но изменяется даже у особей одного вида. 

В семействе Vidrioceratidae количество лопастей, возникших из первич-
ной наружной боковой, увеличивается в ходе филогенеза от трех до деся-
ти. Сначала развертывание этого признака идет очень медленно (Vidri-
oceras^- Prostacheoceras), затем все более нарастающими темпами. Поэ-
тому прибавление одной новой лопасти имеет не одинаковое таксономиче-
ское значение в начале и в конце филогенеза этой группы. То же самое 
хорошо видно в развитии семейства Medlicottiidae. Как уже было показано 
выше, в этом случае большое таксономическое значение имеют адвентив-
ные лопасти, возникавшие из внешней части первичной умбональной ло-
пасти. Количество вентральных адвентивных лопастей изменяется в раз-
личных филогенетических ветвях от нуля до шести. Их отсутствие или 
наличие в количестве одной или двух является строго выдержанным приз-
наком рода. При дальнейшем усложнении внешнего седла количество ад-
вентивных лопастей перестает быть признаком рода; так, например, у ро-
да Medlicottia может быть от трех до шести вентральных адвентивных ло-
пастей. 

Следовательно, признак, стойкий при одной степени развития группы, 
может стать индивидуально изменчивым при другой степени развития. Это 
нужно учитывать при разделении конкретных филогенетических рядов на 
родовые стадии, чтобы не допустить ошибок или необоснованной дробно-
сти таксономических категорий. 

В И Д 

В зоологии и ботанике вопросу вида посвящено большое количество 
специальных исследований. Даже среди сравнительно недавних работ 
можно назвать крупные монографии Робсона (Robson, 1928), Л. Кено 
(Cuenot, 1932, 1936) В. Л. Комарова (1944), Э. Майра (1947), А. Кайла 
(1958), не говоря о многочисленных журнальных статьях. В последние 
годы этому вопросу большое внимание уделял Т. Д. Лысенко (1951, 1952). 
Проблема вида была подвергнута самому широкому обсуждению на стра-
ницах различных журналов (список дискуссионных статей напечатан в 
Ученых записках Томского государственного университета, № 27, 1956). 
Однако среди этого обилия исследований палеонтологические работы за-
нимают сравнительно скромное место, хотя и здесь интерес к данному 
вопросу в последние годы значительно возрос (Куликов, 1953; Степанов, 
1952, 1953; Dunbar, 1950; Elias, 1950; George, 1954; McKerrow, 1952; Simp-
son, 1951; Sylvester-Bradley, 1956). Слабое участие палеонтологов в об-
суждении столь актуальной проблемы в значительной степени объясняет-
ся особенностью ископаемого материала, который очень редко обладает 
такой полнотой и сохранностью, чтобы, опираясь на пего, можно было 
сделать достаточно обоснованные выводы. 

В зоологической и ботанической литературе очень много определений 
вида, однако, начиная с работы Д. Рея (Rajus, 1686—1704) «Historia 
Plantarum» и до наших дней, не было дано такого определения, которое 

1 Во второй работе Кено, кроме подробного списка литературы, имеется ценный 
словарь терминов, употребляющихся в систематике или имеющих к ней отношение.. 
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было бы признано, наконец, удовлетворительным и было бы одобрено 
большинством исследователей. В. JL Комаров (1944) свою книгу «Учение о 
виде у растений» начинает словами (стр. 15): «Если просто расположить 
определения вида, данные ему различными учеными в различное время, 
в хронологическом порядке, то из этого ничего полезного не выйдет. По-
лучится нагромождение мало понятных фраз, из которых читатель ничего 
не вынесет». Тем не менее, в само-м конце той же книги Комаров дал свое 
собственное определение вида (стр. 244): «Вид есть совокупность поколе-
ний, происходящих от общего предка и под влиянием среды и борьбы за 
существование обособленных отбором от остального мира живых существ; 
вместе с тем вид есть определенный этап в процессе эволюции». Очевид-
но, начало и конец этой формулы приложимы пе только к виду, по и к 
более крупным таксономическим категориям. Следовательно, для харак-
теристики собственно вида здесь остается единственный критерий — обо-
собленность в результате отбора. Это критерий, безусловно, очень важный, 
однако в определении не хватает указания на то, что вид представляет 
собой наименьший обособленный этап эволюции. Недавно Л. Л. Тахтад-
жян (1955, стр. 794) предложил другое определение: «вид е с т ь б и о -
л о г и ч е с к и о б о с о б л е н н а я в п р о ц е с с е э в о л ю ц и и с и с т е -
м а к л о н о в и л и п о п у л я ц и й , с в я з а н н ы х м е ж д у с о б о й 
п е р е х о д а м и и о т д е л е н н ы х от б л и з к и х в и д о в у с л о в и я -
м и с у щ е с т в о в а н и я и л и б а р ь е р а м и и з о л я ц и и » . Здесь 
упор правильно сделан на клоны и популяции, а также на своеобразие 
внутривидовых и межвидовых отношений, но упущено важное условие - -
монофилетическое происхождение вида. Необходимо отметить указание 
самого автора на то, что это определение является только теоретическим 
и не содержит практических указаний для систематика. 

Если до сих пор нет единого определения вида, то долголетнее изуче-
ние этой проблемы привело, по-видимому, к полному согласию относитель-
но того, на чем должно быть основано такое определение. Большинство 
ученых признает следующие критерии вида: 

1) монофилетический критерий, т. е. происхождение от одного предко-
вото вида; 

2) морфологический критерий, выражающийся в определенном сход-
стве строения всех особей внутри вида (с учетом полового диморфизма, 
а также возрастных и сезонных изменений), при отсутствии переходных 
форм между видами (т. е. наличие гиатуса); 

3) физиологический критерий, выражающийся в свободном скрещива-
нии внутри вида и отсутствии или затрудненном скрещивании особей близ-
ких видов с образованием, как правило, бесплодных гибридов; 

4) экологический критерий, выражающийся в том, что каждому виду 
свойственна своя биологическая ниша, определяющая условия жизни 
особей; 

5) географический критерий, выражающийся в том, что каждый вид, 
несмотря на большую или меньшую разобщенность отдельных популя-
ций \ в целом занимает определенный ареал; при этом очень близкие виды 
могут существовать совместно, но географического замещения (викариа-
та) у них быть не может; 

6) исторический критерий, т. е. определенная длительность существо-
вания во времени при сохранении качественной определенности. 

Когда мы переходим к палеонтологическому материалу, то по вполне 
понятным причинам количество критериев, которые могут быть положены 
в основу определения вида, значительно сокращается. В частности, лол-

1 Популяция, или локальная популяция,— это элементарная структурная еди-
ница вида, представляющая территориально обособленную, потенциально скрещи-
вающуюся совокупность его особей. 
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| юстыо отпадают такие важнейшие показатели, как внутривидовая пло-
довитость и межвидовая стерильность, и почти полностью — другие фи-
зиологические особенности. Экологический и географический критерии хо-
тя и сохраняются, но в сильно ограниченной степени, так как для их при-
менения необходимы большие специальные исследования. Зато исключи-
тельно важное значение приобретает исторический критерий, основанный 
на выяснении происхождения вида и его развития в геологическом прош-
лом. Следовательно, при определении вида на палеонтологическом мате-
риале могут быть в большей или меньшей степени использованы монофи-
летический, морфологический, экологический, географический и историче-
ский критерии. Перефразируя известный «камчатский афоризм» Комарова, 
палеонтолог мог бы сказать: вид — это морфологическая определенность, 
помноженная на пространственно-временную определенность. 

Со времен Линнея среди систематиков наметились два течения: одни 
понимали вид широко, стремились к объединению мелких таксономиче-
ских категорий, другие понимали вид узко, стремились к наибольшему 
расчленению таксономических категорий, основывая характеристику вида 
на незначительных различиях. Сторонников первого течения принято на-
зывать «укруппителями», сторонников второго течения—«дробителями». 
В соответствии с указанными течениями Г. Де Фриз (De Vries, 1906) вы-
делил большие, или линнеевские, виды и элементарные, или жордановские, 
ниды (по имени ботаника Jordan). Лотси (Lotsy, 1916) предложил для них 
более короткие названия — линнеоны и жорданоны. Как отмечают мно-
гие биологи (Толмачев, 1953; Иоганзен, 1956 и др.), первое направление, 
или линнеизм, свойственно больше зоологам, второе направление, или 
жорданизм,— преимущественно ботаникам. В интересной статье Б. Г. Ио-
ганзепа (1956) показано, что зоологи в основном стоят за линнеоны, стре-
мятся к укрупнению видов путем ликвидации значительного количества 
неправильно выделенных мелких видов. В теории видообразования они 
отстаивают если не скачкообразное, то быстрое качественное обособление. 
Наоборот, ботаники, как правило, стремятся к разукрупнению линнеонов, 
возводят в ранг вида более мелкие категории, преимущественно географи-
ческие расы. В теории видообразования они стоят на позициях дарвиниз-
ма, т. е. признают медленную эволюцию с переходными формами и даже 
«межвидовыми» разновидностями (Н. Д. Иванов, 1952). 

Необходимо подчеркнуть, что в последнее время многие неонтологи 
решительно выступают против «пульверизации» видов (Бочанцев и Лип-
шиц, 1955; Грубов, 1955; Иоганзен, 1956 и др.), поскольку такое направ-
ление работы вносит хаос в науку, сводит вид не только до объема подви-
да, но и до индивидуальных изменений. В. И. Грубов (1955, стр. 813), ука-
зав интересный пример, когда на территории СССР из одного линнеевского 
вида Valeriana officinalis L. уже выделено 50 «видов», справедливо пишет: 
«Упражнения в видотворчестве, прикрываемые громкими аппеляциями 
к «высокой науке» и «тонкой систематике», кроме вреда ничего не прино-
сят ни науке, ни практике». 

В палеонтологии тоже издавна существуют и «укрупнители» и «дро-
битоли». В последние годы среди советских палеонтологов определенно 
усилилось течение за узкое понимание вида (Раузер-Черноусова, 1949: 
Степанов, 1950; Ананьев, 1956). Так, например, Д. М. Раузер-Черноусова 
с одобрением сообщает о том, что в результате «узкого понимания вида» 
число форм фузулияид возросло в Башкирском Приуралье с 65 до 256. 
Обращаясь к зарубежным работам, можно указать монографию Ф. Рида 
(Reed, 1944), в которой среди хорошо известного комплекса пермских 
брахиопод Соляного кряжа описано 129 новых видов и еще более новых 
разновидностей. П. Ньюэлл (Newell, 1948) правильно указывает, что 
в этом и подобных случаях «новые» формы основаны не на популяциях, 

•128 



а на особях. Надо сказать, что многие палеонтологи понимают бессмыслен-
ность такой «систематики». В то время как палеоботаник А. Р. Ананьев 
(1956) призывает к максимально узкому пониманию «палеонтологическо-
го» вида, другой палеоботаник — A. JI. Тахтаджян (1955) говорит о «так-
сономической инфляции» и предупреждает против опасности подмены 
систематики видов классификацией образцов. 

Недавняя дискуссия показала, что все биологи, несмотря на различия 
во взглядах, признают реальность вида (по крайней мере, на словах). От-
сюда следует, что во времени (в палеонтологии) виды так же реальны, как 
и в пространстве. Именно эта реальность видов не оставляет никаких пред-
посылок для произвольного (субъективного) толкования их объема, для 
«широкого» или «узкого» понимания этой таксономической категории. 
Вид должен быть таким, какой он есть или каким он был в природе. Од-
нако опыт показывает, что в палеонтологии подвиды часто определяются 
как виды и, вероятно, еще чаще индивидуальные или возрастные измене-
ния принимаются за видовые отличия. 

В систематике современных организмов понимание вида связано с ис-
следованием популяций. Палеонтологам вместо популяций приходится 
изучать коллекции особей определенного вида; очевидно, чем больше бу-
дут такие коллекции, тем вернее можно будет оценить изменчивость осо-
бей, которая в какой-то мере отражает изменчивость ископаемой популя-
ции. При этом ни в коем случае нельзя сознательно допустить, чтобы ча-
стям популяции были присвоены особые видовые или подвидовые наз-
вания. Дело осложняется тем, что представители близких видов могут 
сосуществовать в одном и том же ареале, не мешая друг другу. Многочис-
ленные примеры и объяснение этого факта приведены в статье С. Г. Кры-
жановского (1953). Возникает вопрос, как в таком случае избежать оши-
бок, как отличить настоящие виды от мнимых, основанных на изменениях 
внутри популяции. Ответ на этот важный вопрос дает само определение 
рассматриваемой таксономической категории: в и д ы д о л ж н ы б ы т ь 
р а з д е л е н ы г и а т у с а м и , и н и к а к и х п е р е х о д н ы х ф о р м 
м е ж д у н и м и б ы т ь н е м о ж е т . 

Но здесь многие палеонтологи сразу возразят, что в момент возникно-
вения нового вида и его обособления от старого переходные формы должны 
быть. Допустим, что это так. Многие биологи считают, что для выделения 
нового вида достаточно нескольких поколений (Дубинин, 1953; Николь-
ский, 1953; Владимиров, 1954; Иоганзен, 1956). И. И. Пузанов (1954) со-
общает, что обыкновенные кролики, выпущенные португальцами на остро-
ве Порто-Санто, за 500 лет превратились в новый вид Lepus huzlegi Haeck., 
обособленный от родичей даже физиологическим барьером. Ботаник 
А. И. Толмачев (1953) думает, что для образования вида нужны тысяча 
или несколько тысяч лет, т. е. весьма небольшой срок по сравнению с 
миллионами лет более или менее неизменного состояния. 

Посмотрим тепер(ь, как это будет выглядеть в свете геологических дан-
ных. В качестве примера возьмем прекрасно изученные каменноугольные 
отложения Подмосковного бассейна, суммарная мощность которых дости-
гает 400 м. Продолжительность каменноугольного периода исчисляется в 
50 миллионов лет. Это значит, что накопление 1 м осадков занимало в 
среднем 125 000 лет. За 500 лет, которых, как мы видели выше, вполне 
достаточно для образования нового вида, отлагалось в среднем 4 мм осад-
ков. Допустим, что палеонтолог, изучая геологический разрез, установил 
распространение определенного вида в слоях а, Ъ, с, d и что у него есть 
неопровержимые факты, доказывающие возникновение этого вида в слое 
а. В таком случае, даже предполагая очень медленное формообразование, 
он может допустить наличие переходных форм между предковым и вновь 
возникшим видом буквально в нескольких миллиметрах (пусть даже 
9 В. Е. Х^ушенцев 129 



сантиметрах) мощности слоя а. В вышележащих слоях Ъ, с, d переходных 
форм быть не может, а если они встречаются, то это означает, что «вид» 
установлен на основе внутрипопуляционных изменений, т. е. является 
фикцией. Ко всему этому нужно добавить, что вероятность точного уста-
новления на геологическом материале момента становления нового вида 
приближается к нулю. Следовательно, практически виды в палеонтоло-
гии, так я<е как и в неонтологии, всегда должны быть разделены морфо-
логическим перерывом. 

Рассмотрим теперь несколько примеров, взятых из систематики ам-
моноидей, которые иллюстрировали бы практическое применение рассмо-
тренных выше видовых критериев. 

1. Род Daixites. Детальными исследованиями последних лет доказано, 
что род Daixites, известный только па Урале, существовал на протяжении 
оренбургского, ассельского и сакмарского веков. Его предком был род 
Prouddenites. Все представители Daixites имеют своеобразную первую ум-
бональную лопасть — весьма широкую, глубоко разделенную на две вет-
ви, из которых внешняя тоже двураздельна; формула— ( U M U M U I ) . 
По другим признакам Daixites делится на три вида, разобщенных мор-
фологически и хронологически, но образующих единый филогенетический 
ряд. По некоторым особенностям древнейший вид Daixites не только 
выше Prouddenites, по даже в известной степени опережает простейших 
представителей еще более высоко организованного рода Uddenites. Сре-
ди таких особенностей могут быть названы небольшая ширина раковины, 
ее инволютноеть, общее количество лопастей, высота второго бокового 
седла. Однако у Daixites не развилась вентральная борозда, столь типич-
ная для Uddenites. Отсутствие ее определило в значительной мере даль-
нейший ход эволюции. Намечавшееся укорочение внешней ветви первой 
умбональной лопасти оказалось ненужным, потому что такой способ 
изменения перегородки связан с укреплением вентральных килей, кото-
рые в данном случае не возникли. В результате наметилось несоответст-
вие между структурой перегородки и формой вентральной стороны рако-
вины, что отразилось на дальнейшем развитии филогенетического ряда. 
Daixites не выдержал конкуренции необычайно быстро развивавшихся 
представителей адаптивной ветви семейства Medlicottiidae (Prouddeni-
tes Uddenites Artinskia -> Medlicottia), вынужден был искать более 
узкую среду обитания и перешел, по-видимому, к бентосному образу жиз-
ни. При этом его раковина мельчала и понижала свою организацию по 
сравнению с указанной выше адаптивной ветвью. Поэтому можно сказать, 
что среди медликоттиид рассматриваемый нами род представляет, по 
терминологии В. О. Ковалевского, инадаптивную ветвь. Учитывая указан-
ные выше особенности, род Daixites естественно делится на следующие 
три вида: 

а) Daixites meglitzkyi Ruzhencev. Вентральная сторона округленная. 
Внутренняя боковая лопасть связана с четвертой наружной умбональной. 
Внешняя ветвь первой умбональной лопасти слегка короче внутренней 
ветви. Вторая умбональная лопасть расположена значительно выше пер-
вой. Первое и второе боковые седла развиты сильно, причем второе даже 
перегоняет в росте первое. Всех наружных умбональных лопастей десять. 
Встречается в оренбургском ярусе; 

б) Daixites antipovi Ruzhencev. Отличается от D. meglitzkyi рядом мел-
ких, но постоянных особенностей. Ширина оборота немного больше. Внеш-
няя ветвь первой умбональной лопасти значительно короче внутренней. 
Всех наружных умбональных лопастей девять. Встречается в ассельском 
ярусе; 

в) Daixites attenuatus Ruzhencev. Резко отличается от двух других 
видов рядом постоянных особенностей. Вентральная сторона плоская. 
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Первая внутренняя боковая лопасть связана с третьей наружной умбональ-
ной. Внешняя ж внутренняя ветви первой умбональной лопасти имеют 
одинаковую длину. Вторая умбональная лопасть расположена чуть выше 
первой. Первое и особенно второе боковое седла развиты слабо. Всех на-
ружных умбональных лопастей девять — восемь. Встречается в верхней 
части ассельского яруса и нижней части сакмарского яруса. 

2. Род Medlicottia. Новейшие данные показывают, что эта группа аммо-
ноидей, обладавшая весьма высоко организованной раковиной, существо-
вала на Урале на протяжении сакмарского и артинского веков. Предком 
этого рода была Artinskia. Характер перехода от Artinskia к Medlicottia 
определяется формулами: 

V1V2S1S1131211U1 ViVaVgSiSjIilsIaliU! 

Филогения рода Medlicottia особенно хорошо прослежена на Урале. 
Здесь установлены четыре вида, которые образуют единый филогенетиче-
ский ряд. Эволюция этого ряда шла в направлении резкого повышения 
организации раковины, что достигалось исключительным соответствием 
между структурой перегородки и формой вентральной стороны. Раковина 
была сравнительно крупной. Вентральная сторона, состоящая из двух ки-
лей и разделяющей их борозды, становилась все более узкой, причем посте-
пенно теряла бугорки. Внешнее седло с его адвентивными лопастями очень 
сложное с самого начала, во времени еще более усложнялось. В результа-
те вдоль каждого вентрального киля возникли особенно длинные и сложно 
гофрированные отростки перегородки, укреплявшие наиболее уязвимую 
часть раковины, приспособленной к быстрому горизонтальному и верти-
кальному перемещению в воде. Формула вентральной части перегородки, 
приспособленной для наилучшего укрепления вентральных килой ракови-
ны, в конце филогенетического ряда мйожет быть представлена в следую-
щем виде: 

Si Si 
l s 

V3 14 
V2 Is 
Vl la 

I1U1 

Учитывая различные особенности в строении раковины, среди ураль-
ских представителей рода Medlicottia могут быть выделены следующие 
четыре вида: 

а) Medlicottia semota Ruzhencev. Вентральная сторона сравнительно 
широкая, с мелкими чешуеобразными бугорками. Адвентивных лопастей: 
три вентральные и четыре латеральные. Первая (нижняя) латеральная 
адвентивная лопасть большая, двузубчатая. Первая умбональная лопасть 
чуть длиннее второй. Двузубчатых умбональных лопастей пять. Встре-
чается в сакмарском ярусе; 

б) Medlicottia vetusta Ruzhencev. Вентральная сторона такая же, но 
в очертании лопастной линии есть ряд существенных отличий. Количест-
во латеральных адвентивных лопастей возрастает до пяти. Умбональные 
лопасти становятся шире. Первая умбональная лопасть значительно короче 
второй. Количество двузубчатых умбональных лопастей возрастает до ше-
сти-семи. Встречается тоже в сакмарском ярусе; 

в) Medlicottia intermedia Ruzhencev. Вентральная сторона становится 
уже, кили острее, бугорки значительно слабее. Количество вентральных 



алиоптивпых лопастей возрастает до четырех. Вторая латеральная адвен-
тивная лопасть становится двузубчатой. Двузубчатых умбональных лопа-
стей семь. Встречается в актастинском подъярусе артинского яруса и 
о тень редко в низах байгенджинского подъяруса; 

г) Medlicottia orbignyana (Verneuil). Вентральная сторона еще уже; 
бугорки во взрослом состоянии совершенно исчезают. Намечается двузуб-
чатость третьей латеральной адвентивной лопасти. Количество двузубча-
тых умбональных лопастей возрастает до семи-девяти. Встречается в 
байгонджинском подъярусе артинского яруса. 

Эволюция рода Medlicottia, прослеженная на уральском материале, 
далеко не отражает его эволюции и, следовательно, видового состава в ми-
ровом масштабе. Значение рода в фауне нижнепермских морей во време-
ни возрастало. Если из сакмарских отложений медликоттии известны толь-
ко на Урале, то в артинских и более высоких отложениях они появляются 
также в Сицилии, в различных пунктах Северной Америки и в Индоне-
зии. При таком широком расселении, в изменявшихся условиях обитания, 
развитие могло принимать и действительно принимало иные направления. 
Так, например, своеобразные американские виды, Medlicottia costellifera 
М. et F. и М. kingorum М. et F. из верхнепермской формации Ворд, ко-
нечно, представляют особые ветви в развитии рода. Достаточно сказать, 
что у М. kingorum количество адвентивных лопастей возрастает на вен-
тральной стороне седла до шести и на латеральной стороне — до семи. 
Однако здесь на этом вопросе подробнее можно не задерживаться. 

3. Род Popanoceras. Эта своеобразная группа аммоноидей, также поль-
зующаяся широким географическим распространением, существовала на 
протяжении артинского века. Предком Popanoceras был сакмарский род 
Propopanoceras. На Урале (мы ограничимся рассмотрением только этого 
бассейна) Popanoceras содержит виды с четырьмя и пятью боковыми ло-
пастями, генетически связанными с первичной наружной боковой ло-
пастью, т. е. охватывает две морфологически обособленные стадии в эволю-
ции основного звена. Каждая из этих стадий может быть выделена в ка-
чество самостоятельного вида. Изучение других признаков, связанных с 
более узкими экологическими приспособлениями, показывает, что особи с 
четырьмя лопастями могут быть в свою очередь разделены по форме ра-
ковины, скульптуре и некоторым особенностям вторичного расчленения 
лопастей. У одной группы особей наблюдается раковина с плоскими бо-
нами и широким умбо, у другой группы — с более выпуклыми боками и 
узким умбо, не говоря о некоторых других различиях. Особи с пятью ло-
пастями тоже могут быть разделены по другим признакам. Например, у 
одной группы раковина имеет девять и более характерных пережимов на 
оборот, у другой — только пять слабее выраженных пережимов при го-
раздо сильнее расчлененной лопастной линии. Так намечаются шесть ви-
дов, которые морфологически вполне обособлены и, что особенно инте-
ресно и важно, не встречаются совместно, в одном и том же скоплении 
раковин, хотя хронологической изоляции между ними часто нет. Каждый 
из них отвечает наименьшей стадии эволюции, не допускающей при со-
блюдении критерия морфологической определенности дальнейшего рас-
членения. Это следующие виды: 

a) Popanoceras tschernowi Maximova. Раковина с плоскими боками, 
без пережимов, со сравнительно широким умбо. Из первичной наружной 
боковой лопасти развились четыре самостоятельные лопасти по формуле: 

L2LIL2.i (L2.I-I Lg.j.j); 

расчленены они по очень сильно. Встречается в актастинском подъярусе 
артинского яруса; 
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б) Popanoceras аппае Ruzhencev. Раковина с выпуклыми боками, ча-
сто с пережимами (обычно четыре), со сравнительно узким умбо. Коли-
чество лопастей такое Hie; степень их расчлененности в общем такая же, 
хотя есть мелкие отличия. Встречается по всему артинскому ярусу; 

в) Popanoceras congregale Ruzhencev. Раковина в общем такая же, 
хотя обороты несколько уже. Количество лопастей такое же, но расчлене-
ны они сильнее, особенно вторая и четвертая. Встречается в актастип-
ском подъярусе артинского яруса; 

г) Popanoceras sintasense Ruzhencev. Раковина с выпуклыми боками, 
пятью пережимами и очень узким умбо. Из первичной наружной боковой 
лопасти развились пять самостоятельных лопастей по формуле: 

LaLiLg.x Lg.j^ (La-!-!.! La.j.i.j); 

расчленены они не очень сильно. Встречен в нижней части актаетинского 
подъяруса; 

д) Popanoceras sobolewskyanum (Verneuil). Раковина со слабо вы-
пуклыми боками, девятью и даже более переяшмами и сравнительно уз-
ким умбо. Количество лопастей такое же, но расчленены они гораздо 
сильнее, за исключением пятой, которая может быть очень узкой. Встре-
чается в байгенджинском подъярусе артинского яруса; 

е) Popanoceres polypetale Ruzhencev. Раковина в общем такая же, 
однако пережимов только пять. Количество лопастей такое же, но расчле-
нены они еще сильнее. Встречается в байгенджинском подъярусе. 

Этими примерами можно и ограничиться. Они говорят о том, что виды 
реально существуют, что вопреки мнению многих старых налеонтологог.-
дарвинистов виды во времени так же реальны, как и в пространстве. Деле-
ние на виды — это не субъективный прием систематика, а объективный 
процесс в природе, происходящий в результате действия трех факторов: 
наследственности, изменчивости и отбора. Задача систематика заключает-
ся в том, чтобы нознать и в своих построениях с наибольшей точностью 
отразить эту объективность. 

Итак, если семейство мы определили как реальное единство родов, а 
род — как реальное единство видов, то, распространяя это положение 
дальше, мы должны признать, что в и д е с т ь р е а л ь н о е е д и н с т в о 
п о п у л я ц и й , о б у с л о в л е н н о е п р о и с х о ж д е н и е м от о д н о -
г о п р е д к о в о г о в и д а , у т р а т о й с в я з и с н и м в с а м о м 
н а ч а л е и с о х р а н е н и е м е е в н у т р и с е б я н а в с е м п р о 
т я ж е п ии п р о с т р а н ч с т в е н н о - в р е м е н н о г о а р е а л а . В прак-
тической работе палеонтолога это наименьший морфологически обособлен-
ный во времени и пространстве этап эволюции. Реальное единство вида 
выражается в морфологической определенности, в постоянном качествен-
ном отличии всех его подвидов и популяций от параллельно существующих 
видов. 

Как было показано раньше, род представляет собой морфологически 
обособленный этап в эволюции признаков основного звена. Развивая эту 
мысль дальше, видом следует считать наименьшую качественно опреде-
ленную, морфологически обособленную стадию эволюции не только при-
знаков основного звена, указывающих на общее, стойкое во времени при-
способление, но и всех других признаков, возникающих в связи с част-
ными приспособлениями в условиях экологического разнообразия опре-
деленного геологического времени. Иногда вид полностью соответствует 
родовому этапу в эволюции основного звена (монотипный род). В других 
случаях, если родовой этап распадается па меньшие стадии (мутации 
Ваагена), эти последние должны быть выделены в качестве вида. Но чаще 
всего виды устанавливаются па основе признаков, которые развиваются 
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«не основного звена в связи с частными экологическими приспособления-
ми (вариететы Ваагена). Необходимо, однако, помнить, чтобы не допу-
стить делаемой некоторыми учеными ошибки, что нельзя строго разгра-
ничивать изменения вертикального и горизонтального направления, так 
как между ними существует тесная взаимосвязь. Вертикальные измене-
ния признаков основного звена неизбежно сопровождаются появлением 
таких особенностей, которые в некотором отношении уводят новый вид 
в сторону от основного ряда. И, наоборот, появление нового признака в 
связи с частным экологическим приспособлением иногда приводит в даль-
нейшем к ряду видов или даже родов, определенно изменяющихся во вре-
мени на основе нового основного звена движения. 

ВНУТРИВИДОВЫЕ ТАКСОНОМИЧЕСКИЕ 
КАТЕГОРИИ 

Многие ученые стремились к разработке более или менее дробной 
шкалы внутривидовых таксономических единиц. Так, например, в хорошо 
известной работе А. Семенова-Тян-Шанского (1910) были выделены пять 
низших категорий: вид (species), раса (subspecies), племя (natio), мор-
фа (morpha) и аберрация (aberratio). В. Бианки (1916) пошел дальше 
и установил девять низших таксономических единиц, из которых первые 
шесть считал наследственными, остальные же три ненаследственными: 
вид, подвид, племя, подплемя (subnatio), морфа, раса (proles), фаза 
(phasis), подфаза (subphasis) и отклонение (aberratio). А. Н. Бартенев 
(1926) выделил уже 36 (!) низших единиц, которые мы не осмеливаемся 
даже перечислить. Другие ученые были склонны считать вид последней 
и единственной низшей таксономической категорией, причем С. Д. Чулок 
(1926) думал, что только такое решение вопроса может уничтожить суще-
ствующие бесконечные споры о виде. Некоторые авторы (например, Belli, 
1901), указывали при этом, что вид неделим потому, что формы, не испы-
танные в борьбе за существование, не обособившиеся достаточно четко 
в этой борьбе, вообще не заслуживают выделения в качестве таксономиче-
ских единиц. По их мнению, не может быть внутривидовой систематики, 
а только внутривидовая изменчивость. Среди советских авторов этого на-
правления придерживался С. В. Юзепчук (1939). Однако практическая 
работа систематиков, в том числе и палеонтологов (Newell, 1948; Раузер-
Черноусова, 1956), убеждает в необходимости выделения таксономиче-
ских категорий внутри вида. 

В палеонтологии наиболее часто выделяемой внутривидовой катего-
рией всегда была разновидность (varietas). Это понятие возникло очень 
давно, вместе с зарождением научной систематики, когда вид рассматри-
вался вне времени и пространства, как группа сотворенная, неизменная, 
однородная (Рей, Линней). Все, что уклонялось от типа, систематики 
считали разновидностью. С возникновением эволюционного учения это 
понятие оказалось очень удобным для обозначения зачинающегося вида, 
в соответствии с представлением о равномерном и медленно текущем 
процессе эволюции (Дарвин). Однако новейшие исследования показали, 
что разновидность — понятие сложное, отражающее изменения не только 
целых популяций, но и отдельных особей. Вследствие этого в неонтоло-
гии для обозначения внутривидовых популяционных изменений была 
установлена новая категория — подвид (subspecies); вместе с тем разно-
видность утратила первоначальный смысл и понимается только в качест-
ве термина свободного пользования. Палеонтологи определенно запоздали 
с такой перестройкой и все еще находятся во власти старых представ-
лений. 
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Категория «разновидность» применялась в палеонтологии для обозна-
чения самых различных морфологических типов без четкого определения 
их значения в процессе видообразования и в систематике. Это могли быть 
как наследственные, так и ненаследственные изменения, целые популя-
ции, их части (варианты) и даже отдельные особи. Путаница в этом во-
просе усугублялась тем, что многие из таких вариантов, как правильно 
отмечают Майр, Линсли и Юзингер (1956, стр. 50), настолько различны 
между собой, что их можно принять даже за особые виды. Типичным 
палеонтологическим примером может служить Kargalites typicus (Ruzli.) 
из артинских отложений Южного Урала (Руженцев, 1956а, стр. 238, 
рис. 88). Учитывая сказанное, нельзя согласиться с Д. М. Раузер-Черно-
усовой (1956), которая рекомендует сохранить в палеонтологической си-
стематике условную категорию вариетет (varietas) для разновидностей 
неопределенного характера. Совершенно очевидно, что давать научные 
названия подобным группам, которые в большинстве случаев будут вну-
трипопуляционными вариантами, более чем нецелесообразно, так как это 
поведет только к бессмысленному усложнению терминологии. При этом 
нужно учитывать еще одно серьезное обстоятельство: поскольку на та-
кие названия правила зоологической номенклатуры не распространяют-
ся, их опубликование может создавать в дальнейшем, при выяснении 
взаимоотношения между видами, подвидами и «вариететами», большие 
недоразумения. Отсюда вовсе не следует, что внутривидовые группы не-
определенного значения не заслуживают внимания. Наоборот, их нужно 
изучать, но результаты фиксировать графически или описательно, в раз-
деле внутривидовой изменчивости. 

Единственной популяционной категорией в пределах вида, которая 
признается в систематике современных организмов и на которую рас-
пространяются правила номенклатуры, является подвид. Очевидно, в па-
леонтологии должна быть принята тоже только эта категория, хотя здесь 
вопрос осложняется координатой времени, не имеющей существенного 
значения в неонтологии. Подвидом обычно считали внутривидовые груп-
пы, ограниченные определенным пространственным ареалом, т. е. геогра-
фические расы. В настоящее время начинает преобладать мнение, что нет 
принципиального различия между экологическими и географическими из-
менениями и что к подвиду следует относить также экологические расы, 
или морфы. Это мнение вполне обоснованно, потому что изоляция, пред-
отвращающая гибридизацию и создающая относительную обособленность 
подвида, связана не только с географическими, но и с экологическими 
факторами (различия пищевые, термические, солевые, батиметрические 
и т. п.). Между экологическими нишами, так же как и по краям простран-
ственных ареалов, должны встречаться переходные формы. 

Палеонтологические остатки отражают временную последовательность 
органических групп, в том числе и подвидов. Поскольку географические 
и экологические факторы изменяются не только в пространстве, но и во 
времени, они сохраняют все свое значение и s этом случае, хотя их из-
учение в палеонтологии связано с большими трудностями. Но вместе с 
тем, фактор времени имеет и свое особое значение, выражающееся в 
длительности действия естественного отбора, под влиянием которого по-
пуляции могут лучше приспосабливаться к тем же условиям жизни. 
Нельзя забывать также об огромном изолирующем значении этого фак-
тора, благодаря постоянной смене поколений. Отсюда видно, что не может 
быть никаких принципиальных возражений против подвида в палеонто-
логии, а если это так, то нет оснований и для замены этой вполне опреде-
ленной категории на какие-то специально палеонтологические категории 
вроде вариетета или ваагенона, как предлагают некоторые система-
тики. Мы уже говорили раньше о необходимости полного тождества 
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в определении и понимании таксономических категорий в иеонтологии и 
палеонтологии. 

Признавая подвид единственной внутривидовой категорией, мы долж-
ны подчеркнуть различные его оттенки, зависящие от формы изоляции — 
экологической, географической и хронологической. Нужны специальные 
тонкие исследования, чтобы указанные оттенки стали ясными. Но даже 
в тех случаях, когда формы изоляции будут изучены и установлены, не 
будет оснований для разделения рассматриваемой таксономической кате-
гории на какие-то другие; лучше пользоваться соответствующими при-
ставками (oecosubspecies, chorosubspecies, chronosubspecies), подчерки-
вающими особенности происхождения подвида. Учитывая все сказанное, 
можно дать следующее определение: п о д в и д е с т ь э к о л о г и ч е с к и , 
г е о г р а ф и ч е с к и и л и х р о н о л о г и ч е с к и о б о с о б л е н н а я 
г р у п п а п о п у л я ц и й , о т л и ч а ю щ а я с я от д р у г и х п о д о б -
н ы х г р у п п в н у т р и в и д а , н о с в я з а н н а я с н и м и п е р е х о д -
н ы м и ф о р м а м и в м е с т а х к о н т а к т а . 

Вместе с тем подвид — это форма существования вида. Отсюда с пол-
ной очевидностью следует, что не может быть «промежуточных» подви-
дов, выходящих за пределы вида. Как известно, виды могут быть моно-
типическими, т. е. не распадающимися на подвиды, и политипическими, 
т е. состоящими из нескольких подвидов. В последнем случае тот подвид, 
название которого совпадает с видовым названием, является номиналь-
ным подвидом, а никак не типичным. Поэтому следует признать совер-
шенно неправильной процедуру, когда палеонтологи описывают сначала 
какой-то «типичный» вид, а затем уклоняющиеся от него внутривидо-
вые категории. Если мы имеем вид Аа, состоящий из трех подвидов, то 
последние должны иметь названия Ааа, АаЪ и Аас, причем первый, но-
минальный подвид должен быть описан с такой же подробностью, как и 
два других. 



Ч А С Т Ь В Т О Р А Я 

СИСТЕМА И ФИЛОГЕНИЯ 
ПАЛЕОЗОЙСКИХ АММОНОИДЕЙ 



Г Л А В А V I I 

ОБ ОСНОВАХ ПОСТРОЕНИЯ 
СИСТЕМЫ АММОНОИДЕЙ 

В предыдущих главах было показано, что научная система органиче-
ского мира должна быть филогенетической. Для построения такой системы 
необходимо учитывать все особенности организации, выделяя среди них, 
согласно принципу основного звена, наиболее существенные на каждом 
этапе эволюции. Поэтому теперь нам необходимо осветить более узкий, но 
практически важный вопрос — значение разных морфологических особен-
ностей раковины аммоноидей для выделения таксономических категорий 
различных рангов. 

ТАКСОНОМИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
РАЗНЫХ ПРИЗНАКОВ 

В н е ш н я я ф о р м а . Раковина аммоноидей представляет собой 
длинную, медленно расширяющуюся коническую трубку, различным обра-
зом свернутую, согнутую или, изредка, почти прямую. Изменения харак-
тера завивания, угла конуса, его поперечного сечения, степени эволютно-
сти и инволютности оборотов и других особенностей порождают почти бес-
конечное разнообразие форм. Различные раковины часто группируются в 
морфологические типы, получившие специальные названия (офиоконы, 
платиконы, дискоконы, оксиконы, кадиконы, сфероконы и многие другие). 
Однако выделяемые типы далеко не исчерпывают все разнообразие форм, 
так как между ними существуют всевозможные переходы. Кроме того, в 
онтогенетическом развитии форма раковины иногда резко изменяется, 
например из плоской, эволютной может превратиться в сферическую, ин-
волютную и т. д. 

Форма раковины в значительной степени определяла образ жизни мол-
люска. Аммоноидеи, имевшие широкую раковину (кадиконы), а также ра-
ковину с плоской вентральной стороной, очевидно, были плохими пловца-
ми и вряд ли поднимались высоко над субстратом дна. Наоборот, аммо-
ноидеи с обтекаемой раковиной (дискоконы, оксиконы) были хорошими 
пловцами и, следовательно, вели более активный образ жизни; вместе с 
тем форма их раковины была приспособлена для противодействия водным 
течениям. Опыты по определению относительной обтекаемости раковин 
различной формы подтверждают такие выводы (Kummel a. Lloyd, 1955). 
Отсюда нетрудно сделать заключение, что общая форма раковины отра-
жает прежде всего и больше всего условия жизни вида. 

Вполне естественно, что на заре изучения аммоноидей форму раковины 
считали важнейшим таксономическим признаком. В то время авторы, 
изучавшие внешне сходные формы, стремились объединить их вместе или 
приписать им не существовавшие в действительности генетические связи. 
Так, например, Э. Мойсисович (Mojsisovics, 1882), выделивший среди де-
вонских и каменноугольных аммоноидей роды Anarcestes, Pinacites, Pro-
lecanites, Pronorites и Pericyclus, филогенетически связывал их с триасо-
выми цератитами, что отразилось в самих названиях. Г. Джеммелляро 
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I 'nc . 32. Л и н з о в и д н а я ( о к с и к о н о в а я ) р а к о в и н а , в о з н и к ш а я независимо в трех о т р я д а х 
а м м о н о и д е й ( о р и г . ) : 

а — Ь — агониатит; Timaniles heyserlingi Mill . ; франский ярус девона; с — d — дератит; 
Pinacoceras metternichii Hauer; норийский ярус триаса; е —/—аммонит; Оppelia a-pidoides (Oppel); 

батский ярус юры. 



(1887), выделивший пермский род Propinacoceras, сделал фантастическое 
допущение, что он занимает промежуточное положение между девонским 
Pinacites и триасовым Pinacoceras. Все медликоттииды были отнесены этим 
автором к семейству Pinacoceratidae; сейчас мы знаем, что эти группы г, 
действительности принадлежат к разным отрядам. Подобные представле-
ния не являются особенностью только прошлого столетия, потому что встре-
чаются в сравнительно недавних работах (Rollier, 1922; Steinmann, 1927). 

Оценивая таксономическое значение рассматриваемого признака, сле-
дует иметь в виду, что различные морфологические типы раковины ни в 
какой степени не отражают исторического развития аммоноидей. Предста-
вители совершенно чуждых и разновозрастных групп, принадлежащих к 
различным отрядам и семействам, очень часто коивергентно или парал-
лельно приобретали почти неотличимые по форме раковипы. Некоторые 
роды девонского семейства Gephuroceratidae имеют такую же липзовиднуго 
(оксиконовую) раковину, как Pinacoceras из верхнего триаса или Oppelia 
из средней юры (рис. 32). Девонский подрод Tornoceras (Aulatornoceras) 
внешне удивительно похож на нижнекаменноугольиый Eumorphoceras 
plummeri М. et. Y. и верхнекаменноугольный Aristoceras chkalovi Ruzh. 
(рис. 33). Представители верхнепалеозойских семейств Marathomtidae и 
Vidrioceratidae, имеющие эллипсоидальную раковину, по внешней форме 
совершенно неразличимы. Некоторые представители нижнепермских ро-
дов Juresanites и Metalegoceras, имеющие бочковидную (кадиконовую) ра-
ковину, сближаются в этом отношении с верхнеюрским родом Cadoceras. 
Таких примеров, указывающих на конвергентное развитие и гомеоморфию 
раковины у членов разных отрядов или подотрядов, можно было бы при-
вести сколько угодно. 

Для некоторых семейств форма раковины служит важным таксономиче-
ским показателем (например, Popanoceratidae). Но чаще встречаются 
такие семейства, у которых колебания этого призпака могут быть 
весьма значительными; так, например, в семействе Medlicottiidae на-
чальный род Prouddenites (типичный платикон) по внешней форме 
гораздо ближе к проноритидам, чем к роду Medlicottia (оксикон с вентраль-
ной бороздой). Даже у представителей одного рода раковина может испы-
тывать далеко идущие изменения (например, у Metalegoceras и Para-
gastrioceras). 

Практический опыт показывает, что внешняя форма раковины аммоно-
идей имеет важное значение при выделении видов и подвидов, но с пере-
ходом к более высоким таксономическим категориям значение этого при-
знака все более убывает. Во всяком случае внешняя форма не моя^ет быть 
основой общей системы аммоноидей, хотя должна учитываться при всех 
построениях. 

С к у л ь п т у р а . По своим скульптурным особенностям раковины ам-
моноидей могут быть необычайно различными; наряду с почти гладкими 
формами встречаются раковины разнообразно, иногда очень сложно и за-
тейливо украшенные. Скульптура бывает только поперечная, или только 
иродольная (спиральная), или комбинированная (сетчатая). Она может 
быть представлена разнообразными по форме и расположению ребрами и 
ребрышками, бугорками, бороздками, килями и т. д. Даже у гладких форм 
на поверхности раковины при хорошей сохранности видны струйки роста, 
имеющие разное направление, образующие то выступы вперед, то изгибы 
назад, или синусы. Одним словом, скульптура дает большое количество 
признаков, которые могут быть использованы в таксономических целях. 

Вряд ли можно сомневаться в том, что основное назначение скульпту-
ры сводилось к приданию раковине большей прочности, т. е. большей со-
противляемости давлению столба воды и различным внешним толчкам. Та-
кое функциональное ее назначение подтверждается, между прочим, тем, 
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что аммоноидеи с тонкой и гладкой раковиной обычно имеют более слож-
ный и прочный внутренний каркас, образованный перегородками (Shu-

marditidae, Cyclolobidae). И, наоборот, 
1Ш11 ! • ^-да-'^- аммоноидеи с относительно просты-

^ ми перегородками чаще имеют слож-
flsBHR ' j g j g r a H H r o . но скульптированную раковину 
jt^MffiS Н » ® 1 И К к \ (Gastrioceratidae, Paragastriocerati-

dae). Отсюда опять-таки можно за-
ключить, что скульптура отражает 
приспособление главным образом ви-
да, затем рода и в меньшей степени 
более высоких категорий. 

Поэтому скульптура имеет боль-
шое значение при выделении видов, 
родов, иногда семейств, особенно сре-
ди мезозойских аммоноидей, однако 
руководствоваться этим показателем 
следует с большой осторожностью-
Известно много чуждых одна другой 
групп, обладающих одинаковыми или 
близкими скульптурными особенно-
стями. Верхнепермский род Altudoce-
ras, украшенный красивыми спи-
ральными ребрышками, по скульпту-
ре (так же как и по форме) почти 
не отличим от нижнетриасового рода 
Euflemingites, принадлежащего к 
другому отряду (рис. 34). Предста-
вители семейств Marathonitidae и 
Vidrioceratidae, украшенные тонкими 
поперечными струйками, по скульп-
туре тоже совершенно сходны. Изве-
стны семейства, для которых рассма-
триваемый признак является хоро-
шим диагностическим показателем; 
так, например, резкие поперечные 
ребра с вентральным синусом весьма 
типичны для семейства Popanocera-
tidae. Однако у многих других се-
мейств (Medlicottiidae, Adrianitidae) 
скульптура раковины изменяется в 
широких пределах. 

Таким образом, несмотря на все 
значение скульптуры, особенно на 
низших ступенях таксономической 
иерархии, она тоже не может быть 
основой построения общей системы 
аммоноидей. 

У с т ь е р а к о в и н ы . Подобно 
другим внешним особенностям ра-
ковины, форма устья изменяется в 
широких пределах. Уже с приближе-
нием к устью часто наблюдаются рез-
кие изменения жилой камеры: про-

исходит ее расширение или сужение, появляются дополнительные желоб-
ки или кили, возникают или, наоборот, исчезают бугорки и т. д. Около 

Р и с . 33 . Д и с к о в и д и а я р а к о в и н а с х а -
р а к т е р н ы м и б о р о з д а м и по п е р и ф е р и и , 

в о з н и к ш а я н е з а в и с и м о в т р е х 
с е м е й с т в а х гониатитов: 

а — семейство Tornocerat idae; Tornoceras 
(Aulatornoceras) auris Quenst . ; франский ярус 
девона (по Ведекинду, 1918); Ь — Т.(А.)ип-
dulatum (Sandb. et Sandb. ) ;франский ярус (по 
Зандбергерам, 1850—1856); с — d — семейст-
во Glrtyocerat idae; Eumorphoceras plummeri 
M. et Y. ; намюрский ярус карОона (по Мил-
леру и Янгквисту, 1948); е — / — семейство 
Thalassocerat ldae; Aristoceras chhalovi Ruzh . ; 

оренбургский ярус карбона (ориг.) 
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устья нередко возникают особью скульптурные элементы, которые в про-
цессе индивидуального развития входят как дополнительные образования 
(пережимы, параболические бугорки, воротники) в основную скульптуру. 
Самое устье может изменяться от широкого, открытого до более узкого или 
даже полузакрытого. Его форма бывает самой разнообразной: прямой или 
сильно изрезанной, с гипономическим синусом или, наоборот, с длинным 
вентральным апофизом, с различными боковыми выступами — ушками. 
Все эти особенности, конечно, нужно учитывать при классификации аммо-
ноидей, хотя исследователя ожидает на этом пути одно непреодолимое за-
труднение — раковины с устьевым краем встречаются в ископаемом со-
стоянии крайне редко. 

Р и с . 34 . Д и с к о в и д н а я р а к о в и н а с ш и р о к и м у м б о и п р о д о л ь н ы м и 
р е б р а м и , в о з н и к ш а я независимо в д в у х о т р я д а х аммоноидей: 

а — гониатит; Altudoceras roadense (Bose); казанский ярус (по Миллеру 
и Фёрнишу, 1940а); Ь — цератит; Euflemingites guyerdetiformis (Welt .) ; 

нижний триас (по Вельтеру, 1922). 

При выделении низших категорий и родов важное значение имеют 
струйки роста, отражающие в какой-то мере очертание устья раковины. 
Однако для установления более высоких категорий этот признак тоже не-
пригоден. Р. Ведекинд (Wedekind, 1918) пытался обосновать три установ-
ленные им крупные группы палеоаммоноидей, Tornoceratacea, Cheilocera-
tacea и Prolobitacea, главным образом очертанием струек роста, но успеха 
не имел; сейчас ясно, что эти группы, в том виде, как понимал их указан-
ный исследователь, объединяли не только родственные, но и чуждые семей-
ства. По Ведекинду для Tornoceratacea типичны струйки роста с боковыми 
и вентральными синусами и разделяющими их резкими промежуточными 
выступами. Однако такой характер устья наблюдается не только у многих 
девонских групп (Agoniatites, Tornoceras и др.), но и у ряда каменноуголь-
ных и пермских родов (Eumorphoceras, Reticuloceras, Thalassoceras, Schi-
stoceras и др.). Объединять их по этому признаку в единую категорию 
какого-то ранга, конечно, невозможно. В равной мере при построении круп-
ных таксономических единиц нельзя опираться на такое различие, как 
присутствие вентрального синуса или вентрального выступа. У представи-
телей каменноугольного семейства Gastrioceratidae развит синус, у пред-
ставителей родственного ему семейства Paragastrioceratidae в нижней Пер-
ми наблюдается выступ, но в верхней перми он замещается синусом. Сле-
довательно, направление струек роста может изменяться даже в ходе раз-
вития одного семейства. 

а ь 
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С биологической точки зрения это вполне понятно. Устье раковины 
больше всех других ее частей отражало строение самого животного, при-
чем тех его органов, которые непосредственно были связаны с внешней 
средой. Виды с широким и открытым устьем, позволявшим животному 
сильно выдвигаться из раковины, очевидно, относились к числу более 
активных и жадных хищников. Наоборот, виды, имевшие суженное или 
полузакрытое устье, запиравшее животное в его раковине, хотя и были 
плотоядными, вели более мирный образ жизни. У некоторых аммоноидей 
ири спокойном положении устье было опущено и приспособлено для пол-
зания животного по дну, у других — оно было приподнято, вследствие чего 
только при сильном вылезании из раковины животное могло достать дно. 
Все такие формы были, скорее всего, бентофагами. Иногда, наоборот, устье 
было настолько приподнято и направлено вверх, что никакой связи с суб-
стратом быть не могло. Такие формы были, по-видимому, планктонофага-
ми. Все это говорит о том, что форма устья и очертание струек роста 
относятся к числу наиболее приспособительных признаков, зависевших 
от частных и временных адаптаций, повторявшихся в различных фило-
генетических ветвях. Это сильно ограничивает значение устья как таксо-
номического признака. 

Д л и н а ж и л о й к а м е р ы . Внешняя часть раковины, в которой по-
мещалось живое тело, называется жилой камерой. Сзади она ограничена 
последней перегородкой, впереди — устьем, через которое моллюск был 
связан с внешним миром. У разных аммоноидей длина жилой камеры из-
менялась в значительных пределах, что, конечно, не могло не отражаться 
на строении животного и его органов. 

Спокойное положение животного в воде определялось взаимным распо-
ложением двух центров, находящихся на одной вертикальной линии: цен-
тра тяжести и центра плавучести (т. е. точки, совпадающей с центром тя-
жести воды, вытесняемой моллюском и его раковиной) (Trueman, 1941). 
Чем короче была жилая камера, тем больше было расстояние между дву-
мя центрами и тем больше была остойчивость животного. Когда жилая 
камера занимала весь оборот или более, два центра почти совпадали, остой-
чивость сильно уменьшалась, и животное приобретало большую подвиж-
ность вокруг горизонтальной оси. Вместе с тем рассматриваемая особен-
ность определяла положение и направление устья раковины в условиях 
равновесия. Следовательно, длина жилой камеры влияла не только на 
строение моллюска, но также на его естественное положение в воде и на 
поведение животного при добывании пищи и в момент опасности. 

Некоторые исследователи пытались группировать аммоноидей по длине 
жилой камеры. Так, например, Э. Or (Haug, 1898) среди девонских аммо-
ноидей различал две группы: Brevidoma с длиной жилой камеры от 0,5 
до 1 оборота (Agoniatitidae) и Longidoma — от 1 до 1,75 оборота (Апагсе-
stidae). Позднее Г. Артгабер (Arthaber, 1911) предложил аналогичное 
деление только с другими названиями — Microdontia и Macrodoma. К. Ди-
нер (Diener, 1916в) различал, кроме того, группу Metridoma, у представи-
телей которой длина камеры более или менее постоянна (от 0,75 до 1 обо-
рота). 

Эти группировки не получили признания среди систематиков и даже 
не вызвали особого интереса к специальным исследованиям в данной обла-
сти. До некоторой степени это можно объяснить тем, что во многих, веро-
ятно, в большинстве случаев сохранность раковин аммоноидей не позво-
ляет точно определить длину жилой камеры; раковины с сохранившимся 
устьевым краем попадаются крайне редко. Существующие сведения по 
данному вопросу неполны и разноречивы. Некоторые исследователи ука-
зывали на изменчивость длины жилой камеры в пределах небольших 
таксономических категорий. Наши наблюдения показывают, что у верхне-

•144 



палеозойских аммоноидей тело животного занимало полость раковины на 
протяжении более одного оборота, т. е. облекало все воздушные камеры, 
защищая их от гибельного повреждения. И в том и в другом случае рас-
сматриваемый признак не очень пригоден для построения филогенетиче-
ской системы аммоноидей. Однако для окончательного решения этого во-
проса необходимы более полные наблюдения, основанные на тщательном 
и массовом накоплении фактического материала. 

С и ф о н . Живое тело аммоноидей имело позади себя длинный сифон, 
который представлял собой простой цилиндрический шнур, окруженный 
специальной оболочкой. Отделяясь от задней части мантии, он про-
низывал все газовые камеры раковины. Таксономическое значение 
имеет, конечно, не самый сифон, который в ископаемом состоянии не со-
храняется, а те отвороты перегородок, так называемые сифонные трубки, 
которые возникали в местах пересечения и служили для усиления слабой 
сетчатой оболочки сифона. Структура и направление сифонных трубок 
изменялись в ходе филогенетического развития. У девонских и каменно-
угольных аммоноидей были развиты еептальные трубки, представляющие 
отвороты самих перегородок, обращенные назад. У пермских аммоноидей 
на ранних стадиях онтогенетического развития наблюдаются тоя^е только 
еептальные трубки, но затем они становятся все более короткими, а вместе 
с тем появляются еептальные воротники, представляющие специальные 
надстройки, обращенные вперед. Аналогичное строение характерно и для 
триасовых форм, только еептальные воротники появляются раньше в он-
тогенезе. У более поздних аммоноидей еептальные воротники возникают 
с первых перегородок. 

Система газовых камер, разделенных перегородками и соединенных 
сифоном, представляла гидростатический аппарат, служивший для под-
держания животного на необходимой глубине и облегчавший перемещение 
его в воде. По аналогии с современным наутилусом допускают, что удель-
ный вес аммоноидей (живое тело + раковина) был приблизительно равен 
удельному весу морской воды. Поэтому достаточно было небольшого 
изменения внутрикамерного газового давления в ту или иную сторону, 
чтобы животное всплывало или погружалось. Предполагается, что по-
вышение или понижение давления газа осуществлялось при помощи 
сифона. Нет никаких оснований приписывать этому органу другие 
функции. 

Сифон расположен в медиальной плоскости, если не считать случай-
ных и незначительных отклонений вбок, создающих некоторую асиммет-
рию. У всех палеозойских аммоноидей, кроме климений, он имеет от нача-
ла до конца вентральное положение. Редкое и весьма интересное исклю-
чение составляют некоторые представители надсемейств Cheilocerataceae и 
Agathicerataceae. У родов Maximites, Neoaganides и Pseudohalorites сифон 
не был краевым; он занимал внутреннее положение, перемещаясь в про-
цессе филогенетического развития от вентральной стороны к дорсальной, 
но никогда не достигая последней. У рода Agathiceras на ранних оборотах 
сифон был центральным, но затем становился вентральным.У древнейшего 
рода климений (Acanthoclymenia) в самом начале развития раковины си-
фон занимает вентральное положение, но на протяжении первого оборота 
переходит на дорсальную сторону. Все прочие климении имеют сифон от 
начала до конца дорсальный. У мезозойских аммоноидей положение си-
фона изменяется в ходе онтогенетического развития. На ранних оборотах 
он, как правило, центральный, хотя отмечаются и такие случаи, когда в са-
мом начале раковины он вентральный или дорсальный (Spath, 1933). По 
мере роста раковины, рано или поздно, иногда после образования 60 газо-
вых камер и даже более, сифон перемещается вплотную к вентральной 
стороне. 
1 0 в . В. Руженцев j45 



Возникает вопрос, какое функциональное значение могло иметь сме-
щение сифона с вентральной стороны па дорсальную. Простое измерение 
па продольной притплифовке показывает, что при диаметре раковины око-
ло 30 мм внутренний сифон будет приблизительно на 30% короче наруж-
ного. Отсюда можно сделать предположение, что дорсальное положение 
сифона соответственно усиливало регуляцию давления в газовых камерах 
климений. В таком же свете нужно рассматривать и центральное поло-
жение сифона у юнътх особей мезозойских аммоноидей. 

Известны неоднократные попытки использовать сифон и связанные с 
ним: образования для классификации аммоноидей. По направлению сифон-
ных трубок П. Фишер (Fischer, 1887) предложил разделить их на две боль-
шие группы: Retroisiphonata (трубки обращены назад) и Prosiphonata 
(трубки обращены вперед). Все палеозойские аммоноидеи относятся к 
первой группе. По положению сифона во взрослом состоянии К. Циттель 
(Zillel, 1895) разделил аммоноидей на две неравноценные группы: Exlra-
siphonala с нейтральным сифоном и Iiilrasiphonata с дорсальным сифоном. 
Безусловно, заслуживает выделения вторая группа (отряд), обнимающая 
климепий, объем которой по сравнению со всеми прочими палеозойскими 
аммопоидеями весьма невелик. 

Были и другие попытки классификации аммоноидей по местоположе-
нию сифона: их делили па Tmmotosiphonala с постоянным положе-
нием сифона во время роста и Molosiphonata с изменяющимся положени-
ем сифона (Schindewolf, 19236). Позднее тот же автор (1931) предложил 
деление па Exlrasiphonata и Variosiphonata. Успеха эти попытки не име-
ли, так как предложенные схемы были формальными и вопроса 
пе решали. 

Таким образом, сифон имеет значение при построении системы аммо-
ноидей, по вследствие сравнительно большой стабильности во времени мо-
жет быть использован для этой цели лишь ограниченно, в комплексе с дру-
гими особенностями организации. На основе только сифона построить си-
стему всех палеозойских аммоноидей невозможно. 

П е р е г о р о д к и. Раковина аммоноидей разделена многочисленными 
перегородками па отдельные отсеки (газовые камеры). Каждая перегород-
ка представляет тонкую, сложно изогнутую пластинку, имеющую благо-
даря гофрировке значительную протяженность вдоль трубки раковины и, 
следовательно, в общем коническую форму. Изгибы внешнего края пере-
городки образуют сложный контур, который называется лопастной линией. 
В таксономическом отношении интерес представляет как общий рельеф 
перегородки, так и ее внешний контур, или лопастная линия. 

Изучение строения перегородки, возможное при наличии соответствую-
щих разломов или после специальной препаровки, показывает, что ее по-
верхность имеет сложный рельеф, обусловленный чередованием вогнутых 
и выпуклых частей. Если смотреть со стороны устья, то первые называются 
лопастями, а вторые—седлами. Максимальные периферические изгибы 
перегородки показывает лопастная линия. К центру рельеф в значитель-
ной степени сглаживается. Лопасти и седла, расположенные вокруг всей 
перегородки, находятся в определенной взаимосвязи между собой, изме-
няющейся в онтогенезе (рис. 2), но сохраняющейся у представителей опре-
деленной таксономической категории. Если смотреть со стороны устья, то 
можно видеть, что взаимосвязанные лопасти соединены бороздой, а взаимо-
связанные седла — валиком. 

Перегородки (шли очень важным внутренним образованием раковипьт. 
В специальной статье (Руженцев, 1946) нами было показано, что основ-
ное функциональное их значение сводилось к противодействию всякого ро-
да механическим напряжениям — как внешним, так и внутренним, угро-
жавшим сохранности раковипы. В самом деле, гофрировка перегородки 
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всегда расположена так, чтобы внешняя очень тонкая стенка раковины 
встречала прочную внутреннюю опору и могла противостоять изменяюще-
муся давлению столба воды. Вместе с тем сложный рельеф перегородки, 
плотное ее срастание с внутренней стенкой трубки и многократное удли-
нение линии контакта (по лопастной линии) создавали необычайно проч-
ную систему сочленения, противодействующую давлению со стороны устья. 
Надо указать, наконец, что каждая новая перегородка, изолируя соответ-
ствующую газовую камеру, тем самым ликвидировала вызванное ростом 
животного утяжеление и, таким образом, восстанавливала плавучесть 
раковины. 

Проведенные наблюдения говорят о большом разнообразии перегоро-
док аммоноидей, которое выражается в различном взаимоотношении лопа-
стей и седел. Рельеф перегородки может и должен быть использован при 
решении различных таксономических вопросов, хотя сам по себе этот при-
знак не имеет решающего значения. 

Дальше будет показано, что несравненно большее значение имеет пери-
ферический контур перегородки, т. е. лопастная линия. Однако часто бы-
вает так, что по условиям сохранности материала или из-за его ограничен-
ности не удается исследовать всю лопастную линию. В таких случаях 
наблюдение перегородки может дать ценный дополнительный материал, 
например, может способствовать определению количества и расположения 
(по не формы) лопастей. 

П е р в а я э м б р и о н а л ь н а я п е р е г о р о д к а . Большой интерес 
вызвали в свое время работы В. Бранко (Вгапсо, 1879—1881), изучившего 
эмбриональные и личиночные стадии развития палеозойских и особенно 
мезозойских аммоноидей. В результате кропотливого исследования этот 
автор установил три группы с различным строением первой перегородки: 
Asellati (бесседельные), Latisellati (широкоседельные) и Anguslisellati 
(узкоседельные). Такое деление, фактически совершенно правильное, не 
могло все же служить основой для дальнейшей разработки системы аммо-
ноидей, потому что, как было многократно установлено, однотипное 
строение первой перещродки встречается у групп разного происхождения. 

В девопе развиты аммоноидеи преимущественно аселлатного типа 
(рис. 14, а), у которых первая лопастная линия была почти прямая, хотя 
и имела снаружи слабо развитую лопасть. Часть девонских (климении), 
все каменноугольные и пермские, а также часть триасовых аммоноидей 
относятся к латиселлатному типу (рис. 14, Ь); у них первая лопастная ли-
ния состояла из широкого наружного седла, умбональной лопасти U и ши-
рокого внутреннего седла. Этот тип эмбриональной перегородки возник 
независимо в нескольких таксономических группах. Часть триасовых, все 
юрские и, по-видимому, большинство меловых аммоноидей принадлежат 
к ангустиселлатному типу (рис. 14, с); у них эмбриональная лопастная 
линия имела узкое вентральное седло, умбональную лопасть U, сместив-
шуюся на боковую сторону, боковое седло, вторую умбональную лопасть U1  

и широкое дорсальное седло. Среди ангустиселлатных аммоноидей есть и 
такие, у которых в эмбриональной стадии вместо двух лопастей развиты 
три (рис. 14, d). В меловое время повторно возникли немногие аммоноидеи 
с эмбриональной перегородкой, имеющей только одну (умбональную) 
лопасть. 

Необходимо подчеркнуть, что первая перегородка является образова-
нием эмбриональным; она формировалась в яйцевой капсуле в отличие 
от второй и последующих перегородок, которые возникали в постэмбрио-
нальный период. Развитие первой перегородки подчиняется своей морфо-
логической закономерности, которая в целом была правильно подмечена 
Бранко. Однако это эмбриональное образование, хотя и испытывало влия-
ние общего филогенетического развития, выражавшееся в отпогепетп-



ческом ускорении, сохраняло большую консервативность по сравнению с 
постэмбриональными перегородками. Поэтому для построения филогене-
тической системы аммоноидей первая перегородка оказалась тоже мало 
пригодной. 

JIo п а с т н а я л и н и я . Многолетние исследования палеонтологов, про-
веденные в разных странах, с большой убедительностью показали, что ло-
пастные линии аммоноидей, изображающие все изгибы периферической 
части перегородок, имеют особенно большое значение для систематики, 
причем при выделении любых таксономических категорий. В диагноз вида 
и рода обязательно входит характер лопастной линии. Лучшим признаком 
семейства является тип онтогенетического развития лопастной линии. 
Дальше будет показано, что на этой же (и только на этой) основе могут 
быть выделены и более высокие таксономические категории — надсемей-
ства, подотряды и отряды. 

Лопастная линия состоит из отдельных простых или сложных изгибов, 
обращенных назад (лопасти) или вперед (седла). В ходе историче-
ского развития аммоноидей лопастная линия испытывала все большее 
усложнение и достигала в некоторых филогенетических стволах не-
обычайно сложного очертания. Однако на фоне общего поступательного 
развития были и обратные движения, приводившие к упрощению 
организации. 

При оценке таксономического значения лопастной линии нужно пре-
жде всего понять, что это не один признак, а сочетание б о л ь ш о г о к о -
л и ч е с т в а тесно связанных между собой признаков. В морфологическом 
отношении необходимо различать следующие особенности: 1) общее коли-
чество элементов, 2) количество элементов на наружной и внутренней ча-
стях перегородки (или ядра), 3) очертание и размеры каждого элемента 
в отдельности, 4) взаимное расположение элементов и связь их с различ-
ными зонами раковины, 5) взаимосвязь наружных и внутренних элемен-
тов и т. д. Все эти особенности нужно рассматривать обязательно в гене-
тическом отношении, выясняя происхождение каждого элемента, 
изменение его формы и местоположения в онтогенетическом развитии. 
Необходимо твердо помнить, что лопасти, совершенно сходные по фор-
ме и местоположению, по происхождению могут быть абсолютно раз-
личными. Систематика аммоноидей больше чюм какой-либо другой 
группы может и должна быть основана на э в о л ю ц и о н н о й м о р -
ф о л о г и и . 

Нетрудно показать, почему лопастная линия имеет такое большое 
значение для понимания филогении и разработки системы аммоноидей. 
Перегородка —это образование внутреннее, наименее подверженное прямо-
му воздействию внешней среды; ее выделяет задняя часть мантии, отстоя-
щая от устья иногда на целый оборот и больше. Во всех экологических 
условиях и на любой стадии развития организма перегородки со всеми свои-
ми изгибами, создающими лопастную линию, имели важное приспособи-
тельное значение, так как противодействовали всякого рода механическим 
напряжениям, угрожающим сохранности раковины. Возможности эволюци-
онных преобразований лопастной линии почти беспредельны, вследствие 
чего конвергентная повторяемость рисунка у палеозойских аммоноидей 
встречается исключительно редко. Однако при такой общей пластичности 
тип онтогенеза лопастной линии, несмотря на ускорение развития, стойко 
держится у филогенетически связанных между собой групп. Однажды 
возникший способ усложнения перегородки развивается затем разными 
темпами, но длительно и закономерно,— становится глубоким организаци-
онным признаком. Все это объясняет, почему именно лопастная линия име-
ет важнейшее, п р е о б л а д а ю щ е е значение для выделения и характе-
ристики таксономических категорий любых рангов. 
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С сожалением приходится констатировать необычайно слабую изучен-
ность лопастных линий мезозойских аммоноидей. Такое положение объяс-
няется, с одной стороны, нерадивостью исследователей, а с другой — созна-
тельной недооценкой значения этого важнейшего признака. Преуменьшал 
таксономическое значение лопастных линий JI. Спэт (1931); совсем недав-
но в таком же духе выступил В. Аркелл (1957). Понятно после этого, по-
чему для мезозойских родов так трудно найти полную и качественную 
зарисовку лопастной линии хотя бы для взрослого состояния, не говоря 
уже об онтогенетических стадиях. 

Выводы Аркелла основаны либо на ложных, либо на наивных представ-
лениях. Он считает, что общее очертание лопастной линии первично зави-
сит от формы оборота. Это неверно, потому что при совершенно одинако-
вом сечении оборота лопастные линии бывают принципиально различными 
и, наоборот, при разном сечении оборота они могут быть очень сходными. 
Поэтому можно говорить лишь о функциональной взаимосвязи меягду пе-
регородками и оборотами. 

Аркелл опровергает тезис, что лопастная линия аммоноидей — исклю-
чительно устойчивый признак у вида, рода и семейства, хотя этот тезис 
им же самим в целях полемики и придуман. Каждый опытный исследова-
тель знает, что лопастная линия, как и все другие особенности организа-
ции, у одних видов или групп представляет очень устойчивый признак, 
у других, наоборот, очень изменчивый признак. Дело совсем не в этом. 
Таксономическая ценность рассматриваемого признака определяется не 
отсутствием индивидуальной изменчивости, а устойчивостью типа онтоге-
нетического развития лопастной линии при огромном разнообразии ее 
очертания во взрослом состоянии. 

Аркелл отвергает требование придавать особое таксономическое зна-
чение отдельным частям лопастной линии или деталям их ранних онтогене-
тических стадий. Здесь опять-таки вопросы поставлены совершенно 
неправильно. Дело совсем не в том, чтобы придавать особое значение 
внутреннему или наружному отрезку лопастной линии, одной или другой 
лопасти, потому что их значение изменялось в ходе исторического разви-
тия, а в том, чтобы со всей тщательностью изучать всю лопастную линию 
от вентральной до дорсальной лопасти. Вот этой важнейшей частью рабо-
ты многие исследователи мезозойских аммоноидей, к сожалению, пренебре-
гают. Что касается онтогенетических исследований, значение которых 
Спэт, Аркелл и некоторые другие палеонтологи совершенно не понимали, 
то они важны для установления истинных гомологий различных элемен-
тов лопастной линии во взрослом состоянии, а вовсе не для изучения орто-
хронии и гетерохронии по Шиндевольфу или «пластичности молодой 
особи». Суждение Аркелла по этому вопросу было бы для нас более убеди-
тельным, если бы он изучил онтогенетическое развитие лопастных линий 
(от протоконха до взрослого состояния) хотя бы у полусотни видов, при-
надлежащих к различным родам мезозойских аммоноидей. 

Итак, из всех выводов, сделанных Аркеллом, можно присоединиться 
лишь к одному — механическими и кустарными методами работы нельзя 
достигнуть хороших результатов при классификации аммоноидей. 

В отличие от палеозойских отрядов филогенетической системы мезо-
зойских аммоноидей еще не создано. Ведущие зарубежные авторы считают 
подотряд Ammonitina полифилетической, гетерогенной группой. Те из них, 
которые хотели бы строить классификацию на филогенетической основе 
(Arkell, 1957), считают, что пока все еще не найдено ключа для того, чтобы 
распутать сложные взаимоотношения юрских и меловых аммонитов. Нам 
кажется, что такое положение полностью зависит от неправильной оцен-
ки таксономического значения лопастной линии и непонимания всей важ-
ности двух принципов — онтогенетического и основного звена. 
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ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТЕРМИНОЛОГИЯ 
ЭЛЕМЕНТОВ ЛОПАСТНОЙ ЛИНИИ 

Первые попытки создания такой терминологии мы находим в работах 
«I». Пётлипга (Noetling, 1905а, б, 1906), а затем Р. Ведекинда (Wedekind, 
1913а, б, 1914а, 1916а, б, 1918) и К. Дилера (Diener, 1915, 1916а, б). На-
чатые ими исследовании были продолжены трудами Г. Шмидта (Schmidt, 
1921, 1925, 1934, 1952) и особенно О. Шипдевольфа (Schindewolf, 1928в, 
19296, 1933, 19516, 1953, 1954а, б), которые сделали интересные выводы 
о филогении палеозойских аммоноидей и накопили ценный фактический 
.материал л о онтогенетическому развитию лопастной линии. Надо заметить, 
однако, что между собой Шиндевольф и Шмидт были во многом не соглас-
ны, и формулы лопастных линий сравнительно примитивных родов часто 
изображались ими совершенно различно. Это зависело от многих причин: 
от степени охвата материала, от субъективного понимания процесса, от 
употребления разных индексов. Отсюда видно, что вопрос, правильно по-
ставленный Нётлингом, несмотря на усилия опытных палеонтологов, раз-
работан в немецкой палеонтологии еще совершенно недостаточно. В дру-
гих зарубежных странах этим вопросом вообще пе занимались, хотя он 
заслуживает самого серьезного внимания. 

Предложенные нами терминология и метод составления генетических 
формул (Руженцев, 1949а, б, 1957) существенно отличаются от немецких. 
В основе наших построений лежат следующие два требования: 1) индексы 
должны точно отражать, несмотря на все позднейшие онто-филогепетиче-
ские преобразования, первичное положение любой лопасти, т. е. ее поло-
жение в момент становления; 2) формулы должны точно фиксировать весь 
ход онтогенетического развития лопастной линии любой сложности. Для 
удовлетворения указанных требований достаточно ввести следующие 
условные обозначения: 

V — в е н т р а л ь н а я , или б р ю ш н а я , л о п а с т ь , расположенная 
па вентральной стороне, по обе стороны от срединной линии. Она является 
первичной в буквальном смысле, так как развита уже у бактритоидей — 
предков аммоноидей. Это самый древний, п е р в ы й по происхождению 
элемент лопастной линии. Таким же индексом мы обозначаем лопасти, 
возникающие в результате расчленения первичной вентральной, а также 
образующиеся из вторичных вентральных седел. Немецкие палеонтологи 
рассматривают эту лопасть под индексом Е, который должен указывать на 
ее внешнее положению; однако, поскольку внешних лопастей бывает много, 
принятое нами обозначение более точно определяет сущность этого 
элемента. 

О — о м н и л а т е р а л ь н а я, или в с е б о к о в а я, л о п а с т ь . Это 
название дано для весьма широкой лопасти, первично занимающей все 
пространство между узким наружным седлом и дорсальным или, в других 
случаях, внутренним седлом. Это в т о р о й по времени возникновения 
элемент лопастной линии, известный еще у бактритоидей (Lobobactrites), 
характеризующий определенный этан эволюции древнейших аммоноидей, 
но затем уступивший место другим элементам. 

D — д о р с а л ь н а я, или с и и н н а я, л о п а с т ь , зарождающаяся 
на месте первичного дорсального седла. Это т р е т и й по времени возник-
новения элемент лопастной линии. Такой же индекс мы принимаем для 
лопастей, возникающих в результате расчленения первичной дорсальной, 
а также образующихся из вторичного дорсального седла. Немецкие палеон-
тологи обозначают эту лопасть индексом I, который должен указывать па 
ею внутреннее положение; однако, поскольку внутренних лопастей бывает 
много, принятое нами обозначение более точно отражает сущность этого 
элемента. 

•150 



IJ — у м б о н а л ь и а я, и л и л у п к о в а я, л о п а с т г,, за р о ж д а ю щ а я -

ся на внешней стороне раковины, вблизи умбонального шва, и разделяю-
щая первичные наружное и внутреннее седла. Умбональная лопасть 
замещает омнилатералытую. В ходе индивидуального развития она или 
остается па месте или смещается на боковую сторону и становятся м о р-
ф о л о г и ч е с к ой боковой лопастью, что не должпо, однако, изменять ее 
названия и индекса, так как принятая нами терминология основана па 
первичном положении элементов. Это ч с т в с р т ы й но времени возник-
новения элемент лопастной линии. Таким же индексом мы обозтгачаем 
лопасти, возникающие в результате расчленения первичной умбональной, 
а также образующиеся повторно и независимо от нее из вершины седел 
между элементами U и I в одних группах аммоноидей или между элемен-
тами L и I — в других группах (см. дальше). Нётлинт, а вслед за ним Веде-
кинд и Шиндевольф, назвали эту лопасть боковой и обозначили буквой L, 
несмотря па ее первичное нриумбопальное положение, что указанным 
исследователям было хорошо известно. Шмидт употреблял для лее буквы 
L, U и другие (см. Schindewolf, 19546, стр. 139). Введение индекса L 
для первичной умбональной лопасти внесло большую путаницу, которая 
может быть ликвидирована только путем внедрения принятого нами обо-
значения. 

I — в н у т р е н н я я б о к о в а я л о п а с т ь , зарождающаяся из вер-
шины первичного внутреннего седла между лопастями D if U. Вначале 
она пересекает умбональный шов, т. е. расположена частично па наруж-
ной, частично на внутренней поверхности раковины, но затем полпос/гыо 
переходит па внутреннюю поверхность, где и остается постоянно у подав-
ляющего большинства аммоноидей. Иногда она переходит па наружную 
поверхность. Это п я т ы й по времени возникновения элемент лопастной 
липни. Такой же индекс мы принимаем для лопастей, возникающих в ре-
зультате расчленения первичной внутренней боковой, а также образую-
щихся повторно и независимо от нее из вершины седел между элементами 
I и D. Немецкие палеонтологи обозначают внутреннюю боковую лопасть 
буквой Ui (умбональная) или К (Kehllobns, или выемочная). Эти индексы 
мало пригодны, так как первый уже использован для первичной умбональ-
ной лопасти, появившейся раньше в филогенезе, а второй вообще мало 
говорит о сущности элемента. Определять ее название должен основной 
мотив — происхождение из вершины п е р в и ч н о г о в и у т р о п п с г о 
с е д л а . 

L — н а р у ж н а я б о к о в а я л о п а с т ь , первично зарождающаяся 
в виде боковых выступов вентральной лопасти, но затем в ходе индивиду-
ального развития переходящая в вершину наружного седла. Позднее в 
филогенезе благодаря ускорению онтогенетического развития она зарож-
дается сразу в вершине наружного седла. Лопасть L морфологически 
всегда является наружной боковой. Это ш е с т о й но времени возникно-
вения и последний (из первичных) элемент лопастной линии. Таким же 
индексом мы обозначаем лопасти, возникающие в результате расчленения 
первичной наружной боковой, а также образующиеся повторно и незави-
симо от нее из вершины седел между элементами У и L. Ведекипд, а вслед 
за ним и Шиндевольф назвали эту лопасть адвентивной и обозначили ее 
буквой Аь Такой индекс совершенно не пригоден, потому что но старой 
чисто морфологической терминологии адвентивными называли все вторич-
ные лопасти, независимо от их происхождения, которые возникали в ре-
зультате деления первого бокового седла. Некоторые авторы распростра-
няли это название и на другие добавочные элементы, возникавшие во 
втором, третьем и последующих седлах. В нашей генетической терминоло-
гии название лопасти L определяет основной мотив — происхождение ее 
в зоне п е р в и ч н о г о н а р у ж н о г о с е д л а . 
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Рассмотренные выше шесть лопастей являются первичными, основны-
ми. Для составления генетических формул более сложных лопастных линий 
необходимы дополнительные цифровые индексы. Так как новые элементы 
могут развиваться путем или расщеплепия основных лопастей или возник-
новения новых из вершины седел, то цифровые индексы должны правиль-
но отражать оба эти процесса. 

Li, U2.1, I2M — нижние цифровые индексы говорят о том, что дан-
ная лопасть возникла путе.м расчленения первичной и последующих, свя-
занных с нею лопастей. Количество знаков в нижнем индексе указывает 
на повторноеть деления; лопасть, возникшая при первом делении L, имеет 
один знак (Li или L2), лопасть, возникшая в результате деления L2, имеет 
два знака (Ьг-i) и т. д. Значение нижнего индекса каждой стадии деления 
говорит о порядке зарождения вторичных лопастей. 

П р и м е р ы : 1) Симметричное деление вентральной лопасти—V1V1; 
2) тройное деление наружной боковой лопасти с запаздыванием боковых 
зубцов — L2L1L2; 3) последующее двойное деление внутренней лопасти 
той же серии — L2L1L2.1L2.1. 

( ) — в скобки берутся индексы тех лопастей, которые при делении 
не вполне обособились одна от другой, т. е. разделяющие их седла ниже 
соседних. 

L1, U1, U2 — верхние цифровые индексы показывают порядок незави-
симого (из седла) возникновения новых лопастей; первичные лопасти 
V, О, L, U, I, D цифрового индекса не имеют. 

: — двоеточие обозначает местонахождение умбонального шва, т. е. 
линии схождения наружной и внутренней стенок раковины. 

П р и м е р : 

С Т О UL, (L2<1 Ь2 .0 I P U i ! U2U2 (I2.! Ia.0 I i a IV2 (D2DtD2). 

Вентральная лопасть испытала неполное двучленное деление. Первич-
ная наружная боковая лопасть дала начало трем самостоятельным лопа-
стям, из которых третья затем стала двураздельной. Первичная умбональ-
ная лопасть испытала полное двучленное деление; затем самостоятельно 
возникли еще две умбональные лопасти: сначала снаружи, затем на внут-
ренней стороне. Первичная внутренняя боковая лопасть расщепилась 
на две части, из которых каждая затем в свою очередь испытала двучлен-
ное деление: Ii — полное, 1г — неполное. Первичная дорсальная ло-
пасть из простой превратилась в трехраздельную. Все эти сложные пре-
образования с абсолютной точностью зафиксированы в приведенной выше 
формуле. 

Как видно из примера, формулы лопастных линий основаны только на 
лопастях. Поэтому седла особых индексов не имеют. В тех случаях, когда 
нужно сослаться на какое-нибудь определенное седло, его можно обозна-
чить дробью, составленной из индексов смежных лопастей. Следовательно, 
первое наружное седло, расположенное между вентральной и первичной 
умбональной лопастями, получит обозначение Y/U. 

У представителей семейства Medlicottiidae происходит особое превраще-
ние внешней части лопасти U в систему адвентивных лопастей. Поэтому 
здесь необходимо введение дополнительных обозначений: 

а — первичная адвентивная лопасть, возникшая из внешней части пер-
вичной лопасти U (а = Ui); 

ai, аы — лопасти, возникшие в результате расчленения первичной 
адвентивной лопасти. 

Для упрощения формулы адвентивных лопастей можно употреблять 
морфологические индексы: 
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v — адвентивные лопасти вентральной стороны внешнего седла; 
s — вершинные адвентивные лопасти внешнего седла; 
1 — адвентивные лопасти внутренней, или латеральной, стороны внеш-

него седла. 
Вводить новую терминологию вместо существующей — всегда дело 

трудное и ответственное. Мы все же решились на это, учитывая, что еди-
ной общепризнанной терминологии лопастей выработано не было: среди 
немецких палеонтологов по этому вопросу идут споры, а палеонтологи 
других стран еще не осознали всей важности генетических формул лопаст-
ных линий. Так, например, Миллер и Фёрниш в последней сводке (1957а) 
пишут, что формулы лопастных линий трудно понимаемы, а потому не 
служат полезной цели. По поводу столь странного суждения можно ска-
зать, что запомнить шесть индексов лишь относительно трудно (химикам 
с их многочисленными обозначениями элементов гораздо труднее). Дейст-
вительная трудность заключается в необходимости проведения тщательных 
онтогенетических исследований. Эту трудность приходится преодолевать, 
потому что без упорного труда никакого прогресса в науке не достигнешь. 

Из предыдущих пояснений уже было видно, что в работах немецких 
палеонтологов встречаются разные обозначения и разное понимание про-
исхождения одних и тех же элементов лопастной линии аммоноидей. Су-
ществующие представления можно свести в следующую корреляционную 
табличку: 

ШРушещеву: V L V 1 D 
По Шиндевольфу: Е А1 L Ui I 

По Шмидту: Е L U К I 

Основная путаница в номенклатуре, повлекшая за собой затемнение 
существа дела и серьезные разногласия между разными авторами, произо-
шла от того, что немецкие палеонтологи (Нётлинг, Ведекинд, Шиндевольф) 
первично умбональную лопасть назвали боковой, первично наружную 
боковую — адвентивной и первично внутреннюю боковую — умбональной. 
Эти ошибки были исправлены в наших работах (Руженцев, 1949а, б) путем 
введения символов, отвечающих первичному положению лопастей; часть 
символов была заимствована у Г. Шмидта. Однако О. Шиндевольф (19516) 
решил, что введенные нами индексы будто бы не учитывают онто-филоге-
нетического развития лопастной линии и основываются на формальном 
положении лопастей у каменноугольных и пермских аммоноидей. В ответ 
на это можно сказать, что указанный автор проявил здесь необъектив-
ность, так как дело обстоит совершенно наоборот, что и было показано при 
объяснении генетического смысла индексов. В дальнейшем, при изложе-
нии действительного хода развития лопастной линии на разных этапах 
эволюции аммоноидей, это станет еще более очевидным. 

Несостоятельность принятых Шиндевольфом индексов отчетливо, хотя 
и невольно, показывает В. Аркелл, когда он излагает точку зрения первого 
автора в отношении начального онтогенеза лопастной линии. Аркелл пишет 
(1957, стр. 102): «У Prolecanitina б о к о в а я л о п а с т ь возникает 
в б л и з и у м б о н а л ь н о г о ш в а и в ходе развития сдвигается в вент-
ральном направлении, пока не займет нормального положения между 
умбональным швом и серединой вентральной стороны; в то же самое время 
рядом с умбональным швом возникает н о в а я у м б о н а л ь н а я ло-
п а с т ь . Это нормальный ход развития для всех мезозойских аммоноидей, 
указывающий на то, что предками их были Prolecanitina. С другой стороны, 
у Goniatitina б о к о в а я л о п а с т ь остается маленькой и н а х о д и т-
с я в б л и з и у м б о н а л ь н о г о ш в а в т е ч е н и е в с е г о р а з в и -
т и я , в то время как в середине бокового седла постепенно образуется 
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ложная боковая лопасть» (разрядка наша.— В. Р.). Сам того не замечая, 
Аркелл показывает, что боковая лопасть (L) Шипдевольфа в действитель-
ности является умбональной лопастью (U), так как зарождается вблизи 
умбонального шва. Если она смещается в вентральном направлении, то 
на ее месте возникает н о в а я умбональная лопасть; этим словом автор 
непроизвольно подчеркивает, что старая лопасть тоже была умбональной. 
Что касается настоящей боковой лопасти, которая зарождается в вершине 
наружного бокового седла, то Аркелл называет ее «ложной» боковой ло-
пастью. Каждый, кто внимательно прочтет приведенную нами цитату, 

О /' / и' и V D ! и* и1 и V 

J Ui Us L £ 
D t U' U I/ 

Рис. 35. Начальное онтогенетическое развитие лопастной линии у 
представителей падсемейств Stephanocerataceae (слева) и Peri-
sphinctaceae (справа) (по Шипдевольфу, 1953, с добавлением наших 

индексов). 

должен попять, какую путаницу в представление о генезисе различных 
элементов лопастной линии вносят терминология и индексы Шипдевольфа. 

К такому же выводу мы придем, если проанализируем результаты 
практического применения индексов Шипдевольфа в его собственном ис-
следовании юрских аммоноидей. На рис. 35, заимствованном из работы 
указанного палеонтолога (Schindewolf, 1953), изображено развитие лопаст-
ной линии у представителей надсемейств Stephanocerataceae и Perisphinc-
taceae. Ничего не изменив здесь, мы добавили только наши индексы лопа-
стей. У каждой из названных груни развитие лопастной линии начинается 
со стадии (ViVi)UU1 : ID, наблюдающейся уже па второй перегородке 
(рис. 35, а). Характерно, что на этой исходной стадии одна и та же внут-
реипяя боковая лопасть у Шипдевольфа имеет два индекса Ui и Us. Затем 
у Stephanocerataceae (рис. 35, Ъ, с) между лопастями I н D возникает 
рторая внутренняя боковая лопасть I1, а у Perisphinctaceae (рис. 35, d, е) 
между лопастями U1 и I зарождается третья умбональная лопасть U2. 
В результате развиваются две принципиально отличные лопастные линии: 

1) Stephanocerataceae — ( V ^ ) UU4FD, 

2) Perisphinctaceae — ( V ^ ) UUHPID, 

которые Шиндевольф сводит к одной формуле — E L U 2 U 3 U 1 I . Здесь дело 
уже не только в различных индексах, но и в неправильной интерпретации 
развития, вытекающей из неудачных индексов. Одни и те же, по Шинде-
вольфу, лопасти U3U1 в действительности оказываются, на основании его 
же собственного рисунка, совершенно разными, не гомологичными, а толь-
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ко аналогичными лопастями II' и U2I. Но ясно ли отсюда, что номенкла-
тура Шиндевольфа ведет не к разъяснению, а к затемнению существа 
дела? Подчеркивать это приходится потому, что генетические формулы 
лопастных линий имеют и с к л ю ч и т е л ь н о в а ж и о о з п а ч е и и е 
для разработки филогенетической системы аммоноидей, преимуществ ко-
торой указанный исследователь, к сожалению, не признает. 

О. Шиндевольф (19516) задает такой несколько наивный вопрос: 
у ряда родов первично умбональная лопасть перемещается на середину 
боковой стороны,— становится ли она боковой лопастью или таковая у 
этих аммоноидей отсутствует? На этот вопрос может бить только один 
ответ — да, отсутствует; у многих родов аммоноидей нет генетической бо-
ковой лопасти, и это имеет огромное значение для систематики. 

Лопасти V, U, D (по немецкому обозначению К, L, I) Шиндевольф 
называет нротолопастями в отличие от последующих — металопастей. 
Такое деление неправильно и ненужно, потому что, как уже было показа-
но, все они произошли в разное время и в этом отношении неравноценны. 
Если учитывать происхождение филогенетически более поздних лопастей 
из седел, то ведь и дорсальная лопасть образовалась таким же способом. 
Кроме того, и в практическом отношении такая классификация лопастей 
не приносит никакой пользы. Поэтому можно согласиться с Г. Шмидтом 
(Schmidt, 1952), который критически отнесся к выделению ггрото- и мета-
лопастей. Нецелесообразно для «металопастей» брать буквенные индексы 
с единицей внизу (Ui и Л] по Шиндсвольфу), потому что это невероятно 
осложнило бы составление формул у высокоорганизованных аммоноидей. 
Цифровые индексы, поставленные вверху или внизу буквы, необходимы 
для обозначения способа и порядка возникновения новых лопастей. Поэто-
му все шесть первичных лопастей мы обозначаем буквами без цифровых 
индексов. 

ЭВОЛЮЦИЯ НАЧАЛЬНЫХ СТАДИИ 
ОНТОГЕНЕТИЧЕСКОГО РАЗВИТИЯ ЛОПАСТНОЙ ЛИНИИ 

КАК ОСНОВА ПОСТРОЕНИЯ СИСТЕМЫ АММОНОИДЕЙ 

Выше было показано, что первая перегородка и лопастная линия, воз-
никавшие в яйцевой капсуле, непригодны для построения системы аммо-
ноидей; поэтому при разработке данного вопроса опираться следует па 
вторую и более поздние линии. С этой точки зрения необычайно интересно 
проследить эволюцию начальных стадий онтогенетического развития .ло-
пастных линий, поскольку эти стадии имеют особенно важное значение 
при выделении высших таксономических категорий. 

По принятой нами системе (Руженцев, 1957) все аммоноидеи подраз-
деляются на пять отрядов: Agoniatitida (агониатиты), Gonial.itida (гони-
атиты), Clymeniida (климепии), Ceratitida (цератиты) и Ammonitida (ам-
мониты). Этих названий мы и будем придерживаться при дальнейшем 
изложении вопроса. 

Первым и вторым по времени возникновения элементом лопастной 
линии были соответственно вентральная лопасть V и омнилатеральная ло-
пасть О, унаследованные аммоноидеями от предковой группы — бактри-
тоидей. У самых древних и примитивных представителей отряда агопиати-
тов лопастная линия взрослых особей состояла только из этих элементов 
и разделяющих их седел (рис. 36, а), т. е. имела формулу VO. В ходе 
дальнейшего развития того же отряда в качестве третьего элемента появи-
лась дорсальная лопасть D, вследствие чего формула стала более слож-
ной — VO : D. Образование широкой омнилатеральной лопасти, занимав-
шей все пространство от вентральной стороны до умбо, было неудачным 



решением конструктивной задачи перегородки как определенным образом 
функционирующей детали раковины. Поэтому среди агониатитов парал-
лельно возник другой тип лопастной линии (рис. 36, Ъ), для которого харак-
терна та особенность, что вместо омнилатеральной лопасти появился чет-
вертый по времени возникновения элемент — умбональная лопасть U. 
Формула такой лопастной линии, и с х о д н о й д л я в с е х п р о ч и х 
а м м о н о и д е й , может быть изображена символами VU : D. 

Р и с . 36 . П р о с т е й ш и е л о п а с т н ы е л и н и и 
агониатитов: 

а — Gyroceratites gracilis Bronn; b — Anarcesics 
lateseplatus (Beyr.); эйфельский ярус (по Шинде-

вольфу, 1933; индексы наши). 

В процессе последующей бурной эволюции аммоноидей возник пятый 
элемент лопастной линии— внутренняя боковая лопасть I, появились 
новые умбональные лопасти, испытала деление вентральная лопасть и т. д. 
Все эти преобразования, связанные с обособлением новых отрядов — кля-
мений, цератитов и аммонитов, возникали на разных стадиях индивиду-
ального развития. Затем в результате онтогенетического ускорения более 
или менее сложные лопастные линии смещались на все более ранние ста-
дии д о в т о р о й п е р е г о р о д к и в к л ю ч и т е л ь н о . Так возникли 
разные типы второй лопастной линии. У палеозойских аммоноидей, кроме 
самых древних, она имела три лопасти — вентральную, умбональную и 
дорсальную. У триасовых цератитов появилась еще одна лопасть — внут-
ренняя боковая. У юрских аммонитов происходило дальнейшее усложне-
ние, причем в разных филогенетических ветвях разными путями. В одних 
случаях сначала возникла еще вторая умбональная лопасть, а затем вент-
ральная лопасть стала двураздельной, в других — деление вентральной ло-
пасти произошло сразу при наличии только одной умбональной лопасти. 
Следовательно, эволюция второй лопастной линии шла по таким направ-
лениям: 

V U U 1 : I D — ( V i V i ) U U 1 : I D 

V U : D - V U : I D < ^ 

( V i V i ) U : I D 

У многих меловых аммонитов вторая перегородка была построена по типу 
(V iVi )U : ID или даже V U : ID. Кроме того, в группах, развивавшихся 
по пути значительного упрощения, известны формы, у которых вторая 
перегородка имела формулу VU (например, Indoceras), что представляет 
возврат к далекому прошлому. 

Совершенно иначе, как мы сейчас увидим, проходило развитие лопаст-
ной линии у гониатитов. Однако вторая линия у представителей этой 
группы аммоноидей имела только три лопасти по формуле VU : D. 

Для построения системы аммоноидей большое значение имеют не толь-
ко вторая, но и последующие лопастные линии. Если исключить самых 
древних и примитивных агониатитов, развивавшихся по типу VO, то все 
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остальные палеозойские аммоноидеи естественно распадутся на две группы 
с принципиально различным начальным онтогенезом. Связывает эти груп-
пы исходная вторая лопастная линия V U : D. В первой группе (агониати-
ты) путем образования сначала внутренней боковой лопасти 1, а затем 
второй умбональной лопасти U1 произошла перегородка с формулой 
VUU1 : ID; при этом первичная умбональная лопасть U сместилась из зоны 
умбо на боковую сторону (рис. 37). Во второй группе (гониатиты) путем 
образования сначала наружной боковой лопасти L, а затем внутренней 

боковой лопасти I возникла перегородка с формулой VLU : ID; при этом 
первичная умбональная лопасть U осталась на старом месте (рис. 38). 
В обоих случаях количество, форма и расположение элементов оказались 
совершенно одинаковыми, но происхождение всей лопастной линии было 
в корне различным. Агониатиты развивались по типу VU, гониатиты — 
по типу VLU. Все это можно было установить только на основе длитель-
ных исследований эволюции онтогенеза аммоноидей. Климении принадле-
жат в основном к первому типу, хотя некоторые представители этой свое-
образной группы пытались усложнять свою перегородку по второму типу. 
И с х о д н ы м д л я р а з в и т и я в с е х м е з о з о й с к и х а м м о н о и -
д е й (цератитов и аммонитов) б ы л т о ж е п е р в ы й т и п . 

К сожалению, гораздо хуже обстоит дело с разработкой системы мезо-
зойских аммоноидей. Недооценка всей важности онтогенетических иссле-
дований, наблюдающаяся у подавляющего большинства специалистов по 
триасовым, юрским и меловым аммоноидеям, является главной причиной 
того, что эти группы пока не имеют научно обоснованной филогенетиче-
ской системы. Если бы исследователи цератитов и аммонитов вместо опи-
сания и переописания бесконечных видов с таким же усердием изучали 
онтогенез, особенно раннее онтогенетическое развитие лопастных линий, то 
классификация этих групп находилась бы сейчас на совершенно ином 
научном уровне. Даже небольшой накопленный материал показывает, что 
способы усложнения перегородки у мезозойских групп так же разнооб-
разны, как и у палеозойских. 

В основу таксономического деления цератитов и аммонитов могут быть 
положены прежде всего различные типы второй лопастной линии — 
VU : ID; VUU1 : ID; (ViVi)U : ID; (VjVOUU1 : ID. В частности, необхо-
димо подчеркнуть, что у всех исследованных цератитов вторая перегород-
ка построена по типу VU : ID. Далее, большое таксономическое значение 
имеет тот факт, что у одних мезозойских групп рядом с дорсальной ло-
пастью расположена первичная внутренняя боковая лопасть I (например, 
в надсемействе Perisphinctaceae), а у других — между элементами D и I 

Рис. 37. Схема начального онтогенети-
ческого развития лопастной линии 

у агониатитов (тип VU) (ориг.) 

Рис. 38. Схема начального онтогенети-
ческого развития лопастной линии 

у гониатитов (тип VLU) (ориг.) 
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рано JJ онтогенезе возникает вторая внутренняя боковая лопасть Т1 

(например, в падсемейстне Stephanocerataceae). Последующее усложнение 
лопастной линии происходило тоже самым различным образом: в одних 
семействах только путем образования умбональных лопастей U, в дру-
гих — и умбональных лопастей и внутренних боковых лопастей I, в тре-
тьих — только внутренних боковых лопастей. Новые элементы, усложня-
ющие лопастную линию, могли зарождаться из седел (индексы с верхней 
цифрой) или возникать путем деления самих лопастей (индексы с нижней 
цифрой). Легко представить себе, что все это создавало огромное разно-
образие генетических типов лопастной линии, характерных для тех или 
иных таксономических категорий отряда аммонитов. Чтобы показать это 
с большей наглядностью, приведем некоторые примеры: 

1. Усложнение путем образования простых умбональных лопастей U: 
а) Strenoreras Hyatt, 1900 (верхний байос) — (ViVi) UU4J2 : U3ID, 
б) II ij paean thop lite s Spalh, 1923 (нижний альб) — 

(ViVi)UU'IFU3 : U4ID. 
2. То же, по некоторые умбональпые лопасти испытывают полное дву-

членное деление: 
а) Prrisphincles Waagen, 1869 (верхний оксфорд) — 

(ViVi)UU'Ui2 : Ur ID, 
б) Craspcdiles Pavlow, 1892 (верхтгеволжский ярус) — 

( V i V O U U ' U i W I V U , 5 : Ui5U,4U,3Ui2ID. 
3. Усложнение путем образования второй внутренней боковой лопасти 

I1 и ряда умбональных лопастей U: 
Cadoceras Fischer, 1882 (нижний и средний иелловой) — 

( V . V O U U ' U W U 4 : Ui3IFD. 
4. Усложнение путем образования простых внутренних боковых ло-

пастей I: 
Deshayesites Kazansky, 1914 (ант) — (VjVOUII2 :13I'D. 
5. То же, по некоторые внутренние боковые лопасти испытывают пол-

ное двучленное деление: 
а) Kosmoceras Waageii, 1869 (верхний келловей) — 

(ViVi)UU4iI 2I 3 : I4IiFD, 
б) iXormaimiles Mnnier-Chalmas, 1892 (средний байос) — 

(VIVi)UU42II2II3 : I r V I i F D . 
6. Усложнение путем асимметричного двучленного деления первичных 

умбональной и внутренней боковой лопастей: 
Cheloniceras Hyatt, 1903 (верхний ант) — (ViVi)UiU2U42 : IjD. 
7. Усложнение путем образования многочисленных умбональных ло-

пастей и двух наружных боковых L; первичная умбональная лопасть де-
лится па три самостоятельные лопасти: 

Мelaplacenticeras Spath, 1926 (камнан) — 
( У Л ^ Ь Ч Л ^ и г и ' и Ч Я и 6 : U5U3ID. 

8. Усложнение путем образования многочисленных внутренних боко-
вых лопастей I и одной наружной боковой лопасти L: 

Indoceras Noelling, 1897 (Маастрихт) — 
(ViVi)LUII2I4I6I9InI1 3I1 5 : I14I12I I0I8I5I3FI7D. 

Даже из этих немногочисленных примеров видно, какие широкие 
нерснективы открываются в деле построения филогенетической системы 
аммонитов, если пользоваться онтогенетическим методом исследования. 
Вряд ли можно сомневаться в том, что дальнейшая разработка этого во-
проса приведет к созданию новой системы цератитов и аммонитов, свобод-
ной от полифилетических представлений. Ключ для понимания сложных 
взаимоотношений различных групп мезозойских аммоноидей всегда нахо-
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дился в руках исследователей, но они почему-то долгое время не хотели 
им пользоваться. 

Мы уже говорили о том, что важнейшим методом филогенетической си-
стематики является рассмотрение таксономических категорий в их исто-
рическом развитии. В этой связи очень важно подчеркнуть, что сравнение 
любых особенностей организации, используемых нами в таксономических 
целях, нельзя проводить на чисто морфологической основе. Типологиче-
ский подход недопустим при рассмотрении но только взрослых состояний, 
но и любых ранних стадий. При анализе онтогенетических показателей 
необходимо учитывать ускорение и замедление развития, выпадение про-
межуточных стадий, гетерохронии и гетеротопии; одним словом, анализ 
нужно вести по с позиций зародышевого или личиночного сходства, а на 
основе изучения эволюции онтогенезов. 

Насколько это важно, показывают следующие примеры. У поздних 
представителей отряда агониатитов в результате онтогенетического уско-
рения лопастная линия VUU1 : ID сместилась с поздних стадий па третью 
перегородку, а умбональная лопасть U передвинулась при этом на боковую 
сторону. В результате такого преобразования лопасти UU1 заняли по от-
ношению ко второй перегородке точно такое же положение, какое у позд-
них гониатитов занимают лопасти LU. Это может повести и действительно 
приводило к неправильному определению индекса лопастей у отдельно 
взятых поздних агониатитов, а, следовательно, к неправильному опреде-
лению их таксономического положения. То же самое надо сказать отно-
сительно представителей отряда аммонитов. У многих из них вторая 
лопастная линия вследствие сильного смещения стадий назад (вторичный 
филэмбриогенез) имеет формулу (ViVi)UU1 : ID. Но эту линию можно 
интерпретировать, что неоднократно и делалось, как (ViVi)LU : ID, пото-
му что стадии, доказывающие развитие по первому типу, из онтогенеза 
полностью вытеснены вследствие ускорения развития. Вопрос этот решает 
общая история развития аммоноидей, показывающая прямую связь отря-
дов Agoniatitida —Ceratitida -> Ammonitida и полное вымирание отряда 
Goniatitida на грани палеозоя и мезозоя. Следовательно, при решении во-
просов таксономического положения отдельных групп и их взаимосвязи, 
опираясь на онтогенетические показатели, нельзя отрываться от истории 
развития всех аммоноидей. 

МАТЕРИАЛЫ ПО КЛАССИФИКАЦИИ АММОНОИДЕЙ 

Начало классификации аммоноидей было положено в первой половине 
XIX в., когда Л. Бух (Buch, 1832, 1849) обособил от собственно аммонитов, 
как самостоятельные группы, последовательно роды Goniatites Наап и Се-
rati-tes Наап, а Г. Мюнстер (Munster, 1834) выделил из группы гониатитов 
новый род Clymenia. Несколько позднее Э. Зюсс (Suess, 1865) установил 
среди аммонитов два новых рода: Phylloceras и Lytoceras. Это первое деле-
ние аммоноидей, если учесть общий уровень знаний того времени, было 
гениальным предвидением будущей филогенетической классификации ам-
моноидей, которая создается буквально в последние годы. Все перечислен-
ные выше роды оказались прототипами отрядов или подотрядов. 

П е р в ы е п о п ы т к и к л а с с и ф и к а ц и и. Известно много попыток 
разделения аммоноидей на таксономические группы па основе различных 
особенностей организации раковины: 

Э. Бейрих (Beyrich, 1837) подразделил известных в то время предста-
вителей сборного рода Goniatites на шесть групп: Nautilini, Simplices, 
Aequales, Irregulares, Primordiales, Carbonarii. 

Г. и Ф. Зандбергеры (G. u. F. Sandberger, 1850—1856) предложили дру-
гую классификацию, установив уже восемь подразделений: Lingual!, 
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Lanceolati (частично Aequales), Genufracti ( = Carbonarii), Serrati ( = Irre-
gulares), Crenati ( = Primordiales), Acutolaterales, Magnosellares ( = Simpli-
cos), Nautilini ( = Nautilini). 

В. Бранко (Branco, 1879—1880), изучавший начальный онтогенез ра-
ковины различных аммоноидей, установил несколько типов строения пер-
вой перегородки и по этому признаку выделил три группы: Asellati, Latisel-
lati и Angustisellati. 

Э. MoMHcoBH4(Mojsisovics, 1882) различал среди триасовых аммонои-
дей две группы: Leiostraca — гладкие или слабо скульптированные формы 
с многочисленными лопастями и Trachyostraca — сильно скульптирован-
ные формы с нормальным количеством лопастей. 

П. Фишер (Fischer, 1887) разделил аммоноидей по характеру сифон-
ных трубок на Retrosiphonata, у которых трубки направлены назад, и Рго-
siphonata, у которых они обращены вперед. 

К. Циттель (Zittel, 1895), учитывая различное положение сифона по 
отношению к вентральной и дорсальной сторонам, выделил на этой осно-
ве две совершенно несовместимые по объему группы: Intrasiphonata (с дор-
сальным сифоном) и Extrasiphonata (с взнтральным сифоном). Неудачно 
развивая эту идею, О. Шиндевольф (Schindewolf, 19236, 1931) предлагал 
другие названия: сначала Immotosiphonata и Motosiphonata, а позднее 
Extrasiphonata и Variosiphonata. Отряд климений, вразрез с четким опре-
делением Циттеля, попадал по этой схеме в сборные и неопределенные 
группы Immotosiphonata и Variosiphonata. 

Э. Or (Haug, 1898) клал в основу классификации длину жилой камеры 
и различал две группы: Longidoma с длинной камерой и Brevidoma с ко-
роткой камерой. Вторая аналогичная попытка деления аммоноидей была 
предпринята Г. Артгабером (Arthaber, 1911), который предложил другие 
термины — соответственно Macrodoma и Microdoma. 

А. Хайэтт (Hyatt, 1900) подразделил всех внешнесифонных аммонои-
дей на девять групп, названия которых происходят от определения харак-
тера образования седел и окончания campyluis (кривой). Эти группы полу-
чили следующие наименования: Gastro-, Micro-, Meso-, Eury-, Glosso-, 
Disco-, Phyllo-, Lepto-, Pachycampyii. 

P. Ведекинд (Wedekind, 1918) по сложности лопастной линии сгруп-
пировал всех аммоноидей в три отряда: Palaeoammonoidea, Mesoammonoi-
dea и Neoammonoidea. 

Все указанные попытки классификации, за исключением деления Цит-
теля, оказались бесплодными и не получили признания. Признаки, клав-
шиеся в основу деления, в большинстве случаев были непригодны для этой 
цели; кроме того, они рассматривались с точки зрения чисто морфологиче-
ской (типологической) систематики, без серьезного учета истории раз-
вития аммоноидей, для чего в то время недоставало и материала. По-
этому выделенные разными исследователями таксономические группы, 
часто неопределенного ранга, оказались полифилетическими (гетеро-
генными) . 

Н о в е й ш и е п р е д л о ж е н н ы е с х е м ы . В наше время ученые 
стали на путь иного построения системы аммоноидей, учитывая, по мере 
возможности, действительные отношения групп и производя их названия 
от типичных родов. Следует подчеркнуть, что разработка современной клас-
сификации стала возможной только благодаря накоплению огромного ко-
личества новых фактов. По палеозойским аммоноидеям в текущем столетии 
особенно интересные данные были опубликованы в трудах Байсета, Бёзе, 
Ганиэля, Делепина, Либровича, Миллера и Фёрниша, Пламмера и Скотта, 
Смита, Шиндевольфа, Шмидта и некоторых других авторов. Исследование 
новых материалов, естественно, приводило к важным обобщениям по систе-
матике и филогении отдельных групп. 
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Перейдем теперь к краткой характеристике тех представлений на си-
стему аммоноидей, которые были изложены разными авторами в самые 
последние годы. 

Б. Каммел (Kummel, 1952) рассматривает аммоноидей как отряд, сре-
ди которого различает шесть подотрядов: Clymenina, Goniatitina, Geratili-
па, Phylloceratina, Ammonitina и Lytoceratina. Распределение их во време-
ни и взаимоотношение между собой автор иллюстрирует схемой, имеющей 
ряд серьезных недостатков; основные из них — неопределенность проис-
хождения цератитов и допущение полифилетических связей между тремя 
последними отрядами. 

Э. Басс (Basse, 1952) возводит аммоноидей в ранг подкласса с двумя 
отрядами: Ammonitida ( = Extrasiphonata) и Clymenida ( = Intrasiphonata). 
Внутри первого отряда она различает пять подотрядов: Goniatitina, Cera-
titina, Phylloceratina, Lytoceratina и Ammonitina. Как видим, эта класси-
фикация почти полностью тождественна предыдущей, с тем лишь отличи-
ем, что в ней климениям придано значение самостоятельного отряда. Ос-
новную часть палеозойских аммоноидей Басс относит к подотряду Gonia-
titina, но многие каменноугольные и пермские семейства («Perrinitidae», 
Popanoceratidae, Cyclolobidae, Thalassoceratidae, Pronoritidae, Medlicottii-
dae) бездоказательно и ошибочно помещает в подотряд Ceratitina. 

О. Шиндевольф (Schindewolf, 1954а, б) предложил эскиз совершенно 
иной и принципиально очень интересной классификации аммоноидей. К со-
жалению, свои представления он изложил в такой сжатой форме, что о 
многом приходится лишь догадываться. Как было показано, этот автор яв-
ляется сторонником типологической систематики, но одновременно при-
стально интересуется и много сделал в области изучения онтогенеза 
различных групп. Последнее обстоятельство оказывало основное влияние 
на автора при разработке новой схемы. По Шиндевольфу, древнейшие 
девонские аммоноидеи образуют филогенетическую группу, которую он в 
немецкой транскрипции называет Agoniatitinen и которую, по-видимому, 
нужно понимать как подотряд. От него отделились два других ствола, су-
ществовавшие на протяжении верхнего девона, карбона и перми: Proleca-
nitina (или U-тип) и Goniatitina (или А-тип). У представителей первого 
типа лопастная линия имеет формулу ELU2U1I, у представителей второго 
типа — EA1LU1I (индексы Шиндевольфа). На границе перми и триаса от 
пролеканитов произошла группа Ceratitina, на границе триаса и юры от 
цератитов — группа Ammonitina. Следовательно, подобно предыдущим ав-
торам, Шиндевольф выделяет среди аммоноидей пять подотрядов, но счи-
тая климений, но придает им совершенно иной смысл. Новым и важным 
является выделение подотрядов Agoniatitina и Prolecaniitina, состав кото-
рых, к сожалению, не расшифрован, а названия даны в немецкой транс-
крипции. 

A. Миллер и В. Фёрниш (Miller a. Furnish, 1954), опубликовавшие свою 
статью на несколько месяцев позднее, предложили иную классификацию. 
Они рассматривают аммоноидей как отряд и подразделяют палеозойских 
его представителей на шесть подотрядов: Bactritina, Anarcestina, Cly-
meniina, Goniatitina, Prolecanitina и Ceratitina. Первый подотряд помещен 
в эту систему со знаком вопроса, так как может принадлежать и к наути-
лоидеям. Последний подотряд основной своей массой переходит в мезозой. 
В отличие от схемы Шиндевольфа, имеющей эскизный характер, в данном 
случае состав каждого подотряда охарактеризован списками надсемейств 
и семейств, филогенетические взаимоотношения которых показаны на спе-
циальной таблице. Родового состава семейств авторы в этой статье не дали. 

B. Е. Руженцев (1957) на основе многолетних личных исследований 
и синтеза всех опубликованных материалов других авторов разработал 
совершенно иную систему палеозойских аммоноидей, опирающуюся на 
11 В. Е. Руженцев 



теоретические представления, рассмотренные в предшествующих главах. 
Классификация аммоноидей и их положение среди других групп головгъ 
погих моллюсков показаны на нижеследующей схеме: 

Класс Cephalopoda. Цефалоподы. 
Подкласс Ectooochlia. Наружнораковитпгые. 

Надотряд Nauliloidea. Наутилоидеи. 
Надотряд Bactritoidea. Бактритоидеи. 
Надотряд Ammonoidea. Аммоноидеи. 

Отряд Agoniatitida. Агониатиты. 
Подотряд Agoniatitina. 
Подотряд Anarcestina. 
Подотряд Gephuroceratina. 
Подотряд Prolecanitina. 

Отряд Goniatitida. Гониатиты. 
Подотряд Tornoceratina. 
Подотряд Praeglyphioceratin а. 
Подотряд Goniatitina. 

Отряд Clymeniida. Климении. 
Подотряд Gonioclymeniina. 
Подотряд Clymeniina. 

Отряд Ceratitida. Цератиты. 
Отряд Ammonitida. Аммониты. 

Подотряд Phylloceratina. 
Подотряд Lytoceratina. 
Подотряд Ammonitina. 

Подкласс Endocochlia. Внутреннераковинные. 

Остапавливаться на этом вопросе подробнее мы здесь не будем, по-
скольку ему посвящена вся следующая глава. 

В том же году из печати вышла сводка по аммоноидеям, опубликован-
ная в «Treatise on Invertebrate Paleontology» (часть L). Раздел по палео-
зойским аммоноидеям, кроме климений, составлен А. Миллером и В. Фёр-
нишем (1957а); материалы по климениям обобщил О. Шиндевольф (1957). 
В этой работе принята система, опубликованная двумя первыми авторами 
в 1954 г.; внесенные изменения совершенно незначительны, если не счи-
тать изъятия бактритоидей. Если предыдущая статья не давала представ-
ления о родовом составе принятых авторами семейств, то в этой сводке 
все стало ясным. Сравнивая пашу классификацию палеозойских аммонои-
дей с классификацией, принятой в « T r e a t i s e » , можно убедиться в том, что 
они к о р е н н ы м о б р а з о м различны. Поскольку это так, необходимо 
вскрыть причины существующих разногласий. 

Миллер и Фёрниш многие родовые названия, предложенные прежде 
разными авторами, поместили в синонимику, объясняя это тем, что роды 
палеозойских аммоноидей они склонны понимать широко. В этой связи 
хочется еще раз заметить, что таксономические категории нельзя понимать 
пи широко, ни узко, а только так, как они сформировались в природе. Но 
поскольку авторы причислили себя к разряду «укрупнителей», посмотрим, 
так ли уж они последовательны в проведении этой линии. В качестве пер-
вого примера возьмем род Owenoceras Miller et Furnish, 19406, о котором 
авторы говорят, что он подобен Eoasianites, но имеет продольные ребрышки. 
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Роды Preshumarelites Plummer et Scott, 1937 н Somoholiles Kn/,honeov, 
1938 авторы поместили в синонимику Eoasianites, хотя им хорошо извест-
но, что эти роды тоже отличаются от последнего наличием продольных 
ребрышек. Значит, будучи принципиальными в проведении своей линии, 
авторы должны были либо Owenoceras тоже считать сипопимом, либо при-
нять вместо своего одно из ранее предложенных названий. Вторым очень 
типичным примером может быть род UcUenoeeras Miller et Furnish, 1954 
из семейства Medlicottiidae, который отличается от Uddenites только более 
приподнятым положением внешней ветви первичной умбональной лопа-
сти. Выделив Uddenoceras, авторы одновременно поместили в синонимику 
многие другие роды этого семейства, обладающие гораздо более четкими 
родовыми признаками, как, например, Eumedlicottia Spath, 1934 или Syn-
artinskia Ruzhencev, 19396. Не надо быть особо искушенным морфологом, 
чтобы понять, что Eumedlicottia и Synartinskia гораздо сильнее отличаются 
соответственно от Medlicottia и Artinskia, чем Uddenoceras от Uddenites. 
Значит, и в этом случае авторы не проявили последовательности в своей 
склонности к укрупнению родов. 

Если мы обратимся к семействам, которые Миллер и Фёрниш тоже 
склонны укрупнять, то и здесь заметим такую же непоследовательность. 
Так, например, они отстаивают самостоятельность семейства Perrinitidae 
Miller et Furnish, 1940a, хотя в литературе неоднократно указывалось, что 
эта группа не может быть отделена от семейства Shumarditidae. 

Отсюда становится понятной невозможность объяснить возникшие раз-
ногласия в построении системы палеозойских аммоноидей стремлением к 
более широкому или более узкому пониманию таксономических категорий. 
Слов нет, Миллер и Фёрниш более склонны к укрупнению родов. Несколь-
ко стадий в развитии основного звена они часто объединяют в один род, 
время существования которого растягивается в таком случае па ряд гео-
логических веков. Так, например, род Protopopanoceras они сливают с Pro-
popanoceras, род Tauroceras — с Popanoceras, род Waagenina — со Stacheo-
ceras и т. д. С нашей точки зрения, все это неправильно. Но если бы дело 
сводилось только к этому, речь шла бы о поверхностных разногласиях, глав-
ным образом о рангах тех или иных таксономических категорий, о том — 
род это или подрод, семейство или подсемейство и т. д. В действительности 
же приходится говорить о глубоких, коренных разногласиях, причина ко-
торых кроется в различном понимании принципов и методов систематики. 

По мнению Миллера и Фёрпиша, лопастная линия является лучшим 
руководящим признаком при определении филогенетических взаимосвязей. 
Авторы признают важность онтогенетических наблюдений. Они пишут о 
том, что нельзя придавать филогенетического значения сходству форм, 
стратиграфически сильно разделенных, или сходству одновременных видов, 
для которых путем онтогенетических исследований могут быть установле-
ны разные предки. Наконец, они иллюстрируют классификацию палеозой-
ских аммоноидей филогенетической схемой. Отсюда можно сделать заклю-
чение, что Миллер и Фёрниш являются сторонниками филогенетической 
систематики. Однако в действительности классификация, предложенная 
этими авторами, не является филогенетической. Виды, совершенно чуждые 
но происхождению, принадлежащие к разным семействам и даже надсе-
мействам, они объединяют в один род, теряющий реальное единство 
составляющих его видов. Роды, тесно связанные между собой, представ-
ляющие звенья одного филогенетического ряда, они разделяют, создавая 
искусственные семейства или надсемейства. Поэтому классификация, 
предложенная Миллером и Фёрнишем, в значительной своей части являет-
ся типологической, основанной на субъективном, поверхностном, внеисто-
рическом понимании сходств и различий. Чтобы наша оценка не осталась 
голословной, рассмотрим некоторые примеры. 



Авторы отиосли род Shikhanites к числу синонимов Necpronorites, хотя 
но всем своим особенностям эти формы различны в такой степени, что пе 
могут принадлежать даже к одному семейству. Авторы считают род Gla-
phyrites синонимом Eoasianites, хотя первый произошел от Cravenoceras в 
нижненамюрское время, а второй — от Gastrioceras в башкирское время. 
Г)ти морфологически сходные роды по происхождению принадлежат даже 
к различным надсемействам. Недавно установленный род Aktubites авто-
ры считают синонимом Neoshumardites, не учитывая того, что первый из-
вестен только в московском ярусе и представляет начальную стадию раз-
вития семейства Shumarditidae, а второй ограничен в своем распростране-
нии только нижнеартинским подъярусом и представляет конечную стадию 
развития семейства Somoholitidae. Таких и подобных примеров можно бы-
ло бы привести очень много. Они показывают, что Миллер и Фёрниш, во-
преки собственным декларациям, не считаются с историей филогенетиче-
ского развития различных ветвей. Даже с позиций чистой морфологии они 
допускают иногда такие комбинации, которые могут вызвать только удив-
ление. 

Обратимся теперь к примерам, которые должны показать, как авторы 
компонуют более высокие таксономические категории. Возьмем хорошо и 
всесторонне изученное семейство Shumarditidae. Начальную стадию в эво-
люции этого семейства, среднекаменноугольный род Aktubites, авторы 
зачислили в синонимы рода Neoshumardites, который, по их мнению, отно-
сится к семейству Neoicoceratidae. Следующую стадию, верхнекаменно-
угольный род Shumardites, они оставили в семействе Shumarditidae, доба-
вив сюда совершенно чуждый род Vidrioceras. Более высокие родовые ста-
дии, сохраняющие все тот же тип онтогенеза, они выделили в виде особого 
семейства Perrinitidae. В результате от большого семейства Shumarditidae 
сохранились жалкие остатки да еще с чужеродным добавлением. Затем 
авторы объединили семейства Shumarditidae и Perrinitidae вместе с Agathi-
ceratidae в надсемейство Agathicerataceae, не обращая внимания па то, что 
представители последнего семейства по всем своим особенностям, как 
внешним, так и внутренним, не имеют никакого отношения к шумардити-
дам. Достаточно сказать, что род Agathiceras отличается совершенно иным 
онтогенетическим развитием и что, в частности, сифон на ранних стадиях 
занимает у него центральное положение. Как же можно именно этот 
весьма специализированный род класть в основу развития семейства Shu-
marditidae? В целом классификация рассмотренной группы настолько 
искусственна, в такой степени не соответствует действительности, что 
поражаешься больше всего тому, как Миллер и Фёрниш сами не заметили 
этого. 

Но лучше обстоит дело с надсемейством Cyclolobaceae, в состав кото-
рого авторы включили два семейства: Popanoceratidae и Cyclolobidae. Пер-
вое из этих семейств они разделили на три подсемейства: Popanoceratinae, 
Marathonitinae и Hyattoceratinae. В таком объеме эта группа стала совер-
шенно искусственной, гетерогенной, полифилетической. В действитель-
ности она распадается на три реальных семейства: Marathonitidae, Vidrio 
ceratidae и Popanoceratidae; подсемейство Hyattoceratinae выделено 
напрасно и необоснованно. По типу онтогенетического развития и по мор-
фологическим особенностям взрослых раковин три названных семейства 
резко различны между собой. Кроме того, они возникли в разные века и 
от разных предков: маратонитиды — в жигулевское время от какого-то го-
ниатита с инволютной раковиной типа Pennoceras, видриоцератиды — в 
оренбургское время от эволютного Eoasianites, попаноцератиды — в ассель-
ское время тоже от Eoasianites. Как же можно после этого объединять их 
всех в одну таксономическую группу? Представителей семейства Vidrioce-
ratidae Миллер и Фёрниш растащили по другим семействам, тогда как 
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в действительности это очень определенная группа. Именно это семейство 
совместно с Cyelolobidae составляет надсемейство Cyclolobaceae, тогда как 
другие включены авторами в эту группу без всякого к тому основания. 

Заканчивая критические замечания, нам хочется подчеркнуть еще одну 
особенность работы Миллера и Фёрниша, которая, может быть, прольет 
свет на сущность их таксономических построений. Посмотрим, как авторы 
характеризуют отдельные роды. Вот, например, Synuraloceras: подобен 
Eoasianites, но раковина дискоидальная, с угловатой вентральной стороной. 
Эта характеристика выглядит так же, как следующее возможное опреде-
ление куба: подобен шару, но с шестью квадратными гранями. Зачем по-
надобилась именно такая характеристика рода, понять трудно. Произошел 
Synuraloceras от Paragaslrioceras, потомком его был Strigogoniatites-, в клас-
сификации Миллера и Фёрниша они именно такое положение и занимают. 
Спрашивается, почему нельзя было определить Synuraloceras следующим 
образом: подобен Paragastrioceras, но с угловатой вентральной стороной; 
почему нельзя было сказать по поводу Strigogoniatites-. подобен Synuralo-
ceras, но с вентральным синусом (сказано — подобен Pseudogastrioceras, 
по с угловатой вентральной стороной). Или возьмем другой род — Peritro-
chia, представление о котором авторы исказили до неузнаваемости; о нем 
сказано: постепенно связанный (gradational) с Shumardites и Stacheoeeras. 
Возникает законное недоумение, зачем в диагноз Peritrochia попал род 
Shumardites, если по классификации самих же авторов он принадлежит 
к другому надсемейству! Кроме того, даже беглое сравнение показывает, 
что между тремя названными родами нет ничего общего. Таких примеров 
можно было бы привести любое количество. Они свидетельствуют о сво-
бодном обращении авторов с морфологическими показателями. 

Переходим к выводу. Правильная классификация должна по возмож-
ности точно (для современного уровня знаний) отражать действительные 
филогенетические взаимоотношения групп, сложившиеся в процессе исто-
рического развития. Классификация Миллера и Фёрниша но отвечает это-
му требованию, или, говоря более точно и объективно, отвечает ему только 
в некоторых местах системы. Несмотря на то, что авторы на словах стоят 
за филогенетическую систематику, имеют большой опыт практической рабо-
ты, опубликовали много исследований с хорошим текстом и прекрасными 
иллюстрациями, они разработали и предложили систему палеозойских ам-
моноидей, которая в целом не может быть одобрена. В следующей главе 
будет обоснована иная система, коренным образом отличная, начиная с 
самых высоких категорий и кончая родами. Возникает вопрос, в чем же 
кроются причины наших разногласий, причины совершенно разного тол-
кования одних и тех же, причем хорошо известных фактов. Нам кажется, 
что они заключаются в принципиально разном методологическом подходе 
к материалу на всех стадиях его изучения. Отсюда снова и с особой силой 
проявляется необходимость исследований в области теоретической систе-
матики, чему мы посвятили настоящую монографию. 



Г Л А В А VIII 

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СИСТЕМА 
ПАЛЕОЗОЙСКИХ АММОНОИДЕЙ 

Теоретические основы систематики и филогении, изложенные в преды-
дущих главах, нашли свое применение при разработке системы палеозой-
ских аммоноидей. Чтобы установить сходство и различие основных таксо-
номических групп, которые мы выделяем в качестве отрядов и подотрядов, 
необходимо было проникнуть в самую глубь онтогенеза раковины и пере-
городки, учитывая при этом затемняющее влияние онтогенетического ус-
корения. Только таким путем удалось осветить самые темные и скрытые 
особенности морфологии, важные в таксономическом отношении. 

Вся сумма накопленных знаний по онто-филогенетическому развитию 
палеозойских аммоноидей убедительно показывает, что они состоят из че-
тырех отрядов, каждый из которых обладает четкими, глубоко организа-
ционными морфологическими показателями, определяющими филогенети-
ческое единство всех групп подчиненного таксономического значения. 
Каждый отряд имеет особый, только ему свойственный тип раннего онто-
генеза, свое основное звено развития, не нарушаемое многообразием после-
дующих изменений. Самое типичное, самое общее в организации мы при-
нимаем, таким образом, в качестве признака, или определяющей особен-
ности, отряда. Вместе с основной особенностью, типичной для отряда, 
обычно несколько позднее в онтогенезе возникают другие черты организа-
ции, характерные для подотряда, надсемейства, семейства. Каждая из этих 
таксономических категорий обладает своим основным звеном развития, 
придающим ей своеобразие, внутреннее единство и полную обособленность 
от соседних групп. 

Система палеозойских аммоноидей, к обоснованию которой мы перехо-
дим, пе является научным достижением одного или нескольких исследо-
вателей, а представляет собой результат большого труда и творческих уси-
лий многих палеонтологов. Она не лишена, конечно, недостатков, завися-
щих от неравномерного изучения материала и неполноты наших сведений 
по некоторым группам. Можно сказать, что опто-филогенетическое иссле-
дование пижпекамеииоугольиых аммоноидей отстало от других групп, 
что порождает некоторую неуверенность в трактовке отдельных вопросов. 
] 1оэтому, чтобы классификация палеозойских аммоноидей достигла боль-
шего совершенства, необходимо еще шире развертывать онто-филогенети-
ческие исследования, уделяя особое внимание слабо изученным группам. 

По нашей системе аммоноидеи в целом возводятся в ранг надотряда. 
Положение его в системе всех головоногих моллюсков, а также отличия 
от смежных надотрядов были рассмотрены в двух предшествующих гла-
вах, вследствие чего к этому вопросу можно больше пе возвращаться. Ни-
же будут дапы характеристики всех таксономических категорий от отряда 
до подсемейства включительно. Что касается родов, то мы ограничимся 
их перечислением с указанием типа, синонимов и формулы лопастной ли-
нии, если она известна. 
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Поскольку дальнейший текст сопровождается рисунками только ло-
пастных линий, у читателя может создаться впечатление, что предлагае-
мая система палеозойских аммоноидей основана только на признаках, вы-
текающих из этой особенности организации. Такое заключение было бы 
ошибочным, хотя, повторяем, строение перегородки имеет ведущее значе-
ние при построении системы аммоноидей. Мы учитывали все особенно-
сти строения раковины, как это легко заметить по диагнозам, но изобра-
жаем только лопастные линии. Дело в том, что форму раковины, характер 
скульптуры и некоторые другие черты морфологии легко описать тексту-
ально. Этого нельзя сделать в отношении лопастных линий; все своеобра-
зие, все тонкие, но важные в таксономическом отношении особенности 
очертания лопастных линий могут быть отражены только на точных ри-
сунках. 

О Т Р Я Д AGONIATITIDA RUZHENCEV, 1957 

Раковина разнообразной, но преимущественно обтекаемой, дисковидпой, 
часто линзовидной формы. Сифон на всех стадиях роста краевой, вен-
тральный. Перегородка развивалась по типу VO VU, т. е. рядом с вен-
тральной располагалась сначала омнилатеральная, затем умбональная ло-
пасть. Вентральная лопасть или простая, или трехраздельпая, хотя бы в 
онтогенезе, развивавшаяся по формуле V - > (V2V1V2) , или, как исключи-
тельная редкость, двураздельная. Дорсальная лопасть простая или двузуб-
чатая (двураздельная). Вторая лопастная линия лишь в ходе эволюции 
достигла состояния VU : D. Усложнение перегородки происходило путем: 
выделения лопасти I, но главным образом, при помощи лопастей U, кото-
рые возникали в зоне умбонального шва, откуда последовательно и попе-
ременно смещались сначала наружу, в сторону вентральной лопасти, за-
тем внутрь, в сторону дорсальной лопасти. Иногда новые лопасти разви-
вались из вторичных вентральных седел и затем передвигались в сторону 
умбо, навстречу умбопальным лопастям. Еще реже происходило неполное 
деление первичной умбональной лопасти. Количество умбональных лопа-
стей могло быть очень большим. Нижний девон — верхний триас. 

ПОДОТРЯД AGONIATITINA RUZHENCEV, 1957 

Основа лопастной линии — VO; рядом с простой вентральной лопастыо 
расположена широкая омнилатеральная лопасть; дорсальная лопасть или 
отсутствует, или простая. Всех лопастей от трех до шести (рис. 39). Ниж-
ний и средний девон. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О MIMOCERATACEAE STEINMANN 
IN STEINMANN ET DODERLEIN, 1890 

[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Mimoceratinae Steinmann, 1890)] 

Простейшие агониатиты с яйцевидным протоконхом, свободными или 
соприкасающимися, по пе объемлющими оборотами, сравнительно широ-
ким умбональным отверстием, если обороты соприкасаются. Всех лопастей 
три. Формула лопастной линии постоянная — VO. Нижний девон — низы 
среднего девона. 

СЕМЕЙСТВО ANETOCERATIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина в виде спиральной трубки с несоприкасающимися оборо-
тами. Скульптура выражена поперечными ребрами, которые пересекают 
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вентральную сторону не прерываясь. Нижний девон (кобленцский ярус); 
Западная Европа. 

Anetoceras Schindewolf, 1934в (Cyrtoceratites arduennensis Steininger, 

СЕМЕЙСТВО MIMOCERATIDAE STEINMANN 
IN STEINMANN ET DODERLEIN, 1890 

[nom. tranel. Giirich, 1909 (ox Mimoceratinae Steinmann, 1890)] 
( = A p h y l l i l i d a e Freeh, 1902; Gyroceratitidae Schindewolf, 1932) 

Раковина змеевидная, с соприкасающимися оборотами и сравнительно 
широким умбональным отверстием. Поверхность раковины покрыта попе-
речными ребрами или почти гладкая. Нижний и средний девон (кобленц-
ский и эйфельский ярусы). 

Рис. 39. Лопастные линии некоторых 
представителей подотряда Agoniati-

tina: 
а — Anetoceras arduennense (Steininger).; кобленцский 
ярус; b — Gyroceratites gracilis Bronn; эйфельский ярус; 
с — ранняя и поздняя стадии Mimagoniatites zorgensis 
(Roemer); кобленцский ярус; d — ранняя и поздняя 
стадии Agoniatites costulatus (d 'Arch. et Vern.); средний 
девон; e— Paraphyllites tabuloides (Barrande); средний 

девон (по Шиндевольфу, 1933, 1934в; индексы наши). 

Отличается от семейства Anetoceratidae строением раковины, имеющей 
соприкасающиеся обороты. На первых стадиях эволюции агониатитов, 
когда спиральная структура раковины только что начинала формировать-
ся, указанная особенность была большим шагом вперед. 

ПОДСЕМЕЙСТВО MIMOSPHINCTINAE ERBEN, 1953 

Скульптура представлена поперечными ребрами, которые пересекают 
вентральную сторопу не прерываясь. Нижний девон (кобленцский ярус); 
Западная Европа. 

1. Mimosphirictes Eichenberg, 1931 (М. tripartitus Eichenberg, 1931). 
2. Palaeogoniatites Hyatt, 1900 (Ganiatites lituua Barrande, 1865). Этот 

род изучен еще очень слабо. 

1853). 
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ПОДСЕМЕЙСТВО MIMOCERATINAE STEINMANN 
IN STEINMANN ET DODERLEIN, 1890 

Поверхность раковины почти гладкая или покрыта слабыми попереч-
ными ребрышками, которые появляются только во взрослом состоянии и 
не распространяются на вентральную сторону. На поздних оборотах вен-
тральная сторона окаймлена бороздками или слабыми продольными реб-
рышками. Нижний и средний девой (кобленцский и эйфельский ярусы); 
Евразия, Африка. 

Отличается от подсемейства Mimosphinctmae отсутствием или очень 
слабым развитием скульптуры. 

Gyroceratites Meyer, 1831 (G. gracilis Bronn, 1835) (=Aphyl l i tes Mojsi-
sovics, 1882; Mimoceras Hyatt, 1884). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О AGONIATITACEAE HOLZAPFEL, 1899 

[nom. transl. Buzhencev, :1'957 (ex Agoniatitidae Holzapfel, 1809)] 

Раковина от змеевидной до дисковидной, от эволютной до среднеинво-
лютной, с узким умбональным отверстием или без него. Скульптура пред-
ставлена поперечными струйками, образующими вентральный и боковой 
синусы, разделенные значительным вентро-латеральным выступом. Всех 
лопастей от четырех до шести; исходная формула — VO : D, т. е. впервые 
возникла дорсальная лопасть. Иногда, кроме того, образуется Маленькая 
лопасть из вершины внутреннего седла. Нижний и средний девон. 

Отличается от надсемейства Mimoceralaceae более сложной перегород-
кой. Появление дорсальной лопасти вело к значительному повышению ор-
ганизации раковины. 

СЕМЕЙСТВО MIMAGONIATITIDAE MILLER, 1938 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Mimagoniatitinae Miller, 1938)] 

Раковина змеевидная, еволютная, с широким умбо, с умбональным от-
верстием. На ранних онтогенетических стадиях лопастная линия без дор-
сальной лопасти. Во взрослом состоянии формула лопастной линии -
VO : D. Нижний и средний девон (кобленцский и эйфельский ярусы); 
Евразия, Африка. 

Mimagoniatites Eichenberg, 1930 (Goniatites zorgensis Roemer, 1866). 

СЕМЕЙСТВО AGONIATITIDAE HOLZAPFEL, 1899 

Раковина дисковидная, среднеинволютпая, с умбо средних размеров, 
без умбоналыюго отверстия. Лопастная линия, начиная с ранних стадий 
развития, с дорсальной лопастью. Средний девоп; Евразия, Африка, 
Австралия, Северная Америка. 

Отличается от семейства Mimagoniatitidae дальнейшим повышением 
организации раковины — исчезновением умбонального отверстия, резким 
возрастанием инволютности оборотов. 

1. Agoniatites Meek, 1877 (Goniatites vanuxemi Hall, 1879). VO : D. 
2. Paraphyllites Hyatt, 1900 (Goniatites tabuloides Barrande, 1865). 

VOI : D. 

ПОДОТРЯД ANARCESTINA MILLER ET FURNISH, 1954 

Основа лопастной линии — VU : D; рядом с простой вентральной ло-
пастью расположена генетическая умбональная лопасть; даже у самых 
простых представителей развита дорсальная лопасть — обычно простая, 
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но иногда двойная. Всех лопастей от четырех до восьми. Нижний, средний 
и верхний девон. 

Отличается от подотряда Agoniatitina раннеонтогенетическим преобра-
зованием перегородки, в результате которого вместо омнилатеральной 
появилась генетическая умбональная лопасть. 

НАДСЕМЕЙСТВО ANARCESTACEAE STEINMANN 
IN STEINMANN ET DODERLEIN, 1890 

[nom. Iransl. Miller et Furnish, 1954 (ex Anarcestinae Steinmann, 1890)] 

Раковина различной формы — от субсферической до линзовидной, от 
знолютпой до инволютной. У древнейших родов есть умбональное от-
верстие, затем исчезающее. Струйки роста с вентральным и боковым си-
нусами, разделенными вептро-латеральпьш выступом. Нижний, средний 
и верхний девон. 

СЕМЕЙСТВО ANARCESTIDAE STEINMANN 
IN STEINMANN ET DODERLEIN, 1890 

(ex Anarcestinae iSteinmann, 1890) 

Раковина от субсферической до толстодисковидной, с низкими оборо-
тами, более или менее инволютная, с широким или средних размеров 
умбо. Всех лопастей четыре по формуле VU : D. Умбональная лопасть, 

I 

Рис. 40. Лопастные линии двух пред-
ставителей семейства Anarcestidae: 

а — три стадии онтогенетического * развития 
лопастной линии Anarcestes lateseptatus 
(Beyricli); Ь — поздняя стадия лопастной 
линии Subanarcestes macrocephalus Sch ind . ; 

эйфельский ярус 
(по Шиндевольфу, 1933; индексы наши). 

Рис. 41. Лопастные линии двух пред-
ставителей семейства Anarcestidae: 

а — три стадии онтогенетического развития 
лопастной линии Werneroceras ruppachense 
(Kayser); Ь — поздняя стадия лопастной 
линии Sellanarcestos wenkenbachi (Kayser); 

эйфельский ярус 
(по Шиндевольфу, 1933; индексы наши). 

возникая в зоне умбо, или остается на месте (рис. 40), или в ходе онтоге-
нетического развития смещается на боковую сторону (рис. 41,а) . В по-
следнем случае она расширяется, имитируя омиилатеральную лопасть. 
Дорсальная лопасть обычно простая, но иногда широкая, двураздельная 
(рис. 41, Ъ). Нижний, средний и верхний девоп (кобленцский — фамен-
ский ярусы); Евразия, Африка, Северная Америка. 

1. Anarcestes Mojsisovics, 1882 (Goniatites plebeius Barrande, 1865) 
(= Clarkeoceras Wedekind, 1918). 

2. Subanarcestes Schindewolf, 1933 (S. macrocephalus Schinde-
wolf, 1933). 
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3. Cabrieroceras Bogoslovsky, 1958 (Goniatites rouvillei Koenen, 1806). 
4. Latanarcestes Schindewolf, 1933 (Ammonites noeggerali Bueh, 

18326). 
5. Werneroceras Wedekind, 1918 (Goniatites ruppaehensis Kayser, 

1879). 
6. Arehoeeras Schindewolf, 1938 (A. paeekelmanni Schindewolf, 1938). 
7. Sellanarcestes Schindewolf, 1933 (Goniatites wenkenbaehi Kayser. 

1884). V U : (DiDi). 

С Е М Е Й С Т В О P I N A C I T I D A E S C H I N D E W O L F , 1933 

( = P m n a r i t i d a e H y a t t , 1900, n o m . n e g . ) 

Раковина от дисковидной до линзовидной, с более или менее высоки-
ми инволютными оборотами, с узким умбо. Всех лопастей шесть по фор-
муле VUID. Умбональная лопасть, возникая в зопе умбо, в ходе онтоге-
нетического развития смещается на боковую сторону (рис. 42). В вер-
шине внутреннего седла зарождается внутренняя боковая лопасть [, 

I 
Р и с . 42 . Л о п а с т п ы с л и н и и д в у х п р е д -

с т а в и т е л е й семейства P i n a c i t i d a e : 
а — три стадии онтогенетического развития 
лопастной линии Parodicerellum circumflexi-
jerurn (Sandb. et Sandb. ) ; эйфельский ярус ; 
b — поздняя стадия лопастной линии Wedehin-
della brilonensis (Kayser); ншветский ярус 

(по Шиндевольфу, 1933; индексы наши). 

остающаяся на умбональном шве. Дорсальная лопасть обычно простая, 
но иногда широкая, двураздельная (рис. 42, Ъ). Средний девон; Евразия, 
Африка. 

Отличается от семейства Anarcestidae более плоской и ИНВАЛЮТНОЙ 
раковиной, но главным образом более сложной лопастной линией. У пред-
ставителей этой группы появилась внутренняя боковая лопасть, возник-
шая па умбональном шве из вершины внутреннего седла. 

1. Parodicerellum Strand, 1929 (Tornoceras convolutum Holzapfel, 
1895) (=Parodiceras Wedekind, 1913a, non Hyatt, 1884; Ilolzapfeloceras 
Miller, 19326). 

2. Foordites Wedekind, 1918 (Aphyllites occullus var. platypleura Freeh, 
1889). 

3. Pinacites Mojsisovics, 1882 (Goniatites jugleri Roemer, 1843) (—Pin-
nacites Hyatt, 1884). 

4. Wedekindella Schindewolf, 1928a (Goniatites retrorsus var. briJouen-
sis Kayser, 1872). VUI (D,D,). 
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Н А Д С Е М Е Й С Т В О PROLOBITACEAE WEDEKIND, 1913a 
[пот. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Prolobitidae Wedekind, 1913a)] 

Раковина различной формы — от субсферичеокой, инволютной до ди~ 
сковидной, эволютной. Струйки роста прямые, иногда с очень слабым вен-
тральным синусом. Верхи среднего девона — верхний девон. 

Отличается от надеемейства Anarcestaceae гораздо более прямыми 
струйками роста, а следовательно, постоянно иным очертанием устья ра-
ковины. Кроме того, у представителей этой группы, как будет показано 
дальше, наблюдается принципиально иное развитие дорсальной лопасти. 

Раковина от толстодисковидной до субсферической, сильно инволют-
ная, с закрытым или очень узким умбо. Всех лопастей от четырех до 
восьми (рис. 43). Усложнение лопастной линии шло путем развития дор-
сальной лопасти но формуле VU : D ->• VU : ( D J D J ) VU : ( D J D ' D J ) . 

Рис. 43. Лопастные линии некоторых представи-
телей семейства Prolobitidae: 

а — Sobolewia nuciformis (Whidb.) ; живетский ярус 
(по Ведекинду, 1918); b — f — онтогенетическое развитие 
лопастной пинии Prolobites delphinus (Sandb. et Sandb.) ; 
фаменский ярус (по Пэрна, 1914); g — Pricmoceras divisum 

(Miinst.); фаменский ярус (по Шиндевольфу, 1923а). 

Верхи среднего девона — верхний девон (живетский — фаменский яру-
сы); Евразия, Африка. 

1. Sobolewia Wedekind, 1913а (Goniatites cancellatas d'Archiac et Ver-
neuil, 1842). VU : D. 

2. Prolobites Karpinsky, 1885 (Goniatites bifer var. delphynus Sandber-
ger et Sandberger, 1851). VU : (DiD'Di). 

3. Prionoceras Hyatt, 1884, non Buckman, 1920 (Goniatites divisas Mi'm-
sler, 1843) ( = Post prolobites Wedekind, 1913a). V U I D ^ D , (?) 
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СЕМЕЙСТВО PHENACOCERATIDAE WEDEKIND, 1918 

[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Phenacoceratinae Wedekind, 1918)] 
(=Clymcnoceratidae Ruzhencev, 1957) 

Раковина змеевидная, эволютная, на всех стадиях роста с широким 
умбо. Всех лопастей от семи до восьми. Усложнение лопастной линии 
шло в общем тем же путем, как и у предшествующего семейства 
(рис. 44). Верхний девон (фаменский ярус); Западная Европа (Герма-
ния) . 

Рис. 44. Лопастные линии двух представи-
телей семейства Phenacoceratidae: 

о — Clymenoceras insolitum Sch ind . (по Шинде-
вольфу, 1938; индексы наши); Ъ — Cycloclymenia 
planorbiformis (Miinst.); оба вида из фаменского 

яруса (по Шиндевольфу, 1923а). 

Отличается от семейства Prolobilidae эволютиой раковиной. Группа 
пока еще слабо изучена, но заслуяшвает обособления от настоящих иро-
лобитид. 

1. Clymenoceras Schindewolf, 1938 (С. insolitum Schindewolf, 1938). 
VUI : DiDn 

2. Cycloclymenia Hyatt, 1884 (Clymenia planorbiformis Munster, 1843) 
(— Phenacoceras Freeh, 1902; Balvites Wedekind, 1914 б). V U I D ^ ' D , (?)'. 

3. Paralytoceras Freeh, 1902 (Clymenia crispa Tietze, 1870). T аксоно-
мическое положение этого рода нуждается в уточнении. 

Миллер и Фёрниш (1957а) отнесли род Cycloclymenia к семейству Prolecanilidae. 
Согласиться с таким решением вопроса никак нельзя, потому что и но форме ра-
ковины и по очертанию лопастной линии этот род резко отличается от древнейше-
го представителя пролеканитид — рода Protocanites. Даже если рассматривать ло-
пастные линии этих родов чисто морфологически, то легко заметить, что у Cyclo-
clymenia вентральная лопасть развита гораздо сильное, вторая от нее в сторону ум-
бо — несравненно слабее, третья в том же направлении — несравненно сильнее. 
В общем по ряду особенностей' верхнедевонский род Cycloclymenia никак нельзя 
класть в основу каменноугольного семейства Prolecanilidae. Можно но сомневать-
ся, что онтогенетические исследования рассматриваемого рода подтвердят нашу 
точку зрения. 

ПОДОТРЯД GEPHUROCERATINA RUZHENCEV, 1957 

Основа лопастной линии—(V2ViV2)U : D; рядом с широкой трех-
раздельной вентральной лопастью расположена генетическая умбональ-
ная лопасть; дорсальная лопасть узкая, простая. Всех лопастей от 4 до 
54, если не больше. Верхний девон — нижний карбон (турнейский ярус). 

Отличается от подотряда Anarcestina раннеонтогенетическим измене-
нием перегородки, в результате которого простая прежде вентральная 
лопасть сначала приобретает боковые зубцы, а затем становится трех-
раздельной. 
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Н А Д С Е М Е Й С Т В О PHARCICERATACEAE HYATT, 1900 
[nom. transl. Miller et Furnish, 1957a (ex Pharcheratidae Hyatt, 1900)] 

Раковина разнообразной формы - - дисковидная, линзовидная, реже 
субсферическая и т. д.; умбо различных размеров до закрытого. Струйки 
роста в большинстве случаев с вентральным и боковым синусами. Ло-
пастная линия изменялась в ходе филогенетического развития от простой 
до необычайно сложной, но вентральная лопасть делится только на три 
части по формуле V—(V2V1V2) V2V1V2. Верхний девон. 

СЕМЕЙСТВО GEPHUROCERATIDAE FRECH, 1901 
[nom. correct. Miller et Furnish, 1954 (pro Gephyroceratidae Freeh, 1901)]; 

(=Manticoceratinae Wedekind, 19136; Crickitinae Wedekind, 1918) 

Раковина от дисковидной, слабо инволютной до линзовидной, совер-
шенно инволютной. Поверхность раковины почти гладкая. Струйки роста 
обычно с вентральным и боковым синусами. Всех лопастей от четырех до 

Рис. 45. ' Онтогенетическое развитие Р и с / 4 6 . Онтогенетическое'развитие лопасть-
лопастной линии Ponticeras wildun- ной линии Koenenites cooperi Miller; франский 
gense (Waldschm.); фрапский ярус ярус (по Миллеру, 1938; индексы наши), 

(по Огу, 1898; индексы наши). 

десяти и более. В ходе онтогенетического развития боковые зубцьт вен-
тральной лопасти сначала бывают слабо развиты, но затем становятся 
длинными, а средний, наоборот,— очень коротким, что создает впечатле-
ние двураздельности вентральной лопасти (рис. 45—47). По форме бо-
ковые зубцы скорее клиновидные. Верхний девон (франский ярус); Ев-
разия, Африка, Австралия, Северная Америка. 

1. Ponticeras Matern, 1929 (Ammonites aequabilis Bevric.h, 1837). 
(V2V1V2) U : D . 

2. Uchtites Bogoslovsky, 1958 (Gephyroceras syrjanicum Holzapfel, 
1899). (V2ViV2)U : ID. 

3. Gephuroceras Hyatt, 1884 (Goniatites sinuosus Hall, 1843) ( = Manti-
coceras Hyatt, 1884; Gephyroceras auctt.) (V2ViV2)U : ID. 

4. Koenenites Wedekind, 1913 б (Goniatites lamellosus Sandberger et 
Sandberger, 1851). (V2V,V2)UU1 : ID. 
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5. Hoeninghausia Giirich, 1896 (H. archiaci Gurich, 1896 = Goniatites ho-
eninghausi d'Archiac et Verneuil, 1842) ( = Protimanites Ljaschenko, 1956). 
(V2ViV2)UU1 : ID. 

6. Timanites Mojsisovics, 1882 (T. keyserlingi Miller, 1938 = Goniatites 
acutus Keyserling, 1844). (V2ViV2) UU'U2 : ID. 

Р и с . 47 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х 
п р е д с т а в и т е л е й семейства G e p h u r o c e r a t i d a e : 
а — Ponticeras tschernyschevji (Holz.); b — Uchtites 
syrjanicus (Holz.) (a, b — по Гольцапфелю, 1899); 
с — Gephuroceras sinuosum (Hal l ) (ориг. Богос-

ловского); d — Koenenites lamellosus (Sandb. et 
Sandb.) (по Зандбергерам, 1850—1856); e — Hoe-
ninghausia uchtensis Ljasch. (коллекция Богослов-

ского); 1 — Timanites keyserlingi Miller 
(по Гольцапфелю, 1899); все виды из франского 

7. Probeloceras Clarke, 1899 (Goniatites lutheri Clarke, 1885). 
(V2ViV2)U : D. 

8. Criekites Wedekind, 19136 (C. holzapfeli Wedekind, 1913). 
(V2ViV2)U:ID. 

9. Komioeeras Bogoslovsky, 1958 (Timanites stuekenbergi Holzapfel, 
1899). 

С Е М Е Й С Т В О T R I A I N O C E R A T I D A E H Y A T T , 1884 

[ n o m . correc t . R u z h e n c e v , h ie (pro T r i a i n o c e r a e H y a t t , 1884)] 

( = S a n d b e r g e r o c e r a t i n a e M i l l e r , 1938) 

Раковина от змеевидной до линзовидной, более или менее эволютная, 
с широким умбо. Скульптура представлена поперечными ребрами или 
продолговатыми бугорками по бокам и двумя продольными бороздами на 
вентральной стороне. Всех лопастей от десяти и больше (рис. 48). В ходе 
онтогенетического развития средний зубец вентральной лонасти не 

яруса . 
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испытывал редукции, no вся лопасть редуцировала в филогенезе. Умбо-
нальных лопастей от трех до шести, если не больше. Верхний девон; 
Евразия, Северная Америка. 

Отличается от семейства Ge-
phuroceratidae совершенно иной 
формой раковины, сильно разви-
той скульптурой, а также не-
сколько иным развитием вент-
ральной лопасти. 

1. Triainoceras Hyatt, 1884 
(Goniatites costatus d'Archiac et 
Verneuil, 1842) ( = Triaenoce-
ras auctt.). 
(V2ViV2)UU i(U2U3) : ID. 

2. Sandb erg его с eras Hyatt, 
1884 (Goniatites tuberculosa co-
status Sandberger et Sandberger, 
1850). (V2ViV2)UU'U2U3U4 : ID. 

3. Schindewolfoceras Miller, 
1938 (Goniatites chemungensis 
Vanuxem, 1842). 

4. Pseudarietites Freeh, 1902 
(P. silesiacus Freeh, 1902) 
(= Pseudoarietites auctt.). Этот 
род слабо изучен, и таксономи-
ческое его положение неясно. 
По форме раковины и скульп-
туре он близок к представите-
лям данного семейства, по ло-
пастной линии гораздо прими-
тивнее, что не согласуется с его 
стратиграфическим положени-
ем. Тогда как все другие пред-
ставители семейства происходят 
из франского яруса, Pseuda-
rietites описан из фаменского. 

Рис. 48. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Triainoceratidae: 

о — е — онтогенетическое развитие лопастной линии 
Тriainoceras gerassimovi Bogosl. (увеличение от 3,8 до 
2) (по Богословскому, 1958); / — Sandbergeroceras 
sandbergerorum Miller; g — Schindewolfoceras che-
mungense (Vanux.) ( /— g — по Миллеру, 1938); все 

виды из франского яруса . Миллер и Фёрниш (1957а) рас-
сматривают описанную группу в ка-
честве подсемейства семейства Pro-

lobitidae. Против такой классификации можно сделать следующие возражения. Во-
первых, триайпоцератид нельзя рассматривать в ранге подсемейства, поскольку по 
своей организации они несравненно выше пролобитид. Во-вторых, развитие вентраль-
ной и дорсальной лопастей у этих групп совершенно различно: у Triainoceratidae 
делится вентральная лопасть, у Prolobitidae — дорсальная. Трехраздельное деление 
вентральной лопасти говорит о том,, что эта своеобразная группа принадлежит к под-
отряду Gephuroceratina и к надсемейству Pharcicerataceae. Те же авторы считают род 
Тriainoceras синонимом Sandbergeroceras. Против этого говорят следующие особен-
ности лопастной линии Triainoceras: во-первых, гораздо более сильное деление вен-
тральной лопасти и, во-вторых, меньшее количество умбональных лопастей. 

СЕМЕЙСТВО PHARCICERATIDAE HYATT, 1900 

Раковина от сферической до линзовидной, от более или менее эволюг-
ной до совершенно инволютной; умбо от широкого до закрытого. Поверх-
ность раковины гладкая. Всех лопастей от 12 (?) до 54 (рис. 49). Разви-
тие вентральной лопасти такое же, как у Gephuroceratidae, но боковые 
ветви сильно обособляются, а средний зубец редуцирует в меньшей степе-
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ни. По форме боковые ветви скорее сосцевидные. Верхний девон (фран-
ский ярус); Евразия, Африка. 

Отличается от Gephuroceratidae более сложной лопастной линией, так 
же как существенно иным очертанием лопастей, от Triainoceratidae — со-
вершенно другой формой раковины, отсутствием скульптуры, иным разви-
тием и очертанием вентральной лопасти. 

Рис. 49. Лопастные линии некоторых представителей семей-
ства Pharciceratidae: 

а — Sphaeropharciceras sandbergerorum Bogosl.; Ъ — Pharciceras tridens 
(Sandb. et Sandb.); с — Synpharciceras clavilobum (Sandb. et Sandb.) 
(a — с — по Зандбергерам, 1850—1856); d—Neopharciceras hurbatovi 

Bogosl. (no Богословскому, 1955a); все виды из франского яруса . 

1. Sphaeropharciceras Bogoslovsky, 1955а (S. sandbergerorum Bogoslov-
sky, 1955). 

2. Pharciceras Hyatt, 1884 (Goniatites tridens Sandberger et Sandberger, 
1850). (V2V1V2) UU'U3 : U2ID. 

3. Synpharciceras Schindewolf, 1940 (Goniatites elavilobus Sandberger et 
Sandberger , 1850). V 2 V I V 2 U U ^ 3 U 5 U 7 U 9 : U 8 U 6 U 4 U 2 ID. 

4. Neopharciceras Bogoslovsky, 1955a (N. hurbatovi Bogoslovsky, 1955a). 

V2VIV2UU1U2U4U6U8U10U12U14U1SU18U20U22 : 
. U 2 3 U 2 1 U 1 9 U 1 7 U 1 5 U 1 3 U l l U 9 U 7 U 5 U 3 I D _ 

5. Nordiceras Bogoslovsky, 1955a (Prolecanites timanicus Holzapfel, 
1899). 

Миллер и Фёрниш (1957a) поместили род Neopharciceras в синонимику Synphar-
ciceras. Нам кажется, что с любой точки зрения наличие 54 лопастей вместо 26 яв-
ляется достаточным основанием для выделения рода. Указанные авторы в других 
случаях сами выделяли новые роды на основании изменений лопастной линии не-
сравненно меньшего масштаба (например, Uddenoceras или Diaboloceras). 

СЕМЕЙСТВО DEVONOPRONORITIDAE BOGOSLOVSKY, 1958 

Раковина дисковидная, с узкоокругленной вентральной стороной, им-
волютная, с небольшим умбо. Поверхность раковины гладкая. Всех лопа-

стей 24. Вентральная лопасть широкая, с округленными боковыми ветвями. 
1 2 В. Е. Руженцев л пп 



" Л (v2 п 

Первая умбональная лопасть тоже довольно широкая, двураздельная 
по формуле U ^ (UiUi), с округленными ветвями (рис. 50). Верхний 
девон (франский ярус); Азия (Рудный Алтай). 

Отличается от других се-
мейств надсемейства Pharci-
cerataceae особым развитием 
первой умбональной лопасти. 

Devonopronorites Bogos-
lovsky, 1954 (D. ruzhencevi 
Bogoslovsky, 1954). (V2ViV2) 
( U I U I ) U'U2U4U6U8US : 

: U7U5U3ID. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О 
BELOCERATACEAE HYATT, 

1884 

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

Раковина от дисковидной 
до линзовидной, с очень уз-
кой или килеватой вентраль-
ной стороной, от средне- до 
совершенно инволютной; ум-
бо от среднего до закрытого. 
Поверхность раковины почти 
гладкая. Лопастная линия из-
менялась в ходе филогенети-
ческого развития от сравни-
тельно простой до весьма 
сложной. Вентральная ло-
пасть или испытывает слож-
ное превращение по формуле 

только на три самостоятель-

Рис. 50. Онтогенетическое развитие лопастной 
линии Devonopronorites ruzhencevi Bogos l . ; 
франский ярус (по Богословскому, 1954): 

а — с — первая, вторая и пятая линии; g — взрослое 
состояние (увеличение от 37 до 2). 

V ^ V 2 V i V 2 ^ V 2 V 1 - n V 1 V n - ) V 2 , или делится 
ные лопасти; в последнем случае перегородка усиливается цератитовой 
зазубренностью ряда лопастей. Верхний девон — нижний карбон (тур-
нейский ярус). 

Отличается от надсемейства Pharcicerataceae совершенно иными спосо-
бами усложнения лопастной линии. 

СЕМЕЙСТВО BELOCERATIDAE HYATT, 1884 
[nom. correct. Smith, 1903 (pro Belocerae, Hyatt, 1884)] 

Вентральная лопасть в ходе филогенетического развития все более ус-
ложнялась путем возникновения в вершине дополнительных вентральных 
седел, примыкающих к срединной лопасти, все новых дополнительных 
вентральных лопастей, сдвигавшихся одна за другой в сторону умбо. Од-
новременно навстречу им перемещались умбональные лопасти. Всех лопа-
стей от 10 до 52, а, может быть, и более; все они простые, как правило, 
приостренные (рис. 51, 52). Верхний девон (франский ярус); Евразия, 
Африка, Австралия, Северная Америка. 

1. Neomanticoceras Schindewolf, 1936а (Manticoceras paradoxum Ма-
t.ern, 1931) (=Anabeloceras Clarke, 1897, nom. mid.). Подроды: Virginoce-
ras subgen. nov. (Neomanticoceras erraticum Glenister, 1958) и Neomanti-
coceras Schindewolf, 1936a. Новый подрод отличается от Neomanticoceras 
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Рис. 51. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Beloceratidae: 

а — Neomanticoceras (Virginoceras) erraticum Glen, 
(по Гленистеру, 1958); Ь — N. (Neomanticoceras) 
naplesense (Clarke); с — Eobeloceras iynx (Clarke) 
(b, с — по Кларку , 1899); d— Mesobetocera& 
thomasi Glen, (по Гленистеру, 1958); все виды 

из франского я р у с а . 

Ч л и 

Рис. 52. Онтогенетическое развитие лопастной линии Belo-
ceras sagittarium (Sandb. et Sandb.) (увеличение от 23,3 

до 2,5); франский ярус (по Богословскому, 1958). 

12* 



гораздо более слабым развитием дополнительных вентральных лопастей. 
Он найден в формации Вёрджин Хиллз в Западной Австралии. 
V a V ' V ^ V a U : ID. 

2. Eobeloceras Schindewolf, 1936a (Ammonites multiseptatus Buch, 1832). 
V z V ' V ^ V s U U ' U 2 : ID. 

3. Mesobeloceras Glenister, 1958 (M. thomasi Glenister, 1958). 
V2V1V2VIV2V1V2UUiU2U4U6 . u7U5U3ID. 

4. Beloceras Hyatt, 1884 (Goniatites sagittarius Sandberger et Sandber-
ger, 1851). V2V 1 V 2 V 3 V 4 V 5 V 1 V 5 V 4 V 3 V 2 V I V 2 UU 1 U 2 U 4 U 6 U 8 U 1 0 U 1 2 U 1 4 U 1 6 : 
: U 1 7 U 1 5 U 1 3 U N U 9 U 7 U 5 U 3 I D . 

СЕМЕЙСТВО PRODROM1TIDAE ARTHABER, 1911 

Вентральная лопасть превратилась в три самостоятельные лопасти. 
Всех лопастей очень много (порядка 50). Боковые ветви вентральной ло-
пасти и две-три примыкающие умбональные лопасти имеют в основании 

Рис. 53. Некоторые стадии онтогенетического развития ло-
пастной линии Prodromites gorbyi (Miller) (увеличение от 9 
до 2,5); турнейский ярус (по Миллеру и Коллинсону, 1951) 

цератитовую зазубренность (рис. 53). Нижний карбон (турнейский ярус); 
Северная Америка. 

Отличается от семейства Beloceratidae только трехчленным деле-
нием вентральной лопасти, а также цератитовой зазубренностью ло-
пастей. 

Prodromites Smith et Weller, 1901 (Goniatites gorbyi Miller, 1891). 
V 2 V 1 V 2 U U 1 U 2 . . . 

Таксономическое положение семейства Prodromitidae нельзя считать окончатель-
но установленным. Мы относим его к надсемейству Belocerataceae, но при этом 
сталкиваемся с хронологическим противоречием: белоцератиды известны только во 
.франском ярусе, Prodromites — только в турнейском ярусе. Миллер и Фёрниш 
(1967а) отнесли семейство Prodromitidae к надсемейству Prolecanitaceae, отведя ему 
место между пролеканитидами и дарэлитидами. Однако при такой классификации 
возникают морфологические противоречия. Своеобразный род Prodromites по форме 
раковины и типу развития вентральной лопасти явно тяготеет к представителям 
подотряда Gephuroceratina. Пролеканитиды соответствующего стратиграфического 
уровня (турнейский ярус) отличались гораздо большей примитивностью, в частности 
имели простую вентральную лопасть. Правда, среди пролеканитмд известен резко 
выделяющийся род Acrocanites с приостренной вентральной стороной и сравнитель-
но сложной лопастной линией, но его возраст — более поздний. 
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ПОДОТРЯД TIMANOCERATINA BOGOSLOVSKY, 
1957a 

Лопастная линия— (ViVi)U: ID; рядом с не очень широкой двураз-
дельпой вентральной лопастью расположена генетическая умбональная 
лопасть; дорсальная лопасть узкая, простая, клиновидная. Всех лопастей 
шесть. Верхний девон. 

Отличается от подотрядов Anarcestina и Gephuroceratina двураздель-
ной вентральной лопастью. Несмотря на то, что эта новая группа пред-
ставлена всего лишь двумя видами, Б. И. Богословский (1957а) поступил 
совершенно правильно, придав ей ранг подотряда. Нахождение рядом с 

Рис. 54. Онтогенетическое развитие лопастной линии 
Tirnanoceras ellipsoidale Bogosl.; франский ярус 

(по Богословскому, 1957а); 
а , Ъ — первая и вторая линии; с — г — более поздние 

стадии развития (увеличение от 20 до 3). 

вентральной лопастью первичной умбональной лопасти (рис. 54) не остав-
ляет никакого сомнения в том, что эти виды принадлежат к агоииатитам. 
Однако вентральная лопасть развивается в этом случае совершенно иначе, 
чем у ранее описанного подотряда. У Gephuroceratina на ранних стадиях 
выделяется большой средний зубец, по сторонам которого постепенно на-
растают боковые зубцы; лопасть становится трехраздельной. У Timanoce-
ratina основание простой вентральной лопасти рано в онтогенезе начинает 
втягиваться; лопасть становится двураздельной. На более поздних стадиях 
в вершине вентрального седла иногда возникает как вторичное образова-
ние маленькая выемка, которая морфологически может затемнить харак-
тер расчленения вентральной лопасти. Представители рассматриваемого 
подотряда отличались невысокой организацией. По количеству лопа-
стей их можно приравнивать к роду Gephuroceras подотряда Gephuroce-
ratina (в обоих случаях шесть лопастей). Однако у Timanoceratina умбо-
нальная лопасть слабо развита, имеет совершенно округлую форму, 
расположена ближе к умбо. Еще слабее развита внутренняя боковая 
лопасть. 

I 
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Н А Д С Е М Е Й С Т В О TIMANOCERATACEAE BOGOSLOVSKY, 1957a 

[nom. trans! Ruzhencev, hie (ex Timanoceratidae Bogoslovsky, 1957a)] 

СЕМЕЙСТВО TIMANOCERATIDAE BOGOSLOVSKY, 1957a 

Раковина от толстодисковидной до эллипсоидальной, с широкими обо-
ротами, более или менее инволютная. Поверхность раковины лишена за-
метных следов скульптуры; на ядре наблюдаются поперечные умбональ 
ные бугорки. Лопастная линия состоит из следующих лопастей: двураз-
дельной вентральной с клиновидными зубцами, округленной умбональной, 
маленькой угловатой внутренней боковой и клиновидной дорсальной. Пер-
вое наружное седло очень широкое. Верхний девон (франский ярус); Во-
сточная Европа (Тиман). 

Timanoceras Bogoslovsky, 1957а (Т. ellipsoidale Bogoslovsky, 1957а). 

ПОДОТРЯД PROLECANITINA MILLER ET FURNISH, 1954 

Основа лопастной линии — VUU1 : ID; вентральная лопасть у самых 
ранних представителей узкая, простая, затем становится трехзубчатой 
(хотя бы в онтогенезе), обычно узкой, но иногда широкой; дорсальная 

U* U2 I D 

л И ^ Ч г е 
d 

Рис. 55. Онтогенетическое развитие 
лопастной линии Merocanites asiati-
cus (Кагр.) (увеличение от 20 до 9); 
впзейский ярус (по Карпинскому, 

1896): 
а, Ь — первая и вторая линии; 

с— i — Солее поздние стадии развития . 

Рис. 56. Онтогенетическое развитие лопастной 
линииBoesites primoris Ruzh.; оренбургский 

ярус (ориг.): 
а — с — первая , вторая и третья линии; d — f — бо-
лее поздние стадии развития (увеличение от 50 до 5). 

лопасть узкая, простая или двузубчатая. Всех лопастей от 8 до 40—50. 
Нижний карбон — верхний триас. 
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Отличается от подотряда Gephuroceratina совершенно иным исходным 
состоянием, а также историей филогенетического развития. Первые еще 
очень примитивные Prolecanitina появились тогда, когда Gephuroceratina, 
достигнув очень высокой организации, в основном: уже вымерли. В разви-
тии этих подотрядов есть общие черты, но еще больше различий. У Prole-
canitina вентральная лопасть, как правило, гораздо более узкая, многие 
лопасти в ходе филогенетического развития стали зазубренными. 

Принадлежность древнейших представителей подотряда Prolecanitina 
к аммоноидеям типа VU доказана онтогенетическими исследованиями 
А. П. Карпинского (рис. 55), проверенными позднее О. Шиндевольфом 
(19296). Вопрос осложняется, когда мы переходим к более поздним груп-
пам, происходящим от пролеканитид. Исследование начального онтогене-
тического развития лопастной линии у дарэлитид (рис. 56), проноритид 
(рис. 57) и медликоттиид (рис. 58) позволяло думать, что у всех этих 

групп рядом с вентральной лопастью из вершины наружного седла возни-
кает наружная боковая лопасть L. Именно к такому выводу и пришли 
авторы, рассматривавшие этот вопрос (Руженцев, 1949 а, б; Шиндевольф, 
19516, рис. 14). Теперь, в свете критического пересмотра всего материала, 
старые наблюдения получают новое освещение. В процессе онто-филоге-
нетического развития различные группы подотряда испытывали на себе 
влияние онтогенетического ускорения и выпадения некоторых промежу-
точных стадий. В результате наружные лопасти VUU1 сместились с более 
поздних стадий на третью перегородку, где у пролеканитид было только 
две лопасти VU. Вследствие такого смещения лопасти VUU1 заняли по от-
ношению ко второй перегородке точно такое же положение, какое у гони-
атитов занимают лопасти VLU. Правильность новой трактовки вопроса 
доказывается также онтогенетическим исследованием конечной группы 
подотряда — одного из представителей семейства Sageceratidae (рис. 30). 
В этом случае нахождение рядом с вентральной лопастью генетической 
умбональной лопасти не вызывает сомнения. Следовательно, совершенно 
очевидное развитие по типу VU исходной и конечной групп подотряда 
Prolecanitina определяет тип развития и всех промежуточных групп. При-
надлежность рассматриваемого подотряда к отряду Agoniatitida доказы-
вается, кроме того, характером усложнения лопастной линии, в частности 
очертанием вентральной и дорсальной лопастей (соответственно трехзуб-
чатая и двузубчатая). Изложенные выше соображения объясняют, почему 
в формулах лопастных линий различных родов подотряда Prolecanitina 
употреблявшийся ранее индекс L заменен индексом U. 

а 

Рис. 57. Первая, вторая и третья 
лопастные линии Neopronorites 

permicus (Tcher.) (X 45); артинский 
ярус (по Руженцеву, 1949а). 
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Н А Д С Е М Е Й С Т В О PROLECANITACEAE HYATT, 1884 

/ n o m . correct. Mil ler et Furnish, 1954 (pro Prolecanitida Hyatt, 1900, nom. transl. 
ex Prolecanitidae Hyatt , 1884)] 

Раковина тонкодисковидная, от эволютной до среднеинволютной, с ши-
роким или средних размеров умбо. Поверхность раковины, как правило. 

Рис. 58. Онтогенетическое развитие лопастной 
линии Arti.oceras rhipaeum (Huzh.): артинский 

ярус (по Руженцеву, 1949а); 
а — с — первая, вторая и третья линии; d — m— более 

поздние стадии развития (увеличение от 35 до 1,8). 

гладкая. В ходе филогенетического развития вентральная лопасть пре-
вратилась из узкой, простой в широкую, трехраздельную, с цератитовой 
зазубренностью, дорсальная лопасть — из простой в двузубчатую. Умбо-
нальные лопасти либо простые, либо частично в основании зазубренные. 
Нижний карбон — верхняя пермь. 
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С Е М Е Й С Т В О P R O L E C A N I T 1 D A E H Y A T T , 1884 
( = l b e r g i c e r a t i d a e H a u g , 1898) 

Раковина эволютная, с широким умбо, преимущественно с продольно-
эллиптическим сечением оборотов. Всех лопастей от 8 до 14 и более. Все 
лопасти, включая и вентраль-
ную, простые, в основании, как 
правило, при'остренные (рис. 
59). Нижний и средний карбон 
(турнейский — нам юрский яру-
сы) ; Евразия, Африка, Австра-
лия, Северная Америка. 

1. Protocanites Schmidt in 
Paeckelmann, 1922 (Goniatites 
lyoni Meek et Worthen, 1860). 
VUU1 : ID. 

2. Eocanites Librovitch, 1957 
(Protocanites supradevonicus 

Schindewolf, 1927). VUU1 : ID 
3. Merocanites Schindewolf, 

1922a (Ellipsolites compressus 
Sowerby, 1813). VUU'U 2 : ID. 

4. Prolecanites Mojsisovics, 
1882 (P. mojsisovicsi Miller, 
1938) ( = Paraprolecanites Kar-
pinsky, 1889). VUU'U 2 U 3 : ID. 

5. Metacanites Schindewolf, 
1922a (M. dollei Librovitch, in 
litt. = Prolecanites serpentinus 
Dolle, 1912, non Phillips, 1836). 
Возможно, этот род не заслу-
живает выделения, и название 
Metacanites является синони-
мом Prolecanites. 

6. Dombarocanites Ruzhencev, 
1949в (D. chancharensis Ruzhen-
cev, 1949B) . VUU1U2U3U4 : ID. 

7. Acrocanites Schindewolf, 
1922a (A. multilobatus Schinde-
wolf, 1922a). 

8. Rhipaeocanites Ruzhencev, 
1949B (Rh. librovitchi Ruzhen-
cev, 1949B). VUU !U2U3 : ID. Не-
которые авторы считают Rhi-
paeocanites синонимом Proleca-
nites; возможно, в дальнейшем 
это подтвердится. 

С Е М Е Й С Т В О D A R A E L I T I D A E T C H E R N O W , 1907 
[nom. t rans l . P l u m m e r e t S c o t t , 1937 ( e x D a r a e l i t i n a e T c h e r n o w , 1907)] 

Раковина среднеинволютная, с не очень широким умбо, с поперечным 
сечением оборотов от округленного до продольно-эллиптического. Всех 
лопастей от 12 до 22. Вентральная лопасть трехзубчатая, во времени все 
более широкая. Боковые зубцы вентральной лопасти и некоторые из при-
мыкающих умбональных лопастей в ходе филогенетического развития 
приобретали цератитовую зазубренность (рис. 60). Нижний карбон (вер-
хи визе) — верхняя пермь; Евразия, Африка, Северная Америка. 

Р и с . 59 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х предста-
в и т е л е й семейства P r o l e c a n i t i d a e : 

а — Protocanites lyoni (Meek et Worth . ) ; турнейский 
я р у с (по Смиту, 1903); Ъ — Merocanites djaprakensis 
Libr . ; визейский ярус (по Либровичу, 1927); с — 
Prolecanites serpenf-inus (Phi l l . ) ; визейский ярус, (по 
Ф у р д у и К р и к у , 1897,с изменениемпо Байсету, 1934); 
d — Dombarocanites chancharensis Ruzh . ; намюрский 
ярус (по Руженцеву , 1949в); е — Acrocanites multi-
lobatus Sch ind . ; визейский ярус (по Шиндевольфу, 

1926); f — Rhipaeocanites librovitchi Ruzh . ; 
намюрский ярус (по Руженцеву , 1949в). 
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Отличается от семейства Prolecanitidae трехзубчатой вентральной ло-
пастью и округленными, часто зазубренными другими лопастями. 

1. Epicanites Schindewolf, 1926а (Paraprolecanites sandbergeri Schmidt, 
1925). (V2ViV2)UU1U2U3 : ID. 

_ t 2. Praedaraelites Schindewolf, 
\ I I ) I / 1934 б (Daraelites culmiensis Ko-

\ J | bold, 1932). (V2VIV2)UU1U2U3U4: 

3. Boesites Miller et Furnish, 
19406 (Daraelites texanus Bose, 
1917) ( = Metadaraelites Ruzhencev 
in Maximova et Ruzhencev, 1940). 
(V2ViV2) UU'U2U3U4U6: U5I (DjD,). 

4. Daraelites Gemmellaro, 1887 
(D. meeki Gemmellaro, 1887) 
(= Prodaraelites Tchernow, 1907, 
nom. nud.) (V2VIV2)UU1U2U3U4U6 

U8 : U7U5I(D,Di). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О MEDLICOTTIA -
CEAE KARPINSKY, 1889 

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

Раковина от плоско-дисковид-
ной до линзовидной, более или ме-
нее инволютная, с узким до закры-
того умбо. Поверхность раковины 
или гладкая, или слабо скульпти-
рованная, иногда с вентральными 
бугорками. Вентральная лопасть 

более или менее узкая, трехзубчатая. Первая умбональная лопасть широ-
кая , двураздельная (во взрослом состоянии или онтогенезе) по формуле 
U—>(UiUi); внешняя ее ветвь в ходе филогенетического развития превра-
щалась в сложную систему адвентивных лопастей. Нижний карбон — 
нижний триас. 

Отличается от надсемейства Prolecanitaceae особым способом развития 
первой умбональной лопасти. 

СЕМЕЙСТВО PRONORITIDAE FRECH, 1901 
[nom. transl. Smith, 1903 (ex Pronoritinae Freeh, 1901)] 

Раковина плоеко-дисковидиая, более или менее инволютная, с плоской, 
выпуклой или вогнутой вентральной стороной. Поверхность раковины 
гладкая. Всех лопастей от 14 до 28, если не более. Вентральная лопасть 
не очень узкая. Первая умбональная лопасть широкая, двураздельная. 
Дорсальная лопасть или заостренная, или двузубчатая. Некоторые из умбо-
нальных лопастей в ходе филогенетического развития стали в основании 
зазубренными (рис. 61, 62). Нижний карбон (визейский ярус) — верхняя 
пермь; Евразия, Африка, Северная и Южная Америка. 

1. Pronorites Mojsisovics, 1882 (Goniatites cyclolobus Phillips, 1836) 
(= Ibergiceras Karpinsky, 1889; Subpronorites Tchernow, 1907, nom. nud.). 
{V2V1V2) (UjU^U'U^U4 : ID. 

2. Stenopronorites Schindewolf, 19346 (Pronorites cyclolobus var. ura-
lensis Karpinsky, 1889). (V2ViV2) (U1U1) U'U2U3U5...U4ID. 

3. Metapronorites Librovitch, 1938a (Pronorites timorensis Haniel, 1915). 
(V2V,V2) (UiUi)U'U2U3UsU7U9Uu : U10U8U6U4ID. 

Рис. 60. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Daraelitidae: 

а — Epicanites sandbergeri (Schmidt) ; визейский 
ярус (по Миллеру и Фёрнишу, 19406); b— Prae-
daraelites ahtubensis Ruzh . ; намюрский ярус (по 
Руженцеву, 1949в); с — Boesites primoris Ruzh . ; 
оренбургский ярус (по Руженцеву , 1950); d — 

Daraelites elegans Tcher. ; артинский ярус 
(по Руженцеву, 1950). 
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4. Parapronorites Gemmellaro, 1887 (P. konincki Gemmellaro, 1887). 
( V 2 V I V 2 ) ( U J U O U ' L F U 3 . . . 

5. Tridentites Schindewolf, 19346 (Pronorites tridens Schmidt, 1925). 
6. Megapronorites Ruzhencev, 1949a (M. sakmarensis Ruzhencev, 1949). 

(V2V1V2) ( U i U O l W U H K J 6 : U5ID. 
7. Vralopronorites Librovitch in Ruzhencev, 1949a (U. mirus Librovitch 

in Ruzhencev, 1949a). (V2V1V2) ( U I U I ) U ^ 2 U 3 U 5 U 7 U 8 : U 6 U 4 ID. 
8. Neopronorites Ruzhencev, 

19366 (Parapronorites permicus 
Tchernow, 1907) (— Epipronorites 
Maximova, 1938). 
(V2V 1 V 2 ) (U ,U , )U 1 U 2 U 3 . . .U 4 I (D 1 D 1 ) . 

9. Sakmarites Ruzhencev, 19366 
(Pronorites postcarbonarius var. 
vulgaris Karpinsky, 1889). 
( V 2 V I V 2 ) ( U J U O U ' L P U N M I 7 : 

: U 5 U 3 I ( D J D I ) . 

Миллер и Фёрниш (1957a) некото-
рые из этих родов считают синонимами 
других. Это объясняется, по всей види-
мости, тем, что они не учитывают исто-
рии развития и группируют виды толь-
ко по внешним признакам, не обращая 
внимания на количество и форму вну-
тренних лопастей, их взаимосвязь с 
наружными лопастями и т. д. По на-
шим доследованиям, роды Metapronori-
tes, Sakmarites и Megapronorites обла-
дают не худшими мо1рфолотячеекими 
показателями, чем и другие роды рас-
смотренного семейства. Одновременно 
указанные автсфы отнесли к пронори-
тидам роды Shikhanites и Sundaites, дм 
еще первый в качестве синонима Neo-
pronorites. По этому поводу можно 

Рис. 61 Рис. 62 
Рис. 61. Лопастные линии некоторых представителей семейства Pronori t idae: 

о — Pronorites cyclolobus (Phi l l . ) ; визейский ярус (по Фурду и Крику , 1897); b — Stenopronorites 
uralensis (Кагр.); намюрский ярус; с — М etapronorites cuneilobatus Ruzh. ; жигулевский ярус 
<Ь —с — по Руженцеву, 1950);- d — Parapronorites timorensis Han. ; артинский ярус, Памир (ориг.); 
« — Neopronorites carboniferus Ruzh. ; оренбургский ярус; / — N. permicus Tcher. ; артинский ярус; 

g — Sakmarites vulgaris (Кагр.) ; артинский ярус (е — g — по Руженцеву, 1950). 

Рис. 62. Лопастные линии двух представителей семейства Pronori t idae: 
<х — Megapronorites sakmarensis Ruzh. ; намюрский ярус (по Руженцеву, 1949а); Ь — Uralopronori-

tes mirus Llbr . ; намюрский ярус (ориг. Либровича) . 
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выразить лишь удивление, потому что эти своеобразные формы настолько отличны 
от проиоригид, что1 должны одновременно рассматриваться в ранге особых семейств. 
Миллер и Фёрниш раньше приписывали (1940а) и теперь приписывают мне автор-
ство рода Tridentites, хотя в действительности его выделил Шиндевольф (19346). 
Пользуюсь случаем, чтобы исправить эту неточность. 

СЕМЕЙСТВО MEDLICOTTIIDAE KARPINSKY, 1889 

[nom. transl. Hyatt , 1900 (ex Medl icott inae Karpinsky, 1889)] 

Раковина от плоско-дисковидной до линзовидной, совершенно инво-
лютная, с вентральной стороной от сравнительно широкой и плоской до 
очень узкой, имеющей два киля. Поверхность раковины или гладкая, или 
слабо скульптированная, часто с двумя рядами вентральных бугорков. 
Лопастей очень много (рис. 21—24, 29, 58). Вентральная лопасть обычно 
очень узкая. Внешняя ветвь первой умбональной лопасти постепенно пре-
вращалась во все более сложную систему адвентивных лопастей по фор-
муле ( U i U i ) -> ( U m U m U i ) v M n U i . Дорсальная лопасть двузубчатая. 
Многие из умбональных лопастей в ходе филогенетического развития стали 
в основании двузубчатыми Средний карбон (московский ярус) — верх-
няя нермь (до конца эпохи). 

Отличается от семейства Pronoritidae особым преобразованием внешней 
ветви первой умбональной лопасти и вообще более сложной лопастной 
линией. 

ПОДСЕМЕЙСТВО UDDENITINAE MILLER ET FURNISH, 1940а 

Раковина плоско-дисковидная, гладкая. Преобразование внешней вет-
ви первой умбональной лопасти находится в начальной стадии; адвентив-
ные лопасти только вершинные. Все умбональные лопасти практически 
нерасчлененные. Средний карбон — нижняя пермь (московский — сакмар-
ский ярусы); Евразия, Северная Америка. 

1. Prouddenites Miller, 1930 (P. primus Miller. 1930). 
( V 2 V i V 2 ) ( U m U I . I U , ) U ' U 2 U 3 U 4 U 6 U 8 U ) 0 U ] 2 U 1 3 : U n U 9 U 7 U 5 I ( D i D i ) . 

2. Uddenites Bose, 1917 (U. schucherti Bose, 1917). 
( V 2 V , V 2 ) s , s 1 U 1 U 1 U 2 U 3 U 4 U 6 U 8 U 1 0 U 1 2 : U n U 9 U 7 U 5 I ( D j D , ) . 

3. Uddenoceras Miller et Furnish, 1954 (Uddenites oweni Miller et Furnish, 
1940). (V 2 VIV 2 ) s 2 s 2 s 1 U 1 U 1 U 2 U 3 U 4 U 6 . . . 

4. Daixites Ruzhencev, 1941 (D. meglitzkyi Ruzhencev, 1941). 
( V 2 V 1 V 2 ) ( U m U M U O U ' U W U W ^ ^ U 1 4 : U 1 5 U I 3 U n U B U 7 U 5 I ( D i D i ) . 

ПОДСЕМЕЙСТВО SICANITINAE NOETLING, 1904 
(=Propinacocerat idae P lummer et Scott, 1937) 

Раковина от плоско-дисковидной до линзовидной, с двумя рядами вен-
тральных бугорков. Преобразование внешней ветви первой умбональной 
лопасти продвинулось дальше; вентральных адвентивных лопастей либо 
нет, либо только одна. Многие умбональные лопасти в основании двузуб-
чатые. Нижняя и верхняя пермь; Евразия, Австралия, Северная Америка. 

1. Artioceras Ruzhencev, 19476 (Propinacoceras rhipaeum Ruzhencev, 
1939). ( V 2 V i V 2 ) s 1 s 1 1 1 U I U 1 U 2 U 3 U 4 U 6 U 8 U I 0 U 1 2 U 1 4 U 1 6 U 1 8 U 2 0 : 

: U 1 9 U 1 7 U 1 5 U 1 3 U U U 9 U 7 U 5 I ( D 1 D , ) . 
2. Synartinskia Ruzhencev, 19396 (S. principalis Ruzhencev, 19396). 

( V 2 V i V 2 ) v i S 1 s 1 1 1 U I U 1 U 2 U 3 U 4 U 6 . . . 
3. Sicanites Gemmellaro, 1887 (Medlicottia schopeni Gemmellaro, 1887 = 

Sicanites mojsisovicsi Gemmellaro, 1887). 

1 Для упрощения эта особенность в генетических формулах не отражается. 
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4. Propinacoceras Gemmellaro, 1887 (P. beyrichi Gemmellaro, 1887) 
(=Prosageceras Freeh, 1901, nom. nud.) . ( V 2 V , V 2 ) s V l ^ i U ^ 2 U 3 U 4 U 6 . . . 

5. Akmilleria Ruzhencev, 1940д (Propinacoceras transitorium Haniel, 
1915). (V2ViV2)v1e1a ,l2l1UiU1U2U8U4U6... 

ПОДСЕМЕЙСТВО MEDLICOTTIINAE KARPINSKY, 1889 
(pro Medlicottinae Karpinsky, 1889) 

Раковина в общем такая же. Лопастная линия более сложная. Вен-
тральных адвентивных лопастей от двух и более. Верхний карбон (орен-
бургский ярус) — верхняя пермь; Евразия, Северная Америка, Гренландия. 

1. Artinskia Karpinsky, 1926 (Goniatites artiensis Grunewaldt, 1860). 
(=Promedlieottia Karpinsky, 1889, nom. nud.; Prosicanites Tchernow, 1907, 
nom. nud., non Toumansky et Borneman, 1937). 

(v 2 Vi v 2 ) v w s ' m ' u i u ' u ^ u n j 6 . . . 
2. Medliccttia Waagen, 1880 (Goniatites orbignyanus Verneuil, 1845) 

(= Prosicanites Toumansky et Borneman, 1937). 
<V2V IV2)v Iv2v3-6s I-2 l7-5 l4 l3 l2 l IUiU IU2U3U4U6U8U I 0U1 2U1 4U1 6UL 8U2 0 : 

: U19U17U15U13U11U9U7U5I(D1D1). 
3. Eumedlicottia Spath, 1934 (M. bifrons Gemmellaro, 1887). 

<V2VIV2)V1V2V3-4S1-215-4131211U1U1U2U3U4U6... 
4. Aktubinskia Ruzhencev, 19476 (Artinskia notabilis Ruzhencev, 1940). 

<V2ViV2)V1V2S1S113121iU,U1U2U3U4U6... 
5. Neogeoceras Ruzhencev, 19476 (Medlicottia girtyi Miller et Furnish, 

1940). (V2ViV2) v 1 v 2 v W 5 m 2 l ^ i U ^ 2 U 3 U 4 U e . . . 
Миллер и Фёрниш (1957a) не признают самостоятельности многих родов, отне-

сенных нами к семейству Medlicottiidae. Это тем более странно, что названные ис-
следователи совсем недавно -сами выделили новый род Uddenoceras, который, конеч-
но, менее отличается о>т Uddenites, чем, например, Daixites от Prouddenites, или Syn-
artinskia от Artinskia, или Eumedlicottia от Medlicottia и т. д. Можно выразить 
лишь удивление в связи с тем, что авторы поместили род Synartinskia в синоними-
ку Artinskia. Дело в том, что Synartinskia находится в ближайших филогенетиче-
ских отношениях с Sicanites, и если у ж ее считать синонимом, то только этого по-
следнего рода. Но в таком случае и на тех же основаниях род Artinskia тоже приш-
лось бы считать синонимом Medlicottia. Мы не будем останавливаться на всех этих 
вопросах подробнее, поскольку они обстоятельно рассмотрены в специальной моно-
графии (Руженцев, 1949а). Заметим только, что все указанные выше роды доста-
точно обоснованы за исключением Uddenoceras, который обоснован менее других. 
Чтобы придерживаться фактов, укажем, что Uddenites convexus Ruzh. из жигулев-
ского яруса вполне может быть отнесен к роду Uddenoceras, но в таком случае мор-
фологические и стратиграфические грани между этими родами будут стерты. 

СЕМЕЙСТВО EPISAGECERATIDAE RUZHENCEV, 19566 

Раковина толстодисковидная, инволютная, с плоской вентральной сто-
роной. Внешняя ветвь первой умбональной лопасти превратилась в слож-
ную систему адвентивных лопастей, из которых основная (первая лате-
ральная адвентивная лопасть) приобрела характер большой самостоятель-
ной лопасти. Обособившаяся внутренняя ветвь первой умбональной лопа-
сти в ходе эволюции укорачивалась (рис. 63). Верхняя пермь — нижний 
триас; Азия, Мадагаскар. 

Отличается от семейства Medlicottiidae формой раковины и существен-
но иным развитием первой умбональной лопасти. 

1. Lalisageceras Ruzhencev, 19566 (Episageceras latidorsatum Noetling, 
1904). 

2. Episageceras Noetling, 1904 [Sageceras (Medlicottia) wynnei Waagen, 
1880]. 

3. Nodcsageceras Ruzhencev, 19566 (Episageceras nodosum Wanner, 
1932). 
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семейства E p i s a g e c e r a t i d a e : 
а — Latisageceras latidorsatum (Noetl.); нижний триас (по 
Нётлингу, 1904); b—Episageceras wynnei (Waag.); верхняя 
пермь (по Ваагену, 1880); с — Nodosageceras nodosum 

(Wanner); казанский ярус (по Ваннеру, 1932). 

С Е М Е Й С Т В О S H I K H A N I T I D A E R U Z H E N C E V , 1951а 

Раковина тонкодисковидная, инволютная, с продольно-эллиптическим 
сечением, с узкой обтекаемой вентральной стороной. Вентральная лопасть 

а — Shikhanites singularis Ruzh. ; ассельский ярус (по Руженцеву, 1938); 
b — Sundailes levis Han.; казанский ярус (по Ганиэлю, 1915). 

довольно широкая, двураздельная (UiUi), с округленными ветвями, 
остальные — узкие, нерасчлененные. Самое высокое седло — U'/U2  

(рис. 64, а) . Нижняя пермь (ассельский ярус); Европа (Урал). 
Отличается от семейства Pronoritidae более тонкой обтекаемой ракови-

ной и совершенно иным очертанием лопастной линии. Отличия от других 
семейств еще более очевидны. 
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Shikhanites Ruihencev, 1938 (Sh. singularis Ruzhencev, 1938). 
Миллер и Фёрниш (1957a) записали род Shikhanites в синонимы Neopronorites.. 

Если бы эти авторы, серьезно поразмыслили над диагнозами, то им стало бы ясно, 
что ни один из представителей семейства Pronoritidae не имеет характерных особен-
ностей Shikhanites,— ни такой тонкой обтекаемой раковины, ни такой короткой 
вентральной лопасти,, ни такого высокого третьего седла. У всех представителей 
рода Neopronorites некоторые лопасти в основании зазубрены; у Shikhanites они все 
округленные. Поскольку Shikhanites резко отличается от всех групп, входящих в-
состав надсемейства Medlicottiaceae, мы вынуждены были выделить его в особое 
семейство. 

СЕМЕЙСТВО SUNDAITIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина дисковидная, с обтекаемой вентральной стороной, маленьким 
умбо и гладкой поверхностью. Все лопасти, кроме вентральной, двузубча-
тые. В вершине внешнего седла V/U имеется небольшая адвентивная ло-
пасть (рис. 64, Ъ). Верхняя пермь; Азия. 

Отличается от семейства Shikhanitidae гораздо более сложной лопаст-
ной линией, зазубренными лопастями, наличием адвентивной лопасти. От-
личия от других семейств еще более очевидны. 

Sundaites Haniel, 1915 (S. leuis Haniel, 1915). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О SAGECERATACEAE HYATT, 1884 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Sagecerae Hyatt, 1884)] 

Раковина линзовидная или дисковидная, инволютная, с очень узкой 
вентральной стороной; форма последней плоская, двукилеватая или за-
остренная. Поверхность раковины или гладкая, или со слабыми попереч-
ными ребрышками. Лопастная линия сложная (рис. 30, 65). Вентральная 

Sageceratidae: 
а — Cordillerites concinnus Kipar . ; нижний триас; Ь — Pseudosageceras 
multilobatum Noetl . ; нижний триас (а, Ъ — по Кипарисовой); 

с — Sagecerae haidingeri (Hauer); карнийский ярус 
(по Мойсисовичу, 1882). 

лопасть трехзубчатая только на ранних онтогенетических стадиях. Наруж-
ная часть лопастной линии состоит из ряда вентральных и умбональных 
лопастей, из которых многие зазубрены. Нижний, средний и верхний триас. 

Отличается от надсемейств Prolecanitaceae и Medlicottiaceae особым 
типом развития вентральной лопасти. 
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СЕМЕЙСТВО SAGECERATIDAE HYATT, 1884 
[nom. correct. Hyatt, 1900 (pro Sagecerae Hyatt, 1884)] 

Развитие лопастной линии происходило путем возникновения новых 
лопастей внутри вентральной лопасти (по формуле V—V2 ViV2—V2 V1 ~п 

V] Vn—' V2) и в зоне умбо. Первые смещались в сторону умбо, вторые — 
в вентральном направлении. Нижний, средний и верхний триас; Евразия, 
Мадагаскар, Северная Америка. 

1. Cordillerites Hyatt et Smith, 1905 (С. angulatus Hyatt et Smith, 1905). 
2. Pseudosageceras Diener, 1895 (P. multilobatum Noetling, 1905) ( = Fre-

chiceras Krafft, 1902). Подроды: Pseudosageceras Diener, 1895 и Metasage-
ceras Renz et Renz, 1948. V 2 V 1 V 2 V S - 5 V I V S - 3 V 2 V I V 2 U U 1 U 2 U 3 U S U 7 U 9 U 1 1 . . . 
. . . U 1 0 U 8 U 6 U 4 I ( D 1 D 1 ) . 

3. Parasageceras Welter, 1915 (P. discoidale Welter, 1915). 
4. Sageceras Mojsisovics, 1873 (Goniatites haidingeri Hauer, 1847). 

О Т Р Я Д GONIATITIDA HYATT, 1884 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex subordo Goniatitinae Hyatt, 1884)] 

Раковина самой разнообразной формы. Сифон, за очень редким исклю-
чением, на всех стадиях роста краевой, вентральный. Исключение состав-
ляют некоторые представители надсемейства Cheilocerataceae (Maximites, 
Neoaganides, Pseudohalorites), у которых сифон перемещается от вентраль-
ной стороны к дорсальной, не достигая последней, и род Agathiceras, у ко-
торого на ранних онтогенетических стадиях он центральный, но затем за-
нимает нормальное, вентральное положение. Перегородка развивалась по 
типу VLU, т. е. между вентральной и умбональной возникла еще наруж-
ная боковая лопасть (рис. 4, 15—17, 19, 20, 66—72). Вентральная лопасть 
или простая, или, как исключительная редкость, трехраздельная, или дву-
раздельная по формуле V—y(VjVi). Дорсальная лопасть или простая, или, 
как исключительная редкость, двураздельная, или трехзубчатая (трехраз-
дельная). Вторая лопастная линия имела формулу VU: D. Многие семей-
ства этого отряда сохраняли постоянное количество лопастей — восемь во-
круг перегородки. Усложнение лопастной линии шло у них не путем обра-
зования новых элементов, а путем изменения фармы основных лопастей, 
которые удлинялись, расширялись, приобретали вверху пережим, внизу от-
росток, становились куполовидными, трехзубчатыми, многозубчатыми 
и т. д. Другие семейства испытывали более сложное преобразование пере-
городки путем выделения новых лопастей, которые возникали из первич-
ных наружной боковой, умбональной и внутренней боковой в результате 
их однократного или многократного деления на три или на две части. Но-
вые лопасти, отделявшиеся от первичных L и I, разрастаясь, смещались в 
сторону умбо. Количество возникших таким способом лопастей могло быть 
очень большим. Средний девон — верхняя пермь (до конца эпохи). 

Отличается от отряда Agoniatitida многими особенностями развития, 
проявляющимися начиная с самых ранних онтогенетических стадий. 
В каждом из двух отрядов лопастные линии испытывали многообразные 
преобразования и усложнения, которые служат основным критерием при 
выделении подотрядов, надсемейств и семейств. Однако способы преобра-
зования были совершенно различными у представителей каждого из двух 
отрядов. агониатитов (VU-тип) усложнение перегородки достигалось 
при помощи лопастей U, которые снаружи двигались от умбо к вентраль-
ной стороне. У гониатитов (VLU-тип) умбональная лопасть тоже прини-
мала участие в усложнении перегородки, но особенно большое повышение 
организации достигалось при помощи элементов L и I. Новые лопасти, воз-
никавшие в результате деления наружной боковой, двигались в обратном 
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Онтогенетическое развитие лопастной линии некоторых представителей отряда 
гониатитов 

Рис. 66. Tornoceras simplex (Buch).; а — с — п е р в а я , вторая и третья лопастные 
линии; франский ярус (по Богословскому, 1958). 

Рис. 67. Cheiloceras sp.; фаменский ярус (по Шиндевольфу, 19296; индексы наши). 
Рис. 68. Sporadoceras muensteri (Buch); фаменский ярус (по Нэрна, 1914 и Шинде-

вольфу, 19516; индексы наши). 
Рис. 69. Imitoceras sp.; турнейский ярус (по Шиндевольфу, 19516; индексы наши). 
Рис. 70. Anthracoceras paucilobus (Phillips); намюрский ярус (по Шиндевольфу, 19516; 

индексы наши). 
Рис. 71. Reticuloceras reticulatum (Phillips); намюрский ярус (по Шиндевольфу, 19516; 

индексы наши). 
Рис. 72. Paragastrioceras sp.; a — d — первая, вторая, третья и шестая лопастные 

линии; артинский ярус (по Руженцеву, 1949а. 



направлении, от вентральной стороны к умбо. Можно указать и другие 
отличия. В случае усложнения отдельных лопастей, у агониатитов вент-
ральная лопасть становилась трехзубчатой, а дорсальная лопасть — дву-
зубчатой; у гониатитов, наоборот, вентральная лопасть становилась дву-
зубчатой, а дорсальная лопасть — трехзубчатой. Исключения из этого пра-
вила представляют такую редкость, что не могут влиять на общую харак-
теристику отрядов. Наконец, заслуживает упоминания тот факт, что даже 
у самых высоко организованных агониатитов лопасти зазубрены только в 
основании, тогда как в некоторых семействах гониатитов они осложнены 
дополнительными седлами доверху. 

ПОДОТРЯД TORNOCERATINA WEDEKIND, 1918 
[nom. correct. Ruzhencev, 1957 (pro subordo Tornoccracca Wedekind, 1918)] 

Основа лопастной линии — VLU : D; рядом с простой вентральной ло-
пастью расположена наружная боковая лопасть, за которой следует умбо-
нальная лопасть; дорсальная лопасть обычно узкая, простая, по, как ред-
кое исключение, широкая, дву- или трехраздельная. Всех лопастей от 6 
до 12. Средний девон — верхняя пермь. 

t L A ~ (J ^ Н А Д С Е М Е Й С Т В О TORNOCERATA- \j J \ , f 
CEAE ARTHABER, 1911 \ | / \ / 

[nom. transl. et correct. Ruzhencev, 1957 | 
(ex Tornoccratea Arthaber, 1911)] 

Раковина дисковидная, инволют-
ная. Струйки роста с вентральным 
л боковыми синусами. Средний и 
верхний девон. 

СЕМЕЙСТВО TORNOCERAT1DAE 
ARTHABER, 1911 

[nom. correct. Smith, 1913 (ex Tornoceratea 
Arthaber, 1911)] 

Раковина более или менее инво-
лютная. Количество всех лопастей 
изменялось в филогенезе от шести 
до десяти. Усложнение лопастной ли-
нии шло путем образования добавоч-
ной наружной боковой и внутренней 
боковой лопастей. Первичная наруж-
ная боковая лопасть развита сильнее 
умбональной (рис. 73, а—е). Сред-
ний и верхний девон (живетский — 
фаменский ярусы); Евразия, Афри-
ка, Австралия, Северная Америка. 

1. Protornoceras Dybczynski, 1913 
(P. polonicum Dybczynski, 1913) 
(=Pernoceras Schindewolf, 19226). 
VLU : D. 

2. Tornoceras Hyatt, 1884 (Gonia-
tites uniangularis Conrad, 1842) 
(=Epitornoceras Freeh, 1902). Подро-
ды: Parodiceras Hyatt, 1884 (=Paro-
doceras auctt.) и Tornoceras Hyatt, 
1884. VLU : D. 

Рис. 73. Лопастные линии некоторых 
представителей семейств Tornoceratidae 

(а — е) и Maenioceratidae (/): 
а — Protornoceras dorsatum curvatvm (Ivrriu); 
фаменский ярус (по Пэрна, 1914); !> — Tor-
noceras simplex (Buch); франский ярус (ориг. 
Богословского); с — Pseudoclymenia dillensis 
Dreverm.; фаменский ярус (по Пэрна, 1914); 
d — Lobotornoceras ausavense (Stein.); фамен-
ский ярус (по Шиндевольфу, 1936а); е — Post-
tornoceras balvei Wedek. ; фаменский ярус (по 
Ведекинду, 1918); /—Maenioceras lerebratvm 

(Sandb. et Sandb.); живетский ярус 
(по Гольцанфелю, 1895). 
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3. Aulatornoceras Schindewolf, 19226 (Goniatites auris Quenstedt, 1846). 
VLU : D. 

4. Polonoceras Dybczynski, 1913 (P. planum Dybczynski, 1913). VLU : D. 
5. Pseudoclymenia Freeh, 1897 (Goniatites sandbergeri Ciimbel, 1862, non 

Foord et Crick, 1897). VL'LU : D. 
6. Lobotornoceras Schindewolf, 1936a (Goniatites ausavensis Steiningerv  

1 8 5 3 ) . V L U , : U I D (? ) 
7. Posttornoceras Wedekind, 1910 (P. balvei Wedekind, 1910). 

VI.IT- : II) (?) 

СЕМЕЙСТВО MAENIOCERATIDAE BOGOSLOVSKY, 1958 

Раковина совершенно инводютная, с продольными вентро-латеральны-
ми бороздами. Всех лопастей десять по формуле VLUU1 : ID (?) Наруж-
ная боковая лопасть развита слабее первичной умбональной лопасти, сме-
щенной на боковую сторону (рис. 73, / ) . Средний девон (живетский ярус); 
Евразия, Африка и, возможно, Австралия. 

Отличается от семейства Tornoceratidae иным способом усложнения 
лопастной линии — появлением второй умбональной лопасти при относи-
тельно слабом развитии наружной боковой лопасти. 

Maenioceras Schindewolf, 1933 (Goniatites lerebratus Sandberger et Sand-
berger, 1851) (=Maeneceras auctt., non Hyatt, 1884). 

Т 1 А Д С Е М Е Й С Т В О CHEILOCERATACEAE FRECH, 1897 
[nom. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Cheiloreratidae Freeh, 1897)] 

Раковина от субсферической до линзовидной, более или менее инво-
шотпая. (Лтруйки роста образуют синус лишь па вентральной стороне. Верх-
ний девон — верхняя пермь. 

Отличается от надсемейства Tornocerataceae постоянно иным очерта-
нием струек роста, а следовательно, и иной формой устья раковины. 

СЕМЕЙСТВО CHEILOCERATIDAE FRECII, 1897 

Раковина от субсферической до дисковидной, ииволютная, с закрытым, 
реже с открытым, но очень узким умбо. Всех лопастей шесть по формуле 
VLU : D. Умбональная лопасть, как правило, совпадает с умбональным 
швом. Дорсальная лопасть широкая, по форме простая, дву- или трех-
раздельная. Верхний девон (фаменский ярус). 

ПОДСЕМЕЙСТВО HAYMONDICERAT1NAE MILLER ET FURNISH, 1957а 

Наружная боковая лопасть только намечается. Дорсальная лопасть 
очень широкая, но неглубокая (рис. 74, а). Верхний девон (фаменский 
ярус); Северная Америка. 

Raymondiceras Schindewolf, 1934а (Prolobites simplex Raymond, 1909).. 

ПОДСЕМЕЙСТВО CHEILOCERATINAE FRECH, 1897 
[nom. transl. Miller et Furnish, 1957a (ex Cheiloceratidae Freeh, 1897)] 

Наружная боковая лопасть хорошо развита. Дорсальная лопасть изме^ 
пяется в широких пределах; она может быть простой, двураздельной или 
трехраздельной (рис. 74, Ъ — К). Верхний девон (фаменский ярус); Евр-
азия, Африка, Австралия. 
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Отличается от подсемейства Raymondiceratinae более сложной лопаст-
ной линией. 

1. Cheiloceras Freeh, 1897 (Goniatites subpartitus Munster, 1839) 
( = Eucheiloceras Schmidt, 1921; Cheilocerotes Strand, 1929; non Cheiloceras 
Trouessart, 1898). Подроды: Cheiloceras Freeh, 1897 и Staffites Wedekind, 
1918. 

2. Ileminautilinus Hyatt, 1884 
f L f ^ (q 0 0 ) (Goniatites hybridus Munster, 

? ' 2 x Этот род слабо изучен, 

Р и с . 74 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х пред-
ставителей семейства C h e i l o c e r a t i d a e : 

а — Raymondiceras simplex (Raym.) (по Шинде-
вольфу, 1934а); Ь — Cheiloceras (Cheiloceras) cir-
"umflexum (Sandb. et Sandb.); с — Ch. ( S t a f f i t e s ) 
rolundolobatum Perna; d — Dyscheiloceras laiiloba-
lum (Perna) (b — d — по Пэрна, 1914); e — D. 
angustilobatum (Wedek.); / — D. biesenbergense 
Schmidt (e — f — по Шмидту, 1922); g — Torley-
or-eras pernai Bogosl. (по Пэрна, 1914); h — Para-
lorleyoeeras globosum (Mflnst.); (по Веденинду, 

1918); псе виды из фаменского яруса . 

Р и с . 75 . Л о п а с т н ы е л и н и и некоторых: 
п р е д с т а в и т е л е й семейства Sporadocera-

t i d a e : 
а — Sporadoceras rotundum Wedek. ; Ь — й . 
muensteri (Buch) (a, b — по Пэрна, 1914); с — 
Maeneceras acutolaterale (Sandb. et Sandb.) (no 
Ведекинду, 1908); d — Discoclymenia cucullata 
(Buch) (по Шиндевольфу, 1923a, 19516); e — 
D. hayseri (Schind.) (no Шиндевольфу, 1923a, с 
добавлением); все виды из фаменского яруса . 

3. Dyscheiloceras Schmidt, 1922 [Cheiloceras (Centroceras) angustiloba -
tum Wedekind, 1908]. VLU : (D,Di). 

4. Torleyoceras Wedekind, 1918 (Goniatites retrorsus oxyacanthus Sand-
berger et Sandberger, 1851) ( = Centroceras Wedekind, 1908, non Hvatl, 
1884; Centroceratos Strand, 1929). VLU : ( D 2 D I D 2 ) . 

5. Paratorleyoceras Bogoslovsky, 1957 [Goniatites globosus Munster, 1832-
(= G. umbilicatus Sandberger et Sandberger, 1851)]. VLU : (D2DiD2). 

С Е М Е Й С Т В О S P O R A D O C E R A T I D A E M I L L E R E T F U R N I S H , 1957a 
[ n o m . t r a n s l . R u z h e n c e v , 1957 (ex Sporadocera t inae M i l l e r e t F u r n i s h , 1957a)] 

Раковина дисковидная или эллипсоидальная, совершенно инволютиая',. 
с закрытым умбо. Всех лопастей от 10 до 12; исходная формула — 
VL'LU : ID. Усложнение лопастной линии шло путем образования доба-



вочных наружных боковых лопастей и появления внутренней боковой 
лопасти. Умбональная лопасть совпадает с умбональным швом. Дорсаль-
ная лопасть узкая, простая (рис. 75). Верхний девой (фаменский ярус); 
Евразия, Африка, Австралия, Северная Америка. 

Отличается от семейства Cheiloceratidae гораздо более развитой лопаст-
ной линией. 

1. Sporadoceras Hyatt, 1884 (Ammonites muensteri Buch, 1832) ( = Cryp-
loclymenia Hyatt, 1884). VL'LU : ID. 

2. Maeneceras Hyatt, 1884 (Goniatites acutolateralis Sandberger et Sand-
berger, 1851) ( = Sedgwickoceras Bogoslovsky, 1957). VLiLU : ID 

3. Discoclymenia Hyatt, 1884 (Goniatites cucullatus Buch, 1832) ( = We-
dekindoceras Schindewolf, 1923a). \Th2VUJ : ID. 

Миллер и Фёрниш (1957a) отнесли к этому семейству род Praeglyphioceras. Од-
нако последний резко отличается от всех представителей подотряда Tornoceratina 
трехраздельной вентральной лопастью. Учитывая эту своеобразную особенность, 
мы выделили Praeglyphioceras в особый подотряд, который по отношению ко всем 
гониатитам занимает такое же положение, какое подотряд Timanoceratina занимает 
но отношению ко всем агопиатитам. 

СЕМЕЙСТВО DIMEROCERATJDAE HYATT, 1884 
[nom. col lect . Ruzhencev, 1957 (ex Dimerocerae Hyatt, 1884)] 

Раковина от линзовидной до субсферической, более или менее инво-
лютная, с узким до закрытого умбо. Всех лопастей 10: вентральная, на-
ружная боковая, две умбональные (по обе стороны шва), внутренняя бо-

ковая и дорсальная (рис. 76). Верх-
ний девон (фаменский ярус); Евра-
зия, Африка, Австралия. 

Отличается от семейства Cheilo-
ceratidae более сложной лопастной 
линией (10 лопастей вместо 6), от 
Sporadoceratidae — совершенно иным 
способом усложнения лопастной 
линии. 

1. Рolenites Bogoslovsky, 1957 
(Dimeroeeras lentiforme Sobolew, 
1914). 

2. Paradimeroceras Bogoslovsky, 
1957 (Dimeroeeras beneckei Wedekind, 
1908). 

3. Dimeroeeras Hyatt, 1884 (Goniatites mamilliferus Sandberger et Sand-
berger, 1850). VLU : U ' lD (?) 

СЕМЕЙСТВО IMITOCERATIDAE RUZHENCEV, 1950 
[nom. subst. (pro Aganididae Smith, 1903, nom. neg.)] 

Раковина от субсферической до линзовидной, обычно инволютная, иног-
да эволютная, с закругленной, реже заостренной вентральной стороной. 
Всех лопастей восемь по формуле VLU : ID. Вентральная лопасть изме-
няется от узкой, копьевидной до более широкой, куполовидной, наружная 
боковая — всегда приостренная (рис. 77, а — d). Верхний девон (фамен-
ский ярус) — средний карбон (намюрский ярус); Евразия, Африка, Ав-
стралия, Северная Америка. 

1 
Рис. 76. Лопастные линии двух пред-
ставителей семейства Dimeroceratidae: 
а — Paradimeroceras benechei (Wedek.) (по Ha-
лишшпой, 195:j): h —Dimeroeeras mamiUiferum 
(Sandli . et Sandb.) (по Пэрна, 1914 и Ведекин-

ду, 1918); оба нида из фаменского яруса . 
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меньшим количеством лопастей (8 вме-

Отличается от семейства Cheiloceratidae более сложной лопастной ли-
нией, вследствие появления внутренней боковой лопасти, от семейств Spo-
radoceratidae и Dimeroceratidae 
сто 10—12). 

1. Imltoceras Schindewolf, 1923а 
(Ammonites rotatorius Koninck, 1844). 
(=Brancoceras Hyatt, 1884, non Stein-
mann, 1881; Balvia Lange, 1929; non 
Aganides Montfort, 1808). 

2. Acutimitoceras Librovitch, 1957 
(Imltoceras acutum Schindewolf, 1923). 

3. Paragattendorfia Schindewolf, 1924 
(P. humilis Schindewolf, 1924). 

4. Gatlendorfia Schindewolf, 1920 
(Goniatites subinvolutus Munster, 1843). 

5. Kazakhstania Librovitch, 19386, 
nom. nud., 1940 [Gatlendorfia (Kazakh-
stania) karagandaensis Librovitch, 1940]. 

6. Irinoceras Ruzhencev, 1947B (I. ar-
cuaturn Ruzhencev, 1947). 

Миллер и Фёрниш (1957a) сильно расшири-
ли объем рода Imltoceras, включив в него в 
качестве синонимов роды Irinoceras и Neo-
aganides. В таком понимании время сущест-
вования Imltoceras расширяется от верхне-
го девона до верхней перми включительно, 
что само по себе мало вероятно. Кроме того, 
роды Irinoceras и Neoaganides имеют впол-
не определенные отличия от Imltoceras. 
Авторы отнесли к семейству Imitoceratidae 
ряд форм, не имеющих к нему никакого от-
ношения или но своим морфологическим 
особенностям выходящих за рамки этого 
семейства. К числу совершенно чуждых 
форм принадлежат роды Prionoceras и Para-
lytoceras. Хотя они и недостаточно изуче-
ны, однако явно тяготеют к представителям 
надсемейства Prolobitaceae, т. е. являются 
агониатитами. К числу морфологически рез-
ко отличных форм принадлежит род, кото-
рый авторы неправильно называют Hu.na.ni-
tes. Но об этом будет сказано ниже, после 
характеристики следующего семейства. 

Рис. 77. Лопастные линии некоторых 
представителей семейств Imitocerati-

dae (а — d) и Maximitidae (е): 
а— Imitoceras subbilohatum (Milnst.); тур-
нейский ярус; ь — Gattendor/ia asia/ira 
Libr.; турнейскпй прус; с — Kazakhstania 
karagandaensis Libr.; турнейскпй ярус 
Са —с — по Либровичу, 1940); d — Irino-
ceras arcuatum Ruzh.; намюрский ярус 
(по Руженцеву, 1947 в); е—Neoaganides 
lalxin fa/crisis Р, п / b а с с е л ь с ш ш ярус 

(по Руженцеву, 1952а). 

СЕМЕЙСТВО MAXIMITIDAE RUZHENCEV, FAM. NOV. 

Раковина эллипсоидальная, совершенно инволютная, с внутренним 
положением сифона, который в ходе филогенетического развития смещал-
ся внутрь более чем на половину расстояния от вентральной стороны до 
дорсальной. Всех лопастей восемь по формуле VLU : ID. Вентральная ло-
пасть в основании слабо вогнутая или округленная, наружная боковая - -
всегда цельнокрайная, округленная (рис. 77, е) . Средний карбон (москов-
ский ярус) — верхняя пермь; Евразия, Северная Америка. 

Отличается от всех ранее рассмотренных семейств надсемейства Chei-
locerataceae внутренним положением сифона. 

1. Maximites Miller et Furnish, 19576 (Imitoceras cherokeense Miller el 
Owen, 1939). 

2. Neoaganides Plummer et Scott, 1937 (N. grahamensis Plummer et Scott, 
1937). 
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СЕМЕЙСТВО PSEUDOHALORITIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина субсферическая или сжатая с боков, инволютная, с закрытым 
или очень узким умбо. Сифон внутренний, расположенный ближе к дор-

сальной стороне. Поверхность раковины 
покрыта поперечными ребрышками. 
Всех лопастей восемь по формуле 
VLU : ID. Вентральная и наружная бо-
ковая лопасти в основании с цератито-
вой зазубренностью. Умбональная ло-
пасть совпадает с умбональным швом 
(рис. 78). Нижняя пермь; Азия. 

Отличается от всех других семейств 
надсемейства Gheilocerataceae цератито-
вой зазубренностью лопастей. 

Pseudohalorites Yabe, 1928 (Ps. subglobosus Yabe, 1928) ( = Hunanites 
Chao, 1 9 4 0 ) . 

Миллер и Фёрниш (1957a) описали этот род под названием Ilunanites, которое 
является синонимом Pseudohalorites. Они отнесли его к семейству Imiloceratidae, 
хотя появление совершенно нового качества — цератлтовой зазубренности лопа-
стей— дает полное основание для выделения особого семейства. В другой работе 
те же авторы (19576) независимо от меня, но несколько позднее, тоже выделили 
семейство Pseudohaloritidae, к которому отнесли три рода: Maximites, Neoaganides 
a Pseudohalorites. Таким образом, они не только признали самостоятельность рода 
Neoaganides, которую долго отрицали, но и установили еще один род, очень близкий 
к только что названному. Однако объединение в одно семейство гониатитов с цель-
.цокрайными и с зазубренными лопастями нельзя признать правильным. 

П О Д О Т Р Я Д P R A E G L Y P H I O C E R A T I N A R U Z H E N C E V , 1 9 5 7 

Лопастная линия— (V2ViVa)LU : ID; рядом с трехраздельной вент-
ральной лопастью расположена наружная боковая лопасть, за которой сле-
дует умбональная лопасть. Всех лопастей восемь. Верхний девон — ниж-
ний карбоп. 

Отличается от подотряда Tornoceratina трехраздельной вентральной 
лопастью. Хотя эта группа мало известна и вообще, вероятно, немногочис-
ленна, мы придаем ей ранг подотряда, учитывая особый тип развития 
вентральной лопасти, совершенно не встречающийся у других гониатитов, 
по характерный для большинства агониатитов. Представители рассматри-
ваемого подотряда имели невысокую общую организацию. По количеству 
лопастей они соответствовали уровню развития имитоцератид, однако 
трехраздельность вентральной лопасти придавала им более сложный ха-
рактер. Группа нуждается в дальнейшем тщательном изучении. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О PRAEGLYPHIOCERATACEAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина от эллипсоидальной до линзовидной, инволютная. Лопастная 
линия образована вентральной, наружной боковой, умбональной, внутрен-
ней боковой и дорсальной лопастями. Вентральная лопасть более или ме-
нее широкая. Верхний девон — нижний карбои. 

СЕМЕЙСТВО PRAEGLYPHIOCERATIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина эллипсоидальная. Поверхность раковины покрыта слабо изо-
гнутыми струйками роста, образующими небольшой вентральный синус, 
и тонкими продольными струйками; во взрослом состоянии отчетливые 

Рис. 78. Лопастная линия Pseudoha-
lorites subglobosus Yabe; артинский 

ярус (по Чао, 1954). 
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пережимы. Вентральная лопасть довольно широкая, с более или менее 
развитыми боковыми зубцами (рис. 79, а — с). Верхний девон (фаменский 
ярус); Евразия. 

/ , 

\ л 

Рис. 79. Лопастные линии представителей 
семейств Praeglypbioceratidae (а — с) и 

Karagandoceratidae (d): 
а — Lagowites rhipaeus Bogosl.; b — L.niuae. 
(Sobol.); с — Praeglyphioceras pseudosphaericum 
(Frecli); вое три вида из фаменского яруса 
(по Богословскому, 19576); d — Karagandoceras 

galeatum Libr . ; турнейскпй ярус 
(по Либровичу, 1940). 

1. Lagowites Bogoslovsky, 1957 (Praeglyphioceras niwae Sobolew, 1911). 
( V 2 V , V 2 ) L U : I D . 

2. Praeglyphioceras Wedekind, 1908 (Sporadoceras pseudosphaeriaim 
Freeh, 1902). (V2VIV2)LU : ID. 

СЕМЕЙСТВО KARAGANDOCERATIDAE LIBROVITCH, 1957 

Раковина линзовидная, с угловатой вентральной стороной. Вентраль-
ная лопасть неширокая и неглубокая, с хорошо развитым средним зубцом 
(рис. 79, d). Нижний карбон (турнейский ярус); Азия (Казахстан). 

Отличается от семейства Praeglyphioceratidae линзовидной формой ра-
ковины, а также несколько иным очертанием лопастной линии. 

Karagandoceras Librovitch, 19386, nom. nud., 1940 (К. galeatum Libro-
vitch, 1940) . ( V 2 V I V 2 ) L U : ID . 

П О Д О Т Р Я Д G O N I A T I T I N A H Y A T T , 1884 
(nom. correct. Delepine, 1952 (pro subordo Goniatitinae Hyatt, 1884)] 

Основа лопастной линии— ( V I V I ) L U : I D ; рядом с двураздельной 
вентральной лопастью расположена наружная боковая лопасть, за которой 
следует умбональная лопасть; вентральная лопасть у самых ранних 
представителей узкая, слабо двураздельная, но в ходе филогенетиче-
ского развития становилась, как правило, все более широкой и сильно 
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расчлененной; дорсальная лопасть простая или трехзубчатая. Всех лопа-
стей от 8 до 56, если не больше. Нижний карбон — верхняя пермь. 

Отличается от подотрядов Tornoceratina и Praeglyphioceratina первично 
двучленным делением вентральной лопасти. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О P E R I C Y C L A C E A E H Y A T T , 1900 

[nom. t r a n s l . R u z h e n c e v , h ie ( e x P e r i e y c l i d a e H y a t t , 1900)] 

Раковина разнообразной формы — от субсферической до дисковидной 
и даже линзовидной, от совершенно инволютной до более или менее эво-
лютпой, с изменяющимся в широких пределах умбо. Скульптура преиму-
щественно поперечная, представленная струйками или ребрами, иногда 

P e r i c y c l i d a e (е, / ) : 
а — M-iiensieroceras kazakhstanicum L ib r . ; нижний нар-
бон; b—Terektytes acutus (Libr.); нижний карбон (a, b—по 
Либровичу, 1940); с—Beyrichoceratoides truncatus (Phill .); 
визейский ярус (по Кэрри, 1954); d — Beyrichoceras 
obtusum (Phil l . ) ; визейский ярус (по Филлипсу, 1836); 

е — Pericyclus asiaticus Libr. ; нижний карбон 
(но Либровичу, 1940); /—Ammonel l ips i tes nikitini (Libr.); 

нижний карбон (по Либровичу, 1927). 

очень резкими; струйки по направлению различные — прямые, одноизгиб-
ные (с вентральным синусом) и двуизгибные (с вентральным и боковым 
синусами, разделенными вентро-латеральным выступом). Всех лопастей 
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восемь по формуле (ViVi)LU : ID. Кроме вентральной, все лопасти 
простые, нерасчлененные. Вентральная лопасть узкая, с параллельными 
или несколько расходящимися сторонами, с зачаточным или слабо разви-
тым срединным седлом (рис. 80). Средний и нижний карбон. 

СЕМЕЙСТВО MUENSTEROCERATIDAE LIBROVITCH, 1957 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Muensteroceratinae Librovitch, 1957)] 

Раковина от субсферической до дисковидной, более или менее инволют-
ная, с умбо от средних размеров до закрытого. Скульптура слабая, пред-
ставленная преимущественно поперечными струйками — прямыми, одио-
изгибными или двуизгибными; иногда очень тонкие продольные ребрышки. 
Нижний и средний карбон (турнейский — намюрский ярусы); Евразия, 
Африка, Австралия, Северная Америка. 

1. Muensteroceras Hyatt, 1884 (Goniatites oweni var. parallela Hall, 
1800) ( = Eoglyphioceras Briining, 1923; Karakoramoceras Miller, 1931). 

2. Terektytes Librovitch, 1957 (Muensteroceras acutum Librovitch, 1940). 
3. Bollandites Bisat, 1952 (Beyrichoceratoides castletcnense Bisat, 1924). 
4. Beyrichoceras Foord, 1903 (Goniatites obtusus Phillips, 1836) ( = Cra-

venites Bisat, 1950; Bollandoceras Bisat, 1952; Cowdaleoceras Bisat, 1952). 
5. Nautellipsites Parkinson, 1822 (Ellipsolites ovatus Sowerby, 1813). 
6. Beyrichoceratoides Bisat, 1924 (Goniatites truncatus Phillips, 1836). 
7. Cluthoceras Cnrrie, 1954 (С. truemani Currie, 1954). 

Эта древнейшая группа гониатитов изучена еще совершенно недостаточно. Авто-
ры, пытавшиеся систематизировать выделенные до настоящего времени виды, под-
ходили к решению поставленной задачи чисто морфологически, без проведения TJH;I-
тольных онто-филогенетаческих исследований. Нельзя не отметить того факта, что 
степень изученности лопастных линий мюнетероцератид, впрочем как и других 
нижнекаменноугольных гониатитов, часто не удовлетворяет даже элементарным 
требованиям. Поперечные пришлифовки, указывающие на характер изменений ра-
ковины в процессе онтогенетического развития, также, как правило, отсутствуют. 
Поскольку мюнстероцератиды имели очень примитивную лопастную линию, изуче-
ние последней необходимо проводить с исключительной тщательностью и па разных 
стадиях индивидуального развития. Малейшие детали в очертании лопастей и седел 
могут оказаться очень важными в таксономическом отношении. Учитывая все ска-
занное, вряд ли можно сомневаться в том, что дальнейшие работы, поставленные 
на правильную принципиальную основу, внесут значительные изменения в ту ро-
довую группировку, которая дана выше. 

СЕМЕЙСТВО PERICYCLIDAE HYATT, 1900 

Раковина от субсферической до дисковидной, более или менее эволют-
ная, с широким до среднего умбо. Скульптура в большинстве случаев рез-
кая, представленная поперечными ребрами или струйками — прямыми 
или изогнутыми; на молодых оборотах бывают умбональные бугорки. Ниж-
ний карбон (турнейский и визейский ярусы); Евразия, Африка, Северная 
Америка. 

Отличается от семейства Muensteroceratidae более эволютной и сильнее 
скульптированной раковиной, а также в общем более прямыми струйками 
роста. Необходимы более детальные исследования для четкого разграни-
чения этих безусловно самостоятельных групп. 

1. Pericyclus Mojsisovics, 1882 (Goniatites princeps Koninck, 1842) 
(= Trapezocyclus Turner, 1948). Подроды: Pericyclus Mojsisovics, 1882 и 
Helicocyclus Schindewolf, 1951a. 

2. Rotopericyclus Turner, 1948 (Pericyclus rotuliformis Crick, 1899). 
Подроды: Rotopericyclus Turner, 1948 и Hammatocyclus Schindewolf, 1951a. 
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3. Fascipericyclus Turner, 1948 (Goniatites fasciculatus McCoy, 1844) 
(=Schizocyclus Schindewolf, 1951a). 

4. Ammonellipsites Parkinson, 1822 (Goniatites funatus Sowerby, 1813) 
(=Kaypericyclus Turner, 1948; Eurycyclus Schindewolf, 1951a). Подроды: 
Ammonellipsites Parkinson, 1822 и Stenocyclus Schindewolf, 1951a. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О DIMORPHOCERATACEAE HYATT, 1884 
(ex Dimorphoeerae Hyatt, 1884) 

Раковина разнообразной формы — от дисковидной до линзовидной, от 
зволютной до совершенно инволютной, с изменяющимся в широких пре-
делах умбо. Вентральная сторона иногда ограничена продольными борозд-
ками. Преобладающая скульптура — поперечная, но бывает и продольная. 
Поперечные струйки всегда образуют глубокий вентральный и боковой 
синустл, а между ними вентро-латеральный, обычно резкий выступ. Всех 
лопастей восемь но формуле (ViVi)LU : ID. В ходе филогенетического раз-
вития ветви вентральной лопасти, наружная боковая и даже умбональная 
лопасти испытывали различные усложнения, но никогда не становились 
трехзубчатыми и не достигали стадии полного деления. Внутренние ло-
пасти всегда оставались простыми, узкими, сближенными. Нижний кар-
бон — верхняя пермь. 

Отличается от надсемейства Pericyclaceae более развитой лопастной 
линией и, в частности, более широкой вентральной лопастью с самого 
начала. 

Миллер и Фёрниш (1957а) отнесли к этому надсемейству только два семейства — 
Dimorphoceratidae и Thalassoceratidae. Мы значительно расширяем объем надсемей-
ства, включая в него ряд более примитивных семейств, связанных родством между 
собою и с указанными выше группами. Как и в других случаях, многие роды не-
обоснованно помещены авторами в синонимику. 

СЕМЕЙСТВО NOMISMOCERATIDAE LIBROVITCH, 1957 

Раковина тонкодисковидная, от эволютной до инволютной, с умбо раз-
личных размеров, но всегда открытым. Вентральная сторона отделена от 
боковых стенок продольными бороздками. Скульптура вначале попереч-
ная, по в ходе эволюции изменяется в продольную; поперечные струйкп 
образуют глубокий вентральный синус и резкий вентро-латеральный вы-
ступ. Лопастная линия примитивная, со слабо дифференцированной вент-
ральной лопастью, изменение которой шло в сторону уменьшения ширины. 
Нижний и средний карбон (визейский и начало намюрского века). 

ПОДСЕМЕЙСТВО NOMISMOCERATINAE LIBROVITCH, 1957 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Nomismoceratidae Librovitch, 1957)] 

Раковина эволютиая, с более или менее широким умбо. Внутренние 
обороты иногда с четырехугольным завиванием. Скульптура из поперечных 
струек или даже ребер. Вентральная лопасть от широкой до узкой, с очень 
низким срединным седлом; наружная боковая лопасть в основании округ-
ленная (рис. 81, а, Ь,). Нижниний карбон (визейский ярус); Европа, Север-
ная Америка. 

1. Nomismoceras Hyatt, 1884 (Goniatites spirorbis Phillips, 1836). 
2. Enlogonites Kittl, 19046 (Tetragonites grimmeri Kittl, 1904) ( = Tetra-

gonites Kittl, 1904a, non Kossmat, 1895; Kittliella Freeh, 1906). 
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ПОДСЕМЕЙСТВО FEKGANOCERATINAE RUZHENCEV, SUBFAM. NOV. 

Раковина более или менее ннволютная, с небольшим умбо. Скульптура 
из нежных и густых продольных ребрышек и еще более тонких попереч-
ных струек. Вентральная лопасть узкая, с несколько расходящимися впе-

и Girtyoceratidae (d — g): 
а — Nomismoceras spirorbis (Phil l . ) ; визейский ярус (по 
Филлиису, J836); b —Entogoni tes borealis Gord.; визей-
ский ярус (по Гордону, 1957); с — Ferganoceras elegans 
Libr. ; основание намюрского яруса (ориг.); d — Gir-
tyoceras meslerianum (Glrty); визейский ярус (ориг ); 
е — Eumorphoceras bisulcalum Glrty; намюрский ярус 
(по Миллеру и Фёрнишу, 1957а); / — Hudsonoceras 
proleum (Brown); намюрский ярус (по Муру, 1946); 
д — Bashhirites discoidalis Libr. ; намюрский ярус 

(по Либровичу, 1957). 

основании заостренная (рис. 81, с). Нижний и средний карбон (визейский 
и намюрский ярусы); Евразия. 

Отличается от подсемейства Nomismoceratinae большей инволютностью, 
характером скульптуры и другими особенностями. 

Ferganoceras Librovitch, 1947, nom. nud., 1957 (F. elegans Librovitch, 
1957). 
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СЕМЕЙСТВО GIRTYOCERATIDAE WEDEKIND, 1918 
[nom. subst. (pio Adelpboceratidae Wedekind, 1914a, nom. ncg.); 

nom. transl . Ruzbenrev, 1957 (ex Girtyoceratinae Wedekind, 1918)] 

Раковина от дисковидной до линзовидной, более или менее инволютная, 
с нешироким или очень узким умбо. Вентральная сторона часто бывает 
отделена от боковых стенок продольными бороздками. Скульптура разно-
образная — поперечная, продольная или почти исчезающая; иногда раз-
виты умбоиальные бугорки. Поперечные струйки образуют глубокий вент-
ральный синус и резкий вентро-латеральный выступ. Лопастная линия не 
очень примитивная, с довольно развитым срединным седлом. Вентральная 
лопасть от средней до широкой, с расходящимися вперед сторонами. На-
ружная боковая лопасть колоколовидная, в основании приостренная. Ниж-
ний и средний карбон (визейский — башкирский ярусы). 

Отличается от семейства Nomismoceratidae, как правило, более инво-
лютной раковиной, заметно более развитой лопастной линией, а также-
иным направлением изменений вентральной лопасти — в сторону ее рас-
ширения. 

ПОДСЕМЕЙСТВО GIRTYOOERATINAE WEDEKIND, 1918 

Скульптура только поперечная. Вентральная лопасть не очень широкая 
(рис. 81, d, е). Нижний и средний карбон (внзейский и намюрский ярусы); 
Евразия, Африка, Северная Америка. 

1. Girtyoceras Wedekind, 1918 (Adelphoceras meslerianum Girty, 1909) 
(= Adelphoceras Girty, 1909, non Barrande, 1874). Подроды: Girtyoceras 
Wedekind, 1918 и Sulcogirtyoceras subgen. nov. (Eumorphoceras burhennei 
Briining, 1923); визейский ярус Германии. Новый подрод отличается от 
Girtyoceras наличием хорошо развитых вентро-латеральных борозд. 

2. Eumorphoceras Girty, 1909 (Е. bisulcatum Girty, 1909) (=Edmooro-
ceras Eli as, 1956). 

3. Sagittoceras Hind, 1918 (S. acutum Hind, 1918) (—Dryochoceras Mor-
gan, 1924). 

ПОДСЕМЕЙСТВО BASCHKIRITINAE RUZHENCEV, SUBFAM. NOV. 

Скульптура в основном продольная, хотя развиты также тонкие попе-
речные струйки. Вентральная лопасть очень широкая (рис. 81, /, g). 
Средний карбон (намюрский и башкирский ярусы); Евразия. 

Отличается от подсемейства Girtyoceratinae характером скульптуры н 
очень широкой вентральной лопастью. 

1. Hadsonoceras Moore, 1946 (Goniatites proteus Brown, 1841). 
2. Baschkirites Librovitch, 1947, nom. nud., 1957 (В. discoidalis Libro-

vitch, 1957). 

СЕМЕЙСТВО DIMORPHOCERAT1DAE HYATT, 1884 
(pro Dimorpbocerae Hyatt, 1884) 

Раковина преимущественно параболоидальная, инволютная, с очень, 
узким и даже закрытым умбо. Скульптура слабая, представленная попе-
речными струйками или ребрышками, образующими глубокий вентраль-
ный синус и вептро-латеральный выступ. Иногда бывают очень тонкие 
продольные ребрышки. Вентральная лопасть широкая; ее ветви асиммет-
рично разделены на две части по формуле (ViVi) -> (V1.1V1.2V1.2V1.1) и, 
кроме того, часто приобретают зубцы второго порядка. Наружная боковая 
лопасть простая или двураздельная, иногда тоже с дополнительными 
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зубчиками. Первое наружное седло вверху округленное (рис. 82). Ниж-
ний и средний карбон (визейский — московский ярусы); Евразия, Афри-
ка, Северная Америка. 

Отличается от всех ранее рассмотренных семейств своеобразной лопаст-
ной линией с зазубренными ветвями вентральной лопасти. 

Рис . 82. Лопастные линии некоторых предста-
вителей семейства D i m o r p h o c e r a t i d a e : 

а — Dimorphoceras gilbertsoni (Phill.); визейский ярус 
(по Муру, 19.10); Ь — Politoceras politum (Shumard); 
московский ярус (по Миллеру и Оуэну, 1939); с —Рата-
dimorphoceras (Paradimorphoceras) looneyi (Phill.); визей-
ский ярус (по Муру, 1930); d— Р. (Мetadimorphoceras) 
splendidum (Brown); намюрский прус (по Муру, 1939). 

1. Dimorphoceras Hyatt, 1884 (Goniatites gilbertsoni Phillips, 1836). 
( V M V B A V B A V I . I J L U : I D . 

2. Trizonoceras Girty, 1909 (T. typicale Girty, 1909). 
3. Politoceras Librovitch, 1946 (Goniatites politus Shumard, 1858). 

( V N V B A V I . A V I . O L U : I D 
4. Paradimorphoceras Ruzhencev, 1947a (Goniatites looneyi Phillips, 

1836). Подроды: Paradimorphoceras Ruzhencev, 1947a и Metadimorphoceras 
M o o r e , 1 9 5 8 . (V1.1V1.2V1.2V1.1) ( L 2 L I ) U : I D . 

СЕМЕЙСТВО T H A L A S S O C E B A T I D A E HYATT, 1900 

Раковина от эллипсоидальной до параболоидальиой, совершенно инво-
лютная, с очень узким или закрытым умбо. Иногда, хотя и редко, развиты 
вентро-латеральные бороздки. Скульптура слабая, представленная только 
поперечными струйками или складочками, которые образуют вентральный 
н боковой синусы, а в промежутке между ними выступ. Ветви вентральной 
лопасти, наружная боковая и умбональная лопасти зазубренные. В ходе 
исторического развития зазубренность распространялась от основания ло-
пастей до вершины седел; при этом мелкие зубчики постепенно превра-
щались в большие, хорошо развитые отростки. Нижний карбон — верх-
няя пермь. 

Отличается от других семейств надсемейства Dimorphocerataceae 
особым типом усложнения лопастной линии путем образования на всех 
наружных лопастях, включая и умбональную, многочисленных зубцов. 
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ПОДСЕМЕЙСТВО THALASSOCERATINAE HYATT, 19G0 
[nom. transl . Ruzhencev, hie (ex Thalassoccratidae Hyatt, 1900)] 

Ветви вентральной лопасти в ходе филогенетического развития сильно 
разрастались в ширину, а первое боковое седло — в высоту. При этом 
срединное седло становилось относительно все более низким (рис. 83 а—е). 

Нижний карбон — верхняя 
пермь (визейский — казанский 
ярусы); Евразия, Австралия, 
Северная Америка. 

1. Eothalassoceras Miller et 
Furnish, 1940a (Prothalassoceras 
inexpectans Miller et Owen, 
1937). 

2. Prothalassoceras Bose, 1917 
(P. welleri Bose, 1917). 

3. Thalassoceras Gemmellaro, 
1887 ( 77г. phillipsi Gemmellaro, 
1887). 

4. Epithalassoceras Miller et 
Furnish, 1940a (E. ruzhencevi 
Miller et Furnish, 1940). 

5. Aristoceras Ruzhencev, 
1940B (A. chkalovi Ruzhencev, 
1940) ( = Uralites Voinova, 1934, 
nom. nud., non Tchernow, 1907, 
nom. nnd.). 

6. Aristoceratoides Ruzhencev, 
gen. nov. (Thalassoceras varico-
sum Gemmellaro, 1887); верхне-
пермские отложения Сицилии. 
Раковина широкая, с вентро-ла-
теральными бороздками, вдоль 
которых проходит резкий выс-
туп поперечных струек. Лопаст-
ная линия более примитивная, 
чем у рода Aristoceras. 

FIIC. 83. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Thalassoceratidae: 

Миллер и Фёрниш (1957а) от-
несли роды Prothalassoceras и Ari-
stoceras к числу синонимов, с чем 
согласиться никак нельзя. Харак-
терно, что эти авторы признают род 
Epithalassoceras, с трудом отличи-
мый от Thalassoceras. и не призна-
ют роДа Aristoceras, резко отличного 
от всех талассоцератин как по ран-
нему онтогенезу, так и по характеру 
скульптуры во взрослом состоянии 
(наличие вентро-латеральных бороз-
цок). Те же авторы своеобразный род 

Delepinoceras также включили в состав рассматриваемого семейства, что совершенно 
не вяжется с морфологическими данными. По развитию лопастной линии Delepinoce-
ras резко отличен от всех представителей рассматриваемого надсемейства, вслед-
ствие чего и должен быть выделен в особое семейство, принадлежащее к надсемей-
стиу donialilaceae. 

1 — Eolhalassoceras aurorale Gord.; визейский ярус 
(по Гордону, 1957); b—E. inexpectans (М. et О.); жи-
гулевский ярус (по Миллеру и Оувну, 1937); с — Рго-
thalassocerasl bashhiricum Ruzh.; оренбургский ярус 
(но Руженцеву, 1950); d — Thalassoceras gemmellaroi 
Кагр.; артинский ярус (по Руженцеву, 1956а); 
е — Epithalassoceras rvzhenceviM. et Г. ;казанский ярус 
(по Миллеру и Фёрнишу, 1940а); / — Glebocerasmiran-
dum Ruzh.; жигулевский ярус (по Руженцеву, 1950); 

д — Yinoceras lenticulare Chao; артинский ярус 
(по Ч а о , 1954). 



П О Д С Е М Е Й С Т В О Y I N O C E R A T I N A E R U Z H E N C E V , S U B F A M . N O V . 

Ветви вентральной лопасти всегда были узкими. В ходе филогенети-
ческого (развития они т цельнокрайных превратились в зазубренные и 
стали относительно более короткими (рис. 83, f,g,). Верхний карбон — 
нижняя пермь (жигулевский — артинский ярусы); Евразия. 

Отличается от подсемейства Thalassoceratinae очень узкой вентраль-
ной лопастью. 

1. Gleboceras Ruzhencev, 1950 (G. mirandum Ruzhencev, 1950). 
2. Yinoceras Chao, 1954 ( Y . lenticulare Chao, 1954). 

СЕМЕЙСТВО GONIOLOBOCERAT1DAE S P A T H , 1934 

Раковина от дисковидяой до почти линзовидной, инволютная, с ма-
леньким умбо. Скульптура слабая, представленная тонкими поперечными 

а — Eogortiolnhoceras (Atratacp.ras) atratum (Libr.); визейский 
ярус; b— Е. (Eogonioloboceras) asiaticum (Libr.); визейский ярус 
(ei, Ь — но Либровичу, 1940); с — Grmwloboceras sp. nov.; 
низы намгорского яруса (ориг.); d — G. goniolnbum (Meek); 

оренбургский ярус (ориг.). 

Поперечные струйки образуют вентральный и боковой синусы, а между 
ними — значительный выступ. У некоторых поздних представителей по-
является вентральная бороздка. Вентральная лопасть очень широкая, с 
расходящимися вперед сторонами, с клиновидными ветвями, ширина ко-
торых в ходе эволюции уменьшалась. Срединное седло крышеобразпое, 
приостренное, но на исходе эволюции закругленное. Наружная боковая 
лопасть с течением времени все более клиновидная. Первое наружное 
седло изменялось от узкозакругленного до заостренного; своей вершиной 
оно все более изогнуто в сторону умбо (рис. 84). Нижний, средний и верх-
ний карбон (визейский — оренбургский ярусы); Евразия, Африка, Север-
ная Америка. 
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Отличается от других семейств надсемейства Dimorphocerataceae свое-
образной угловатостью и изогнутостью наружных лопастей и седел. 

1. Eogonioloboceras Librovitch, 1957 (Gonioloboceras asiaticum Libro-
vitch, 1940). Подроды: Atratoceras Librovitch, 1957 и Eogonioloboceras 
Librovitch, 1957. 

2. Gonioloboceras Hyatt, 1900 (Goniatites goniolobus Meek, 1877) 
( = Milleroceras Hyatt, 1900; Gurleyoceras Miller, 1932a). 

3. Gonioglyphioceras Plummer et Scott, 1937 (Gonioloboceras welleri 
var. gracilis Girty, 1911) (=Eudissoceras Miller et Owen, 1937). 

4. Wiedeyoceras Miller, 1932a (Eumorphoceras sanctijohanis Wiedey, 
1929). Таксономическое положение этого рода но вполне ясно. 

Раковина от дисковидной до линзовидной, с острой или узкозакруг-
ленной вентральной стороной, совершенно инволютная, с почти закрытым 
умбо. Поздние представители имеют вентральную бороздку. Скульптура 

Р и с . 85 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х предста-
в и т е л е й семейства B e r k h o c e r a t i d a e : 

а — Kazahhoceras yanshini Ruzh. ; намюрский ярус (по 
Руженцеву, 1947а); b —Neodimorphoceras (Pinoceras) da-
ixense Ruzh. ; оренбургский ярус (по Руженцеву, 1950); 

с — N . (Neodimorphoceras) texanum (Smith), 
оренбургский ярус (по Миллеру и Даунсу, 1950). 

слабая, представленная тонкими поперечными струйками, а также иног-
да дополнительными продольными ребрышками. Вентральная лопасть 
очень широкая, четырехконечная; ее ветви асимметрично и очень глубо-
ко разделены на две сильно обособившиеся части по формуле (ViVi)— 

(Vi . i Vj . 2V1 . 2V1.1). Все зубцы вентральной лопасти имеют правиль-
ную, устойчивую клиновидную или ланцетовидную форму. Наружная бо-
ковая лопасть нерасчлененная, асимметричная, клыкоподобного очерта-
ния. Первое наружное седло высокое, вверху приостренное, своей верши-
ной изогнутое в сторону умбо (рис. 85). Средний и верхний карбон 
(визейский — оренбургский ярусы); Евразия, Северная Америка. 

Отличается от других семейств надсемейства Dimorphocerataceae свое-
образной лопастной линией. От семейства Dimorphoceratidae отличается 
широкой вентральной лопастью, совершенно иным ее очертанием, а так-
же широким угловатым первым наружным седлом. 

1. Kazahhoceras Ruzhencev, 1947а (К. yanshini Ruzhencev, 1947) 
(=Berkhoceras Librovitch, 1938, nom. nud., 1957). 

С Е М Е Й С Т В О B E R K H O C E R A T I D A E L I B R O V I T C H , 1957 

С 
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2. Neodimorphoceras Schmidt, 1925 (Dimorphoceras texanum Smith, 
1903) (— Texites Smith, 1927). Подроды: Pinoceras Ruzhencev, 1947a и 
Neodimorphoceras Schmidt, 1925. 

3. Shuichengoceras Yin, 1935 (Sh. yohi Yin, 1935). 

СЕМЕЙСТВО ANTHRACOCERATIDAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 

Раковина от эллипсоидальной до дисковидной, инволютная, с очень 
узким или закрытым умбо. Скульптура представлена только поперечны-
ми струйками, которые образуют вентральный и боковой синусы, а меж-
ду ними резкий выступ. Вен-
тральная лопасть не очень ши-
рокая, довольно глубокая, с 
расходящимися вперед сторо-
нами, со слабо развитым до 
среднего вентральным седлом. 
Наружная боковая лопасть не-
глубокая, в основании округ-
ленная или слегка приострен-
пая. Первое наружное седло 
пшрокоокругленное (рис. 86). 
Нижний и средний карбон (ви-
зейский— московский ярусы); 
Евразия, Африка, Северная и 
Южная Америка. 

Отличается от семейства 
Nomismoceratidae более широ-
кой и инволютной раковиной, 
от Girtyoceratidae — слабо раз-
витой скульптурой, от всех 
других семейств — гораздо бо-
лее примитивной лопастной 
линией. 

\. Anthracoceras Freeh, 1899 [Nomismoceras (Anthracoceras) discus 
Freeh, 1899]. 

2. Gordonites Miller et Furnish, 19586 (Anthracoceras missouriense 
Miller et Owen, 1939); формация Чироки в Северной Америке. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О GONIATITACEAE HAAN, 1825 
[nom. transl. Plummer et Scott, 1937 (ex Goniatilea Haan, 1825); nom. correct.. 

Miller et Furnish, 1954 (pro Goniatitidea Plummer et Scott, 1937)] 

Раковина разнообразной формы — от субсферической до дисковид-
ной, от инволютной до эволютной, с изменяющимся в широких пределах 
умбо. Скульптура различная — продольная, поперечная или комбиниро-
ванная. Струйки роста, как правило, слабо изогнутые, с неглубоким вен-
тральным синусом, или' даже прямые. Всех лопастей восемь по формуле 
(ViVi)LU : ID. В ходе филогенетического развития вентральная лопасть 
изменялась от узкой, слабо расчлененной, до очеп«> широкой, сильно рас-
члененной; ее ветви могли не только расширяться, но и становиться трех-
зубчатыми. Наружная боковая лопасть изменяла свое очертание от коло-
коловидного до куполовидного и даже трехзубчатого. Ни одна лопасть 
никогда не достигала стадии полного деления. Внутренние лопасти, как 
правило, были простыми, более или менее широко расставленными, по 
1 4 В. Е. Руженцев 2 0 9 

Рис. 86. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Anthracoceratidae: 

а — Anthracoceras discus Freeh; визейский ярус (по 
Фреху, 1899); b — A . glabrurn Bisat ; намюрский прус 
(по Кэрри, 1954); с — Gordonites missouriensis (М. et 

О.); московский ярус (по Миллеру и Оуэну, 1939). 



иногда принимали куполовидную и даже трехзубчатую форму. Нижний 
карбон — нижняя нермь. 

Отличается от надсемейства Pericyclaceae гораздо более развитой ло-
пастной линией и, в частности, более широкой вентральной лопастью, 
от Dimorphocerataceae — отсутствием, за редким исключением, вентро-
латеральных бороздок, мопсе резким изгибом поперечных струек (т. е. 
иной формой устья), принципиально иным типом усложнения лопастной 
линии. I! случае нарушения цельнокрайности лопастей у Dimorphocerata-
ceae происходило асимметрично-двойное деление или возникала цератито-
вая зазубренность, у Goniatitaceae (появлялась только трехзубчатость. 

С Е М Е Й С Т В О N E O G L Y P H I O C E R A T I D A E P L U M M E R E T SCOTT, 1937 

Ракоишта от субсферической до дисковидной, с небольшим, средним 
или широким умбо. Скульптура представлена резко выраженными про-

дольными и более слабыми попе-
речными ребрышками; обычны 
глубокие пережимы. Вентральная 
лопасть средней ширины, с сильно 
расходящимися сторонами, со сла-
бо еще развитым срединным сед-
лом. Наружная боковая лопасть 
широкая, с резко сходящимися 
книзу сторонами. Первое на-
ружное седло широкоокругленпое 
(рис. 87, а, Ь). Нижний и средний 
карбон (визейский и намюрский 
ярусы); Евразия, Африка, Север-
пая Америка. 

1. Neoglyphioceras Briining, 
1923 (Goniatites spiralis Phillips, 
1841) (—Lusitanoceras Pereira de 
Sousa, 1924; Paragoniatites Libro-
vitch, 1938a). 

2. Lyrogoniatites Miller et Fur-
nish, 19406 (L. newsomi georgien-
sis Miller et Furnish, 1940) (=En-
togonoceras Plummer et. Scott, 1937, 
nom. nud.). 

3. Rhymmoceras Ruzhencev, 
1958 (Rh. vermiculatum Ruzhencev, 
1958). Р и с . 87 . Л о п а с т н ы е л и н и и некоторых 

п р е д с т а в и т е л е й семейств N e o g i y p h i o c e r a -
t i d a e (а, Ъ), G o n i a t i t i d a e (с, d) и D e l e p i n o -

c e r a t i d a e (е): 

а — I.yrogoniatites newsomi gcorgiensis М. et F. ; 
b — Neoglyphioceras subcirculare (Miller); оба ви-
да из визеиского яруса (а, Ъ — но Миллеру и 
Фёрцишу, 19406); с—Goniatites orienlalis Libr. ; 
визейский прус (по Либровичу, 1940); d — Pla-
tygoniatites motaris Ruzh. ; низы намюрского яруса 
(по Руженцеву, 19506); е — Delepinoceras bressoni 

Ruzh. ; намюрский ярус (по Руженцеву, 1958). 

СЕМЕЙСТВО G O N I A T I T I D A E 
1825 

НА A N , 

(pro G o n i a t i l e a Наал, 1825) 
( = G1 уpbioce ) a t idae H y a t t , 1884) 

Раковина от с убсферичсской 
до дисковидной, инволютная, с ма-
леньким умбо. Скульптура различ-
ная — преимущественно продоль-

ная, представленная тонкими ребрышками, но иногда поперечная. Струйки 
роста довольно прямые, со слабыми вентральным и боковым синусами. 
Вентральная лопасть от средней до очень широкой, с расходящимися впе-
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ред сторонами, с остроконечными ветвями. Срединное седло развито хоро-
шо и достигает от 40 до 70% высоты всей лопасти. Наружная боковая 
лопасть с небольшими боковыми выступами и отростком. В ходе филогене-
тического развития ветви вентральной лопасти расширялись, а боковая ло-
пасть становилась более узкой. Первое наружное седло кверху сильно су-
жалось и даже становилось цриостреппым. Второе наружное седло 
сравнительно с первым очень широкое (рис. 87, с, d). Нижний и средний 
карбон (визейский и намюрский ярусы); Евразия, Африка, Северная Аме-
рика. 

Отличается от семейства Neoglyphioceratidae более тонкой скульпту-
рой, гораздо более развитой вентральной лопастью, своеобразной формой 
наружной боковой лопасти, угловатостью первого наружного седла и ря-
дом других особенностей. 

1. Goniatites Наап, 1825 (Conchyliolithus Nautilites sphaericus Martin, 
1809) ( = Glyphioceras Hyatt, 1884; Sphenoceras Foord, 1903: Paraglyphio-
ceras Briining, 1923). 

2. Ilibernicoceras Moore et Hodson, 1958 (H. hibernicum Moore et Hod-
son, 1958). 

3. Sudeticeras Patteisky, 1929 (Homoceratoides hoejeri Palleisky, 1929) 
(= Glyphioceratoides Knopp, 1931, nom. nud.). 

4. Platygoniatites Ruzhencev, 19566 (P. molaris Ruzhencev, 1956). 

СЕМЕЙСТВО DELEPINOCERATIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина толстодисковидная, инволютная, с маленьким умбо. Поверх-
ность раковины покрыта тонкими поперечными струйками, образующими 
центральный синус и вентро-латеральный выступ. Ветви вентральной ло-
пасти широкие, трехзубчатые. Наружная боковая лопасть тоже трехзуб-
чатая (рис. 87, е). Средний карбон (намюрский ярус); Европа, Африка. 

Отличается от другах семейств надсемейства Goniatitaceae совершен-
но особым очертанием лопастной линии. 

Delepinoceras Miller et Furnish, 1954 (Dimorphoceras thalassoide De-
lepine, 1937). 

СЕМЕЙСТВО HOMOCERATIDAE SPATH, 1934 

Раковина разнообразной формы — от сферической до дисковидной и 
даже линзовидной, от более или менее эволютпой до совершенно инво-
лютной, с изменяющимся в широких пределах умбо. Скульптура преи-
мущественно поперечная. Кроме вентральной, все лопасти простые, не-
расчлененпые. Ветви вентральной лопасти изменялись от узких до очень 
широких, срединное седло — от низкого до очень высокого. Первое на-
ружное седло всегда было округленным. Средний карбон — нижняя пермь 
(намюрский — ассельский ярусы). 

Отличается от семейства Neoglyphioceratidae преобладанием •попереч-
ной скульптуры и сильнее развитой вентральной лопастью, от Gonial,iti-
dae — характером скульптуры и лопастной «линии, особенно, округленным 
первым наружным седлом, от Delepinoceratidae — совершенно иным очер-
танием всех лопастей. 

В предварительной статье, посвященной классификации палеозойских аммонои-
дей (Руженцев, 1957), мы называли эту группу в ранге надсемейства. Однако более 
подробное рассмотрение вопроса, сопровождавшееся одновременным составлением 
филогенетического очерка, показало, что нет достаточных оснований для такого 
повышения ранга. В диагнозе трудно указать особенности, которые выводили бы 
гомоцератид за рамки надсемейства Goniatitaceae. 



П О Д С Е М Е Й С Т В О C R A V E N O C E R A T I -
N A E R U Z H E N C E V , 1957 

[ n o m . t r a n s l . R u z h e n c e v , h i e (ex Crave-
n o c e r a t i d a e R u z h e n c e v , 1957)] 

Раковина от субсферичсской до 
эллипсоидальной, в общем средпе-
инволютная, с большим или сред-
него размера умбо. Скульптура 
представлена почти прямыми попе-
речными ребрышками или струй-
ками. В ходе филогенетического 
развития вентральная лопасть, так 
же как и ее ветви, расширялась, 
а срединное седло становилось бо-
лее высоким (рис. 88, а—d). Сред-
ний карбон — нижняя пермь (на-
мюрский — ассельский ярусы); 
Евразия, Африка, Северная Аме-
рика. 

1. Cravenoceras Bisat:, 1928 (II о-
moceras malhamense Bisat, 1924) 
(= Richardsonites Elias, 1956). Под-
роды: Cravenoceras Bisat, 1928 и 
Cravenoceratoides Hudson, 1941. 

2. Glaphyrites Ruzhencev, 19366 
(Gastrioceras modestum Bose, 
1917). 

3. Neoglaphyrites Ruzhencev, 
1938 [G. (Neoglaphyrites) bashkiri-
cus Ruzhencev, 1938]. 

4. Tympanoceras Ruzhencev, 
1958 (T. trisulcum Ruzhencev, 
1958). 

5. Syngastrioceras Librovitch, 
1938a (Gastrioceras orient-ale Yin, 
1935). 

М и л л е р и Ф ё р н и ш (1957a) с ч и т а ю т 
роды Glaphyrites, Neoglaphyrites и Syn-
gastrioceras с и н о н и м а м и Eoasianites. Та-
кое м н е н и е , н и ч е м не а р г у м е н т и р о в а н -
ное, н а х о д и т с я в п р о т и в о р е ч и и с исто-
рией р а з в и т и я а м м о н о и д е й . П о д р о б н е е 
об э т о м б у д е т с к а з а н о п о с л е х а р а к т е р и -
с т и к и с е м е й с т в а Oastr iocerat idae . 

Р и с . 88 . Л о п а с т н ы е л и н и и некоторых п р е д с т а в и т е л е й семейства H o m o c e r a t i d a e : 
а — Cravenoceras arclicum Libr.; намюрский ярус (по Либровичу, 1938а); b — Glaphyrites rhymmis 
Huzh.; оренбургский ярус (по Руженцеву, 1950); с — Neoglaphyrites satrus (Max.); ассельский ярус 
(по Руженцеву, 1951-'i); '1 — Syngastrioceras orientate (Yin); башкирский ярус (по Иню, 1935, с ис-
правлением); е — Homoceras striolatum (Phil l . ) ; намюрский ярус; / — Uomoccratoides diraricatum 
(Hind); башкирский ярус (е, / — по Байсету, 1924); g — Hisatoceras primum М. et О.; башкирский 
ярус (по Миллеру п Оуэну, 1937); ft— Nuculoceras barnettense P . et S.; намюрский прус (по Нлам-
меру и Скотту, 1937); i — Schartymites barbolanus (Vern.); башкирский ярус (по Либровичу, 1941); 

h — I'mnoceras «>атапi М. et 1J.; жигулевский ярус (по Миллеру и АнклесОею, 1942). 
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ПОДСЕМЕЙСТВО HOMOCERATINAE SPATH, 1934 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Homoceratidae Spath, 1934)] 

(=Bisatoceratinae Miller et Furnish, 1957a) 

Раковина от эллипсоидальной до дисковидной и даже у вполне взрос-
лых особей линзовидной, более или менее инволютная, со средних раз-
меров или узким умбо. Скульптура поперечная, представленная ребрыш-
ками или струйками, вначале слабо изогнутыми, но затем приобретаю-
щими значительный вентральный и более слабый боковой синусы. 
У молодых особей умбональный край иногда оттянутый и зазубрешши. 
Вентральная лопасть и ее ветви, с самого начала довольно широкие, в 
ходе филогенетического развития сильно разрастались в ширину; одно-
временно срединное седло становилось все более высоким (рис. 88, е—g) . 
Средний и верхний карбон (намюрский — жигулевский ярусы); Евразия, 
Африка, Северная Америка. 

Отличается от подсемейства Cravenoceratinae в общем более плоской 
раковиной, большей изогнутостью поперечных струек, а также более ши-
рокими ветвями вентральной лопасти. 

1. Homoceras Hyatt, 1884 (Goniatites calyx Phillips, 1836). 
2. Homoceratoides Bisat, 1924 (II. prereticulatum Bisat, 1924). 
3. Bisatoceras Miller et Owen, 1937 (B. primum Miller et Owen, 1937). 
4. Pseudobisatoceras Maximova, 19406 (Bisatoceras secundum Miller et 

Moore, 1938). 

ПОДСЕМЕЙСТВО NUCULOCERATINAE RUZHENCEV, 1957 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Nuculoceratidae Ruzhencev, 1957)] 

Раковина в основном субсферическая, совершенно инволютная, с очень 
узким или закрытым умбо. Скульптура из прямых поперечных ребрышек 
или струек, к которым иногда прибавляются тончайшие продольные реб-
рышки. Ветви вентральной лопасти узкие; срединное седло в ходе фило-
генетического развития могло даже укорачиваться (рис. 88, h—к). 
Средний и верхний карбон (намюрский — жигулевский ярусы); Евразия, 
Северная Америка. 

Отличается от двух других подсемейств более сферической и инво-
лютной раковиной, а также иным направлением развития лопастной ли-
нии — в сторону ее упрощения. 

1. Nuculoceras Bisat, 1924 (N. nuculum Bisat, 1924). 
2. Schartymites Librovitch, 19396 (Goniatites barbotanus Yernenil, 

1845). 
3. Pennoceras Miller et Unklesbay, 1942 (P. seamani Miller et Unkles-

bay, 1942). 
Миллер и Фёрниш (1957a), выделив подсемейство Bisatoceratinae, отнесли к 

ному также роды Schartymites, Pennoceras и Nuculoceras, причем первый из пих 
они признали даже синонимом Bisatoceras. Такое объединение родов но находит 
никакого морфологического или другого обоснования. Для рода Bisatoceras харак-
терны необычайно широкие ветви вентральной лопасти. У трех названных выше ро-
дов ветви вентральной лопасти развиты гораздо слабее, особенно у Pennoceras и 
Nuculoceras. С другой стороны, по скульптуре и лопастной линии Bisatoceras близок 
к Homoceratoides. Поэтому мы считаем название Bisatoceratinae синонимом и вы-
деляем особое подсемейство Nuculoceratinae. 

СЕМЕЙСТВО RETICULOCERATIDAE LIBROVITCH, 1957 

Раковина дисковидная, более или менее инволютная, со средних раз-
меров или узким умбо. Вентральная сторона бывает отделена от боковых 
стенок продольными бороздками. Скульптура сетчатая, образованная 
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поперечными струйками и продольными ребрышками; иногда развиты 
умбонллыгые бугорки. Поперечные струйки образуют вентральный синус и 

более или менее резкий вентро-лате-
ральный выступ. Лопастная линия с 
довольно высоким срединным седлом. 
Вентральная лопасть средней шири-
ны, с хорошо развитыми прямыми 
ветвями (рис. 89). Средний карбон 
(намюрский и башкирский ярусы); 
Евразия, Африка, Северная Америка. 

Отличается от других семейств 
надсемейства Goniatitaceae сетчатой 
скульптурой и, кроме того, от Neogly-
phioceratidae — более развитой вен-
тральной лопастью, от Goniatitidae и 
Delepinooeratidae— совершенно иным 
очертанием лопастной линии. 

1. Reticuloceras Bisat, 1924 (Goni-
atites reticulatus Phillips, 1836). 

2. Bilinguites Librovitch, 1946 (Re-
ticuloceras superbilingue Bisat, 1924). 

3. Agastrioceras Schmidt, 1938 
(Glyphioceras suhcrenatum Schloth. 
var. carinata Freeh, 1899). 

(<Glyphioceras diadema var. verneuili 

1'iic. 89 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х 
п р е д с т а в и т е л е й подсемейства R e t i c u l o -

c e r a l i n a e : 
а — Reticuloceras reliculatum (phi l l . ) ; намюр-
ский ярус (ориг.); !>—BiKngiiifcs superbilhignis 
(Bisat); башкирский ярус (ориг. Либровича); 

с — Verneuilites verneuili (Janiscli.); 
башкирский ярус (по Либровичу, 1941). 

4. Verneuilites Librovitch, 
Janisohowsky, 1900). 

19396 

С Е М Е Й С Т В О S O M O H O L I T I D A E R U Z H E N C E V , 1938 

Раковина от субсферической до бочкообразной, эволютная или сред-
пеиннолютная, обычно с небольшим умбо. Поверхность раковины покрыта 
продольными ребрышками и поперечными струйками, из которых первые 
явно преобладают, особенно у 
взрослых форм; только у послед-
него рода продольные ребрышки 
исчезают. Вентральная лопасть 
довольно широкая, образован-
ная двумя ветвями ланцетовид-
ной формы; разделяющее их 
срединное седло достигает поло-
вины высоты всей лопасти. На-
ружная боковая лопасть в ходе 
филогенетического развития из 
колоколовидпой превратилась в 
куполовидную, а затем приобре-
ла трехзубчатую форму; однако 
боковые ее выступы всегда со-
храняли округленную форму. 
Умбональная лопасть воронко-
образная, с отростком:; ее сред-
няя часть постепенно смеща-
лась к умбоналыгому краю. Дор-
сальная и внутренняя боковая 
лопасти изменялись в общем так 
же, как и наружная боковая, но 
с некоторым упрощением у по-

Р и с . 90 . Л о п а с т н ы е л и н и и некоторых пред-
ставителей семейства S o m o h o l i t i d a e : 

а — Owenoceras hellilineatum (М. et О.); москов-
ский ярус (по Миллеру и Оуэну, 1939); Ь — Soто-
holites glomerosus Ruzh. ; оренбургский ярус; с — 
l'reshumardites sakmarae Ruzh.; сакмарский ярус 
(b, с — по Руженцеву, 1950); d — Neoshumardites 
iriceps Ruzh. ; артинский ярус (по Руженцеву, 

1956а). 
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следпего рода. Перлоо наружное седло вверху округленное (рис. 90). Сред-
ний карбон — нижняя пермь (московский — артинский ярусы); Евразия, 
Северная Америка. 

Отличается от всех семейств надсемейства Goniatitaceae сочетанием 
таких особенностей, как субсферическая форма раковины, продольная 
скульптура и особый тип усложнения наружной боковой и всех внутрен-
них лопастей, которые стремились к расширению путем образования бо-
ковых выступов. Ни в одном из ранее рассмотренных семейств пе было 
таких своеобразных по очертанию внутренних лопастей, как у предста-
вителей сомоголитид. 

1. Owenoceras Miller et Furnish, 19406 (Neoglyphioceras hellilineatum 
Miller et Owen, 1939). 

2. Somoholites Ruzhencev, 1938 (Gastrioceras beluense Haniel, 1915). 
3. Preshumardites Plummer et Scott, 1937 (Gastrioceras gaptankensc 

Miller, 1930). 
4. Neoshumardites Ruzhencev, 19366 (N. triceps Ruzhencev, 1938). 

Миллер и Фёрниш (1957a) не признают ни семейства Somoholitidae, пи родов 
Somoholites и Preshumardites, которые они считают синонимами рода Eoasianites. 
Это значит, что авторы совершенно не поняли своеобразных особенностей филоге-
нетического развития этой группы. Онтогенетические исследования показывают, что 
представители семейства Somoholitidae имеют мало общего с родом Eoasianites, что 
II понятно, поскольку они относятся к разным надсемействам. Самое оригинальное 
ь построениях указанных авторов то, что они, отрицая роды Somoholites и Preshu-
mardites, признают род Owenoceras, хотя последний находится в ближайших фило-
генетических отношениях к двум первым, на что определенно указывают как форма 
раковины, так и характер скульптуры. Если стоять на позиции авторов, то род 
Owenoceras надо было считать синонимом Preshumardites. В действительности же 
все четыре рода заслуживают признания и все они образуют четко ограниченное 
семейство с особым типом развития лопастной линии. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О AGATHICERATACEAE ARTHABER, 1911 

[nom. transl. Bobmers, 1936 (ex Agathiceratidae Arthaber, 1911); 
noin. correct. Mil ler et Furnish, 1954 (pro Agathiceratida Bobmers, 1936)] 

Раковина от субсферической до параболоидальной, совершенно инво-
лютная, с закрытым умбо. Скульптура, как правило, в виде продольных 
ребрышек, хотя у некоторых представителей развиты только поперечные 
струйки. Усложнение лопастной линии шло путем трехчленного деления 
первичной наружной боковой лопасти по формуле L L2L1L2; внутрен-
ние лопасти оставались при этом узкими, нерасчлененными. Средний кар-
бон — верхняя пермь. 

Отличается от всех ранее описанных надсемейств подотряда Goniati-
tina сложным развитием наружной боковой лопасти, превращением ее в 
три самостоятельные лопасти, которые после этого оставались перасчле-
ненными, округленными в основании. 

СЕМЕЙСТВО AGATHICERATIDAE ARTHABER, 1911 

Всех лопастей от 8 до 12, из которых на внутренней стороне всегда 
только три. Вентральная лопасть подразделена очень высоким срединным 
седлом; ее ветви в ходе филогенетического развития сильно расширялись 
и из заостренных превратились в округленные. Наружная боковая ло-
пасть у древних представителей простая, хотя и с боковыми выступами, 
а у поздних превратилась в три самостоятельные лопасти. Внутренняя 
боковая и дорсальная лопасти в ходе эволюции почти ire изменялись 
(рис. 27, 91). Средний карбон — верхняя пермь (намюрский казанский 
ярусы); Евразия, Африка, Австралия, Северная Америка. 



1. Dombarites Librovitch, 1947, nom. nud., 1957 (D. tectus Librovitch, 
1957). (ViVi)LU : ID. 

2. Proshumardites Rauser, 1928 (P. karpinskii Rauscr, 1928). 
( V t V i ) ( U U U ) U : ID. 

3. Agathiceras Gemmellaro, 1887 (A. suessi Gemmellaro, 1887). Подро-
ды: Agathiceras Gemmellaro, 1887 и Paragathiceras Ruzhencev, 1950. 

(ViVI)L2LIL2U : ID. 
4. Pericleites Renz, 1910 [Para-

legoceras (Pericleites) allicum 
Renz, 1910]. 

5. Gaetanoceras Ruzhencev, 1938 
(Agathiceras martini Haniel, 1915). 
(ViVi)L2L,L2U : ID. 

i1 ис. 91. Л опастньте ли пни некоторых пред-
ставителей семейства Agathiceratidae: 

а — Dombarites tectus Libr.; намюрский ярус (по 
Либровичу, 1957); b —• Vroshumardiles heideti 
(LeuckP); башкирский ярус (ориг.); с— Л gathiceras 
(Agathiceras) uraticum (Кагр.); сакмарский ярус 

(по Руженцеву, 1951а). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О GASTRIOCE-
RATACEAE HYATT, 1884 

[nom. transl. Plummer et Srott, 1937 
(ex Gastriorerae Hyatt, 1884); 

nom. correct. Ruzhencev, 1957 (pro Gas-
trioceratidea Plummer et Scott, 1937)] 

Раковина разнообразной фор-
мы — змеевидная, трапецеидаль-
ная, эллипсоидальная, дисковид-
ная и т. д., от совершенно эволют-
ной до более или менее инволют-
ной, с изменяющимся в широких 
пределах умбо. Поверхностная 

скульптура сетчатая, хотя бы только на ранних оборотах, с преобладанием 
то поперечных, то продольных ребрышек. Поперечные ребрышки 
и струйки образуют па вентральной стороне в одних филогенетических 
ветвях синус, в других — выступ. Вдоль умбонального края почти всегда, 
хотя бы только на ранних оборотах, развиты бугорки или поперечные скла-
дочки. Всех лопастей от 8 до 16; исходная формула — (Vi Vi) LU : ID. 
Усложнение лопастной линии осуществлялось путем дву- или трехчлен-
ного деления первичной умбональной лопасти. Вентральная лопасть под-
разделена высоким срединным седлом; ее ветви в ходе филогенетического 
развития могли сильно разрастаться в ширину. Внутренние лопасти 
всегда были простыми, но широко расставленными. Средний карбон — 
верхняя пермь. 

Отличается от других надсемейств подотряда Goniatitina сочетанием 
таких особенностей, как сетчатая скульптура, сопровождаемая умбональ-
ными бугорками или поперечными складочками, сильное развитие вен-
тральной лопасти, дальнейшее усложнение лопастной линии путем деле-
ния умбональной лопасти. Последняя особенность должна быть подчерк-
нута. Ни в одном из ранее рассмотренных надсемейств не происходило 
деления первичной умбональной лопасти. 

СЕМЕЙСТВО GASTRIOCERATIDAE HYATT, 1884 
(ex Gastriocerae Hyatt, 1884) 

(=Neoicoceratidae Hyatt, 1900; Branneroceratidae Plummer et Scott, 1937) 

Раковина от змеевидной до трапецеидальной, более или менее эволют-
ная, обычно с широким умбо. Поверхностная скульптура сетчатая, хотя 
бы только на ранних оборотах, с преобладанием поперечных ребрышек 
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пли струек, которые, как правило, образуют вентральный синус. Вдоль 
умбоналыюго края развиты бугорки или складки. Всех лопастей восемь 
по формуле (ViVi)LU : ID. Кроме вентральной, все лопасти простые, по-
расчлененные. Вентральная лопасть умеренно широкая, с узкими ланце-
товидными ветвями, с высоким срединным седлом (рис. 92). Средний кар-
бон— нижняя пермь (башкирский — ассельский ярусы); Евразия, Аф-
рика, Северная Америка. 

Рис. 92. Лопастные линии некоторых представи-
телей семейства Gastrioceratidae: 

а — Gastrioceras lisleri (Mart.); башкирский ярус (по Ли-
бровичу, 1939а); b—Branneroceras branneri (Smith); баш-
кирский ярус (по Миллеру п Муру, 1938); с — Коasiarii-
tes harlmannae Ruzh. ; ассельский ярус (по Руженцеву, 

1951а). 

1. Gastrioceras Hyatt, 1884 [Conchyliolithus Nautilithes Ammonites 
(Listeri) Martin, 1809]. 

2. Branneroceras Plummer et Scott, 1937 (Gastrioceras branneri Smith, 
1896) ( = Tschungkuoceras Gcrth, 1950). 

3. Donetzoceras Librovitch, 1946 (Gastrioceras donetzense Librovitch, 
1939). 

4. Eoasianites Ruzhencev, 1933 (E. subhanieli Ruzhencev, 1933) ( = Pro-
metalegoceras Ruzhencev, 1936a; Trochilioceras Plummer et Scott, 1937; 
Pronoceras Plummer, 1950, nom. nud.). 

Миллер и Фёрниш (1957a) принимают для этого семейства название Neoicoccra-
tidae, с чем мы не может согласиться, потому что считаем род Neoicoceras Ilyatt, 1900 
нераспознаваемым (инвалидным). Дело в том, что тип этого рода, Goniatites ellchor-
nensis Miller et Gurley, представляет ядро очень плохой сохранности, которое не 
позволяет исследовать все особенности лопастной линии; в частности, но изнестно 
очертапия вентральной лопасти. Насколько' неясна характеристика этого рода, 
видно из следующего. Дж. Смит (1908) высказал мнение, что это вовсе не аммонит, 
а наутююид. Пламмер и Скотт (1937), переописавшие N. elkhornense, ставили этот 
род в один ряд с Trochilioceras; последнее название является синонимом Eoasianites. 
Миллер и Фёрниш (1957) считают Neoicoceras синонимом Gastrioceras, хотя для это-
го тоже нет никаких оснований. Учитывая полную неясность признаков и таксоно-
мического положения рассматриваемого «рода», следует отказаться от названия Neoi-
coceratidae, тем более что еще раньше Хайэтт (1884) применил для рассматриваемой 
группы другой термин. 

Миллер и Фёрниш включили в состав семейства Neoicoceratidae, полностью или 
частично, представителей восьми семейств: Homoceratidac, Somoholitidae, Gastrioce-
ratidae, Pseudoparalegoceratidae, Eupleuroceratidae, Paragastrioceratidae, Eothinitidae 
и Shumarditidae. Мы не станем разбирать все возникающие отсюда вопросы, потому 

ь 

а 
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что д л я этого п о н а д о б и л о с ь бы много места. О г р а н и ч и м с я о б щ и м выводом: такая 
и с к у с с т в е н н а я г р у п п и р о в к а родов пе с п о с о б с т в у е т п о с т р о е н и ю ф и л о г е н е т и ч е с к о й с и -
стемы п а л е о з о й с к и х а м м о н о и д е й . 

СЕМЕЙСТВО P S E U D O P A R A L E G O C E R A T I D A E L I B R O V I T C H , 1957 

.1'аконина вытянуто-эллипсоидальная, более или менее эволютная, с 
довольно широким умбо. Скульптура тонкая, сетчатая; умбональных 

семейств P s e u d o p a r a l e g o c e r a t i d a e (а — с) и S c h i s t o c e -
r a t i d a e (d — g): 

а — Phaneroceras compressum (Hya t t ) (по Руженцеву, 19516); 
b — Eoparalegoceras clariondi Г)е1ёр. (по Делепину, 1939); с — 
Pseudoparalegoceras tzwetaevae R u z h . (по Руженцеву, 19516); 
d — Diaboloceras varicostatum M. et F. ; e— Paralegoceras iowense 
<M. et W.) (d, e — по Миллеру и Фёрнишу, 1940в); а — е — 
башкирский ярус: f—Eoschistoceras turhestanicum Ruzh. ; москов-
ский ярус (по Руженцеву, 19526); g—Schistoceras uralense Ruzh, ; 

оренбургский ярус (по Руженцеву, 1950, с добавлением). 

•бугорков не бывает. Всех лопастей восемь по формуле (ViVi)LU : ID. Кро-
ме вентральной, вое лопасти простые, нерасчлененлые. Вентральная 
лопасть и особенно ее ветви широкие; срединное седло очень высокое. 
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В ходе филогенетического развития умбональная лопасть смещалась с 
умбональной стенки на боковую сторону (рис. 93,а—с). Средний карбон 
(башкирский и московский ярусы); Евразия, Африка, Северная и Южная 
Америка. 

Отличается от семейства Gastrioceratidae эллипсоидальной формой 
раковины, слабым развитием скульптуры, широкой вентральной ло-
пастью, смещением умбональной лонасти. 

J. Phaneroceras Plnmmer et Scott, 1937 (Gastrioceras compressum Hv-
alt, 1891). 

2. Eoparalegoceras Delepine, 1939 (E. clariondi Delepine, 1939). 
3. Pseudoparalegcceras Miller, 1934 (Gastrioceras russiense Tzwel.aev. 

1888) (== Strawnoceras Plummer et Scott in Plummer et Hornberger, 1935, 
nom. nud.). 

СЕМЕЙСТВО SCHISTOCERATIDAE SCHMIDT, 192!) 
(=Bendoceratidae Plummer et Scott, 1937) 

Раковина от дисковидной до эллипсоидальной, у древних форм с тре-
угольным завиванием ранних оборотов, от среднеинволютпой до инволют-
ной, с умеренно широким до узкого умбо. Скульптура сетчатая, резкая 
или слабая; поперечные струйки образуют вентральный синус. Вдоль 
умбонального края юных оборотов развиты бугорки, исчезающие у по-
следних представителей. Всех лопастей от 8 до 14; исходная формула — 
( V i V i ) L U : I D . Усложнение лопастной линии шло путем двучленного и 
повторного трехчленного деления умбональной лопасти по формуле: 

и - > и 1 и а - > и 1 и 2 . а и а . 1 и 2 . 2 . 

Вентральная лопасть и особенно ее ветви широкие, разделяющее их сед-
ло очень высокое (рис. 93, d—g) . Средний и верхний карбон (башкир-
ский — оренбургский ярусы); Евразия, Северная Америка. 

Отличается от семейств Gastrioceratidae и Pseudoparalegoceratidae 
треугольным завиванием ранних оборотов и своеобразным развитием ум-
бональной лопасти. 

1. Trigone gastrioceras Librovitch, 1947, nom. nud., 1957 (Т. uralicum 
Librovitch, 1957). 

2. Diaboloceras Miller et Furnish, 1940B (D. varicostatum Miller et Fur-
nish, 1940). (V,VI)L(UIU2) : ID. 

3. Paralegoceras Hyatt, 1884 (Goniatites iowensis Meek et Worlhon. 
1860) ( =Bendoceras Piummer et Scott, 1937). (ViVi)LUi : U2ID. 

4. Eoschistoceras Ruzhencev, 19526 (E. turkestanicum Ruzhencev, 1952). 
( V I Y I ) L U I (U2.2U2.1 : U2.2) I D . 

5. Paraschistoceras Plummer et Scott, 1937 (Ammonites hildreihi Mor-
t o n , 1 8 3 6 ) . ( V I V I ) L U I U 2 . 2 U 2 . I : U 2 , 2 TD. 

6. Schistoceras Hyatt, 1884 (Goniatites missoariensis Miller et Faber, 
1892) ( = Metaschistoceras Plummer et Scott, 1937). 
(V,Vi)LU,U2.2U2.i : U2.2ID. 

Миллер и Фёрниш (1957a) считают род Eoschistoceras синонимом I'intoceras. Мы 
не можем согласиться с этим, так как относим Pintoceras к числу нераспознаваемых 
родов. Пламмер и Скотт (1937) описали типичный вид этого рода, P. postvenalam Р. 
et S., на основании единственного обломка такой плохой сохранности, который но 
позволял измерить основные элементы раковины; даже фотографии этого обломка 
они не дали. Зарисовать лопастную линию авторы тонге не могли, а ссылаются на 
изображение юной стадии другого рода и вида — Paraschistoceras reticulalam (Mil-
ler). В диагнозе P. postvenatam об этом признаке сказано: «Внешняя лопастная 
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линии типично наралегоцерасовая и состоит из подразделенной вентральной лопасти, 
а также двух боковых лопастей и двух боковых седел на каждой стороне» (1937, 
стр. 246). Это все; о характере умбональной лопасти авторы ничего не говорят ни 
в родовой, ни в видовой характеристике. Следовательно, они пе видели и не учи-
тывали того признака, который является основным для Eoschistoceras,— особого раз-
вития умбональной лопасти. При выделении рода Pintoceras Пламмер и Скотт руко-
водствовались совершенно иной идеей. Роды Pseudoparalegoceras, Paralegoceras и 
Schistoceras они относили к семейству Schistoceratidae, а роды Gastrioceras, Pintoce-
ras и Paraschistoceras—к семейству Gastrioceratidae. В их представлении, которое 
и дальнейшем по подтвердилось, Pintoceras был аналогом Paralegoceras, но в другом 
семействе. Миллер и Фёрниш не переизучали голотин Pintoceras postvenatum, а 
г,.шли другой экземпляр, происходящий из другого района, отнесли его к этому 
<• виду» и назвали гомеотииом, а затем признали род Eoschistoceras синонимом Pin-
toceras. Процедура явно неправомочная. Она была бы правомочной лишь в том слу-
чае, если бы по настоящему голотипу P. postvenatum, можно было доказать, что 
i'inlocnras и Eoschistoceras — одно и то же, но доказать это невозможно. Отсюда вид-
но, что нот никаких оснований считать Eoschistoceras синонимом Pintoceras. Так как 
по первоначальному описанию и сохранности первичного экземпляра совершенно не-
возможно решить вопрос о видовых особенностях P. postvenatum, гго последний род 
приходится рассматривать навсегда как нераспознаваемый (инвалидный). 

СЕМЕЙСТВО EUPLEUROCERATIDAE RUZHENCEV, 1957 

Раковина от змеевидной до дисковидной, иногда с несколько килева-
той вентральной стороной, эволютная, с широким умбо. По бокам разви-
ты резкие поперечные ребра, доходящие до вентро-латерального края, и 
слабые продольные струйки. Всех лопастей восемь но формуле 

Рис. 94. Лопастные линии некоторых предста-
вителей семейства Eupleuroceratidae: 

а — liupteuroceras beltutum М. et С.; жигулевский ярус 
(по Миллеру и Клайн, 1934); b — Anatsabites multiti-
ratus (l>. et S.); казанский ярус (по Миллеру и Фёрни-
1Пу, 1940а); с — Atsabites weberi Han.; артинский прус 

(по Гапиэлю, 1915). 

(V, V;) I.I : ID. Кроме вентральной, все лопасти простые, нерасчленен-
пые. В ходе филогенетического развития ветви вентральной лопасти из 
округленных превратились в клиновидные (рис. 94). Верхний карбон — 
верхняя пермь (жигулевский — казанский ярусы); Азия, Северная Аме-
рика. 

Отличается от других семейств надсемейства Gastriocerataceae разви-
тием резких боковых ребер. Объединяет морфологически мало сходные 
роды и требует дальнейшего таксономического изучения. 
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1. Eupleuroceras Miller et Cline, 1934 (E. bellulum Miller et Cline, 1934). 
2. Anatsabites Ruzhencev, 1957 (Paraceltites multiliratus Plummer et 

Scott, 1937). 
3. Atsabites Haniel, 1915 (A. weberi Haniel, 1915). 

СЕМЕЙСТВО PARAGASTRIOCERATIDAE RUZHENCEV, 1951a 

Раковина от змеевидной до трапецеидальной и дисковидной, от со-
вершенно эволютной до инволютной, с изменяющимся в широких преде-
лах умбо. Скульптура сетчатая или про-
дольно-ребристая; поперечные струйки 
образуют на вентральной стороне у рап-
них форм выступ вперед, у поздних — 
синус. Нередко развиты умбональные 
бугорки или складки. Всех лопастей во-
семь по формуле (ViVi)LU : ID. Кроме Д 
вентральной, все лопасти простые, пе-
расчлененные. Ветви вентральной лопа-
сти от узких до очень широких, различ-
ной формы, обычно с отростком в осно-
вании. Умбональная лопасть более или 
менее широкая, воронкообразная 
(рис. 95). Нижняя и верхняя пермь 
(ассельский — татарский ярусы); Евра-
зия, Австралия, Северная Америка. 

Отличается от других семейств над-
семейства Gastriocerataceae преоблада-
нием продольной скульптуры и общим 
направлением развития. 

1. Paragastrioceras Tchernow, 1907 
(Goniatites jossae Verneuil, 1845) ( = Gzr-
tyites Wedekind, 1918). 

2. Uraloeeras Ruzhencev, 19366 (Ga-
strioceras suessi Karpinsky, 1889). 

3. Pseudogastrioceras Spath, 1930 
(Goniatites abichianus Moller, 1879). 

4. Altudoceras Ruzhencev, 4940г 
(Gastrioceras altudense Bo.se, 1917). 

5. Synuraloceras Ruzhencev, 1952a 
(S. carinatum Ruzhencev, 1952). 

6. Strigogoniatites Spath, 1934 (Gly-
phioceras angulatum Haniel, 1915) 
(= Grabauites Sun, 1939). 

Piic. 95. Лопастные линии некото-
рых представителей семейства Рага-

gastrioceratidae: 
<i - Paragastrioceras jossae (Vern.); артин-
cuin'i ярус; b — Uraloeeras suessi (Кагр.); 
артинский ярус; (a, b — по Руженцеву. 
1956а); с — I'scudogastrioceras abichianvin 
(Moll.); татарский ярус (ориг.); d—Altudo-
ceras altudense (Bose); казанский ярус (но 
Миллеру и Фсрпишу, 19'iOa); е — Synvra-
toceras carinatum Ruzh. ; сакмарский 
ярус (по Руженцеву, 1952а); / — Strigo-
goniatites angutatus (Паи.); казанский 

ярус (по Ганиэлю, 1915). 

Миллер и Фёрнигп (1957а) поместили ро-
ды Uraloeeras и Altudoceras в синоними-
ку Pseudogastrioceras. Такое решение вопро-
са ни на чем не основано. Pseudogastrio-
ceras отличается как формой раковины, так 
и очертанием лопастной линии. Особенно 
обращает на себя внимание тот факт, что у Pseudogastrioceras, в отличие от других 
родов этого семейства, вентральная лопасть имеет сильно расходящиеся вперед сто-
роны и невысокое срединное седло. Роды Uraloeeras и Altudoceras тоже резко раз-
личны между собой; достаточно указать, что поперечные струйки и пережимы у пер-
вого образуют вентральный выступ, а у второго — синус. В действительности Uralo-
eeras близок к роду Paragastrioceras. 
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С Е М Е Й С Т В О M E T A L E G O C E R A T I D A E P L U M M E R E T SCOTT, 1937 

Раковина от эллипсоидальной до бочкообразной, от средпеинволют-
пой до эволютной, с более или менее широким умбо. Скульптура на ран-
них оборотах сетчатая, с умбональными складочками, во взрослом со-
стоянии представлена обычно только поперечными струйками, проходя-
щими почти прямолинейно. Всех лопастей от 8 до 16. Усложнение лопа-
стной линии: происходило путем двукратного трехчленного деления ум-
бональной лопасти по формуле 

Ветви вентральной лопасти, как правило, узкие (рис. 96). Нижняя пермь 
(ассельский—артинский ярусы); Евразия, Австралия, Северная Аме-

а — J nrcsanites primitiтаз Max.; ассельский ярус; b — J. hazahhe-
rum Ruzh.; сакмарский ярус (a, b — по Руженцеву, 1952а); 
с — Metalegoceras evohitvm (Han.) ; артинский ярус (по Ружен-
цеву, 1956а); d — Pseudoschisloceras simile Teich.; нижняя 

пермь, вероятно, артинский прус (по Тейхерту, 1944). 

Отличается от других семейств надсемейства Gastriocerataceae рядо.м 
особенностей, но главным образом особым типом усложнения лопастной 
линии. 

1. Juresanites Maximova, 1940а (J. primitivus Maximova, 1940). 
( V 1 V , ) L ( U 2 U I U 3 ) : I D . 

2. Metalegoceras Schindewolf, 1931 (Paralegoceras sundaicum form, evo-
lula Haniel, 1915) (=Epilegoceras Tchernow, 1907, nom. nud.; Asianites 
Huzhencev, 1933; Dodecalegoceras Voinova, 1934; Bransonoceras Miller et 
Parizek, 1948). ( V I V , ) L U 2 U I : U 3 ID . 

3. Spirolegoccras Miller, Furnish et Clark, 1957 (S. fischeri Miller, Fur-
nish et Clark, 1957). 

4. Pseudoschisloceras Teichert, 1944 (P. simile Teichert, 1944). 
( V I V I ) L U 2 U I . 2 U M : U 1 . 2 U 3 I D . 

С 1,1 ,1 Г.Л. ,.Л V , t 

(К . И) L U. 

1'лс. 96 . Л о п а с т н ы е Липпн н е к о т о р ы х представителен 
семейства M e t a l e g o c e r a t i d a e : 
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СЕМЕЙСТВО EOTHINITIDAE RUZHENCEV, 1956a 

Раковина змеевидная или дисковидная, от эволютпой до средпеинво-
лютпой, с более или менее широким умбо. Скульптура па ранних оборо-
тах сетчатая, с умбопальными складочками, у вполне взрослых форм 
представлена выпуклыми поперечными ребрами, образующими глубокий 
вентральный синус. Всех лопастей от 8 до 12. Услояшепие лопастной ли-
нии происходило путем трехчленного деления умбональной лопасти по 
формуле U2U,U2. Ветви вентральной лопасти от узких до широких 
(рис. 97). Нижняя и верхняя пермь (артинский и казанский ярусы); 
Евразия, Северная Америка. 

Рис. 97. Лопастная линия Eothinites kargalensis 
Ruzh.; артинский ярус (по Руженцеву, 1956а). 

Отличается от других семейств надсемейства Gaslriocerataceae очень 
резкими поперечными ребрами и своеобразным развитием умбоналыюн 
лопасти. 

1. Epiglyphioeeras Spath, 1930 (Glyphioceras meneghinii GeimnelJaro, 
1887). 

2. Eothinites Ruzhencev, 1933 (E. kargalensis Ruzhencev, 1933) 
(— Uralites Tchernow, 1907, nom. nud., non Voinova, 1934, nom. nud.; 
Rhiphaeites Ruzhencev, 1 9 3 3 ) . ( V I V I ) L U 2 U I : U 2 1 D . 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О WELLERITACEAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 
[nom. correct, ltuzhencov, 1957 (ex Wellcritidea Plummer et Scott, 1937)] 

Раковина тонкодисковидная, от среднеинволютной до инволютной, с 
нешироким умбо. Скульптура сетчатая, с преобладанием поперечных 
ребрышек или струек, которые образуют вентральный синус и значи-
тельный вептро-латеральный выступ. Всех лопастей от 10 до 22. Услож-
нение лопастной линии происходило путем возникновения второй наруж-
ной боковой лопасти и дополнительных умбональных лопастей. Средний 
карбон. 

Отличается от всех других надсемейств подотряда Goniatitina особым 
типом усложнения лопастной линии, которое происходило путем воз 
нишювения дополнительных наружной боковой и умбональных лопа-
стей. 

СЕМЕЙСТВО WELLERITIDAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 

Вентральная лопасть сравнительно небольшая, с узкими ветвями, с 
высоким срединным седлом. Первичная наружпая боковая лопасть, па-
оборот, очень крупная и глубокая. В ходе филогенетического развития 
из вершины первого наружного седла, ближе к вентральной лопасти, 
возникла вторая наружпая боковая лопасть по формуле 

( V . V J ) L U (VIVI ) L ^ L U . . . 

Умбональных лопастей от двух до шести (с каждой стороны раковины), 
из которых часть переходит на внутреннюю сторону (рис. 98). Средний 
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•карбон (башкирский и московский ярусы); Европа, Африка, Северная 
Америка. 

1. Winslowoceras Miller et Downs, 1948 ( W . henbesti Miller et Downs, 
1948). 

2. Eowellerites Ruzhencev, 1957 (Rendoceras moorei Plummer el Scott, 
1937) ( = Bendites Miller et Furnish, 1958). 

3. Wellerites Plummer et Scott, 1937 (IF. mohri Plummer et Scott, 1937) 
{=Walherites Smith, 1938). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О SHUMARDITACEAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 
[nom. transl. Basse, 1952 (ex Shumarditidae Plummer el. Scott,, 1937)] 

Раковина от субсферической до эллипсоидальной, более или менее 
инволютная, с узким умбо. Скульптура представлена только поперечны-
ми струйками, которые у ранних родов проходят почти прямолинейно, 
а у поздних — образуют небольшой вентральный синус. Лопастная ли-
ния достигает большой сложности; исходная формула — 

В ходе филогенетического развития из первичной наружной боковой 
лопасти развились сначала три, а затем, путем двучленного деления тре-
тьей, четыре лопасти по формуле: L -> L2L1L2 -> L2L1L2.1L2.1; все они ста-
ли многолепестпыми. Развитие внутренней боковой лопасти такое же. 
Умбональная лопасть тоже испытала, хотя и пе сразу, трехчленное де-
ление по формуле: U -> U2Ui : U2. Средний карбон — нижняя пермь. 

Отличается от ранее рассмотренных надсемейств подотряда Goniati-
lina своеобразным развитием лопастной линии, ведущим к резкому ее 
усложнению. 

СЕМЕЙСТВО SHUMARDITIDAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 
( -Perrinitidae Miller et Furnish, 1940a) 

Потки вентральной лопасти от простых и двузубчатых до многоло-
иоотных, сильно расширявшиеся в филогенезе. Наружных боковых лопа-
стей от одной широко трехразделыюй до четырех многолепестных. Вет-
ви вентральной и все наружные боковые лопасти, сильно усложняясь в 
филогенезе, приобрели в целом (с обобщением вторичных элементов) 
клиновидную форму. Всех лопастей от 8 до 26 (рис. 5, 6. 25). Средний 

b 

Рис. 98. Лопастные линии двух представителей семейства Welle-
ritidae: 

а — Winslowoceras henbesti М. et D.; башкирский ярус (по Миллеру и Даунсу, 
1!Н8); b —Welleriles russiensis Ruzh.; московский ярус (по Руженцеву, 1952ц). 

(УЛМ (LgLjL,) и : ( M A ) (DsDA) . 
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карбон — нижняя пермь (московский — артинский ярусы); Евразия, 
Северная Америка. 

1. Aktubites Ruzhencev, 19556 (A. trifidus Ruzhencev, 1955). Подроды: 
Aktubites Ruzhencev, 19556 и Postaktubites Ruzhencev, 19556. 
( V , V , ) ( L 2 L , L 2 ) U : ( I 2 I , I 2 ) ( D 2 D , D 2 ) . 

2. Shumardites Smith, 1903 (Sh. simondsi Smith, 1903). 
( V I V I ) L 2 L I L 2 U : ( I 2 I J 2 ) ( D 2 D I D 2 ) . 

3. Properrinites Elias, 1938 (P. plummeri Elias, 1938). 
( V 1 V I ) L 2 L , ( L 2 . I L 2 . 2 ) U 2 U I : U 2 ( I 2 . 2 I 2 . , ) I , I 2 ( D 2 D , D 2 ) . 

4. Metaperrinites Ruzhencev, 1950 (Properrinites cumminsi vicinus 
Miller et Furnish, 1 9 4 0 ) . ( V I V O L Z L I L Z . ^ L W U 1 : U 2 I 2 . 2 I 2 . I I I I 2 ( D 2 D I D 2 ) . 

5. Perrinites Bose, 1917 (Waagenoceras hilli Smith, 1903 =P. vidriensis 
Bose, 1917) (—Paraperrinites Toumansky, 1939). 
(ViVOLzLiLa.iLj.aWJiU1 : U2I2.2I2.iIII2(D2D1D2). 

6. Parashumardites Ruzhencev, 1939a (Shumardites senex Miller et 
Cline, 1934) ( = Sub shumardites Schindewolf, 19396). 
( V , V , ) ( L 2 L I L 2 ) U 2 U , : U 2 ( I 2 I , I 2 ) ( D 2 D , D 2 ) . 

Миллер и Фёрниш ('1857a) придерживаются совершенно иных представлений в 
отношении содержания и объема рассмотренного семейства. Род Aktubites они не 
признают, рассматривая первый подрод синонимом Neoshumardites (из другого над-
семейства.!), а второй — синонимом Shumardites. Род Parashumardites они считают 
синонимом Subshumardites, хотя в предшествовавших работах придерживались об-
ратной точки зрения. Эти роды были выделены в ССОР и в Германии в 1939 г.; авто-
рам следовало бы указать, какие данные заставили их изменить свой взгляд на 
приоритет. К семейству Shumarditidae они отнесли роды Vidrioceras и Pericleites, ко-
торые явно не имеют никакого отношения к Shumardites и принадлежат к другим 
семействам и надсемействам, соответственно Cyclolobaceae и Agathicerataceae. Род 
Metaperrinites Миллер и Фёрниш не признают, a Properrinites и Perrinites относят 
к особому семейству Perrinitidae, хотя для выделения последнего нет никаких осно-
ваний. Характерно, что древнейший род этого «семейства» — Properrinites — авторы 
сами определяют как переходный и промежуточный между Shumardites и Perrinites 
(1957а, стр. 52). Как же после этого выделять особое семейство? 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О MARATHONITACEAE RUZHENCEV, 1938 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Marathonitinae Ruzhencev, .1938)] 

Раковина от эллипсоидальной до дисковидной, совершенно инволют-
ная, с очень узким умбо. Скульптура представлена только поперечными 
струйками, которые проходят почти прямолинейно, с небольшим укло-
ном назад на вентральной стороне. Лопастная линия достигает значи-
тельной сложности; исходная формула — 

( V I V I ) L 2 L , L 2 U 2 U I : U 2 I 2 I I I 2 ( D 2 D , D 2 ) . 
В ходе филогенетического развития из первичных наружной боковой, ум-
бональной и внутренней боковой лопастей путем трехчленного деления 
возникло по три самостоятельных лопасти. Дальнейшее усложнение шло, 
как правило, не путем образования новых элементов, а за счет расчлене-
ния тех же лопастей. Верхний карбон — верхняя пермь. 

Отличается от других надсемейств подотряда Goniatitina особым ти-
пом развития лопастной линии. По сравнению с Shumarditaceae ракови-
на более инволютная, степень усложнения лопастной линии меньшая, 
характер расчленения отдельных лопастей иной. 

СЕМЕЙСТВО MARATHONITIDAE RUZHENCEV, 1938 
[nom. transl. Ruzhencev, 1940а (ex Marathonitinae Ruzhencev, 1938)] 

Ветви вентральной лопасти всегда узкие, иногда простые, но чаще 
двузубчатые. Наружных боковых лопастей три; у ранних родов они зуб-
чатые только в основании, у поздних — почти до вершины седел. 
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Дорсальная лопасть в ходе филогенетического развития из широкой и рез-
ко трехраздельной превратилась в узкую, трехзубчатую или даже копье-
видную. Всех лопастей от 20 до 24. Верхний карбон — верхняя пермь (жи-
гулевский — казанский ярусы). 

ПОДСЕМЕЙСТВО KARGALITINAE RUZHENCEV, SUBFAM. NOV. 

Боковая лопасть, расположенная рядом с вентральной, первично дву-
зубчатая (рис. 99). Верхний карбон — нижняя пермь (жигулевский — 
артинский ярусы); Евразия, Северная Америка. 

Рис. 99. Лопастные линии некоторых представителей подсемейства 
Kargalitinae: 

а — Kargalites (Subkargalites) neoparkeri Ruzh.; жигулевский ярус (по Ру-
женцеву, 1950); Ъ — К. (Kargalites) ly-picus (Ruzh.); артинский ярус 
(по Руженцеву, 1956а); с — Tabantalites bifurcatus Ruzh.; сакмарский ярус 

(по Руженцеву, 1952а). 

1. Kargalites Ruzhencev, 1938 (Marathonites timorensis Haniel var. ty-
pica Ruzhencev, 1933). Подроды: Subkargalites Ruzhencev, 1950 и Kar-
galites Ruzhencev, 1938. (VIVI)L2L,L2U2UI : U2I2Iil2(D2DiD2). 

2. Tabantalites Ruzhencev, 1952a ( T. bifurcatus Ruzhencev, 1952). 
( V I V I ) L 2 L I ( L 2 . I L 2 . I ) U 2 U I : I W I M D ^ A ) . 

ПОДСЕМЕЙСТВО MARATHONITINAE RUZHENCEV, 1938 
(=Hyattocerat inae Mil ler et Furnish, 1957a) 

Боковая лопасть, расположенная рядом с вентральной, первично трех-
зубчатая. В ходе филогенетического развития трехзубчатые лопасти пре-
вратились в многолепестные (рис. 4, 100). Верхний карбон — верхняя 
пермь (оренбургский — казанский ярусы); Евразия, Северная Америка. 

Отличается от подсемейства Kargalitinae трехзубчатой, хотя бы толь-
ко в онтогенезе, первой боковой лопастью и гораздо дальше идущим 
усложнением всей лопастной линии. 

1. Marathonites Bose, 1917 (Popanoceras ganti Smith, 1903 = M . j. p. 
smithi Bose, 1917) (=Policeras Toumansky, 1939; Martites Toumansky, 
1949; Neomarathonites Ruzhencev, 1950). Подроды: Marathonites Bose, 
1917 и Almites Toumansky, 1941. (ViVOLsLiLaUzUiU1 : U2I2I i I2(D2D,D2) . 

2. Demarezites Ruzhencev, 1955a (Waagenoceras oyensi Gerth, 1950) 
(=Prohyattoceras De Marez Oyens, 1938, nom. nud.). 

3. Hyattoceras Gemmellaro, 1887 (H. geinitzi Gemmellaro, 1887) (=Abi-
chia Gemmellaro, 1887). 
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Pseudovidrioceras Ruzhencev, 19366 (Vidrioceras girtyi Miller et Cline, 

5. Peritrochia Girty, 1908 (P. erebus Girty, 1908). 
(ViVI)L2LIL2.IL2.IU2UI : Usb-ib-iI ibD (?) 

Миллер и Фёрниш (1957a) рас-
сматривают маратонитид в качестве 
подсемейства семейства Popanocerati-
dae, объединяя, таким образом, совер-
шенно чуждые группы. Вместе с тем 
они невероятно исказили представле-
ние об этой 'естественной группировке 
гониатитов. К маратопитидам они от-
несли только два рода: Peritrochia и 
Stacheoceras, из которых второй при-
надлежит в действительности к друго-
му семейству и надсемейству. К роду 
Peritrochia авторы совершенно необос-
нованно отнесли ,в качестве синонимов 
массу самостоятельных родов — Karga-
lites, Tabantalites, Marathonites, Pseudo-
vidrioceras и Prostacheoceras; послед-
ний принадлежит к другому семейству 
и надсемейству, так же как и связан-
ный с ним Stacheoceras. В действитель-
ности Peritrochia представляет -резко 
обособленный -от других маратонитид 
род. Насколько несходны между собой 
лопастные линии типичных видов ро-
дов Marathonites и Peritrochia, пока-
зывает рис. 101. Эти роды различны 
также но форме раковины и по на-
правлению поперечных струек; доста-
точно указать, что у Marathonites по-
следние проходят почти прямолинейно, а у Peritrochia образуют довольно глубо-
кие вентральный и боковой синусы, разделенные вентро-латеральным высту-
пом. Мы подчеркиваем эти факты потому, что именно уничтожение рода Marathoni-

Рис. 100. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей подсемейства Marathonitinae: 
а — Marathonites (Marathonites) uralensis Ruzh. ; 
оренбургский прус (по Руженцеву, 1950); 
Ь — М. (Almites) invariabilis Ruzh. ; артинский 
ярус (по Руженцеву, 1956а); с — Demarezites 
oyensi (Gerth);apTni[CKnii ярус (поГерту , 1950) 
d — Hyattn-,eras geinitzi Gemrn.; казанский я р у 

(по Джеммелляро, 1887). 

Рис. 101. Лопастные линии типичных видов родов Marathonites 
и Peritrochia'. 

а — Marathonites ganti (Smith); верхний карбон.; Ь — Peritrochia erebus Girty; 
нижняя пермь (а, Ъ— по Миллеру и Фёрнишу, 1940а). 

tes внесло основную путаницу в представление о роде Peritrochia и других членах 
рассматриваемого семейства. Отсутствие логики в построениях Миллера и Фёрниша 
видно из того, что род Peritrochia они определяют как переходную стадию между 
Shumardites и Stacheoceras (1957а, стр. 53), тогда как сами же поместили Shumardi-
tes в другое надсемейство. Включив в состав маратонитид чуждый им__ род Stacheoce-
ras, авторы одновременно отделили от них в качестве особою подсемейства род Hyat-
toceras. Выделение такого подсемейства нельзя признать обоснованным, поскольку 
Marathonites, Demarezites ч Hyattoceras образуют единый филогенетический ряд. 



Н А Д С Е М Е Й С Т В О ADRJANITACEAE SCHINDEWOLF, 1931 
[nom. transl.' Bohmers, 1936 (ex Adrianitidae Schindewolf, 1931); nom. correct. 

Ruzhencev, 1957 (pro Adrianitida Bohmers, il®36)] 

Раковина разнообразной формы — от сферической, совершенно инво-
лютной, до дисковидной и змеевидной, эволютной, с изменяющимся в ши-
роких пределах умбо. Скульптура тоже различная — волнисто-поперечная, 
продольная, сетчатая и т. д. Лопастная линия более или менее сложная; 
исходная формула (ViVi)LU : U !ID. В ходе эволюции первичная наруж-
ная боковая лопасть оставалась единственной и нераздельной. Усложне-
ние лопастной линии происходило за счет умбональных лопастей, которые 
зарождались в зоне умбо и смещались сначала на внутреннюю, а затем на 
наружную поверхность раковины. Верхний карбон — верхняя пермь. 

Отличается от других надсемейств подотряда Goniatitina особым типом 
развития лопастной линии. Усложнение последней осуществлялось не за 
счет деления первичных лопастей, как у представителей надсемейств Aga-
thicerataceae, Shumarditaceae и Marathonitaceae, а путем образования но-
вых умбональных .лопастей. 

СЕМЕЙСТВО ADRIANITIDAE SCHINDEWOLF, 1931 

Раковина преимущественно субсферическая, совершенно инволютная, 
по бывает и эллипсоидальная, иногда довольно эволютная, с широким умбо. 
Ветви вентральной и все остальные лопасти простые, в основании при-
остренные, реже округленные. Всех лопастей от 10 до 34 (рис. 28, 102). 

Рис. 102. Лопастные линии некоторых представителей семейства 
Adrianitidae: 

а — Emilites plummeri Ruzh. ; оренбургский ярус (по Руженцеву, 1950); 
Ь — Crimiles glomulus Ruzh. ; сакмарский ярус; с — Neocrimites (Neocrimites) 
fredericksi (Emel.); артинский ярус (Ь, с — по Руженцеву, 1952а); d — N. 

(Sosiocrimil.-s) insignis (Gemm.); казанский ярус (по Туманской, 1931). 

Верхний карбон — верхняя пермь (оренбургский — казанский ярусы); 
Евразия, Австралия, Северная Америка. 

1. Emilites Ruzhencev, 1938 (Paralegoceras incertum B5se, 1917) 
(=Plummerites Miller et Furnish, 1940a). ( V I V I ) L U : U 4 D . 

2. Crimites Toumansky, 19376 (C. pamiricus Toumansky, 1949). 
( V , V , ) L U U 3 U 4 U 4 : U 2 U 4 D . 

3. Neocrimites Ruzhencev, 19406 (Adrianites fredericksi Emeliancev, 
1929). Подроды: Metacrimites Ruzhencev, 1950, Neocrimites Ruzhencev, 
19406 и Sosiocrimites Ruzhencev, 1950. Формула лопастной линии N. (Neo-
crimites) - ( V ! V I ) L U U 3 U 4 U 5 U 5 : U 4 U 2 U 4 D . 
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4. Texoceras Miller et Furnish, 1940a (Agathoceras texanum Girty, 1908). 
( V , V I ) L U U 3 : U 2 U 4 D . 

5. Doryceras Gemmellaro, 1887 (D. fimbriatum Gemmellaro, 1887). 
6. Aricoceras Ruzhencev, 1950 (Adrianites ensijer Gemmellaro, 1887). 

Подроды: Aricoceras Ruzhencev, 1950, Metaricoceras Ruzhencev, 1950 и 
Neoaricoceras Ruzhencev, 1950. 

7. Palermites Toumansky, 1937B (Adrianites distefanoi Gemmellaro, 
1887). 

8. Adrianites Gemmellaro, 1887 (A. elegans Gemmellaro, 1887). 
( Y , V I ) L U U 3 U 4 U 5 U 5 : U 4 U 2 U 4 D (?) 

9. Epadrianites Schindewolf, 1931 (Agathiceras timorense Boehm, 1907). 
10. Basleoceras Ruzhencev, 1950 (Agathiceras beyrichi Haniel, 1915). 
11. Pseudagathiceras Schindewolf, 1931 [Agathiceras (Doryceras?) wich-

rnanni Haniel, 1915]. 
12. Sizilites Toumansky, 1937B (Adrianites ajjinis Gemmellaro, 1890). 
Миллер и Фёрниш (1957a) многие из указанных выше родов поместили в сино-

нимику Adrianites. Они не учли при этом, что адрианитиды— обширная, филогене-
тически разветвленная, морфологически разнообразная группа. Вряд ли можно' сом-
неваться в том, что в дальнейшем это семейство будет разбито на подсемейства. Вы-
зывает большое удивление тот факт, что родоначальник всей этой группы, верхне-
каменноугольный род Emilites, отрезан от своих потомков и совместно с резко от-
личным родом Dunbarites выделен в качество особого подсемейства Dunbaritinae. 

СЕМЕЙСТВО DUNBARITIDAE .MILLER ET FURNISH, 1957а 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Dunbaritinae Miller et Furnish, 1957a)] 

Раковина толстодисковидная, с вогнутой вентральной стороной, сред-
иеинволютная, с довольно широким умбо. Поверхность раковины почти 
гладкая; есть пережимы, особенно резкие по бокам. Всех лопастей десять. 
Вентральная лопасть неширокая, с низким срединным седлом. Верхний 
карбон (оренбургский ярус); Северная Америка. 

Отличается от семейства Adrianitidae совершенно особой формой рако-
вины. Поскольку принадлежность единственного рода Dunbarites к адри-
анитидам мало вероятна, мы были вынуждены возвести данбаритин в ранг 
семейства. 

Dunbarites Miller et Furnish, 1940в (Paralegoceras rectilaterale Miller, 
1930). 

СЕМЕЙСТВО HOFFMANN I ID AE SPATH, 1934 
[nom. transl. Plummer et Scott, 1937 (ex Hoffmanniinae Spath, 1934)] 

Раковина змеевидная, совершенно эволютная, с узкими оборотами и 
широким умбо. Скульптура представлена резкими простыми или дихото-
мирующими поперечными ребрышками. Ветви вентральной и все осталь-
ные лопасти простые, в основании приостренные. Снаружи, кроме вент-
ральной и боковой, расположены четыре умбональные лопасти. Верхняя 
пермь (казанский ярус); Европа, Северная Америка (?) 

Отличается от семейств Adrianitidae и Dunbaritidae совершенно иной, 
змеевидной формой раковины и резкой попереч/той скульптурой. 

Hoffmannia Gemmellaro, 1887 [Adrianites (Hojfmannia) hoffmanni Gem-
mellaro, 1887]. 

СЕМЕЙСТВО CLINOLOBIDAE MILLER ET FURNISH, 1957a 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Clinolobinae Miller et Furnish, 1957a)] 

Раковина тонкодисковидная, с килеватой вентральной стороной, эво-
лютная, с широким умбо. Скульптура представлена хорошо выраженны-
ми поперечными струйками, образующими резкий вентральный сипус и 
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значительный вентро-латеральный выступ вперед. Ветви вентральной и 
все остальные лопасти простые, в основании округленные. Снаружи, кроме 
вентральной и боковой, расположены две умбональные лопасти. Верхняя 
пермь (казанский ярус); Европа (Сицилия). 

Отличается от Adrianitidae, Dunbaritidae и Hoffmanniidae совершенно 
иной формой раковины и наличием резкого вентрального синуса. Принад-
лежность к одному из указанных семейств невозможна; принадлежность 
к данному падсемейству требует доказательств. Именно поэтому изменен 
таксономический ранг группы. 

Clinolobus Gemmellaro, 1887 (С. telleri Gemmellaro, 1887). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CYCLOLOBACEAE ZITTEL, 1895 
[nom. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Cyclolobidae Zittel, 1895)] 

Раковина от субсферической до эллипсоидальной и даже линзовидной, 
более или менее инволютная, с почти закрытым или узким умбо. Скульп-
тура поперечная, представленная ребрышками и ребрами, иногда очень 
рельефными, слегка изогнутыми или прямыми. Лопастная линия в ходе 
эволюции необычайно усложнялась; исходная формула — 

(ViVO L a L ^ U j U i U a : W , O W ^ . 

Ветви вентральной лопасти простые, двузубчатые или многолспестные. Из 
первичной наружной боковой лопасти развились сначала три, а затем, пу-
тем двучленного деления третьей, четвертой и т. д., постепенно большое 
количество лопастей по формуле: 

L 2 —> L A L J L A L A L J (LA.J L 2 . J ) —> ЬЗЪД^ЬЗ.Х (LG.J . J L 2 . I I) И Т . Д . ; 

все они зубчатые или многолепестные. Умбональная лопасть тоже испы-
тала трехчленное и большее деление. Развитие внутренней боковой лопа-
сти происходило таким же путем, как и наружной боковой. Верхний кар-
бон — верхняя пермь. 

Отличается от всех других надсемейств подотряда Goniatitina особым 
типом усложнения лопастной линии, который привел к образованию не-
обычайно сложной перегородки — самой сложной среди гониатитов. 

Миллер и Фёрниш (1957а) признают это надсемейетво в совершенно ином объе-
ме. Мы относим к нему два семейства — Vidrioceratidae и Cyclolobidae. Они образо-
вали его тоже из двух семейств — Popanoceratidae и Cyclolobidae, из которых пер-
вое пе имеет ко второму прямого филогенетического отношения. 

СЕМЕЙСТВО VIDRIOCERATIDAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 
(=Neostachcoceratinae Toumansky, 1939; Pamiritinae Toumansky, 1939) 

Раковина эллипсоидальная или сферическая, совершенно инволютная, с 
очень узким умбо. Скульптура представлена очень тонкими густыми по-
перечными ребрышками. Ветви вентральной лопасти узкие, простые или, в 
большинстве случаев, двузубчатые. Наружных боковых лопастей от трех 
до десяти; они зубчатые только в основании. Всех лопастей от 20 до 48. 
Верхний карбон — верхняя пермь (оренбургский — татарский ярусы). 

Миллор и Фёрниш (1957а) не признают этого весьма характерного семейства. 
Более того, не поняв особенностей его морфологии, связанных с типом онтогенеза, 
они начальный род Vidrioceras отнесли к семейству Shumarditidae, а другие — к се-
мейству Maratlionitidae, причем роды Prostacheoceras и Waagenina поместили в си-
нонимику. В результате последовательные родовые стадии единого филогенетиче-
ского ряда оказались по их классификации в разных надсемействах — Agathicera-
taceae и Cyclolobaceae. Последние и без того были искусственными, гетерогенными. 
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ПОДСЕМЕЙСТВО VIDRIOCERATINAE PLUMMER ET SCOTT, 1937 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Vidrioceratidae Plummer et Scott, 1937)] 

Раковина эллипсоидальная. Боковая лопасть, расположенная рядом с 
вентральной, первично двузубчатая (рис. 7—10, 26, 103, а) . Верхний кар-
бон — верхняя пермь (оренбургский — татарский ярусы); Евразия, Се-
верная Америка. 

Рис. 103. Лопастные линии двух представителей подсемейств 
Vidrioceratinae (а) и Glassoceratinae (Ъ): 

а — Waaaenina subinterrupta (Krot.) ; артинский ярус (по Руженцеву, 
1956а): Ь —Glassoceras normani (М. et F.); казанский ярус (по Миллеру 

и Фёрнишу, 1957в). 

1. Vidrioceras Bose, 1917 (F. uddeni Bose, 1917). 
( V I V , ) L 2 L I L 2 U 2 U , U 2 : I 2 I I I 2 ( D ^ D , ) . 

2. Prostacheoceras Ruzhencev, 1937 (Marathonites juresanensis Maxi-
mova, 1 9 3 5 ) . (VIVOLZL^LZ.JLZ.OUZUIUA.I : U 2 . i 1 2 I i I 2 ( D 2 D i D 2 ) . 

3. Waagenina Krotow, 1888 (Waagenia subinterrupta Krotow, 1885) 
(= Waagenia Krotow, 1885, non Kriechbaumer, 1874; Martcceras Touman-
sky, 1938a; Pamirites Toumansky, 1938a; Grioceras Toumansky, 1939). 
(VIVI)L2LIL2.IL2.M (L2.I.ML2.M.I)U2UIU2.I : U2.II2.II2.IIII2(D2DID2) . 

4. Stacheoceras Gemmellaro, 1887 (S. mediterraneum Gemmellaro, 
1887) ( = Neostacheoceras Schindewolf, 1931). 
( V I V I ) L 2 L I L 2 . I L 2 . M L 2 . M . i L 2 . M . i . i ( L 2 . M . m . i L 2 - I . M - M ) U 2 U I U 2 : 

ПОДСЕМЕЙСТВО GLASSOCERATINAE RUZHENCEV, SUBFAM. NOV. 

Раковина сферическая (отношение Ш/Д более 0,85). Боковая лопасть, 
расположенная рядом с вентральной, первично трехзубчатая (рис. 103, Ь). 
Нижняя и верхняя пермь (артинский и казанский ярусы); Северная 
Америка. 

Отличается от подсемейства Vidrioceratinae сферической формой 
раковины и типом усложнения первой боковой лопасти. 

Glassoceras Ruzhencev, gen. nov. (Stacheoceras normani Miller et Fur-
nish, 1957). Ветви вентральной лопасти двузубчатые. Из первичной на-
ружной боковой лопасти развились пять самостоятельных лопастей, из 
которых первые четыре трехзубчатые, а пятая широкая, двураздельная. 
Иногда появляются слабые дополнительные зубчики по бокам вентраль-
ной и двух следующих лопастей. По высоте развития лопастной линии 

Ш  

: l2.1.1.ll2.1.I.ll2.1.ll2.lIll2(D2D,D2) . 
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аналогичен роду Waagenina. Подроды: Subglassoceras subgen. nov. (Sta-
cheoceras bransonorum Miller et Cline, 1934); формация Фосфория в Се-
верной Америке; Glassoceras subgen. nov.; формация Ворд в Северной 
Америке. Более древний подрод Subglassoceras отличается от Glassoceras 
отсутствием дополнительных зубчиков и более слабым развитием пятой 
боковой лопасти. 

С Е М Е Й С Т В О CYCLOLOBIDAE Z I T T E L , 1903 

( = T i m o r i t i d a e B o h m e r s , 1936) 

Раковина от субсферической до толстолинзовидпой, довольно инво-
лютная, с нешироким умбо. Скульптура представлена поперечными реб-
рышками, иногда резко выделяющимися, особенно па юных оборотах. Вет-
ви вентральной лопасти мпогозубчатые или мпоголепестные, необычайно 

Р и с . 104 . Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х п р е д с т а в и т е л е й семейства 
C y c l o l o b i d a e : 

а — Kufengoceras simplex (Chao); артинский ярус (по Чао, 1955); Ъ — Ме-
xicoceraa guadalupen&e (Girty) (по Миллеру и Фёрншпу, 1940а); с — Waage-
noceras mo/sisovicsi Gemm. (по Джеммелляро, 1887, с дополнением Миллера 
и Фёрниша, 1940а); d — Timorites sigillarius Ruzh . (по Руженцеву, 1955a); 
Ь — d — казанский ярус; e — Krafftoceras kraffti Dlen.; татарский я р у с 

(по Безэри, 1930). 
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разраставшиеся в ходе филогенетического развития. Наружных боковых 
лопастей от трех до тринадцати; они многозубчатые или многолеиостпые, 
в основании широкие. Дополнительное расчленение захватывает не только 
основание, но и стороны лопастей. Всех лопастей от 20 до 56 (приблизи-
тельно) (рис. И , 12, 104). Нижняя и верхняя пермь (артинский ярус до 
конца периода); Евразия, Мадагаскар, Северная Америка, Гренландия. 

Отличается от семейства Vidrioceratidae гораздо более сильным расчле-
нением лопастей и более сложной лопастной линией. 

1. Kufengoceras Ruzhencev, 19566 (Waagenoceras simplex Chao, 1955). 
2. Mexieoeeras Ruzhencev, 1955a (Waagenoceras cumminsi var. guadalu-

pense Girty, 1908). 
3. Waagenoceras Gemmellaro, 1887 (W. mojsisovicsi Gemmellaro, 1887) 

( = Wanneroceras Toumansky, 1937r). 
(ViVi)L2L1L2.1L2.1.1L2.1.1.1L2.1.1.M(L2.M.I.ML2.M.M.I)U2UIU2 : 

: ( Ь - М - Ы Ь - М - Ы ) L2-L-L-LL2-BLL2-LILL2'(D2DID2) . 
4. Timorites Haniel, 1915 (T. curvicostatus Haniel, 1915) (=//anieloceras 

Miller, 1933). 
5. Cyclolobus Waagen, 1879 (Phylloceras oldhami Waagen, 1872) 

( = Godthaabites Frebold, 1932; Procyclolobus Toumansky, 1939). 
6. Shengoceras Chao, 1955 (Ch. lenticulare Chao, 1955). 
7. Krafftoceras Diener, 1903 [Cyclolobus (Krafftoceras) kraffti Diener, 

1903]. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О POPANOCERATACEAE HYATT, 1900 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex Popanoceratidae Hyatt, 1900) 

Раковина устойчивой формы, дисковидная, обтекаемая, инволютная, с 
узким умбо. Скульптура представлена широкими сложными поперечными 
ребрами, образующими резкий вентральный синус. Лопастная линия 
с ложная; исходная формула — 

О Т О U U ( L ^ L S . J I F U I : U 2 U 2 ( I ^ I ^ ) ( D A D , ) . 

Первичная наружная боковая лопасть развивалась так же, как у видрио-
цератид, первичная внутренняя боковая — совершенно иначе, путем 
начального двучленного деления, по формуле: 

I —» I2IL —^ ( J 2 1 I 2 L) 11 1 II-2 —> (1211 I 2 L-L) 12-1 11 1 TL-2 И Т. Д. 

Первичная умбональная лопасть делилась только на две части; кроме 
того, из вершины седел возникали дополнительные умбональпые лопасти. 
Нижняя и верхняя пермь. 

Отличается от других надсемейств подотряда Goniatitina формой ра-
ковины, скульптурой и особым типом онтогенетического развития. От над-
семейств Marathonitaceae и Cyclolobaceae, с которыми его иногда смеши-
вают, резко отличается не только внешней формой, но и совершенно иным 
развитием умбональной и внутренней боковой лопастей. 

СЕМЕЙСТВО POPANOCERATIDAE HYATT, 1900 
(=Tauroceratinae Toumansky, 1939) 

Ветви вентральной лопасти от дву- до многозубчатых, значительно рас-
ширявшиеся в ходе филогенетического развития. Наружных боковых ло-
пастей от трех до шести; у древнейшего рода они двузубчатые, затем 
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постепенно усложнялись до многозубчатых. Всех лопастей от 22 до 32 
(рис. 31, 105). Нижняя и верхняя пермь; Евразия, Северная Америка. 

Рис. 105. Лопастные линии некоторых представителей семейства 
Popanoceratidae: 

а — Protopopanoceras sublahuseni (Gerass.): ассельский ярус; b — Propo-
panoceras simense Ruzh.; сакмарский ярус; с — Popanoceras sobolewskyanum 
(Vern.); артинский ярус ( a — с — п о Руженцеву, 1951а); d— Tauroceras 

scrobiculatum (Gemm.); казанский ярус (по Джеммелллро, 1890). 

1. Protopopanoceras Ruzhencev, 1938 (Popanoceras sublahuseni Gerassi-
m o v , 1 9 3 7 ) . ( V I V O L S L ^ L Z . I L Z . O ^ U I : U 2 U 2 ( I 2 . i I 2 . i ) I m I i . 2 ( D 2 D i D 2 ) . 

2. Propopanoceras Toumansky, 1938a (Popanoceras lahuseni Karpinsky, 
1 8 8 9 ) . ( V I V I ) L 2 L , L 2 . I ( L 2 . I . I L 2 . I . I ) U 1 U , : U 2 U 2 ( I 2 . , . I I 2 . I . 1 ) I 2 . I I I . 1 I , . 2 ( D 2 D , D 2 ) . 

3. Popanoceras Hyatt, 1884 (Goniatites sobolewskyanus Yerneuil, 1845). 

4. Tauroceras Toumansky, 19386 (Popanoceras scrobiculatum Gemmella-
ro, 1887) (=Gemmellaroceras Toumansky, 1937a, non Hyatt, 1900; Neopopa-
noceras Schindewolf, 19396). ( V I V I ) L 2 L I L 2 . I L 2 . M L 2 . M . I ( I ^ . i . i - i - i I ^ - i . i - i - O U ' U i : 

: U 2 U 2 ( I 2 . I . M . I I 2 . M . M ) I 2 . M . I I 2 . M I 2 . I ( I M I I . 2 ) ( D 2 D I D 2 ) . 

Миллер и Фёрниш ((1957a) подразделили это семейство на три подсемейства: 
Popanoceratinae, Marathonitinae и Hyattoceratinae. Искусственность такой классифи-
кации очевидна; попаноцератиды и маратонитиды по типу онтогенетического раз-
вития представляют очень далекие группы. Мысль о подобном объединении могла 
возникнуть только в результате полного пренебрежения онтогенетическими пока-
зателями. По развитию перегородки, да и по другим признакам, попаноцератиды так 
резко отличаются от прочих гониатитов, что должны быть возведены также и в 
ранг надсемейства. 

а 

(•V,VI)L2L1L2.1L2 .1 . , ( U M . I U M . I ) U > U I : 
: U 2 U 2 ( I 2 . M . I I 2 . I . M ) I 2 . M I 2 . I ( I M I I . 2 ) ( D 2 D , D 2 ) . 
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О Т Р Я Д CLYMENIIDA HYATT, 1884 
[nom. transl. Delepine, 1952 (ex Clymeninae Hyatt, 1884); nom. correct. 

Ruzhencev, 1957 '(pro Clymenida Delepine, 1952)] 

Раковина разнообразной формы, иногда с треугольным завиванием 
оборотов. Сифон на всех стадиях роста краевой, дорсальный. Пути эволю-
ции перегородки были неустойчивы и весьма разнообразны, но основными 
направлениями были два: по типу VU-> VLU (лопасть L никогда не пере-
растала умбональную) и по типу V U - ^ U. Вентральная лопасть или про-
стая, или широко двураздельная, или совсем отсутствует, будучи замещен-
ной в онтогенезе вентральным седлом. Дорсальная лопасть или простая, 
или, как исключительная редкость, широко двураздельная; у одного рода 
она совсем исчезает, замещаясь дорсальным седлом. Вторая лопастная ли-
ния, по имеющимся данным, имела формулу VU : D. В ходе эволюции про-
исходило как усложнение, так и упрощение лопастной линии. Усложнение, 
осуществлявшееся путем образования лопастей I, U и L, было весьма огра-
ниченным, хотя и разнообразным по форме; количество всех лопастей 
никогда не превышало 12. Упрощение шло путем исчезновения (в онтоге-
незе) вентральной и даже дорсальной лопасти. Наиболее деградировавшие 
перегородки климений имитируют древнейших агониатитов, но в обрат-
ном изображении: у исходных агониатитов есть вентральная лопасть и пет 
дорсальной (VO), у примитивных климений есть дорсальная лопасть и 
нет вентральной (UD), причем лопасть U становится такой широкой, что 
принимает форму омнилатеральной лопасти агониатитов. Верхний де-
вон — основание нижнего карбона (турнейского яруса). 

Отличается от отрядов Agoniatitida и Goniatitida дорсальным положе-
нием сифона, а также своеобразием развития лопастной линии. 

ПОДОТРЯД GONIOCLYMENIINA RUZHENCEV, 1957 

Основа лопастной линии — VU : D, т. е. вентральная и дорсальная ло-
пасти присутствуют; рядом с вентральной лопастью расположена или ум-
бональная, или наруяшая боковая лопасть. Верхний девон — основание 
нижнего карбона (турнейского яруса). 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О SELLACLYMENIACEAE SCHINDEWOLF, 19236 
[nom. transl. Ruzhencev, hie (ex Sellaclymeniidae Schindewolf, 192i36)] 

Раковина разнообразной формы — от змеевидной, совершенно эво-
лютной до дисковидвой и субсферической, совершенно инволютной. 
У представителей некоторых семейств наблюдается треугольное завивание 
оборотов. Характер скульптуры и направление струек роста тоже изме-
няются в широких пределах. Рядом с вентральной лопастью находится 
первичная- умбональная лопасть. Всех лопастей от четырех до десяти. 
Иногда наблюдается двучленное деление вептральной лопасти, но дор-
сальная — всегда остается простой, нерасчлененной. Верхний девоп. 

СЕМЕЙСТВО HEXACLYMENIIDAE LANGE, 1929 

Раковина от дисковидной до змеевидной, иногда с треугольным за-
виванием, эволютная, с широким умбо. Скульптура представлена попереч-
ными ребрышками. Всех лопастей четыре по формуле VU : D. Все лопа-
сти, особенно вентральная и дорсальная, простые, очень широкие, неглу-
бокие (рис. 106). Верхний девон (фаменский ярус, зоны Platyclymenia, 
Clymenia и Wocklumeria); Евразия. 
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1. Ilexaclymenia Schindewolf, 19236 (Clymenia hexagona Wedekind, 
1908). 

2. Progonioclymenia Schindewolf, 1937 (Clymenia acuticostata Braun in 
Munster, 1842). 

3. Soliclymenia Schindewolf, 1937 (Goniatites solarioides Buch, 1840). 

Р и с . 106. Л о п а с т н ы е л и н и и н е к о т о р ы х п р е д с т а -
в и т е л е й семейства H e x a c l y m e n i i d a e : 

а — Hexaclymenia hexagona (Wedek.) (по Шиндевольфу, 
19236); Ъ — Progonioclymenia acuticostata (Braun); 
с — Soliclymenia solarioides (Buch) (b, с — по Шинде-

вольфу, 1937); все виды из фаменского яруса . 

С Е М Е Й С Т В О A C A N T H O C L Y M E N I I D A E S C H I N D E W O L F , 1955 

Раковина дисковидная, эволютная, с широким умбо. Поверхность ра-
ковины покрыта поперечными струйками, образующими вентральный и 
боковой синусы, разделенные резким острым вентро-латеральным высту-
пом вперед. Всех лопастей шесть по формуле VU : ID. Вентральная ло-
пасть глубокая, неширокая, в основании округленная, умбональная — не-

большая, округленная, внутренняя 
боковая — воронкообразная, дорсаль-
ная — особенно глубокая, очень узкая 
(рис. 107, а) . Верхний девон (фран-
ский ярус); Северная Америка. 

Отличается от семейства Hexacly-
meniidae более сложной лопастной 
линией (шесть лопастей вместо четы-
рех) и гораздо более узкими и глубо-
кими лопастями. 

Acanthoclymenia Hyatt, 1900 [Cly-
menia (Cyrtoclymenia) neapolitana 
Clarke, 1892]. 

Р и с . 107 . Л о п а с т н ы е л и н и и п р е д с т а в и -
т е л е й семейств A c a i i t h o c l y m e n i i d a e , 

C o s t a c l y m e n i i d a e и S e l l a c l y m e n i i d a e : 
а —Acanthoclymenia neapolitana (Clarke); фран-
ский ярус (по К л а р к у , 1899); b — Costaclyme-
nia binodosa (Miinst.); фаменский ярус: с — 
Sellaclymenia angulosa (Miinst.); фаменский 

ярус (Ь, с — по Шиндевольфу, 1920). 

и очень неглубокая, умбональная --

С Е М Е Й С Т В О C O S T A C L Y M E N I I D A E 
R U Z H E N C E V , 1957 

Раковина дисковидная, с прямо-
угольным сечением оборотов, эволют-
ная, с широким умбо. Скульптура 
поперечная, почти прямолинейная. 
Всех лопастей шесть но формуле 
VUI : D. Вентральная лопасть узкая 

широкая и глубокая, внутренняя боко-
вая — очень неглубокая, дорсальная — особенно глубокая и очень узкая 
(рис. 107, Ь). Верхний девон (фаменский ярус, зона Clymenia)-, Европа. 

Отличается от семейства Hexaclymeniidae более сложной лопастной ли-
нией, от Acanthoclymeniidae — прямой скульптурой, совершенно иным 
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очертанием лопастей VUI и наружным положением внутренней боковой 
лопасти. 

Costaclymenia Schindewolf, 1920 (Goniatites binodosus Munster, 1832). 

Шиндевольф (1957) отнес род Costaclymenia к семейству Conioclymeniidae (см. 
дальше). Однако согласиться с таким определением его таксономического положения 
мы не можем, потому что основной признак гониоклимениид — появление наруж-
ной боковой лопасти — у Costaclymenia отсутствует. 

Раковина тонкодисковидная, с вентральной бороздой, более или ме-
нее эволютная, с широким умбо. Скульптура поперечная. Всех лопастей 
шесть по формуле (ViVr)UI : D. Вентральная лопасть широкая, неглубо-
кая, двураздельная, умбональная — глубокая, со сходящимися сторона-
ми, приостренная, внутренняя боковая — менее глубокая, дорсальная — 
очень глубокая и узкая (рис. 107, с). Верхний девон (фаменский ярус, 
зоны Clymenia и Wocklumeria); Евразия. 

Отличается от всех рапсе рассмотренных семейств надсемейства Sella-
clymeniaceae двураздельной вентральной лопастью и рядом других осо-
бенностей. 

Sellaclymenia Hyatt, 1884 (Clymenia angulosa Munster, 1843 = Goniati-
tes planus Munster, 1832). 

Шиндевольф (1057) отнес род Sellaclymenia к семейству Conioclymeniidae, хотя 
против такой классификации можно выдвинуть тот же аргумент, который был ука-
зан для рода Costaclymenia. Поэтому мы вынуждены восстановить семейство Sella-
clymemiidae, от которого указанный автор напрасно отказался. 

Раковина дисковидная, с округленной вентральной стороной, более 
или менее .инволютная, с нешироким умбо. Поверхность раковины почти 
гладкая. Всех лопастей от шести до восьми; исходная формула — 
(ViVi )U : ID. Вентральная лопасть двураздельная, необычайно широкая, 

иногда с дополнительной срединной лопастью. Умбональных лопастей одна 
или две. На внутренней поверхности находятся внутренняя боковая и во-
ронкообразная дорсальная лопасти (рис. 108). Верхний девон (фаменский 
ярус, зона Clymenia); Евразия. 

Отличается от всех ранее рассмотренных семейств надсемейства Sella-
clymeniaceae рядом особенностей, но главным образом необычайно широ-
кой двураздельной вентральной лопастью. 

СЕМЕЙСТВО SELLACLYMENIIDAE SCHINDEWOLF, 19236 

СЕМЕЙСТВО BILOCLYMENIIDAE BOGOSLOVSKY, 19556 

Рис. 108. Лопастные линии двух предста-
вителей семейства Biloclymeniidae: 

а — Kiaclymenia uralica Bogosl. (по Богослов-
скому, 1955 б); b — Biloclymenia bilobata (Milnst.) 
(по Шиндевольф}, 1937); оба вида из фаменского 

яруса . 
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1. Kiaclymenia Bogoslovsky, 19556 (К. uralica Bogoslovsky, 1955). 
( V I V I ) U : I D . 

2. Biloclymenia Schindewolf, 1923a (Clymenia bilobata Miinster, 1839).. 
( V I V ' V O U U 1 : I D . 

Шиндевольф (1957) отне<с род Biloclymenia к семейству Wocklumeriidae, отме-
тив одновременно- сомнительность такого таксономического положения. Род Kiacly-
menia он считает синонимом Biloclymenia, а выделенное Богословским семейство-— 
синонимом Wocklumeriidac. В этой связи можно выразить лишь удивление, что та-
кой опытный исследователь пе понял правильности простого и очевидного решения, 
вопроса, предложенного Богословским. Достаточно сравнить формулы и рисунки 
лопастных линий двух родов, чтобы сказать, что Kiaclymenia отличается от Bilocly-
menia гораздо более широкой вентральной лопастью, отсутствием дополнительной 
срединной лопасти, отсутствием второй умбональной лопасти. Как можно было от-
нести эти роды к семейству Wocklumeriidae, если у всех действительных его пред-
ставителей вентральная лопасть простая и очень узкая? Сам Шиндевольф сомне-
вается в собственном определении таксономического положения родов Kiaclymenia 
и Biloclymenia. Не проще ли и не правильнее ли было бы в таком случае присоеди-
ниться к обоснованному решению этого вопроса, предложенному другим автором? 

СЕМЕЙСТВО МIROCLYM EN1IDAE SCHINDEWOLF, 1924 

(ex Mirociymeniinae Schindewolf, 1924) 

Раковина толстодисковидная, срсднеинволютная, с более пли менее 
широким умбо. Скульптура слабая, поперечная, с небольшим вентро-лате-

ральным выступом. Всех лопастей 
е шесть по формуле VU : 1D. Вент-

ральная лопасть широкая, неглу-
бокая, умбональная — округленная 
или топоровидная, внутренняя бо-
ковая — менее глубокая или зача-
точная, расположенная на умбо-
нальном шве или внутрь от него, 
дорсальная — глубокая, угловатая, 
со сходящимися сторонами (рис. 
109, а, Ь). Верхний девон (фа-

менский ярус, зона Clymenia); 
Европа. 

Отличается от всех ранее рас-
смотренных семейств надсемейства 
Sellaclymeniaceae очертанием ло-
пастной линии. Вентральная ло-
пасть простая и такая же широкая, 
как у Hexaclymeniidae, но имеется 
внутренняя боковая лопасть. Се-
мейство изучено недостаточно. 

1. Pachyclymenia Schindewolf, 
1937 (P. abeli Schindewolf, 1937). 

2. Miroclymenia Schindewrolf, 
19236 (M. interpres Schindewolf, 
1923). 

Рис. 109. Лопастные линии некоторых 
представителей семейств Miroclymeniidae 

(а, Ъ) и Wocklumeriidae (с — е): 
а — Pachyclymenia abeli Schind.; b — Miroclyme-
nia interpres Schind.; с —Wochlumeria sphaeroides 
(Richt.); d —Epiwochlumeria applanata (Wedek.); 
все виды из фаменского яруса (а — d — по Шин-
девольфу, 1937); е — Synwochlumeria bashhirica 

Libr.; основание турнейского яруса 
(по Либровичу, 1957). 

Шиндевольф (1957) отнес два указанных рода к семейству Wocklumeriidae, 
отказавшись от ранее им же установленного таксона Mirociymeniinae. На 
наш взгляд, такое объединение необоснованно, потому что между мироклимениида-
:ми и воклумориидами существуют большие отличия, о которых будет сказано 
дальше. 
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СЕМЕЙСТВО WOCKLUMERIIDAE SCHINDEWOLF, 1937 
[nom. correct. Schindewolf, 1949 (ex Wocklumeridae Schindewolf, 1937)] 

Раковина от толстодисковидной до субсферической, с треугольным за-
виванием на ранних или на всех стадиях роста, сильно или совершенно 
инволютная, с узким или закрытым умбо. Поверхность раковины почти 
гладкая; струйки роста скорее прямые. Всех лопастей десять по формуле 
VUUi1 : Ui ' ID (или VUU1 : U2ID). Лопасти обычно узкие, чаще приостреп-
ные, иногда округленные в основании (рис. 109, с — е). Верхний девон 
(фаменский ярус, зона Wocklumeria) — основание нижнего карбона 
(турнейского яруса); Евразия. 

Отличается от всех ранее рассмотренных семейств надсемейства Sella-
clymeniaceae своеобразной формой раковины и более сложной лопастной 
линией. Усложнение произошло в результате появления второй умбональ-
ной лопасти, которая: к тому же испытала двучленное деление. От се-
мейства Biloclymeniidae отличается узкой простой вентральной лопастью, 
от Miroclymeniidae — рядом особенностей: формой раковины, гораздо бо-
лее узкой вентральной лопастью, общим количеством лопастей (10 вме-
сто 6). Поэтому нет никаких оснований для объединения воклумериид 
с мироклимениидами. 

1. Wocklumeria Wedekind, 1918 (W. denckmanni Wedekind, 1918 = Go-
niatites sphaeroides Richter, 1848). 

2. Epiwocklumeria Schindewolf, 1937 (Wocklumeria paradoxa var. appla-
nata Wedekind, 1918). 

3. Synwocklumeria Librovitch, 1947, nom. nud., 1957 (S. bashkirica Li-
brovitch, 1957). 

СЕМЕЙСТВО GLATZIELLIDAE SCHINDEWOLF, 19286 
[nom. transl. Schindewolf, 1939 (ex Glatziellinae Schindewolf, 19286)] 

Раковина от толстодисковидной до субсферической, от эволютпой до 
среднеинволютной, с широким или средних размеров умбо. Скульптура, 
как правило, представлена резкими поперечными ребрами; вентральная 

(VI* V't) к и D 

I 
Рис. 110. Лопастные линии двух представителей 

семейства Glatziellidae: 
а — Glatziella helenae Renz; две стадии развития; 
b — Postglatziella саrinaia Sehirid.; две стадии развития; 
оба вида из фаменского яруса (по Шиндевольфу, 1957). 

сторона имеет срединный валик, ограниченный бороздками. Струйки ро-
ста образуют боковой синус и вентро-латеральный выступ вперед. Всех 
лопастей от четырех до шести; исходная формула— (ViVi)U : D. 
Вентральная лопасть двураздельная, необычайно широкая, иногда 
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с дополнительной тоже двураздельной лопастью, развивающейся из сре-
динного седла. Кроме вентральной, имеются умбональная и дорсальная 
лопасти (рис. 110). Верхний девон (фаменский ярус, зона Wocklumeria); 
Европа. 

Отличается от других семейств надсемейства Sellaclymeniaceae сильно 
развитой и своеобразной скульптурой, а также типом развития лопаст-
ной линии. Только у двух ранее рассмотренных семейств, Sellaolymenii-
dae и Biloclymeniidae, вентральная лопасть тоже двураздельная, но у них 
имеется и внутренняя боковая лопасть, отсутствующая у представителей 
Glatziellidae. 

1 .Glatziella Renz, 1913 (G. helenae Renz, 1913). (ViVi)U: D. 
2. Postglatziella Schindewolf, 1937 (P. carinata Schindewolf, 1937). 

Vi (Vi l v i )ViUD. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О GONIOCLYMENIACEAE HYATT, 1884 

[nom. Iransl. ct correct. Miller et Furnish, 1954 (ex Gonioclymenidae Hyatt, 1884)] 

Раковина дисковидная, с трапециевидным или прямоугольным сече-
нием оборота, эволютная, с широким умбо. Скульптура обычно представ-
лена поперечными ребрами. Струйки роста образуют довольно глубокий 
вентральный синус и широкий вентро-латеральный выступ вперед. Ря-
дом с вентральной лопастью находится наружная боковая лопасть. Все 

лопасти простые, нерасчлененные. Верх-
ний девон (фаменский ярус). 

Отличается от надсемейства Sellacly-
meniaceae особым типом развития лопа-
стной линии — появлением одной или 
двух наружных боковых лопастей. 

СЕМЕЙСТВО GONIOCLYMENIIDAE HYATT, 
1884 

[nom. correct. Wedekind, 19146 (pro Goniocly-
menidae Hyatt, 1884)] 

Всех лопастей от 8 до 12; исходная 
формула — VLUI : D. Усложнение ло-
пастной линии происходило путем обра-
зования второй внутренней боковой и 
второй наружной боковой лопастей. Все 
лопасти узкие, клиновидные или в осно-
вании округленные. Первичная внут-
ренняя боковая лопасть всегда распо-
ложена на наружной поверхности рако-
вины (рис. 111). Верхний девон 
(фаменский ярус, зоны Clymenia и Wo-
cklumeria) ; Евразия, Африка. 

1. Gonioclymenia Hyatt, 1884 (Goniatites speciosus Munster, 1832). 
VLUI : D. 

2. Kalloclymenia Wedekind, 19146 (Goniatites subarmatus Miinster, 
1842). Подроды: Kalloclymenia Wedekind, 19146 и Otoclymenia Schinde-
wolf, 1923a. VLUI : D. 

3. Schizoclymenia Schindewolf, 1920 (Sch. drevermanni Schindewolf, 1920 
= Clymenia sp. Drevermann, 1900). VLUI : I 'D. 

4. Sphenoclymenia Schindewolf, 1920 (Goniatites maximus Munster, 
1832). VL'LUI : I 'D. 

Рис. 111. Лопастные линии некото-
рых представителей семейства Go-

nioclymeniidae: 
а — Gonioclymenia speciosa (Miinst.) 
(по Циттелю, 1934); b — Schizoclymenia 
drevermanni Schind.; с — S p h e n o c l y m e n i a 
maxima (Miinst.); (b, с — по Шиндевольфу, 

1920); все виды из фаменского яруса . 
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Шиндевольф (1967) отнес к семейству Gonioclymeniidae, кроме указанных выше 
родов, также Costaclymenia и Sellaclymenia, Такую классификацию нельзя считать 
правильной, поскольку ни один из двух последних родов не имеет наружной бо-
ковой лопасти. Выделенный им же род Schizoclymenia Шиндевольф считает теперь 
синонимом Gonioclymenia. С этим мы также согласиться не можем, потому что у 
Sckizoclymenia появляется вторая внутренняя боковая лопасть. При такой относи-
тельно простой перегородке этому признаку следует придавать родовое значение. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О PARAWOCKLUMERIACEAE SCHINDEWOLF, 1937 
[nom. transl. Schindewolf, 1955 (ex Pajawocklumeridae Schindewolf, 1937)] 

Раковина от змеевидной до субсферической, от эволютиой до совер-
шенно инволютной, с широким, средних размеров или даже закрытым 
умбо, с треугольным завиванием на ранних или на всех стадиях роста. 
Поверхность раковины почти гладкая. Струйки роста в общем прямоли-
нейные. Рядом с вентральной находится умбональная лопасть. Вентраль-
ная и дорсальная лопасти в результате образования срединных седел ста-
новятся двураздельными. Иногда срединные седла разрастаются до того, 
что вентральная и дорсальная лопасти совершенно исчезают. Верхний 
девон (фаменский ярус). 

Отличается от надсемейства Sellaclymcniaceae особым типом развития 
лопастной линии, которое осуществляется путем далеко идущего дву-
членного деления вентральной и дорсальной лопастей. 

СЕМЕЙСТВО PARAWOCKLUMER1IDAE SCHINDEWOLF, 1937 

[нот . coirect. Schindewolf, 1949 (pro Parawocklumeridae Schindewolf, 1937)] 

Всех лопастей от двух до восьми; исходная формула— (ViVi)U: 
: (D.Di). Вентральная лопасть очень широкая; в ходе филогенетического 
развития вследствие роста срединного седла она превратилась в две 

к А к и, и, D, D, 

Рис. 112. Лопастные линии некоторых представителей 
семейства Parawocklumeriidae: 

а — Kamptoclymenia endogona Schind.; две стадии развития; Ъ— 
К. trivaricata Schind.; с — Т riaclyrnenia triangularis Schind.; 
d — Parawochlumeria paradoxa (Wedek.); две стадии разви-

тия; все виды из фаменскогояруса (по Шиндевольфу, 1957). 

самостоятельные лопасти. Умбональная лопасть простая или тоже двураз-
дельная. Дорсальная лопасть широкая; она тоже превращается в две 
самостоятельные лопасти. Иногда вентральная и дорсальная лопасти 
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втягиваются в соответствующие седла и сохраняется только умбональная 
лопасть (рис. 112). Верхний девон (фаменский ярус, зона Wocklumeria)-, 
Европа. 

1. Kamptoclymenia Schindewolf, 1937 (К. endogona Schindewolf, 1937). 
(V,V, )U: (D,D,). 

2. Triaclymenia Schindewolf, 1937 (T. triangularis Schindewolf, 1937). U. 
3. Parawocklumeria Schindewolf, 19266 (Wocklumeria paradoxa Wede-

kind, 1918). V1V1U1 : UiDiDb 

ПОДОТРЯД CLYMENIINA HYATT, 1884 
[nom. corrcct. Miller et Furnish, 1954 (pro Clymeninae Hyatt, 1884)] 

Основа лопастной линии — U : D, т. е. вентральная лопасть отсутству-
ет, дорсальная хорошо развита; рядом с вентральным седлом расположена 
умбональная лопасть. Верхний девон (фаменский ярус) — основание 
нижнего карбона (турнейского яруса). 

Отличается от подотряда Gonioclymeniina особым типом развития ло-
пастной линии, резким упрощением последней в результате онтогенети-
ческого превращения вентральной лопасти в седло. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CLYMENIACEAE EDWARDS, 1849 
[com. transl. et correct. Miller et Furnish, 1954 (ex Clymenidae Edwards, 1849)] 

Раковина от змеевидной до дисковидной и линзовидной, от совершенно 
эволютной до более или менее инволютной, с широким или средних раз-
меров умбо. Поверхность раковины гладкая или с поперечными струйка-
ми и даже ребрышками. Струйки роста образуют вентральный и боковой 
синусы, разделенные более или менее выдающимся вентро-латеральпым 
выступом вперед. Вентральная лопасть развита только на ранних онто-
генетических стадиях, а затем замещается вентральным седлом; у неко-
торых представителей вторичное седло осложняется двумя зачаточными 
вторичными лопастями. Умбональная лопасть различного очертания — 
от широкоокругленной до клиновидной. Иногда появляется внутренняя 
боковая лопасть. Дорсальная лопасть всегда хорошо развита и изменяет 
свое очертание от чашевидной до бокаловидной. Верхний девон (фамен-
ский ярус) — основание нижнего карбона (турнейского яруса). 

СЕМЕЙСТВО CYRTOCLYMENIIDAE HYATT, 1884 
[nom. correct. Schindewolf, 1949 (pro Cyrtoclymenidae Hyatt, 1884)] 

(=Platyclymemidae Wedekind, 19146) 

Раковина от змеевидной до дисковидной и эллипсоидальной, от эво-
лютной до более или менее инволютной, с широким или средних разме-
ров умбо. Поверхность раковины в одних случаях покрыта поперечными 
струйками или даже ребрами, в других — почти гладкая. Всех лопастей 
от трех до пяти — в зависимости от того, отсутствует или развита вну-
тренняя боковая лопасть. Вентральное седло более или менее широкое 
(рис. 113, а — с). Верхний девон (фаменский ярус, зоны Platyclymenia, 
Clymenia и Wocklumeria); Евразия, Африка, Австралия, Северная Аме-
рика. 

1. Platyclymenia Hyatt, 1884 (Goniatites annulatus Munster, 1832) 
(= Varioclymenia Wedekind, 1908; Annulites Wedekind, 19146; Chonecly-
menia Perna, 1914, nom. nud.; Stenoclymenia Lange, 1929). Подроды: Platy-
clymenia Hyatt, 1884, Trigonoclymenia Schindewolf, 1934a и PI euro clymenia 
Schindewolf, 1934a. U : D. 
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2. Cyrtoclymenia Hyatt, 1884 (Planulites angustiseptalus Minister, 1832) 
(=Protactoclymenia Wedekind, 1908; Lenticlymenia Schmidt, 1924). U : D. 

3. Piriclymenia Schindewolf, 
1937 (Platy clymenia piriformis 
Schmidt, 1924). UI : D. 

4. Trochoclymenia Schindewolf, 
1926a (Clymenia wysogorskii Freeh, 
1902). UI : D. 

СЕМЕЙСТВО RECTOCLYMENIIDAE 
SCHINDEWOLF, 19235 

Раковина тонкодисковидпая, 
обычно с килеватой вентральной 
стороной, более или менее инво-
лютная, с широким или средних 
размеров умбо. Скульптура попе-
речная, представленная струйками 
или складочками, проходящими 
в общем прямолинейно. Всех ло-
пастей от трех до пяти — в зави-
симости от того, отсутствует или 
развита внутренняя боковая ло-
пасть. Вентральное седло высокое, 
узкое (рис. ИЗ, d, е). Верхний 
девон (фаменский ярус, зона Pla-
tyclymenia); Евразия, Африка, Се-
верная Америка. 

Отличается от семейства Cyrto-
clymeniidae рядом особенностей — 
формой раковины, более прямыми 
струйками роста, узким вентраль-
ным седлом, более глубокой умбональной лопастью. 

1. Rectoclymenia Wedekind, 1908 (R. roemeri Wedekind, 1908). U : D. 
2. Falciclymenia Schindewolf, 19236 (Goniatites falcifer Munster, 1840). 

U ID. 

СЕМЕЙСТВО CLYMENIIDAE EDWARDS, 1849 
[nom. correct. Miller et Furnish, 1954 (pro Clymenidae Edwards, 1849)] 

Раковина от змеевидной до дисковидной, иногда с вентральным вали-
ком, эволютная, с широким умбо. Скульптура слабая, поперечная. Струй-
ки роста проходят иногда почти прямолинейно, в других случаях обра-
зуют вентральный и боковой синусы. Всех лопастей три по формуле U : D. 
Вентральное седло очень широкое, с крутыми сторонами, сундучного 
вида; у взрослых форм оно осложняется двумя очень низкими вторичными 
лопастями. Умбональная лопасть совершенно асимметричная, округлен-
ная или клиновидная. Дорсальная лопасть неширокая, бокаловидная 
(рис. 114, а — с). Верхний девон (фаменский ярус, зоны Platyclymenia, 
Clymenia и Wocklumeria); Евразия, Африка, Австралия (?) 

Отличается от семейств Cyrtoclymeniidae и Rectoclymeniidae своеобраз-
ным очертанием лопастной линии и вторичным развитием двух вентраль-
ных лопастей. 

1. Clymenia Munster, 1834 (Planulites laevigatus Munster, 1832) (= Pla-
nulites Parkinson, 1822, non Lamarck, 1801; Clymenites Munster, 1835; 

t 

Рис. 113. Лопастные линии некоторых 
представителей семейств Cyrtoclymeniidae 

(а — с) и Rectoclymeniidae (d — е): 
а — Platyclymenia annulata (Miinst.) (по Шинде-
вольфу, 1934а); Ь—Cyrtoclymenia involuta Wedek. 
(по Парна, 1914); с — Piriclymenia piriformis 
(Schmidt) (по Шиндевольф}, 1937); d — Rectocly-
menia subjlexuosa (Miinst.) (по Перца, 1914); 
e — Falciclymenia jalcifera (Miinst.) (по Шинде-

вольфу, 19236); все виды из фаменского пруса. 
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Endosiphonites Ansleilt, 1838; Oxyclymenia Hyatt, 1884; Orlhoclymenla 
Wedekind, 1908; Laevigites Wedekind, 19146). U : D. 

2. Protoxyclymenia Schindewolf, 
1923a (Clymenia dunkeri Minister, 
1839). (v'v1)U : D. 

3. Kosmoclymenia Schindewolf. 
1949 (Planulites undulatus Mini-
ster, 1832). (v'v1) U : D. 

СЕМЕЙСТВО CYMACLYMENIIDAE 
HYATT, 1884 

[nom. correct, lluzhencev, 1957 (pro 
Cymaclymenidae Hyatt, 1884)] 

( = Striatoclymenidae Miller, 1938) 

Раковина дисковидная, более 
или менее инволютная, с довольно 
широким умбо. Скульптура сла-
бая, поперечная. Струйки роста 
образуют вентральный и боковой 
синусы, разделенные значитель-
ным вептро-латеральным выступом 
вперед. Всех лопастей пять но фор-
муле U : ID. Вентральное седло 
очень широкое, с крутыми сторо-
нами, сундучного вида; оно ослож-
нено двумя слабо развитыми вто-
ричными лопастями. Умбональная 
лопасть совершенно асимметрич-
ная, округленная или угловатая. 
Внутренняя боковая лопасть ок-
ругленная или остроконечная. 
Дорсальная лопасть неширокая, 
бокаловидная (рис. 114,d, е). Верх-
ний девон (фаменский ярус, зоны 
Platyclymenia, Clymenia и Wocklu-
meria) — основание нижнего кар-
бона (турнейского яруса); Евра-
зия, Африка. 

Отличается от других семейств надсемейства Clymeniaceae формой 
раковины и очертанием лопастной линии. От семейства Clymeniidae отли-
чается более инволютной раковиной и наличием лопасти Т. 

1. Genuclymenia Wedekind, 1908 (G. frechi Wedekind, 1908). 
(v 'v ' )U : ID. 

2. Cymaclymenia Hyatt, 1884 (Planulites striatus Munster, 1832) (—Post-
clymenia Schmidt, 1924; Striatoclymenia Matern, 1931, nom. nud.). 
(v'v1) U : ID. 

О Т Р Я Д CERATITIDA HYATT, 1884 
[nom. transl. Ruzhencev, 1957 (ex subordo Ceratitinae Hyatt, 1884)] 

Раковина самой разнообразной формы. Сифон на ранних стадиях 
роста часто центральный, но во взрослом состоянии всегда краевой, 
вентральный. Перегородка развивалась по типу (ViVi)U, т. о. рядом 
с вентральной располагалась умбональная лопасть (рис. 115, 116). Вент-
ральная лонасть двураздельная, дорсальная — первично двузубчатая. 
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Рис. 114. Лопастные линии некоторых 
представителей семейства Clymeniidae 

(а—с) и Cymaclymeniidae (d, е): 
а — Clymenia laevigata (Miinst.); b — Protoxy-
clymenia dubia (Loew.-Less.) (a, b — по Пврна, 
1914); с — четыре стадии онтогенетического раз-
витии лопастной линии Kosmoclymenia undulata 

(Miinst.) (по Шиндевольфу, 19236); d — Genucly-
menia karpinshii (Perna) (по Пэрна, 1914); e— 
Cymaclymenia striata (Miinst.) (по Гюмбелю, 1863); 

все виды из фаменского яруса. 



Вторая лопастная линия имела формулу VU : ID. Усложнение перегородки 
происходило путем выделения лопастей I, но главным образом при 

['11с. 115. Онтогенетическое развитие лопастной линии 
Kashmirites sp. (увеличение от 23 до 4); нижний триас 

Мангышлака (ориг.): 
а — с — первая, вторая и третья лопастные личин; 

d — h — более поздпие стадии развития. 

помощи лопастей U, которые воз-
никали в зоне умбопальиого шва, 
откуда последовательно и попере-
менно смещались сначала наружу, 
в сторону вентральной лопасти, 
затем внутрь, в сторону дорсаль-
ной лопасти. У самых поздних 
представителей возни кали и дру-
гие способы усложнения. Лопасти, 
как правило, цератитового типа, 
хотя иногда они были цельнокрай-
ными или, наоборот, аммонитового 
типа. Нижняя пермь — верхний 
триас. 

Отличается от отряда Agoniati-
tida двучленным делением вент-
ральной лопасти, более сложным 
очертанием второй лопастной ли-
нии и общим направлением разви-
тия, от Gonial'ilida — отсутствием 
наружной боковой лопасти и более 
сложным очертанием второй лопастной линии, от Clymeniida — вентраль-
ным положением сифона и гораздо более высокой общей организацией. 

Рис. 116. Онтогенетическое 
пастной линии Koninckites 

триас (по Шиндевольфу 

развитие ло-
sp.; нижний 
, 19546). 
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В пермских отложениях известны представители только двух надсе-
мейств — Xenodiscaceae и Otocerataoeae, характеристикой которых мы и 
ограничимся в дальнейшем. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О XENODISCACEAE FRECH, 1902 
[nom. transl. Basse, 1952 (ex Xenodiscinae Freeh, 1902)] 

Раковина тонкодисковидная, иногда с килеватой вентральной сторо-
ной, эволютная, с широким умбо. Поверхность раковины от почти гладкой 
до резко скульптированной; скульптура бывает представлена на ранних 
стадиях онтогенетического развития умбональными бугорками, а затем 
боковыми поперечными ребрышками, обычно ослабевающими с возрастом. 
Струйки роста более или менее изогнутые, образующие вентральный вы-
ступ вперед, вентро-латеральпый сипус, боковой выступ вперед и приум-
бональный синус. Лопастная линия довольно простая; исходная форму-
ла— (ViVi)UI.-D. Небольшое последующее усложнение происходит пу-
тем появления еще одной или двух внутренних боковых лопастей. Вен-
тральная лопасть короткая, с низким срединным седлом, умбональная — 
гораздо более длинная. Первичная внутренняя боковая лопасть у перм-
ских форм всегда расположена снаружи. Лопасти в основании или целыго-
крайные или мелкозазубренные. Нижняя пермь (артинский ярус) — ниж-
ний триас. 

Рис. 117. Лопастные линии некоторых предста-
вителей семейства Paraceltitidae: 

а — Paraceltites elegans Girty; артинский ярус; Ь — Р. 
hoeferi Gemm.; казанский ярус; с — Cibolites uddeni P . 
et S.; верхняя пермь (a — с — по Миллеру и Фёрнишу, 
1940а); d — Kingoceras hingi Miller; татарский ярус 

(по Миллеру, 1944). 

К этому надсемейству принадлежат четыре семейства: Paraceltitidae, 
Xenodiscidae, Ophiceratidae и Dieneroceratidae; последние два, существо-
вавшие в нижнетриасовую эпоху, здесь не описываются. 

СЕМЕЙСТВО PARACELTITIDAE SPATH, 1930 
(=Paralecanitidae Spath, 1930; Cibolitidae Plummer et Scott, 1937) 

Всех лопастей от шести до десяти. Цератитовая зазубренность в осно-
вании лопастей отсутствует (рис. 117). Нижняя и верхняя пермь (артин-
ский — татарский ярусы); Евразия, Северная Америка. 
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1. Paraceltites Gemmellaro, 1887 (P. hoeferi Gemmellaro, 1887) (—Para-
lecanites Diener, 1897). ( V i V i ) U I : D или (ViVi)UII ' : D. 

2. Cibolites Plummer et Scott, 1937 (С. uddeni Plummer et Scott, 1937). 
( V I V I ) U I : I ' D . 

3. Kingoceras Miller, 1944 (K. kingi, Miller, 1944). (VtVOUfL2 : I'D. 
4. Palaeolecaniles Reed, 1944 

t (P. chapriensis Reed, 1944). Род 
недостаточно изучен. 

Рис. 118. Лопастные линии некоторых пред-
ставителей семейства Xenodiscidae: 

а — Xenodiscites гиаадепг М. et F . (по Миллеру и Фёр-
нишу, 1940а); Ь — Xenaspis carbonarius (Waag.) 
с—Xenodiscus plicatus Waag. (b, c—no Baareuy, 1879); 

все виды из верхней перми. 

СЕМЕЙСТВО XENODISCIDAE 
FRECH, 1902 , 

(ex Xenodiscinae Freeh, 1902) 

Раковина с узкой уплощен-
ной или округленной вентраль-
ной стороной. Всех лопастей 
восемь. Некоторые или все ло-
пасти имеют в основании нера-
титовую зазубренность (рис. 
118). Верхняя пермь; Азия, 
Мадагаскар, Северная Америка. 

Отличается от семейства Ра-
raceltitidae наличием цератито-
вой зазубренности лопастей. 

1. Xenodiscites Miller et Fur-
nish, 1940a (X. waageni Miller et Furnish, 1940). (VjVOUI : I 'D. 

2. Xenaspis Waagen, 1895 (Ceratites carbonarius Waagen, 1873). 
( V ^ U I I 1 : D. 

3. Xenodiscus Waagen, 1879 (X. plicatus Waagen, 1895) ( = Proceratltes 
Killl, 1903). (V,Vi)UII ' : D. 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О OTOCERATACEAE HYATT, 1900 
[nom. transl. Miller et Furnish, 1954 (ex Otoceratidae Hyatt, 1900)] 

Раковина от шкивоподобной до дисковидной и толстолиизовндпой, бо-
лее или менее инволютная, с узким или средних размеров умбо. Вентраль-
ная сторона от плоской до крышеподобной и даже килеватой; умбопаль-
ный край, как правило, сильно оттянутый. Поверхность раковины почти 
гладкая. Всех лопастей 14—16. Вентральная лопасть с невысоким округ-
лым срединным седлом; ее ветви очень узкие, как правило клиновидные, 
но у некоторых поздних представителей зазубренные. Наружных умбо-
нальных лопастей, расположенных между первым седлом и умбональным 
швом, от двух до шести; у древних представителей они простые, цельно-
крайные, а у более поздних — с цератитовой зазубренностью. Верхняя 
пермь — нижний триас. 

Отличается от надсемейства Xenodiscaceae совершенно иной формой 
раковины и более сложной лопастной линией. Тип онтогенетического раз-
вития перегородки ни у одного представителя Otocerataceae не.исследо-
ван, однако можно предполагать, что он иной, чем у предкового над-
семейства. 

СЕМЕЙСТВО ANDERSSONOCERATIDAE RUZHENCEV, 1959 

Раковина шкивоподобная, с сильно оттянутым умбональным краем. 
Вентральная сторона довольно широкая, несколько выпуклая, со средин-
ным килем. Количество всех лопастей не установлено. Вентральная ло-
пасть узкая, короткая, слабо расчлененная, с клиновидными ветвями. На 

•247 



боковой стороне развиты две умбопальные лопасти, из которых вторая 
пересекает умбональный край; цератитовой зазубренности в их основа-
нии нет. Верхняя пермь (свита Фэнтянь); Азия (Китай). 

Ariderssonoceras Grabau, 1924 [Glyphioceras (Anderssonoceras) anfuense 
Graban, 1924]. 

СЕМЕЙСТВО ABAXOCERATIDAE RUZHENCEV, 1959 

Раковина от шкивоподобной до дисковидной. Вентральная сторона 
плоская, вогнутая или крышевидная, различной ширины. Всех лопастей 
14—1(5, пе считая дополнительных. Вентральная лопасть узкая, слабо 
расчлененная, с клиновидными ветвями; по длине она короче или равна 

Рис. J19. Лопастные линии некоторых представителей семейства 
Araxoceratidae: 

а — Artixoccras latissitmmi Iiuzli.; b — 1'iutaraxoceras caucasium Ruzh.; с— 1'rolo-
loce/ras IropUum (Much); d — IHscofoceras raddei (Ai'thaber); e — Urartoceras 
alnchiaiuim Ruzh.; псе виды из верхней перми Джульфы (по Руженцеву, 1959). 

первичной умбональной лопасти. Хорошо оформленных наружных умбо-
нальных лопастей не более двух; они имеют в основании цератитовую 
зазубренность. За ними до умбонального шва идут мелкие, клиновидные 
лопасти, количество, форма и расположение которых весьма изменчивы. 
Дорсальная лопасть узкая, длинная, двузубчатая. Внутренняя боковая 
лопасть узкая, клиновидная. Внутренних умбональных лопастей одна или 
более; они тоже имеют клиновидную форму (рис. 119). Верхняя пермь; 
Азия (Закавказье). 

Отличается от семейства Anderssonoceralidae наличием цератитовой 
зазубренности лопастей. 
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1. Araxoceras Ruzhencev, 1959 (A. latissimum Ruzhencev, 1959). 
2. Rotaraxoceras Ruzhencev, 1959 (B. caucasium Ruzhencev, 1959). 
3. Prototoceras Spath, 1930, (Ceratites tropitus Abich, 1878 —Otocero;s 

trochoides Arthaber, 1900; non Ceratites trochoides Abich, 1878). 
4. Discotoceras Spath, 1930 (Hungarites raddei Athaber, 1900). 
5. Urartoceras Ruzhencev, 1959 (U. abichianum Ruzhencev, 1959). 

СЕМЕЙСТВО OTOCERATIDAE HYATT, 1900 

Раковина от толстолинзовидной до эллипсоидальной. Вентральная сто-
рона килеватая, крышевидная или округленная. Всех лопастей до 10. 
Вентральная лопасть неширокая, очень короткая, с узкими клиновидными 
или зазубренными ветвями. Наружных умбональных лопастей от шести до 
трех; все они хорошо оформлены, с цератитовой зазубренностью в основа-
нии. Внутренние лопасти, кроме дорсальной, относительно широкие, тоже 
зазубренные. Нижний триас; Азия, Северная Америка, Гренландия. 

Отличается от других семейств надсемейства Otocerataceae формой ра-
ковины и, кроме того, от Anderssonoceratidae — наличием цератитовой за-
зубренности лопастей и от Araxoceratidae — существенно иным очертани-
ем лопастной линии, особенно на внутренней стороне. 

1. Otoceras Griesbach, 1880 (О. woodwardi Griesbach, 1880). 
2. Metotoceras Spath, 1930 (M. dieneri Spath, 1930). 
3. Anotoceras Hyatt, 1900 (Prosphingites nala Diener, 1897). 

Роды палеозойских аммоноидей, которые невозможно признать вслед-
ствие неясного первоначального описания или плохой сохранности типов: 

1. Aganides Montfort, 1808. Тип не получил видового названия. Может 
быть, ок принадлежит к выделенному позднее роду Alaria Brorin, 1838 
(надотряд Nautiloidea). 

2. Ambiguites Smith, 1938 (A. gargantuum Smith, 1938). Описание не 
дает полного представления о характерных особенностях и таксономиче-
ском положении этой формы. Лопастная линия исследована частично. 

3. Caenoeyelus Schindewolf, 1922а [Pericyclus (Caenocyclus) perisphin-
cloides Schindewolf, 1926]. Тип недостаточно изучен, в частности лопастная 
линия не известна. 

4. Neoicoceras Hyatt, 1900 (Goniatites elkhornensis Miller et Gurloy, 
1896). Тин представляет ядро очень плохой сохранности. Лопастная линия 
известна только частично (наружная боковая и умбональная лопасти). 

5. Osmanoceras Kittl, 1904 (О. undulatam Kitll, 1904). Тин представлен 
обломком, не дающим представления о диагностических особенностях. 

6. Pintoceras Plnmmer et Scott, 1937 (P. postvenatum Plummer el Scol.1, 
1937). Тип плохой сохранности, не дающий представления ни о форме 
раковины, ни об очертании лопастной линии. 

7. Prehofjmannia Plummer et Scott, 1937 (P. milleri Plnmmer el, ScoU, 
1937). Тип плохой сохранности; лопастная лилия не известна. 

8. Pseudohomoceras Librovitch, 1947 (Goniatites smithi Brown, 1841). 
Диагностические признаки рода не указаны. Тип плохой сохранности, по 
дающий полного представления об особенностях рода. 

9. Pseudonomismoceras Freeh, 1899 (P. silesiacum Freeh, 1899). Тин 
представлен очень маленькой раковиной; лопастная линия не известна. 

10. Yakutoceras Librovitch, 1947, nom. nud. (Y. aldanicum Librovitch, 
1947, nom. nud.). 

11. Marianoceras Librovitch, 1958, nom. nud. 
12. Sinoclymenia Chang, 1958, nom. nud. 
13. Snnoclymenia Chang, 1958, nom. nud. 
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Продолжение таблицы 

Название родов 

Девон 

41 Eobeloceras + 
42 Mesobeloceras + 
43 Beloceras + 
44 Timanoceras + 
45 Acanthoclymenia + 
46 Archoceras + + 
47 Aulatornoceras + + 
48 Prolobites + 
49 Prionoceras + 
50 Clymenoceras + 
51 
52 

Cycloclymenia 
Paralytoceras 

+ + 
53 Pseudarietites + 
54 Polonoceras + 
55 P seudoclymenia + 
56 Lobotornoeeras + 
57 Posttornoceras + 
58 Raymondiceras + 
59 Cheiloceras + 
60 Heminautilinus 
61 Dyscheiloceras + 
62 Torleyoeeras + 
63 Paratorleyoceras + 
64 Sporadoceras + 
65 Maeneceras + 
66 Discoclymenin + 
67 Polonites + 
68 Paradimeroceras + 
69 Dimeroeeras + 
70 Lagowites + 
71 Praeglyphioceras + 
72 Hexaclymenia + 
73 Progonioclymenia + 
74 Soliclymenia + 
75 Costaclymenia + 
76 Sellaclymenia + 
77 Kiaclymenia + 
78 Biloclymenia + 
79 P achy clymenia + 
•80 Miroclymenia 4-

Карбон Пермь 

й 
О 
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о 
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Продолжение таблицы 

с" 

Название родов 

81 Wocklumeria 
82 Epiwocklumeria 
83 Glatziella 
84 Postglatziella 
85 Gonioclymenia 
86 Kalloclymenia 
87 Schizoclymenia 
88 S phenoclymenia 
89 Kamptoclymenia 
90 Triaclymenia 
91 P arawocklumeria 
92 Platyclymenia 
93 Cyrtoclymenia 
94 Piriclymenia 
95 Trochoclymenia 
96 Rectoclymcnia 
97 Fa Iciclymenia 
98 Clymenia 
99 Protoxyclymenia 

100 Kosmoclymenia 
101 Genuclymenia 
102 C'/maclymenia 
103 Imitoceras 
104 Prodromites 
•105 Protocaniles 
106 Eocanites 
107 Paragattendorjia 
108 Gatlendorfia 
109 Kazakhstania 
110 Karagandoceras 
111 Synwocklumeria 
112 Acrocanites 
И З Acutimitoceras 
114 Muenslcroccras 
115 Terektites 
116 Nautellipsites 
117 Pericyclus 
118 Rotopericyclus 
119 Merocanites 
120 Prolecanites 

Девон Карбон Пермь 
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Название родов 

ьс 
Я 

Epicanites 
Pronorites 
Triclentites 
Bolla ndites 
Beyrichoceras 
Beyrichoceratoides 
Fascipericyclus 
Ammonellipsites 
Nomismoceras 
Entogonites 
Dirnorphoceras 
Eogonioloboceras 
Goniatites 
Hibernicoceras 
S udeticeras 
Metacanites 
Praedaraelites 
Ferganoceras 
Girtyoceras 
Sagittoceras 
Trizonoceras 

Paradimorphoceras 
Kazakhoceras 
Neoglyphioceras 
Lyrogoniatites 
Anthracoceras 
Eothalassoceras 
Dombarocanites 
Megapronorites 
U ralopronorites 

Irinoceras 
Cluthoceras 
Eumorphoceras 
Hudsonoceras 
Rhymmoceras 
Platy goniatites 
Delepinoceras 
Cravenoceras 
Tympanoceras 
H omoceras 



Название родов 

161 Reticuloceras 
162 Dombarites 
163 Pericleites 
164 Bashkirites 
165 Homoceratoides 
166 Preshumardites 
167 Stenopronorites 
168 Nuculoceras 
169 Gonioloboceras 
170 Glaphyrites 
171 Shuichengoceras 
172 Pseudobisatoceras 
173 Schartymites 
174. Bilinguites 
175 Agastrioceras 
176 Verneuilites 
ill Gastrioceras 
178 Branneroceras 
179 Trigonogastrioce-

ras 
180 Winslowoceras 
181 Syngastrioceras 
182 Donetzoceras 
183 Phaneroceras 
184 Maximites 
185 Politoceras 
186 Gonioglyphioceras 
187 Wiedeyoceras 
188 Gordonites 
189 Eoparalegoceras 
190 Pseudoparalego-

ceras 
191 Diaboloceras 
192 Paralegoceras 
193 Eoschistoceras 
194 Eowellerites 
195 Wellerites 
196 Bisatoceras 
197 Owenoceras 
198 Prouddenites 
199 Neodimorphoceras 
200 Aktubites 
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Продолжение таблицы 

Название родов 

Девон Карбон Пермь 

I' ropopanoceras 
Uraloceras 

Metalegoceras 
Medlicottia 
Thalassoceras 
Artioceras 
Aklubinskia 
Pseudohalorites 
Y inoceras 
Neoshumardites 
Gaetanoceras 
Atsabites 
S pirolegoceras 
P seudoschistoce-

ras 
Eolhinites 
Metaperrinites 
Perrinites 
Demarezites 
Peritrochia 
Texoceras 
Kufengoceras 
Shengoceras 
Popanoceras 
Daraelites 
Parapronorites 
Propinacoceras 
Sicanites 
Altudoceras 
P seudo v idr ioce ras 
Neocrimites 
Aricoceras 
Glassoceras 
Paraceltites 
Eumedlicottia 
Stacheoceras 
Neogeoceras 
Nodosageceras 
Sundailes 
Epithalassoceras 
A ristoceratoides 
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Anatsabites 
Strigogoniatites 
Epiglyphioceras 
Hyattoceras 
Doryceras 
Palermites 
Adrianites 
Epadrianites 
Basleoceras 
Pseudagathiceras 
Sizilites 
Hoffmannia 
Clinolobus 
Mexicoceras 
Waagenoceras 
Timorites 
Tauroceras 
Cibolites 
Xenodiscites 
A nderssonoce ras 
Episageceras 
Xenaspis 
Xenodiscus 
Pseudogastrioceras 
Cyclolobus 
Krafftoceras 
Kingoceras 
Palaeolecanites 
Araxoceras 
Rotaraxoceras 
Prototoceras 
Discotoceras 
U rartoceras 
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Г Л А В А IX 

ФИЛОГЕНИЯ ПАЛЕОЗОЙСКИХ АММОНОИДЕЙ 

История развития палеозойских аммоноидей в общих чертах изучена 
довольно хорошо, хотя многие детали требуют большой доработки на ос-
нове еще более широкого применения онтогенетических исследований. 
Некоторые ученые (Freeh, 1902) предполагали, что аммоноидеи представ-
ляют собою полифилетическую грунну. К сожалению, и в современных 
сводках (Циттель, 1934, стр. 850) идея полифилии еще полностью не из-
жита, что в значительной степени объясняется недостаточностью специ-
альных филогенетических исследований, а также склонностью некоторых 
палеонтологов к горизонтальной классификации. Поэтому при дальнейшей 
разработке данного вопроса нужно больше опираться на теорию моно-
филетической дивергентной эволюции Дарвина. 

Многие палеонтологи, занимавшиеся изучением палеозойских аммоно-
идей, давали более или менее полные филогенетические схемы (Smith. 
1903; Schmidt, 1925; Bisat, 1936; Plummer and Scott, 1937; Miller, 1938; 
Schindewolf, 1949, 1955; Руженцев, 1949, 1957; Miller and Furnish, 1954; 
Богословский, 1958 и др.). Поскольку филогения и систематика теснейшим 
образом взаимосвязаны, всякого рода классификационные изменения, ко-
нечно, отражались и в дальнейшем будут отражаться на филогенетических 
построениях. Изложенные ниже выводы тоже представляют собою лишь 
приближенное решение вопроса, хотя автор и стремился к максимальной 
объективности в оценке различных фактов и выводов. 

П Р О И С Х О Ж Д Е Н И Е Н А Д О Т Р Я Д А А М М О Н О И Д Е Й 

Вопрос о происхождении надотряда аммоноидей пока не может быть 
решен с полной документальностью. Дело в том, что нияшедевонские ам-
моноидеи известны еще недостаточно, и здесь со временем могут быть 
вскрыты неожиданные факты. 

Вообще говоря, существуют две точки зрения на происхождение этой 
группы цефалопод. Одни исследователи (Спэт и ряд более ранних авторов) 
яредполагали, что аммоноидеи были связаны с каким-либо родом сверну-
тых наутилоидей, например, с силурийским Barrandeoceras; появление в 
девоне таких своеобразных форм, как Lobobactrites или Anetoceras, они 
объясняли вторичным развертыванием аммоноидей. Другие исследователи 
(Хайэтт, Шиндевольф, Миллер) считали, что аммоноидеи произошли от 
бактритов путем постепенного закручивания прямой раковины. Вторая 
точка зрения кажется нам гораздо более близкой к истине. 

Решение стоящего перед нами вопроса сильно затрудняется геохроноло-
гией известных древнейших представителей бактритоидей и аммоноидей. 
До недавнего времени среди древнейших бактритоидей были описаны 
Eobactrites из ордовика, Bactrites из среднего девона и Lobobactrites из 
тех же отложений. В силурийских и нижнедевонских слоях бактритоидеп 
установлены не были. Древнейшие аммоноидеи, найденные в нижнем де-
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воне, были представлены несколькими родами: Anetoceras, Mimosphinctes, 
Gyroceratites, Mimagoniatites, Anarcestes и Sellanarcestes. Возникало стра-
тиграфическое несоответствие: производить аммоноидей от Eobactrites 
было рискованно, вследствие большого разрыва во времени; связывать их с 
Bactrites или Lobobactrites — значит вступать в противоречие с хроноло-
гическим принципом. В этой связи большое значение приобретает работа 
Г. Эрбена (ЕгЬеп, 1953), в которой описан Lobobactrites sp. nov. из нижне-
кобленцских слоев. Но из этой же работы видно, что аммоноидеи в значи-
тельном количестве встречаются и на несколько более низком стратигра-
фическом уровне, хотя и в том же ярусе. Тем не менее, новые данные 
являются обнадеживающими; они позволяют думать, что будущие исследо-
вания приведут к открытию бактритоидей в еще более древних девонских 
отложениях. 

Итак, вступая в некоторое противоречие с хронологическим принци-
пом, в надежде, что это противоречие будет полностью снято новыми рабо-
тами, предком аммоноидей следует считать род Lobobactrites. Отличитель-
ные его особенности — прямая раковина с эллиптическим сечением, сла-
бая скульптура в виде струек роста и наличие трех лопастей по формуле 
VO; это единственный среди бактритоидей род, у которого развита ом-
нилатеральная лопасть. Первым представителем аммоноидей мы считаем 
род Anetoceras, который встречается тоже в нижней части кобленцского 
яруса. Его отличительные особенности — неплотно свернутая (криоконо-
вая) раковина, довольно резкая скульптура в виде поперечных ребрышек 
и наличие трех лопастей по формуле VO; это единственный среди девон-
ских аммоноидей род, у которого раковина на всем протяжении неплотно 
свернутая. Следовательно, Lobobactrites и Anetoceras объединяет характер 
лопастной линии и разделяют форма раковины и характер скульптуры. 

Именно переход от прямой раковины к свернутой определяет нижнюю 
границу аммоноидей. Это изменение, происшедшее необычайно быстро, 
имело огромное этологическое значение. 

Прямая раковина бактритоидей необычайно сужала возможности эво-
люционных изменений. При маленьком апикальном угле и высоких газо-
вых камерах рост организма приводил к возникновению такой длинной 
раковины, которая сильно ограничивала подвижность животного. Поэтому, 
как показал В. Н. Шиманский (1954), общая эволюция бактритоидей шла 
по пути увеличения апикального угла и уменьшения высоты камер. Это' 
вызывало другие последствия — быстрое увеличение объема жилой каме-
ры, относительное уменьшение объема газовых камер и, как следствие 
отсюда, тоже снижение плавучести животного. Указанные выше особенно-
сти раковины бактритоидей, по-видимому, были причиной того, что эта 
долговечная группа в таксономическом отношении оказалась в общем 
весьма немногочисленной. 

Узкие возможности преобразований, связанные с прямой раковиной 
бактритоидей, были преодолены у аммоноидей путем свертывания рако-
вины, у белемноидей путем перехода ее внутрь организма. Развитие 
свернутой раковины имело важные последствия: возникли условия для 
длительного роста животного, поскольку длина трубки теперь уже не огра-
ничивала его подвижности; раковина стала гораздо более компактной, 
удобной для маневрирования; самая тонкая апикальная часть трубки ока-
залась внутри раковины и стала хорошо защищенной от возможных по-
вреждений. В общем свернутая раковина аммоноидей необычайно расши-
рила возможности эволюционных изменений. Адаптивная радиация пошла 
быстрыми темпами, во всех возможных направлениях. Приспособление к 
новым разнообразным условиям жизни вызывало почти беспредельные из-
менения общей формы, характера скульптуры, очертания лопастной линии 
и других особенностей в строении раковины. 



ОБЩИЙ ХОД ЭВОЛЮЦИИ АММОНОИДЕЙ 

Возникнув в нижнедевонскую эпоху, аммоноидеи существовали до кон-
ца мелового периода (маастрихтского века) , а затем полностью вымерли. 
За это весьма длительное время они испытали сложную и блестящую эво-
люцию, достигнув в различных филогенетических стволах большого со-
вершенства и процветания. История аммоноидей свидетельствует о посто-

янно нараставшей экологической 
экспансии этой группы, закончив-
шейся захватом всех морских про-
странств. На рис. 120 и 121 пока-
заны филогенетические отношения 
пяти выделенных нами отрядов ам-
моноидей; рис. 122 характеризует 
темпы развития каждого отряда 
во времени. 

Агониатиты появились в нача-
ле кобленцского века и закончили 
свое существование в конце кар-
нийского века; в течение этого 
времени они распались на пять 
подотрядов. Начав с очень простой 
организации, они повышали ее 
в процессе эволюции и дважды 
достигли максимального про-
гресса — во франском веке и в ар-
тинско-казанское время. На этих 
этапах своего развития агониатиты 
имели самую удобную для плава-
ния, линзовидную раковину, самую 
сложную перегородку и выделили 
наибольшее количество родов. 
Триасовые агониатиты тоже имели 
очень высокую организацию, но 

Рис. 120. Филогенетические отношения в таксономическом отношении 
пяти отрядов аммоноидей: были очень малочисленными и 

1—агониатиты; 2—гониатиты; 3—к л имении; Совершенно терЯЛИСЬ Среди МЭССЫ 
цератиты; « -аммониты. одновременно С НИМИ Ж И В Ш И Х 

цератитов. 
Гониатиты отделились от агониатитов в среднедевонскую эпоху, веро-

ятно, в живетском веке, и полностью вымерли в конце пермского периода; 
в ходе эволюции они распались на три подотряда. Вначале весьма немного-
численные, они дали резкую вспышку формообразования в фаменском ве-
ке и затем, с некоторыми спадами, процветали на протяжении двух пери-
одов — каменноугольного и пермского, все это время резко преобладая 
над агониатитами. Первые представители гониатитов имели довольно про-
стую организацию, хотя и более высокую по сравнению с первыми агони-
атитами. Затем их организация долгое время повышалась очень медлен-
но, и только с начала среднекаменноугольной эпохи стали появляться 
группы с резко и быстро усложнявшейся перегородкой и лопастной лини-
ей; некоторые из них существовали до конца перми. В отличие от самых 
сложных агониатитов раковина таких гониатитов имела субсферическую 
или эллипсоидальную форму. 

Климении, филогенетически связанные тоже с агониатитами,— срав-
нительно недолговечная группа; они существовали в течение франского, 
фаменского и начала турнейского веков и образовали только два подотряда. 
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Насколько немногочисленны были климении на первом этапе своего 
развития, видно из того, что во франском ярусе зафиксировано присутствие 
только одного рода. В фаменское время они получили необычайно пышное 
развитие и были основной группой аммоноидей, превышая по таксономи-
ческому разнообразию не только агониатитов, но и гониатитов. В конце 
девонского периода большинство семейств и родов прекратило свое суще-
ствование, и, по-видимому, только два рода перешли в каменноугольный 

Рис. 121. Филогенетическая схема палеозойских отрядов аммоноидей. 
П о д о т р я д A g o n l a t l t l n a : 1 — Mlmocerataceae; 2 — Agoniat i taceae . П о д о т р я д 
A n a r c e s t i n a : 3 — Anarcestaceae; 4 — Prolobi taceae . П о д о т р я д G e p h u r o c e r a t i -
n a : 5 — Pharcicerataceae; 6 — Belocerataceae. П о д о т р я д T i m a n o c e r a t i n a : 7 — T i -
manocerataceae. П о д о т р я д P r o l e c a n i t i n a : 8 — Prolecanltaceae; 9 — Medlicottiaceae. 
П о д о т р я д T o r n o c e r a t i n a : / 0 — Tomocerataceae; 11 —Chellocerataceae. П о д о т р я д 
P r a e g l y p h l o c e r a t l n a : 12 — praeglyphiocerataceae. П о д о т р я д G o n i a t i t i n a : 
13 — Pericyclaceae; 14 — Dimorphocerataceae; is — Goniatltaceae; 10 — Agathicerataceae; 
17—Gastriocerataceae; is — Welleri taceae; 19 — Shumardltaceae; 20 — Marathonitaceae; 21 — Adria-
nitaceae; 22 — Cyclolobaceae; 23 — Popanocerataceae. П о д о т р я д G o n l o c l y m e n l l n a : 
24 — Sel laclymeniaceae; 25 — Gonioclymenlaceae; 26 — Parawocklumeriaceae . П о д о т р я д 
C l y m e n i i n a : 2 7 — Clymeniaceae. П о д о т р я д C e r a t i t i n a : 28 — Xenodiscaceae; 

29 — Otocerataceae. 

период, но и они вскоре вымерли. По высоте организации различные груп-
пы климении несколько отличались одна от другой, но все они были в об-
щем довольно примитивными и многие развивались по пути резкого упро-
щения перегородки. В этом отношении климении резко отличаются от дру-
гих отрядов аммоноидей. В ходе филогенетического развития они в целом 
не только не повысили уровень своей организации, но даже снизили его 
по сравнению с тем состоянием, в котором находились их непосредствен-
ные предки. 
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Цератиты отделились от поздних агониатитов в конце нижнепермской 
эпохи, в артинском веке, и полностью вымерли в конце триасового пери-
ода; подотрядов среди этой группы пока еще не выделено, хотя они в даль-
нейшем, конечно, будут установлены. В начале своего существования це-
ратиты были представлены всего лишь одним родом. В верхнепермское 
время значение этой группы среди других отрядов постепенно возрастало, 
так что в конце перми она заняла ведущее положение, но оставалась все-
таки малочисленной. Резкое изменение в темпах эволюции произошло в 
нижнотриасовую эпоху, когда в результате быстрого формообразования 
возникло множество новых групп различного таксономического ранга. 

Рис. 122. Темпы развития пяти отрядов аммоноидей; по каждому ярусу указано сум-
марное число родов. Деление систем на ярусы следующее: д е в о н — жединский, 
кобленцский, эйфельский, живетский, франский, фаменский; к а р б о н — турней-
ский, визейский, намюрский, башкирский, московский, жигулевский, оренбургский; 
П е р м ь — ассельский, сакмарский, артинский, казанский, татарский; 
т р и а с — скифский, анизийский, ладинский, карнийский, норийский, рэтский; 
ю р а — геттанжский, синемурский, плинсбахский, тоарский, байосский, батский, кел-
ловейский, оксфордский, кимериджский, титонский; м е л — берриасский, валанжнн-
ский, готеривский, барремский, аптский, альбский, сеноманский, туронский, коньяк-

ский, сантонский, кампанский, маастрихтский, датский. 

В дальнейшем цератиты процветали в течение почти всего триасового пе-
риода с некоторым спадом в ладинском веке. В конце Jюр и некого века про-
изошло огромное вымирание цератитов, после которого сохранилось лишь 
незначительное количество родов (известно только три), в свою очередь 
исчезнувших на границе триаса и юры. Древнейшие цератиты имели 
сравнительно очень простую организацию, которая затем постепенно ус-
ложнялась и достигла в некоторых филогенетических ветвях большого со-
вершенства. Раковина наиболее высокоорганизованных родов имела лин-
зовидную форму, а лопастная линия — необычайно сложное очертание 
как по количеству элементов, так и по степени их рассеченности. В верх-
нем триасе, впервые в истории аммоноидей, появились вторично развер-

/ нутые и башенковидные (турриконовые) формы. 
Аммониты произошли от простейших цератитов в нижнетриасовую 

эпоху, точнее в верхнескифское время, и существовали на протяжении 
трех периодов — триасового, юрского и мелового — до маастрихтского века 
включительно. За это время они распались на три подотряда, из которых 
самый большой (собственно аммониты) по современным данным пред-
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ставляет собою гетерогенную группу, нуждающуюся в разукрупнении. 
В течение триасового периода представители этого отряда были весьма 
немногочисленны и почти терялись среди подавлявших их цератитов. 
Только в начале юрского периода (в геттанжском веке) они стали наби-
рать силу и вскоре затем достигли большого расцвета, который продол-
жался с некоторыми спадами до конца маастрихтского века, когда все 
сохранившиеся к тому времени ветви аммоноидей вымерли. Древнейшие 
аммониты, встречающиеся в скифских отложениях, были в такой сте-
пени примитивны и так мало отличались от своих предков, что некото-
рые исследователи склонны считать их еще цератитами. В дальнейшем 
они испытали необычайно бурную эволюцию, которая захватывала все 
особенности раковины — и внешнюю форму, и скульптуру, и перегород-
ку, и многие другие. В процессе их развития адаптивная радиация шла 
по всем возможным направлениям. Одни группы достигли большого 
совершенства, очень высокой организации, необычайно крупных разме-
ров (отмечаются раковины до 3 м в диаметре), другие — развивались в 
сторону резкого упрощения организации с возвратом к цератитовому и 
даже гониатитовому типу лопастной линии, третьи — пошли по пути ге-
тероморфизма, образуя раковины, резко отличные от нормальной (так 
называемые криоконы, скафиконы, турриконы, тортиконы, бакуликоны и 
другие). Крайних представителей всех этих групп особенно много было в 
верхнемеловую эпоху, т. е. на закате эволюционной истории аммоноидей. 

ФИЛОГЕНИЯ ОТРЯДА AGONIATITIDA 
Переход от прямых бактритоидей к плотно свернутым агониатитам 

произошел не сразу, а путем ряда последовательных изменений » 

д ь с d е 
Рис. 123. Переход от прямых бактритоидей к плотно свернутым агониа-
титам; продольные сечения раковин самой ранней стадии онтогенетичес-

кого развития (сильно увеличено): 
а — Lobobactrites; раковина прямая; Ь — Anetoceras; раковина согнутая; с — Gyroce-
ratites; раковина свернутая, с большим умбональным отверстием; d — Mimagoniali-
tes (а также Anarcestes); раковина свернутая, с маленьким умбональным отверсти-
ем; е — Agoniatites (а также Werneroceras); раковина плотно свернутая, без умбональ-
ного отверстия; точками покрыта начальная камера; жирная линия — ее длинная 
ось; крестик — приблизительное положение оси навивания (по Шиндевольфу, 1950* 

О изменением). 

(рис. 123). Исходное состояние агониатитов характеризует род Anetoce-
ras, имевший неплотно свернутую раковину криоконового типа. Следую-
щая стадия представлена родом Gyroceratites с плотно свернутыми 
оборотами, по с большим умбональным отверстием. Затем появились 
роды Mimagoniatites с узким умбональным отверстием и Agoniatites 
без умбонального отверстия. Таков был общий ход изменения раковины 
у древнейших агониатитов. Перейдем теперь к конкретному рассмотрению 
филогении отряда (рис. 124). 
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Рис. 124. Филогенетическая схема отряда Agoniatitida. 
С е м е й с т в а : ! — Anetoceratidae; 2 — Mimoceratidae; з — Mimagonlat l t idae 
i — Agoniat i t idae; в — Anarcest idae; 6 — Pinaci t ldae; 7 — Prolobit idae; 
8 — Phenacoceratidae; 9 — Gephuroceratidae; ю — Triainoceratidae; 
11 —Pharc icera t idae ; 12 — D e v o n opronorltidae; 13 — Belocerat idae; 
14 — Prodromit idae; 15 — Timanocerat idae; 16 — Prolecanit idae; 17 — Dara-
el t t idae; 18 — Pronori t idae; 19 — Medlicott i idae; 20 — Episageceratidae; 

21 — S h i t h a n l t i d a e ; j22 — Sundait ldae; 23 — Sageceratidae. 



П о д о т р я д A g o n i a t i t i n a . Этот древнейший подотряд, объеди-
няющий самых примитивных агониатитов с омнилатеральной лопастью, 
возник в середине нижнего девона и закончил свое существование в кон-
це среднедевонской эпохи. В таксономическом отношении он очень не-
велик и состоит из двух надсемейств, Mimocerataceae и Agoniatitaceae, 
четырех семейств и всего лишь семи родов. Незначительное таксономи-
ческое разнообразие этой группы, особенно, малое количество известных 
родов, могут быть объяснены отчасти неполнотой наших знаний, но, глав-
ным образом, еще очень слабым проявлением адаптивной радиации. 

I. Надсемейство Mimocerataceae существовало на протяжении двух 
веков — кобленцского и эйфельского. По имеющимся данным, объем его 
весьма невелик: два семейства, Anetoceratidae и Mimoceratidae, и четыре 
рода. Филогенетическое единство его немногих представителей опреде-
ляла очень простая лопастная линия, состоявшая только из вентральной 
и омнилатеральной лопастей (по формуле VO). Родоначальником этой 
древнейшей группы агониатитов, так же как и всех аммоноидей, мы счи-
таем род Anetoceras из монотипного семейства Anetoceratidae, найденный 
в нижней части кобленцского яруса Западной Европы. От него отдели-
лись мимоцератиды, распавшиеся на два подсемейства, которые различа-
лись только особенностями скульптуры; у одного (Mimosphinctinae) была 
резко выраженная, у другого (Mimoceratinae)—слабо развитая попереч-
ная скульптура. Первое подсемейство известно только в Западной Евро-
пе, второе получило более широкое распространение (Урал, Западная 
Европа, Северная Африка). Последний представитель рассматриваемого 
надсемейства, род Gyroceratites, обоснованно считается родоначальником 
более поздних аммоноидей. 

II. В начале кобленцского века от рода Gyroceratites отделилась новая 
немногочисленная, хотя и своеобразная группа агониатитов — надсемей-
ство Agoniatitaceae (рис. 39). По имеющимся данным, эта группа состоит 
из двух семейств и всего трех родов. Более раннее семейство Mimagoniati-
tidae существовало в течение кобленцского и эйфельского веков, более 
позднее Agoniatitidae — в течение всего среднего девона. Представители 
первого из них известны на той же территории, что и предковый род 
Gyroceratites, представители второго распространились гораздо шире и 
известны почти на всех современных континентах. Онтогенетические ис-
следования показывают, что эволюция всей этой группы шла в направ-
лении Mimagoniatites -> Agoniatites Paraphyllites. В ходе историческо-
го развития умбональное отверстие исчезло, раковина стала крупнее (у 
рода Agoniatites до 30 см, если не более), появилась значительная инво-
лютность, лопастная линия приобрела немного большую сложность, бла-
годаря возникновению дорсальной лопасти (по формуле VO : D). 

Наш краткий обзор показывает, что эволюция подотряда Agoniatitina 
протекала весьма медленными темпами, что особенно касается развития 
перегородки. В течение довольно большого промежутка времени, охватив-
шего три геологических века, количество лопастей вокруг перегородки 
увеличилось от трех до четырех и только у одного рода (Paraphyllites) — 
до шести. В конце среднедевонской эпохи представители рассматривае-
мого подотряда полностью и бесследно вымерли. Причина их исчезнове-
ния кроется, по-видимому, в некоторых особенностях организации, за-
ставляющих считать всю эту группу инадаптивной ветвью в развитии аго-
ниатитов. Б. И. Богословский (1958) правильно заметил, что широкая 
омнилатеральная лопасть препятствовала усложнению перегородки, огра-
ничивая развитие группы. Более адаптивной и жизненной оказалась 
другая ветвь агониатитов, к рассмотрению которой мы и перейдем. 

П о д о т р я д A n a r c e s t i n a . Следующий большой этап в эволюции 
агониатитов представлен подотрядом Anarcestina, который возник в 

•2 6 5 



середине иижнего девона и закончил свое существование в конце верх-
недевонской эпохи. В таксономическом отношении эта группа тоже не 
очень велика; она состоит из двух надсемейств, Anarcestaceae и Prolobi-
taceae, четырех семейств и 17 родов. Значительное увеличение количест-
ва родов по сравнению с Agoniatitina говорит о большем многообразии 
путей эволюции, об усилении адаптивной радиации. 

Родоначальником подотряда был род Anarcestes, отделившийся от Gyro-
ceratites в начале кобленцского века. Важной его особенностью, указы-
вающей на связь с предком, было маленькое умбональное отверстие, ко-
торое развито также у рода Latanarcestes, но отсутствует у всех более 
поздних представителей группы. Возникновение рода Anarcestes сопровож-
далось незначительной на первый взгляд перестройкой перегородки и ло-
пастной линии: вместо омнилатеральной лопасти появилась умбональная 
лопасть. Однако такое преобразование открыло новые пути для усложне-
ния лопастной линии и, вместе с тем, для дальнейшего развития агони-
атитов. Зарождаясь вблизи умбо, умбональная лопасть в процессе инди-
видуального развития у одних форм оставалась на месте (рис. 40), у 
других — смещалась па боковую сторону, освобождая место для появле-
ния новых умбональных лопастей (рис. 41). Так возникла важнейшая 
особенность всех более поздних агониатитов, стойко сохраняв-
шаяся в ходе филогенетического развития,— усложнение перегородки 
путем выделения все новых умбональных лопастей, последовательно сме-
щавшихся в вентральном направлении. 

I. Древнейшей по происхождению группой подотряда Anarcestina 
было широко распространенное надсемейство Anarcestaceae, состоящее из 
двух семейств — Anarcestidae и Pinacitidae. Первое из них существовало 
с начала кобленцского века, вероятно, до конца девонского периода, хотя 
на некоторых уровнях (нижняя половина франского и верхняя половина 
фаменского ярусов) его представители пока не известны. Наибольшего 
расцвета оно достигло в среднедевонскую эпоху. Все анарцеетиды имели 
примитивную лопастную линию, состоявшую из четырех лопастей (по 
формуле V U : D ) . Некоторые особенности очертания лопастных линий 
показывают, что внутри семейства эволюция шла разными путями. Одна 
ветвь была представлена формами, которых объединяло приумбональное 
положение лопасти U; это — Anarcestes, Subanarcestes и Cabrieroceras. 
Другая ветвь, отделившаяся от Anarcestes в нижнем девоне, включала фор-
мы с боковым положением умбональной лопасти: Latanarcestes, Wernero-
ceras и Archoceras. Третья ветвь, отделившаяся от Latanarcestes тоже в 
нижнем девоне, известна по одному лишь роду Sellanarcestes, который 
отличался от всех прочих представителей семейства двураздельной дор-
сальной лопастью. Последнее направление эволюции не получило даль-
нейшего развития. Две другие группы Anarcestidae дали начало всем 
позднее возникшим аммоноидеям. 

В начале среднедевонской эпохи появилось семейство Pinacitidae, от-
ражавшее несколько более высокую стадию в эволюции агониатитов. 
Вероятно, оно произошло от апарцестид с боковым положением умбональ-
ной лопасти типа Werneroceras. У представителей семейства Pinacitidae 
раковина стала более плоской и инволютной, а лопастная линия — более 
сложной вследствие зарождения внутренней боковой лопасти (по форму-
ле VUID). Среди преобладающей массы пииацитид с простой дорсаль-
ной лопастью выделяется род Wedekindella, у которого названная лопасть 
разделена дополнительным седлом на две части. Это — особая ветвь в 
эволюции семейства. В конце среднедевонской эпохи пинацитиды пол-
ностью вымерли. 

П. В эйфельское время от анарцестид с боковым положением умбо-
нальной лопасти отделилась еще одна интересная группа — надсемейст-
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во Prolobitaceae, образованное двумя семействами — Prolobitidac и Phe-
nacoceratidae. Историческое развитие этой группы еще далеко от ясности. 
Исходным родом, входящим в состав первого семейства, считается So-
bolewia. Это — простая форма с примитивной лопастной линией (VU : D), 
известная только в среднедевонских отложениях Европы и Африки. Во 
франском ярусе пролобитиды пока не найдены, вследствие чего связь 
Sobolewia с более поздними родами остается неясной. Зато в фаменском 
веке они достигли большого развития, хотя и были представлены только 
двумя родами — Prolobites и Prionoceras. Фаменские пролобитиды были 
весьма своеобразной группой, развивавшейся по пути особого усложнения 
дорсальной лопасти. По своей организации они стояли гораздо выше So-
bolewia. Слабо изученное семейство Phenacoceratidae, известное только в 
Западной Европе, ограничено в своем распространении фаменским яру-
сом. Отсутствие необходимых онтогенетических исследований лишает 
нас точных данных, которые позволили бы судить о филогенетических 
связях этой группы. Однако кажется наиболее правдоподобным, что она 
произошла от пролобитид. Став на такую позицию, мы должны д у лгать, 
что в момент обособления фенакоцератид их раковина испытала резкое 
раннеонтогенетическое преобразование по способу неотении и брадигене-
за, превратившись из совершенно инволютной в эволютную. При этом 
способ усложнения лопастной линии, вероятно, не подвергся существен-
ным изменениям. На границе девона и карбона представители обоих се-
мейств вымерли. 

Из всего сказанного следует, что эволюция подотряда Anarcestina про-
текала более многообразно по сравнению с ранее рассмотренной группой, 
но, как правило, тоже довольно медленно. За весь эволюционный период, 
охвативший пять веков девона, при значительном разнообразии формы 
раковины, перегородка и лопастная линия никогда не достигали большой 
сложности. Это видно из того, что количество лопастей за все время уве-
личилось от четырех только до восьми. Наибольший расцвет подотряда 
приходится в целом на средний девон и фаменский век. Почти все фило-
генетические ветви после периода расцвета бесследно вымирали. Исклю-
чение составляет центральное и самое низкое по своей организации се-
мейство Anarcestidae, от которого произошли все другие подотряды аго-
ниатитов, а также отряды гониатитов и климений. 

П о д о т р я д G e p h u r o c e r a t i n a . Появлению этого подотряда 
предшествовали важные изменения в составе фаупы девонских морей — 
все представители Agoniatitina и большая часть Anarcestina к концу сред-
него девона вымерли. Это, конечно, способствовало развитию новых 
групп, среди которых первое место принадлежало рассматриваемому под-
отряду. Одной из его особенностей было весьма непродолжительное су-
ществование; почти все входящие в его состав группы возникли в начале 
верхнедевонской эпохи и исчезли в течение одного франского века. Под-
отряд состоит из двух надсемейств, Pharcicerataceae и Belocerataceae, 
шести семейств и 24 родов. Если учесть, что все они возникли в течение 
одного геологичюсного века, то станет очевидным, что эволюция подотря-
да Gephuroceratina проходила в условиях необычайно интенсивной адап-
тивной радиации, не свойственной предшествующим группам. 

Древнейшим родом, положившим начало рассматриваемому подотря-
ду, был Ponticeras, отделившийся от той ветви анарцестид, у которой ум-
бональная лопасть занимала приумбональное положение. При общей низ-
кой организации и простой лопастной линии, у этого широко распростра-
ненного рода появилась совершенно новая особенность: вентральная ло-
пасть рано в онтогенезе стала трехраздельной по формуле V->(V2ViV2). 
Эта особенность сохранилась затем у всех представителей подотряда, 
стала важнейшим организационным признаком всех его представителей. 
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I. Надсемейство Pharcicerataceae образовано четырьмя известными в 
настоящее время семействами: Gephuroceratidae, Triainoceratidae, Pharci-
ceratidae и Devonopronoritidae. Все они возникли почти одновременно, 
хотя исходным было, конечно, первое из них. Гефуроцератиды развива-
лись различными путями, но вполне ясно намечается основная линия 
(рис. 47); это — Ponticeras Uchtites Gephuroceras -> Koeneni-
tes Hoeninghausia —> Timanites. Внутри этого ряда изменения шли в 
определенном направлении: раковина становилась более линзовидной, ло-
пастная линия — более сложной, вследствие выделения сначала внутрен-
ней боковой, затем дополнительных умбональных лопастей. Исходное и 
конечное состояние перегородки хорошо показывают формулы: 
(V2ViV2)U : D - > (V2ViV2)UU'U2: ID; т. е. в ходе эволюции количество 
лопастей увеличилось от четырех до десяти. Боковыми ветвями рассматри-
ваемого семейства мы считаем Ponticeras —У Probeloceras, Gephuroce-
ras -> Crickites и Gephuroceras —v Komioceras. Однако соотношение этих 
родов нуждается еще в дополнительном исследовании на основе более 
полного фактического материала. 

Другие семейства произошли от гефуроцератид, имевших внутреннюю 
боковую лопасть. Решить вопрос о предковых родах более точно в насто-
ящее время вряд ли возможно. Хотя каждое из трех семейств развива-
лось совершенно своеобразно, общим для них было сильное усложнение 
лопастной линии путем выделения большого количества умбональных ло-
пастей. Триайноцератиды отличались от других семейств сильным разви-
тием скульптуры. Среди этой своеобразной, но еще недостаточно изучен-
ной группы намечается филогенетический ряд Triainoceras Sandber-
geroceras ->• Schindewolfoceras с увеличением общего количества лопастей 
от 10 до 16 при постепенном упрощении вентральной лопасти (рис. 48). 
Фарцицератиды в течение короткого времени (первая половина франско-
го века) испытали необычайно бурную эволюцию. Изменения шли в ос-
новном в сторону возрастания инволютности раковины и резкого услож-
нения перегородки. Центральный филогенетический ряд образуют роды 
Sphaeropharciceras Pharciceras Synpharciceras Neopharciceras с 
увеличением числа лопастей от 10 до 54, если не больше (рис. 49). Род 
Nordiceras представляет, вероятно, боковую ветвь в развитии этого се-
мейства. Девонопроноритиды известны пока по одному роду, найденному 
на Алтае; отличительной его особенностью является двучленное деление 
первичной умбональной лопасти. Поскольку у Devonopronorites было уже 
24 лопасти, можно высказать предположение, что в дальнейшем будут 
открыты представители этого семейства с более примитивной организа-
цией. 

II. Надсемейство Belocerataceae образовано семействами Beloceratidae 
и Prodromitidae, из которых первое хорошо известно, благодаря необы-
чайно широкому распространению, второе же изучено недостаточно. Бе-
лоцератиды произошли в начале франского века от гефуроцератид и пред-
ставлены единым филогенетическим рядом (рис. 51, 52), образованным 
родами Neomanticoceras —> Eobeloceras -> Mesobeloceras Beloceras. 
Внутри этого ряда раковина становилась все более линзовидной и инво-
лютной, а лопастная линия — более сложной. Постепенное усложнение 
перегородки происходило путем выделения новых вентральных лопастей 
по формуле V2V1V1V1V2 V2V1 V2 V3 V4 Vs Vi V5 V4 V3 V2 V1 V2 и путем обра-
зования большого количества умбональных лопастей. В результате 
такого развития в сравнительно короткое время количество лопастей, 
возникших из первичной вентральной, возросло от 5 до 13, а общее коли-
чество — от 10 до 52. Это говорит о бурных темпах развития 
семейства. В конце франского века, достигнув большого совершенства и 
всемирного распространения, белоцератиды полностью вымерли. В отличие 
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-от рассмотренного семейства, продромитиды представлены только одним 
родом Prodromites, установленным в турнейских отложениях Северной 
Америки. Происхождение этого рода пока еще не ясно, и лишь условно мы 
связываем его с белоцератидами. Более обоснованное решение этого во-
проса будет зависеть от возможного нахождения связующих звеньев в фа-
меноких отложениях. 

Переходя к выводам, мы должны еще раз подчеркнуть необычайно 
бурные темпы развития подотряда. Эволюция каждого филогенетического 
ряда шла, в целом, по пути резкого повышения организации. Раковина в 
большинстве случаев была крупная, совершенно инволютная, линзовид-
ной формы, что способствовало быстрому плаванию. Перегородки имели 
весьма сложное строение, что обеспечивало прочность раковины во время 
быстрых вертикальных перемещений. За весь девонский период у ранее 
рассмотренных агониатитов количество лопастей, развитых вокруг одной 
перегородки, увеличилось от трех до восьми. За один франский век вну-
три данного подотряда это количество возросло от 4 до 54, если не боль-
ше. В исключительно короткий срок отдельные представители Gephuro-
ceratina достигли такой высокой организации, которая не идет пи в какое 
сравнение с организацией всех девонских и большей части каменноуголь-
ных форм, как агониатитов, так и гониатитов. Испытав столь блестящую 
эволюцию, все представители этой группы вымерли, не оставив после себя 
никаких потомков. 

П о д о т р я д T i m a n o c e r a t i n a . Наши сведения, касающиеся это-
го ничтожного по своему объему подотряда, крайне ограничены. В настоя-
щее время известно только одно семейство Timanoceratidae, представлен-
ное единственным родом Timanoceras, установленным во франских отло-
жениях Тимана. Морфологические особенности этого рода указывают на 
то, что предком его мог быть агониатит с довольно широкой эволютной 
несколько окульптированной раковиной и простой лопастной линией, 
имевшей всего четыре лопасти. Этим условиям вполне удовлетворяют не-
которые представители семейства Anarcestidae. Поэтому можно считать, 
что тиманоцератиды, так же как и гефуроцератиды, отделились в начале 
франского века от анарцестид с приумбональным положением лопасти 
U; развитие перегородки шло в этом случае в направлении VU : D 
->• (ViV,) : ID, тогда как у гефуроцератид — в направлении VU : D - v 
^ (V2ViV2)U : D. 

Сравнивая подотряды Gephuroceratina и Timanoceratina, возникшие 
одновременно от одного или очень близких предков, нельзя не заметить 
огромного между ними различия. Первый развивался бурными темпами, 
что привело к большому таксономическому разнообразию и необычайно 
высокой организации конечных форм. Развитие второго было весьма огра-
ниченным, а конечная организация —очень невысокой. Поэтому первый 
подотряд можно назвать адаптивной группой, а второй — инадаптивной 
группой. Неизвестные нам коррелятивные связи тормозили развитие аго-
ниатитов при двучленном делении первичной вентральной лопасти. Как 
будет показано дальше, при таком же делении гониатиты достигли боль-
шого разнообразия и совершенства. 

П о д о т р я д P r o l e c a n i t i n a . На цранице девона и карбона в 
истории агониатитов произошли важные изменения. К этому времени 
почти все ранее существовавшие группы вымерли. На смену им появи-
лись представители нового подотряда, вначале малочисленные, но с те-
чением времени достигшие пышного развития и всемирного распростра-
нения. Prolecanitina — это обширный и длительно существовавший под-
отряд; он относится к числу наиболее изученных, хотя вопрос о его проис-
хождении до сих пор остается не вполне ясным. По имеющимся данным 
первые его представители появились в самом начале каменноугольного 

•269 



периода, последние — вымерли в верхнетриасовое время. В ходе истори-
ческого развития подотряд распался на три надсемейства, Proleca-
nitaceae, Medlicottiaceae и Sagecerataceae, восемь семейств и 43 рода. 
Пути эволюции этих групп были весьма разнообразны. 

По мнению некоторых исследователей (Miller a. Furnish, 1957а), 
рассматриваемый подотряд произошел в верхнедевонское время, отде-
лившись от семейства Prolobitidae. Согласиться с таким представлением 
невозможно по той простой причине, что развитие лопастной линии у 
нролобитид и пролеканитид проходило совершенно различно: в первом 
случае дорсальная лопасть делится по формуле D -> DjDi DiD'Di, во 
втором — остается нерасчлененной. Пытаясь связать прошеканитиды с 
пролобитидами, Миллер и Фёрниш отнесли верхнедевонский род Cyclo-
clymenia к семейству Prolecanitidae; однако такая группировка является 
совершенно искусственной, поскольку нет ничего общего между Cyclo-
clymenia и настоящими пролеканитидами. Всех эволютных «пролобитид» 
в составе родов Clymenoceras, Cycloclymenia и Paralytoceras мы объеди-
няем в семейство Phenacoceratidae. Производить пролеканитид от этого 
семейства нет никакой возможности, потому что по всем морфологиче-
ским показателям, за исключением эволютности раковины, эти группы 
резко различны. Нам кажется более вероятным происхождение подотря-
да Prolecanitina от слабо специализированного семейства Anarcestidae, в 
составе которого есть нижнефаменский род Archoceras с эволютной рако-
виной. Однако доказать правильность такого представления пока тоже 
невозможно, потому что в верхнефаменских отложениях не известно ни 
анарцестид, ни пролеканитид. Кроме того, между Archoceras и древней-
шим родом пролеканитид существует значительный морфологический 
разрыв, который может быть показан формулами VU : D —> VUU1 : ID, 
т. о. по строению перегородки простейшие пролеканитиды гораздо слож-
нее анарцестид. Отсюда видно, что вопрос о происхождении рассматри-
ваемого подотряда нуждается в доработке и будет окончательно решен 
только после открытия недостающих звеньев в предполагаемой цепи раз-
вития. 

I. Надсемейство Prolecanitaceae представлено двумя семействами — 
Prolecanitidae и Daraelitidae, филогения которых в основных чертах хо-
рошо известна. Первое из них возникло на границе девона и карбона и 
закончило свое существование в начале намюрского века. Внутри этого 
семейства намечается достаточно определенный филогенетический ряд 
(рис. 59), представленный родами Protocanites Merocanites Proleca-
nites Dombarocanites. Для членов этого ряда, постоянно сохранявших 
эволютиую раковину, характерно неуклонное усложнение перегородки пу-
тем появления на наружной поверхности раковины новых умбональных 
лопастей, что привело к постепенному увеличению общего числа лопастей 
от 8 до 14. Кроме основного ряда среди пролеканитид известны два рода, 
которые представляют1 собою боковые ответвления; это — турнейский 
Eocanites и турнейско-визейский Acrocanites. Поскольку недавно установ-
ленный род Eocanites недостаточно изучен, мы не можем рассматривать 
его происхождения. Род Acrocanites резко выделяется среди других пред-
ставителей семейства сложной лопастной линией (не менее 18 лопастей). 
Учитывая стратиграфические показатели, его можно связать только с родом 
Protocanites; но в таком случае мы сталкиваемся с резким морфологиче-
ским разрывом: у предка развиты две умбональные лопасти, у потомка — 
семь. Отсюда можно заключить, что в предполагаемом ряду Protoca-
nites Acrocanites явно недостает нескольких промежуточных звеньев 
родового ранга. 

Вряд ли можно сомневаться в том, что предковым родом семейства 
Daraelitidae был Prolecanites. Такой вывод хорошо согласуется как с 
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морфологией, так и со стратиграфическим распределением форм. Это се-
мейство существовало долго — со второй половины визейского века до 
середины казанского века (сицилийское время), но изменялось весьма 
медленно и однообразно. В течение указанного времени его представите-
ли не испытали больших морфологических преобразований, хотя и по-
лучили весьма широкое географическое распространение. Четыре рода, 
выделяемые среди дарэлитид, образуют единый филогенетический ряд 
(рис. 60): Epicanites —> Praedaraelites —>• Boesites -> Daraelites. В момент 
обособления древнейшего рода вентральная лопасть из простой преврати-
лась в трехзубчатую. В ходе дальнейшего развития эта лопасть все более 
расширялась, общее количество лопастей увеличивалось (от 10 до 22), 
появилась зазубренность, тоже возраставшая во времени. Семейство Da-
raelitidae имело важное значение в эволюции аммоноидей: в нияшеперм-
ское время от пего отделился отряд Ceratitida. 

II. Надсемейство Medlicottiaceae состоит из пяти семейств, Pronoriti-
dae, Medlicottiidae, Episageceratidae, Shikhanitidae и Sundaitidae, из кото-
рых одни хорошо изучены, другие же, наоборот, известны только по от-
рывочным данным. Проноритиды и медликоттииды принадлея?ат к числу 
хорошо изученных групп. 

Семейство Pronoritidae развивалось на протяжении: длительного про-
межутка времени: его представители отделились от пролеканитид в сере-
дине визейского века, если не раньше, и исчезли в начале верхнеперм-
ской эпохи (сицилийское время). Трудно со всей точностью указать не-
посредственного предка проноритид; это мог быть и Merocanites и 
Prolecanites. Если мы остановимся даже на последнем из них, то должны 
будем констатировать, что при переходе от Prolecanites к Pronorites про-
изошло резкое усложнение организации: вентральная лопасть преврати-
лась из простой в трехзубчатую, количество умбональных лопастей 
увеличилось от четырех до пяти и, что самое важное, первая умбональная 
лопасть вместо узкой и простой стала широкой и двураздельной по фор-
муле U—>-(UiUi). Несмотря на длительный эволюционный период, про-
норитиды не испытали каких-либо особенно резких преобразований. 
Усложнение лопастной линии осуществлялось путем выделения новых 
умбональных лопастей и появления дополнительных зубчиков в их осно-
вании. Некоторые представители семейства развивались по пути упроще-
ния организации и частичного возврата к прошлому. Основной филогене-
тический ряд (рис. 61) образован родами Pronorites Stenopronorites 
-> Metapronorites Parapronorites. Последовательные члены этого ряда 
неуклонно повышали свою организацию: раковина становилась все более 
инволютной и обтекаемой, общее количество лопастей возрастало (от 14 
до 30), первая умбональная лопасть расширялась и все сильнее расчле-
нялась, первое наружное седло становилось более узким, второе — раз-
расталось вверх. Последний из названных родов достиг наибольшего со-
вершенства; он пережил всех своих сородичей, но был распространен 
только в зоне Тетиса. Кроме основного ряда внутри рассматриваемого се-
мейства выделяются три боковые ветви: Pronorites —Tridentites, Prono-
rites Megapronorites -> TJralopronorites и Metapronorites —>- Neopronori-
tes Sakmarites. Поскольку род Tridentites недостаточно изучен, рас-
смотрение его можно опустить. Вторая ветвь отражает своеобразную 
попытку развития по тому направлению, которое позднее было осущест-
влено семейством Medlicottiidae в Самом начале его становления. Этот 
короткий ряд ограничен в своем развитии только нижнеиамюрским вре-
менем. Третья ветвь интересна в том отношении, что конечные ее пред-
ставители шли по пути сильного снижения достигнутой прежде высоты 
организации: раковина мельчала и становилась менее обтекаемой, общее 
количество лопастей несколько уменьшалось, зазубренность ослабевала, 
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первое наружное седло расширялось, второе — становилось все более низ-
ким. Этот длительно развивавшийся ряд необычайно характерен для 
Уральской зоны. Роды Neopronorites и Sakmarites прекратили свое су-
ществование одновременно, в конце артинского века. 

Эволюция семейства Medlicottiidae рассмотрена в специальной работе 
^Руженцев, 1949а), поэтому здесь можно ограничиться краткими замеча-
ниями. Эта богатая в таксономическом отношении и широко распростра-
ненная группа существовала тоже долгое время — с начала московского 
века, если не раньше, до конца пермского периода. Филогенетически 
она связана с проноритидами. Древнейший представитель медликоттиид, 
род Prouddenites, произошел от Megapronorites, хотя, вероятно, не непо-
средственно, а через промежуточную родовую стадию, которая пока еще 
фактически не установлена. В ходе эволюции рассматриваемое семейство 
распалось на три подсемейства: Uddenitinae, Sicanitinae и Medlicottiinae, 
которые сильно различались высотою организации. Первое подсемейство 
было образовано основным рядом — Prouddenites Uddenites Udde-
noceras и боковым ответвлением—Prouddenites-^- Daixites. Последний из 
названных родов, известный только на Урале, исчез в начале самарско-
го века. История развития подсемейства Sicanitinae еще далека от ясности, 
потому что, вероятно, многие его наиболее древние представители еще не 
найдены. Предковым родом этой группы мог быть только Uddenoceras, 
распространенный в оренбургском ярусе. От него отделились как-то свя-
занные между собою три ветви, из которых первая была представлена 
последовательностью Artioceras —>- Synartinskia —>• Sicanites, вторая — 
родом Propinacoceras, третья — родом Akmilleria. Необходимо подчерк-
нуть, что будущие исследования могут внести в эту предполагаемую схе-
му серьезные изменения. Подсемейство Medlicottiinae, зародившееся в 
оренбургское время, отделилось тоже от рода Uddenoceras. Поскольку 
между древнейшими медликоттиинами и их предком существует боль-
шой морфологический разрыв, приходится думать, что формообразова-
ние шло весьма быстрыми темпами, путем ранних онтогенетических из-
менений. Основной ряд этого подсемейства представлен родами Artin-
skia Medlicottia -*• Eumedlicottia. Кроме него известны две боковые 
ветви: Artinskia ->• Aktubinskia и Medlicottia Neogeoceras. Эволюция 
всех медликоттиид шла по пути резкого преобразования вентральной сто-
роны и большого усложнения перегородки и лопастной линии. Можно 
указать, что за время существования этого семейства общее количество 
лопастей увеличилось от 32 до, по крайней мере, 50 плюс 10 и даже 
более адвентивных лопастей, развившихся в результате преобразования 
внешней ветви первичной умбональной лопасти. Род Eumedlicottia достиг 
на этом пути высшего морфологического совершенства или, как говорят, 
кульминационного состояния. Пережив всех своих сородичей, он вымер в 
самом конце пермского периода. 

Немного можно сказать по поводу филогении других семейств надсе-
мейства Medlicottiaceae, поскольку сведения о них весьма отрывочны. 

/ Эписагецератиды отделились от медликоттиид, вероятно, от рода Neogeo-
ceras, в начале верхнепермской эпохи и вымерли в нижнетриасовое вре-
мя. Шиханитиды, представленные одним необычайно своеобразным ро-
дом, сочетают в себе признаки проноритид и медликоттиид. Учитывая 
характер первой умбональной лопасти, мы связываем ассельский род 
Shikhanites с проноритидами. Сундаитиды тоже известны по единствен-
ному роду, установленному в верхнепермских отложениях. Пока не будут 
проведены онтогенетические исследования, любое предположение о про-
исхождении рода Sundaites будет мало обоснованным; условно мы связы-
ваем его тоже с проноритидами. Роды Shikhanites и Sundaites настолько 
резко отличаются от других представителей надсемейства Medlicottiaceae. 
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что вполне можно говорить об отсутствии ряда родовых стадий, предше-
ствовавших их (появлению. 

Ш . Надсемейство Sagecerataceae, представленное единственным се 
мейством, существовало с начала триасового периода до конца карнийско-
го века. Внешне, но форме раковины и характеру лопастной линии, пред-
ставители этой группы напоминают медликоттиид, вследствие чего обыч-
но объединяются вместе с ними в одно надсемейство. В действительности 
между медликоттиидами и еагецератидами существует огромное и прин-
ципиальное различие. В первой группе вентральная лопасть всегда одна; 
усложнение вентральной части перегородки происходило путем особого 
превращения первичной умбональной лопасти. Во второй группе наблю-
дается сложное превращение вентральной .лопасти, происходящее таким 
же способом, как у девонских белоцератид (ср. рис. 30 и 52). Огромный 
разрыв во времени, конечно, не дает никаких оснований для того, чтобы 
связывать сагецератиды с белоцератидами. Учитывая морфологические и 
биостратиграфические показатели, правильнее думать, что интересую-
щая нас группа произошла от медликоттиид, точнее, от рода Eumedlicot-
tia, единственного в этом семействе, который дожил до конца пермского 
времени. Став па такую точку зрения, а другую предположить трудно, 
приходится считать, что в момент обособления сагецератид произошло ко-
ронное изменение онтогенетического развития перегородки, начиная с 
очень ранних стадий. В результате этого изменения сложная система 
адвентивных лопастей, укреплявшая вентральную часть раковины, была 
отброшена, и развитие пошло совершенно другим путем. При переходе от 
медликоттиид к сатецератидам был преодолен тот морфологический «ту-
ник», в который зашли самые высокие представители первого семейства. 

В семействе Sageceralidae известны четыре рода, которые по своим 
морфологическим особенностям довольно резко отличаются один от дру-
гого. Поскольку все они, кроме Pseudosageceras, в онтогенетическом от-
ношении совершенно пе изучены, трудно сказать что-либо определенное 
об их филогенетических взаимоотношениях. Что касается морфологии 
взрослых раковин, то она не дает никакого материала для решения этого 
вопроса. По-видимому, необходимы еще большие исследования и, глав-
ное, тщательные полевые сборы, чтобы высказать сколько-нибудь обосно-
ванные соображения о филогении этого семейства. 

Попытаемся теперь определить главнейшие особенности развития 
всего подотряда. Прежде всего надо отметить исключительную длитель-
ность его существования—почти три геологических периода (карбон 
пермь — триас). За это время возникли разнообразные морфологические 
типы, группа стала весьма разветвленной. Темны эволюции, вначале до-
вольно спокойные, с течением времени усиливались и достигли максиму-
ма в пермском периоде, но они всегда уступали темпам эволюции подот-
ряда Gephuroceratina. Развитие шло, как правило, по пути усложнения 
организации и только в редких случаях в обратном направлении. У древ-
нейших представителей подотряда раковина была не очень большая, со-
вершенно эволютная, но в конце концов, в результате длительных пре-
образований, стала крупной, инволютной, линзовидной. Перегородки ис-
пытали еще более резкую и далеко идущую трансформацию. Ото видно 
из того, что за все время количество лопастей увеличилось от 8 до 50. 
Если к атому добавить значительное число адвентивных лопастей и учесть 
зазубренность многих основных элементов, то исключительно сложное 
строение перегородки на поздних стадиях филогенетического развития ста-
нет совершенно очевидным. Взвешивая все морфологические особенности, 
можно сказать, что представители подотряда Prolecanitina в какой-то 
степени повторили развитие Gephuroceratina, но достигли еще более вы-
сокой организации. Максимальный расцвет подотряда приходится на 
1 8 в . Е . Рушеицев 273 



Рис. 125. 
Филогенетическая схема 

отряда Goniatitida. 

Семейства : 1 
2 — Maenioceratidae; 3 
4 — Sporadoceratidae; 5 -

— Tornocerat idae; 
- Cheiloceratidae; 
Dimerocerat idae, 

6—Imitoceratidae; 7—Maximitidae; 8— Pseu-
dohalor i t idae; 9 — Praeglyphiocerat idae; 
Ю — Karagandocerat idae; 11 — Muenste-
roceratidae; 12 — Pericyclidae; 13 — No-
mismocerat idae; li — Gir tyocerat idae; 15— 
Dimorphocerat idae; 16 — Thalassoceratldae; 
17 — Gonioloboceratidae; 18 — Berkhoce-
ra t idae ; 19 — Anthracocerat idae; SO — 
Neoglyphiocerat idae; 21 — Gonia t i t idae ; 
22 — Delepinoceratidae; 23 — Homocerat i -
dae; 24 — Rettculocerat idae; 25 — Somoho-
l i t idae; 26 — Agathicerat idae; 27 — Gast-
r iocerat idae; 28 — Psendoparalegocerat idae; 
29 — Schistoceratidae; 30 — Eupleuro-
ceratidae; 31 — Paragastr iocerat idae; 
32 — Metalegoceratidae; 33— Eoth in i t idae ; 
34 — Welier i t idae; 35 — Shumardi t idae ; 
36 — Marathoni t idae; 37 — Adr ian i t idae ; 
38 — Dunbar i t idae ; 39 — Hof tmanni idae ; 
40 — Clinolobidae; 41 — Yidriocerat idae; 
42 — Cyclolobidae; 43 — Popanocera t idae . 



артинско-казанекое время, носле которого первые два надсемейства 
вымерли. В верхнетриасовую эпоху бесследно исчезло последнее надсемюй-
ство Sagecerataceae. Важное событие в истории аммоноидей произошло в 
артинскоо время: от семейства Daraelitidae отделилась первая группа цера-
титов, представленная мало заметным семейством Paraceltitidae. Эта тон-
кая веточка разрослась впоследствии в огромное древо мезозойских 
аммоноидей. 

ФИЛОГЕНИЯ ОТРЯДА GOMATITIDA 
В момент отделения гониатитов от агониатитов впервые возник новый 

элемент перегородки — наружная боковая лопасть. Развитие шло гго фор-
муле: VU : VLU : D. Такое незначительное преобразование, даже мало 
заметное у древнейших гониатитов, оказалось настолько благоприятным, 
что новая группа вскоре резко обособилась от агониатитов и в дальней-
шем испытала длительную и блестящую эволюцию. Основные направле-
ния развития отряда показаны на приложенной филогенетической схеме 
(рис. 125). 

П о д о т р я д T o r n o c e r a t i n a . На основании имеющихся фактов 
пока еще нельзя с полной определенностью указать момент возникновения 
гониатитов, хотя известно, что древнейшие из них встречаются в верхней 
половине среднего девона. Поэтому мы считаем, несколько условно, что 
рассматриваемый подотряд существовал с начала живетского века; по-
следние его представители исчезли в начало верхнепермской эпохи. 
В таксономическом отношении он сравнительно невелик и состоит из двух 
надсемейств, Tornocerataceae и Cheilocerataceae, восьми семейств и 29 ро-
дов. Пути эволюции подотряда были не очень многообразны, и, несмотря 
на длительность его существования, степень достигнутой организации 
никогда не была высокой. 

Родоначальником всей группы был, по всей видимости, род Protorno-
ceras, встречающийся в Европе и Северной Африке. Отличительные его 
особенности—среднеинволютная с довольно широким умбо раковина, 
очень слабое развитие наружной боковой лопасти и, что особенно важно, 
отсутствие внутренней боковой лопасти. Все эти показатели заставляют 
связывать указанный род с семейством Anarcestidae, точнее говоря, с тем 
филогенетическим рядом анарцестид, у всех членов которого умбональ-
ная лопасть имела приумбональное положение. Учитывая также страти-
графические данные, можно считать, что подотряд Tornoceratina произо-
шел от рода Anarcestes. 

I. Древнейшей группой подотряда было небольшое надсемейство Tor-
nocerataceae, образованное двумя семействами, из которых Tornoceratidae 
существовали на протяжении трех веков — живетского, франского и фа-
менского, a Maenioceratidae ограничены в своем распространении одним 
живетским веком. Среди торноцератид известны семь родов, часть кото-
рых недостаточно изучена, особенно в онтогенетическом отношении. 
Несомненно, связаны между собой роды Protornoceras Tornoceras, 
возникшие почти одновременно и затем до конца развивавшиеся парал-
лельно. В начале верхнего девона от Tornoceras отделился Aulatornoceras, 
отличавшийся от предка наличием вентро-латеральных борозд. Осталь-
ные четыре рода возникли в фаменское время; Pseudoclymenia отдели-
лась, вероятно, от Protornoceras, Polonoceras и Lobotornoceras — от Torno-
ceras. Самый сложный по строению перегородки род Posttornoceras 
произошел, возможно, непосредственно от Lobotornoceras. Указанные соот-
кошения родов нельзя считать вполне доказанными. Дальнейшее изуче-
ние вопроса, которое должно быть основано на глубоком онтогенетическом 
исследовании, может внести существенное изменение в предложенную 
схему. Семейство Maenioceratidae, представленное единственным родом 



Maen'mceras, резко отличается от всех более древних и синхроничных 
групп совершенно особой лопастной линией, к сожалению, не изученной 
на внутренней поверхности оборота. В филогенетическом отношении его 
можно связать только с древнейшими торноцератидами, вероятно, с ро-
дом Tornoceras. 

Л. Надсемейство Cheilocerataceae, распавшееся в ходе исторического 
развитии на шесть семейств, Cheiloceratidae, Sporadoceratidae, Dimeroce-
ratidac, Imitoceratidao, Maxim it idae и Pseudohaloritidae, существовало дол-
гое время. Первые его представители появились в начале фаменского 
века, последние — исчезли в начале верхнепермской эпохи. Однако боль-
ших изменений, несмотря на длительность существования, эта группа но 
попытала; ее развитие протекало медленно и спокойно, особенно в точе-
ние каменноугольного и пермского периодов. 

Остановимся сначала на трех первых семействах, представители ко-
торых жили только в фамепское время. Среди хейлоцератид наиболее 
примитивным является американский род Raymondiceras, выделяемы!! 
даже is особое подсемейство. Предполагают, что он произошел от простей-
ших торпоцератид; если это так, то придется допустить, что при переходе 
от предка к потомку перегородка испытала некоторое упрощение. Даль-
нейшая эволюция семейства протекала но двум направлениям: Cheiloce-
ras Dyscheiloceras и Cheiloceras Torleyoceras —Paratorleyoceras. 
В первом ряду дорсальная лопасть испытала двучленное деление, во вто-
ром ряду—трехчленное деление (рис. 74). От хейлоцератид отделились 
спорадоцератнды н димероцератиды, развивавшиеся по пути усложнения 
перегородки - в первом случае за счет появления одной или двух до-
бавочных наружных боковых лопастей, во втором случае — одной доба-
вочной умбональной лопасти. Среди опорадоцератид намечаются два 
филогенетических ряда: Sporadoceras Alaeneceras и Sporadoceras Di-
scoclymenia, различающиеся по характеру усложнения добавочных боко-
вых лопастей (рис. 75). Димероцератиды еще не настолько изучены, 
чтобы решать вопрос о взаимоотношении родов внутри семейства. 

Другие группы надсемейства Cheilocerataceae образуют преемствен-
ный филогенетический ряд весьма длительного существования. Для всех 
его представителей характерно постоянное количество лопастей — восемь 
вокруг оборота по формуле VLU : ID. Имитоцератиды отделились от рода 
(Uieiloccras в фамепское время и закончили свое существование в среднем 
карбоне; наибольший расцвет группы приходится на турнейский век. 
Степень изученности этого семейства еще не такова, чтобы филогенети-
ческие взаимоотношения отдельных его членов стали внолне ясными. 
Древнейшим родом был Imitoceras. От него отделился Aculimitoceras с 
заостренной вентральной стороной. Другую линию образуют роды Imito-
ceras —> Paragaltendorfia —>- Gatlendorfia —Kazakhstania, развитие кото-
рых шло по пути увеличения эволютности раковины и смещения умбо-
нальной лопасти наружу. Третья линия, представленная родом Irinoceras, 
характерна своеобразным расширением вентральной лопасти. Имитоцера-
тиды пока не найдены в башкирском ярусе, но должны там присутствовать, 
иначе трудно было бы представить дальнейшее развитие надсемейства. 
Максимитиды, связанные, конечно, с предыдущей группой, сущест-
вовали долго (московский век — сицилийское время), изменялись 
необычайно медленно и выделили всего лишь два рода — Jllaximites —*• 
-»- Neoaganides. При общей примитивной организации у них появилась 
совершенно новая особенность — внутреннее положение сифона. От рода 
Neoaganides в артнпское время отделились псевдохалоритиды, представ-
ленные только одним родом, найденным в Китае. Важной особенностью 
этого семейства было ire только внутреннее положение сифона, по и це-
ратитовая зазубренность основания наружных лопастей. 
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Надо сказать, что па этом эволюция надсомойс-тва Cheiloceralaceae не 
закончилась, потому что в Китае, но личному сообщению Чжао I (зии-кэ, 
найдены формы, связанные с Pseudohalorites, но отличающиеся от по-
следнего полной зазубренностью лопастей. Отсюда видно, что последние 
представители рассматриваемого надсемейства пытались найти И OBI,те ну-
ги развития и повышения организации. Однако, несмотря на это, они не 
достигли заметного процветания и окончательно исчезли с лица земли. 

Подводя итог, можно отметить весьма длительное существопание под-
отряда Tornoceratina; в этом отношении оп уступает только подотряду 
Prolecanitina. Однако, несмотря на длительность эволюции, большого мор-
фологического разнообразия не возникло. Это связано с тем. что темны 
эволюции всегда оставались довольно спокойными. Правда, некоторый 
расцвет и усиление формообразования имели место в конце девона (фа-
менский век), но и они не привели к значительному повышению органи-
зации. Если у древнейших представителей подотряда было шесть лопа-
стей, то к концу девонского периода их количество иногда достигало 12 
(в семействе Sporadoceratidae). Что касается самой раковины, то она из-
менялась мало и в большинстве случаев была эллипсоидальной или ди-
сковидной. После (Перелома на границе девона н карбона темны эволю-
ции стали, пожалуй, еще более медленными. Характерно, что в течение 
каменноугольного и пермского периодов количество лопастей всегда оста-
валось неизменным — восемь вокруг перегородки. Только два семейств,! 
рассматриваемой группы имели значение с точки зрения дальнейшей 
эволюции аммоноидей; это — хейлоцератиды, с которыми, связан подот-
ряд Praeglyphioceratina, и имитоцератиды, от которых в начале камен-
ноугольного периода отделился подотряд Coniatifina. Самые поздние 
представители группы резко уклонялись от нормального тина строения, 
что выражалось в смещении сифона в дорсальном .направлении и в появ-
лении цератитовой зазубренности. В течение пермского времени они ис-
чезли, пе выдержав конкуренции агониатитов и более жизнеспособных 
гониатитов. 

П о д о т р я д P r a e g l y p h i o c e r a t i n a . Небольшой но объему и 
своеобразный по развитию лопастной липни, этот подотряд занимает среди 
юниатитов точно такое же положение, какое подотряд Tmianoceralina -
среди агониатитов. Каждая из этих маленьких групп представляет исклю-
чение в развитии, своего отряда, отражающее неудачную попытку услож-
нения перегородки, не имевшую никаких серьезных последствий для 
дальнейшей эволюции. Подотряд Praeglyphioceratina существовал в тече-
ние фаменского и турнейского веков н за это время не получил сколькл-
ннбудь существенного развития. В настоящее время в его составе зна-
чатся два семейства: Praegiyphioceratidao и Karagandoceratidae. Первое 
семейство, известное только в некоторых районах Евразии и ограничен-
ное в своем распространении фаменскнм ярусом, филогенетически связа-
но с хейлоцератидами. Основное в его эволюции - - расширение н трех-
членное деление вентральной лопасти но формуле V (V2V1V2). Точно 
такое же развитие этой лопасти мьг видели у представителей подотряда 
Gephuroceratina, но там рядом с ней расположена умбональная лопасть, 
здесь жо — наружная боковая. Среди преглифиоцоратид выделены всего 
два рода, образующие отчетливый филогенетический ряд: Lagowites 

Praeglyphioceras (рис. 79). Еще меньше известно нам о семействе 
Karagandoceratidae, которое представлено только одним родом, установ-
ленным в турнейских отложениях Казахстана. Филогенетические связи 
этого рода еще далеки от ясности, и лишь условно мы связываем его с 
иреглифиоцератидами. 

Отличительной особенностью первого подотряда гониатитов была про-
стая, перасчлмюнная вентральная лопасть. От него отделились две группы: 
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одна с трехчленным делением вентральной лонасти — Praeglyphiocera-
tina, другая с двучленным ее делением — Goniatitina. Неизвестные кор-
релятивные связи мешали развитию первой группы, которая оказалась 
в таксономическом отношении весьма немногочисленной, по высоте до-
стигнутой организации — несовершенной (только восемь лопастей) и по-
этому вскоре бесследно вымерла. Наоборот, вторая группа, к рассмотре-
нию которой мы сейчас перейдем, развивалась долго, успешно, в разных 
направлениях, и конечные ее представители достигли большого прогресса. 

П о д о т р я д G o n i a t i t i n a . Время существования этого огромного 
п сильно разветвленного подотряда совпадает с двумя геологическими 
периодами — каменноугольным и пермским. Эволюция его, так же как я 
Prolecanitina, началась в особых условиях, после вымирания на границе 
девона и карбона почти всех ранее живших аммоноидей. С начала до 
конца развитие двух подотрядов шло параллельно, в условиях постоян-
ной конкуренции. Хотя при этом гониатиты численно всегда преобладали, 
агониатиты оказались болео жизнеспособными и существовали дольше. 
В процессе исторического развития подотряд Goniatitina распался на 11 
надсемейств, Pericyclaceae, Dimorphocerataceae, Goniatitaeeae, Agathicera-
taceae, Gastriocerataceae, Welleritaceae, Shumarditaceae, Marathonitaceae, 
Adrianitaceae, Cyclolobaceae, Popanocerataoeae, 33 семейства и 147 родов. 
Этот перечень показывает, какой широкий размах приняла адаптивная 
радиация в ходе эволюции рассматриваемой группы гониатитов. 

Необходимо отмстить, что различные таксономические категории под-
отряда Goniatitina изучены далеко не равномерно. В частности, многие 
нижнекаменноугольиые формы еще совершенно не исследованы в онто-
н'нетическом отношении. Вследствие этого некоторые наши филогенети-
ческие выводы потребуют дальнейшего подтверждения, основанного на 
глубоких онтогенетических наблюдениях. 

По существующим представлениям, которые, вероятно, отвечают 
истине, подотряд Goniatitina связан с имитоцератидами или. точнее гово-
ря, с родом Imitoceras. От последнего в середине турнейского века 
отделился новый род Muensteroceras — основоположник всей рассматри-
ваемой группы, сразу получивший широкое географическое распростране-
ние. При переходе от Imitoceras к Muensteroceras возникла новая особен-
ность организации: вентральная лопасть, оставаясь узкой, стала в 
основании двураздельной по формуле V — ( V i V i ) . В ходе последующего 
развития двураздельность указанной лопасти все более увеличивалась и 
приобрела значение важнейшего организационного признака, присуще-
го всем представителям этого огромного подотряда. 

I. Надсемейство Pericyclaceae включает только два семейства, Мпеп-
sleroceratidae и Pericyclidae; все их представители имели простую 8-ло-
настную перегородку и узкую слабо разделенную вентральную лопасть 
(рис. 80). Мюнстероцератиды существовали с середины турнейского до 
середины намюрского веков. В отношении путей их развития можно вы-
сказать только самые предварительные соображения. От исходного рода 
Muensteroceras в турнейское время отделился Terektytes; в течение ниж-
него визе он исчез, вероятно, не оказав влияния на дальнейшую эволю-
цию группы. Основная ветвь мюнетероцератид была представлена родами 
Muensteroceras -*• Bollandites -»• Beyrichoceras. Развитие их шло медлен-
но, но все-таки но пути некоторого усложнения перегородки. У последне-
го рода этой ветви, типичного для первой половины верхневизейского 
времени, вентральная лопасть была относительно широкой и сильнее рас-
члененной. Другая ветвь, связанная тоже с Muensteroceras, включает 
роды Nautellipsites -у Beyrichoceratoides —Cluthoceras. Несмотря на от-
носительно высокое стратиграфическое положение (нижний намюр), по-
следний род отличался большой примитивностью, что особенно заметно 



по лопастной линии. Отсюда видно, что на исходе своей эволюции мюн-
стероцератиды развивались до некоторой степени в обратном направ-
лении. 

Перециклиды отделились от рода Muensteroceras вскоре после его воз-
никновения и закончили свое существование в середине визейского века, 
если не позднее. Среди этой группы намечаются две ветви: Pericyclus —> 

Rotopericyclus с узкой вентральной лопастью, имеющей параллельные 
края, и Fascipericyclus -> Ammonellipsites с более широкой вентральной 
лопастыо, имеющей несколько расходящиеся края; вторая ветвь, связан-
ная с Pericyclus, существовала в визейское время. 

П. Надсемейство Dimorphocerataceae но объему гораздо больше пре-
дыдущего; оно включает семь семейств: Nomismoceratidae, Girlyoccrati-
iiae, Dimorphoceratidae, Thalassoceratidae, Gonioloboceratidae, Berkhocera-
lidae, Anthracoceralidae. Некоторые из этих групп еще мало известны я 
недостаточно изучены. Поэтому дальнейшее накопление фактического 
материала, вероятно, может внести существенные изменения в предла-
гаемую нами филогенетическую схему. 

Семейство Nomismoceratidae относится к числу плохо изученных; 
вряд ли можно сомневаться в том, что дальнейшие поиски приведут к 
установлению новых форм, которые расширят паши представления об 
этой интересной группе. Самые глубокие находки рода Nomismoceras 
относятся -к нижневизейским отложениям. Поэтому можно считать, что 
после мюпстероцератид и нерициклид семейство Nomismoceratidae яв-
ляется древнейшим в своем подотряде. Поскольку Nomismoceras резко 
отличается от более ранних гониатитов очень плоской и эволютпой рако-
виной, вопрос о его происхождении остается не вполне ясным. Вероятно, 
прав Г. Шмидт (Schmidt, 1925), который допускал возможность проис-
хождения его из молодых эволютных форм Muensteroceras. Нам кажется 
правдоподобным рассматривать род Nomismoceras как неотепическую 
форму. Существующие данные говорят о том, что номизмоцератиды жили 
в течение всего визейского и начала памюрского веков и распались за 
это время на два подсемейства: Nomismoceratinae и Ferganoceratinae. 
I lepBoe из них, образованное родами Nomismoceras Entogonites. отли-
чалось большей эволютностью раковины и поперечной скульптурой; раз-
витие лопастной линии шло по пути сужения вентральной ло-
пасти (рис. 81, а, Ь). Род Entogonites замечателен еще тем, что его ран-
ние обороты имели четырехугольное завивание. Второе подсемейство, 
включающее пока только один род, произошло от Nomismoceras. Об этом 
можно говорить уверенно, поскольку па Южном Урале найдены проме-
жуточные формы, пока еще не описанные. Развитие этого ряда сопро-
вождалось возрастанием инволютности и преобразованием поперечной 
скульптуры в продольную. В начале намюрского века форганоцератииы 
вымерли. 

Так же трудно решается вопрос о происхоя«дешш семейства Girtyoco-
ratidae. Известно, что первые представители рода Girtyoceras зафиксиро-
ваны в самых древних верхневизейских слоях (зона Beyrichoceras). Сле-
довательно, учитывая хронологию, это семейство можно связывать с од-
ним из трех родов: Muensteroceras, Beyrichoceras и Nomismoceras. Мы 
склоняемся к последнему варианту, в пользу которого говорят такие важ-
ные особенности в строении гиртиоцератид, как вептро-латеральныс бо-
роздки и связанные с ними резкие выступы струек роста. В том объеме, 
как мы его понимаем, это семейство существовало с середины визейско-
го до начала башкирского времени. В ходе эволюции в его составе обо-
собились два подсемейства: Girtyoceratinae и Baschkiritinae. Первая груп-
па в морфологическом отношении весьма разнообразна. Уже сейчас явпо 
намечаются две линии развития: по пути усложнения скульптуры при 
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слабой дифференциации вентральной лопасти (Girtyoceras -н>- Eumorpho-
ceras) и но пути ослабления скульптуры при большей дифференциации 
той же лопасти (Girtyoccras —>- Sagittoceras) (рис. 81, d— g). Второе под-
семейство, связанное с Girtyoceras, представлено родами Iludsonoceras ->-
—V Baschkirites. В развитии этого ряда должны быть отмечены две важ-
ные особенности: появление продольной скульптуры и резкое расшире-
ние вентральной лопасти. Последние представители рода Baschkirites из-
вестны из самых древних башкирских слоев Средней Азии. 

Семейство Dimorphoceratidae относится к числу очень древних но про-
исхождению, поскольку первые представители рода Dimorphoceras зафик-
сированы уже в зоне Beyrichoceras, т. е. в основании верхнего визе. Можно 
предполагать, что оно произошло от гартиоцератид; для более точного ре-
шения этого вопроса необходимы онтогенетические исследования. В момент 
становления рода Dimorphoceras произошло заметное усложнение перего-
родки путем расширения ветвей вентральной лопасти и их деления па две 
части. В дальнейшем развитие неуклонно шло по этому направлению, и в 
результате лопастная линия вскоре приобрела очень сложное очертание 
(рис. 82). Среди диморфоцератид в настоящее время известны четыре рода, 
из которых основным был Dimorphoceras. От него еще в визейское время 
отделился Trizonoceras, отличавшийся от предка очень широкими и сильно 
разделенными ветвями вентральной лопасти. По морфологическим особен-
ностям род Politoceras тоже близок к Dimorphoceras и, вероятно, произошел 
от пего, хотя, но существующим данным, между ними намечается большой 
стратиграфический разрыв. Наконец, последняя и наиболее высоко орга-
низованная ветвь, отделившаяся тоже от Dimorphoceras, представлена ро-
дом Paradimorphoceras (Paradimorphoceras Мetadimorphoceras). В этом 
случае резкое усложнение испытывала пе только вентральная, по и наруж-
ная: боковая лопасть. Наиболее высокоорганизованные диморфоцератид).! 
вымерли в конце намюрского времени, род Politoceras — в московском веке. 

В связи с новыми данными (Chao, 1954; Gordon, 1957) вопрос о проис-
хождении и классификации семейства Thalassoceratidae должен быть пере-
смотрен. На основании прежних материалов можно было думать, что эта 
группа обособилась в начале верхнего карбона. Теперь древнейший пред-
ставитель рода Eolhalassoceras пайдеп в верхневизейских слоях Аляски 
совместно с Sudcticeras. Отсюда можно заключить, что талассоцератпды 
произошли от диморфоцератид, вероятно, от рода Dimorphoceras. За время 
своего существования они распались на два подсемейства: Thalassocerali-
пае и Ymoccratinae, из которых первое изучено довольно подробно, второе 
же — еще недостаточно. Основной филогенетический ряд талассоцератин 
образован родами Eothalassoceras Prothalassoceras Thalassoceras —*• 
—> Epilhalassoccras (рис. 83). В момент обособления древнейшего рода вет-
ви вентральной лопасти стали широкими и все наружные лопасти приобре-
ли в основании мелкую цоратнтовую зазубренность. В дальнейшем проис-
ходило расширение ветвей вентральной лопасти, разрастание зубчиков и 
распространение их до вершины седел. В начале верхнекаменноугольпой 
эпохи от Eolhalassoceras отделилась боковая ветвь, представленная родами 
Arisloceras -> Arisloceratoides, у которых возникли вентро-латеральные бо-
роздки и валики. Последние представители обеих ветвей вымерли is первой 
половине казанского века (сицилийское время). Неясно происхождение 
подсемейства Yinoceratinae, представленного пока только двумя родами — 
Gleboceras Yinoceras. Важнейшей их особенностью были узкие цельпо-
крайпые или слабо зазубренные ветви вентральной лопасти. Учитывая 
характер усложнения лопастной линии, мы объединяем эту группу с та-
лассоцератидами. По имеющимся отрывочным данным она существовала 
с жигулевского до артинского века включительно. 

Семейство Goniolohoceratidae возникло в верхневизейское время, но не-
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сколько позднее диморфоцератид. Древнейшим родом этого семейства бил 
Eogonioloboceras. Характер его скульптуры определенно указывает па то, 
что он отделился от сильно скульптированных гиртиоцератид, т. е. от рода 
Girtyoceras. Развитие новой группы пошло по пути большого расширения 
вентральной лопасти и заострения срединного и первого бокового седла 
(рис. 84). Гониолобоцератиды были медленно и спокойно оволюировавшей 
группой; в течение длительного времени (визейский — оренбургский века) 
в основной филогенетической ветви возникли только дна близких между 
собою рода —Eogonioloboceras -> Gonioloboceras. Боковую ветвь представ-
лял среднекаменноугольный род Gonioglyphioceras, имевший вентральную 
борозду. 

Вопрос о происхождении семейства Berkhoceratidae мы решаем совер-
шенно иначе, чем те исследователи, которые связывали его представителей 
с настоящими диморфоцератидами. Древнейший род берхоцератид — Ка-
zakhoceras, появившийся в верхневизейское время, не имеет ничего общего 
с одновременными диморфоцератидами. С другой стороны, нельзя отрицать 
того факта, что но ряду признаков существует большое сходство между 
берхоцератидами и гогшолобоцератидами. Такими признаками являются: 
необычайно широкая вентральная лопасть, характер изменения во времени 
первого наружного седла и наружной боковой лопасти, появление на одной 
из конечных стадий эволюции вентральной борозды и т. д. Все ото свиде-
тельствует о том, что Kazakhoceras связан с Eogonioloboceras. 13 момент его 
отделения ветви вентральной лопасти стали двуразделышми. Как это про-
изошло, показывают разные факты: онтогенетическое исследование Neodi-
niorphoceras (Miller a. Downs, 1950), очертание вентральной лопасти у 
Shuichengoceras, детали строения срединного седла у Gonioloboceras. 1 lo-
добпо предковой группе, берхоцератиды развивались спокойно и медленно; 
за время их существования (визейский — оренбургский века) в основном 
ряду возникли только два рода — Kazakhoceras Neodimorphoceras. Тре-
тий род Shuichengoceras, известный только в Китае, несколько необычен. 
Несмотря па высокое стратиграфическое положение (низы башкирского 
яруса), он имел сравнительно очень примитивную лопастную линию. Воз-
можно, этот род представлял особую ветвь рассматриваемого семейства, 
развивавшуюся замедленными темпами. В конце верхнекаменпоугольной 
эпохи берхоцератиды, так же как и гониолобоцератиды, вымерли. 

Много неясного в происхождении семейства Anthracoceratidae, обра-
зованного только двумя родами — Anthracoceras Gordonites. Известные 
его представители при очень простой лопастной линии занимают довольно 
высокое стратиграфическое положение. Английские палеонтологи (Bi-
sat, 1936) прослеживают эту группу с нижнего намюра и связывают ее с, 
диморфоцератидами. В Германии (Schmidt, 1925) первые Anthracoceras 
появляются, будто бы, в зоне Ш а , но безусловно определимые — только 
в зоне 111 у, т. е. в самом верху визейского яруса. Однако повсюду этот род 
наиболее типичен для среднего карбона (намюрский и башкирский ярусы). 
Условно мы связываем данное семейство со слабо скульптированпыми 
гиртиоцератидами, подобными роду Sagittoceras. Поскольку лопастная ли-
ния древнейших представителей рода Anthracoceras имела весьма прими-
тивное очертание (рис. 86), приходится допускать, что в момент его обо-
собления произошло некоторое упрощение перегородки. Дальнейшее 
развитие семейства шло по пути весьма медленного совершенствования 
лопастной линии, и даже у последнего рода Gordonites, найденного в мос-
ковском ярусе Северной Америки, она оставалась гораздо более простой но 
сравнению с родственными группами. 

III. Надсемейство Goniatitaceae состоит из шести семейств: Neogly-
phioceratidae, Goniatitidae, Delepinoceratidae, Homoceratidae, Reticulocerati-
rlae и Soniohotilirlae. Хотя все их представители имели 8-лопастпую 
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пюрегородку, степень сложности последней изменялась в широких преде-
лах за счет преобразования формы отдельных элементов. Вопрос о проис-
хождении надсемейства в настоящее время нельзя решить с полной досто-
верностью. Однако, если принять во внимание большую специализацию 
перициклид и сложное очертание устья древнейших Dimorphocerataceae, 
то, пожалуй, правильнее будет считать, что рассматриваемая группа фило-
генетически связана с мюнстероцератидами, возможно, с родом Muenstero-
ceras. Следующий возникающий вопрос — какое из перечисленных выше 
семейств является исходным. Учитывая, что у неоглифиоцератид лопаст-
ная линия имела наиболее примитивное очертание (слабая дифференциа-
ция вентральной лопасти), есть основание думать, что именно это семей-
ство было исходным, хотя первые гопиатитиды начинаются как будто бы 
стратиграфически ниже (в зоне Beyrichoceras). Что касается гониатитид, 
то1 вряд ли их можно считать предковой группой, поскольку некоторые 
особенности их организации, как, например, заостренное первое наружное 
седло, говорят скорее о последующей специализации. Поэтому будем на-
деяться, что дальнейшее исследование обеих групп, направленное к точ-
ному разграничению древнейших их представителей, ликвидирует указан-
ное выше противоречие и внесет большую ясность в вопрос о происхож-
дении надсемейства. 

Степень изученности семейства Neoglyphioceratidae еще недостаточна, 
чтобы судить о взаимоотношении составляющих его родов. Эта группа 
существовала недолго — в течение верхневизейского и начала нижнена-
мюрского времени. Возможно, исходным родом был Neoglyphioceras, 
встречающийся на низком стратиграфическом уровне (зона I l i a в Гер-
мании). Если это так, то дальнейшая эволюция шла различными путями: 
в направлении все большего расширения оборотов (Lyr о goniatites) и в 
направлении резкого сужения оборотов (Rhymmoceras). В обоих случаях, 
кроме того, возрастала эволютиость раковины. В начало намюрского века 
от неоглифиоцератид отделилось большое семейство Homoceratidae, о чем 
подробнее будет сказано дальше. 

Семейство Goniatitidae, связанное с древнейшими неоглифиоцератида-
ми, возникло почти одновременно с ними в начале верхневизейского вре-
мени. В дальнейшем обе группы существовали параллельно и исчезли поч-
ти в одно и то же время, но достигнутый уровень развития у гониатитид 
был несравненно выше. Древнейший род Goniatites имел более развитую 
лопастную линию, чем любой представитель предыдущего семейства; 
кроме того, у него возникла одна характерная особенность — резкая зао-
стренность вершины первого наружного седла (рис. 87). В визейское вре-
мя от этого рода отделились формы с менее заостренными седлами — Ш-
bernicoceras и Sudeticcras, которые все-таки имели еще много общего с 
предком. Гораздо больший интерес представляет ряд Goniatites Platy-
goniatites, поскольку последний род, возникший в начале намюрского 
века, показывает самую высокую стадию в развитии этого семейства. По 
сравнению с предком у него была более крупная и плоская раковина и 
гораздо более широкие, высоко разделенные ветви вентральной лопасти. 
Надо сказать, что в начале среднекаменноуголыюй эпохи (или намюрско-
го века) в развитии гониатитов происходили важные изменения, которые 
привели к возникновению новых групп, имевших гораздо более высокую 
организацию по сравнению с визейскими предхгами. Кроме указанного 
выше рода, от Goniatites в это время отделились семейство Delepinocera-
lidae и иадсемейство Agatlricerataceae. У единственного рода делепиноце-
рлтид наряду с уплощением раковины произошло необычайное расшире-
ние вентральной лопасти, причем ее ветви, так же как и наружная боко-
вая лопасть, стали резко трехзубчатыми. Род Delepinoceras существовал в 
течение намюрского времени, а может быть и позднее (Либрович, 1958). 
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Семейство Homoceratidae существовало с ламюрского до ассельского 
века включительно. По фактическому материалу можно точно проследить, 
что родоначальником всей группы был Cravenoceras, отделившийся на гра-
нице нижнего и среднего карбона от Lyrogoniatites. В момент обособления 
нового рода произошло исчезновение продольной и усиление поперечной 
скульптуры. Уже в нижненамюрское время среди гомоцератид обособи-
лись три группы, которые следует считать подсемействами; это —- Crave-
noceratinae, Homoceratinae и Nuculoceratinae (рис. 88). Основной филоге-
нетический ряд первого подсемейства был представлен родами Cravenoce-
ras —у Glaphyrites —>• Neoglaphyrites. Для их развития характерно посте-
пенное расширение вентральной лопасти и ее частей, а также увеличение 
высоты срединного седла. Боковые ветви этой группы были представлен и 
родами Tympanoceras и Syngastrioceras; первый отделился от Cravenoce-
ras в начале намюрского века, второй — от Glaphyrites в начале башкир-
ского века. Последние представители подсемейства исчезли в начале перм-
ского периода. Гомоцератины образуют филогенетический ряд из родов 
Homoceras —Ilomoceratoides —> Bisaloceras, который существовал с ниж-
пенамюрского времени до жигулевского века включительно и затем исчез. 
Отличительной особенностью этого ряда было неуклонное развитие в сто-
рону повышения организации. Даже начальный род Homoceras, отделив-
шийся от Cravenoceras, отличался от предка очень крупной .линзовидной 
во взрослом состоянии раковиной и более развитой перегородкой. И даль-
нейшем лопастная линия становилась все более совершенной за счет 
необычайного разрастания вентральной лопасти. Не вполне ясно поло-
жение рода Pseudobisaloceras, имевшего спиральные ребрышки. Может 
быть, он представлял боковую ветвь основного ряда. Нукулоцератипы про 
изошли тоже от Cravenoceras и существовали с нижненамюрского време-
ни до жигулевского века. В отличие от двух предыдущих подсемейств они 
развивались очень спокойно и в конце концов даже в сторону упрощения 
лопастной линии. Исходным родом этой группы был Nuculoccras, от кото-
рого отошли две ветви: одна — представленная родом Scharlymitcs. дру-
гая — ведущая к роду Pennoceras. Необходимо отметить, что с семейством 
Homoceratidae прямо или косвенно связаны почти все группы гониатитов, 
которые мы будем рассматривать дальше. 

В отношении семейства Reticuloceratidae существуют разные точки 
зрения. Если мы возьмем исходный род Reticuloceras, то одни исследовате-
ли производят его от Homoceras, другие — связывают или даже объеди-
няют с Eumorphoceras, третьи — группируют вместе с, Ferganoceras. Пос-
ле длительных размышлений и колебаний мьт приняли все-таки первый 
вариант. За филогенетическую связь ретикулоцератид с Homoceras гово-
рит их лопастная линия, имеющая не очень широкую, по хороню разви-
тую вентральную лопасть с прямыми ветвями и довольно высоким сре-
динным седлом. Кроме того, у Reticuloceras, так же как у Homoceras, па 
одной из ранних стадий была развита своеобразная вентральная борозда, 
исчезавшая с ростом организма. Ретикулоцератиды существовали недол-
го; они обособились в начале верхненамюрского времени и исчезли в пер-
вой половине башкирского века. Филогения этой группы еще далека от 
ясности, так как соответствующих исследований не было. Мы отнесли к 
данному семейству четыре рода: Reticuloceras и отделившиеся от него 
Bilinguiles, Agastrioceras и Vemeuilites. Приходится допускать, что Re-
liculoceras развивался по типу неотении и брадигенеза, потому что ран-
ние его обороты гораздо дольше сохраняют эволютное завивание, чем у 
предполагаемого предкового рода. 

Семейство Somoholitidae представлено одним хорошо прослеженным 
филогенетическим рядом: Owenoceras Somoholites —Preshumardites -> 
—* Neoshumardites (рис,. 90). Первый род характерен для всего московского 
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яруса Северной Америки, последний — найден в нижней части артин-
ского яруса Урала. Все данные говорят о том, что сомоголитиды отдели-
лись от Glaphyrites. В момент обособления этой группы произошло резкое 
усиление продольной скульптуры. В дальнейшем наружная боковая ло-
пасть из колоколовидной превратилась сначала в куполовидную, затем в 
трехзубчатую. Аналогичные изменения испытывали все внутренние лопа-
сти. Последний представитель семейства, род Neoshumardites, носил явные 
следы упадка и обратного развития, что выразилось, во-первых, в исчез-
новении продольных ребрышек и, во-вторых, в сильном упрощении и су-
жении внутренних лопастей. 

IV. Небольшое надсемейство Agathicerataceae, представленное одним 
семейством и пятью родами, существовало с начала среднего карбона (на-
мюрского века) почти до середины верхней перми. С полной уверенно-
стью можно утверждать, что оно произошло от рода Goniatites. Важней-
шей особенностью агатицератид было трехчленное деление наружной бо-
ковой лопасти с последующим превращением ее в три самостоятельные 
округленные в основании лопасти по формуле L L2L1L2. Внутри семей-
ства отчетливо намечаются два филогенетических ряда: Dombarites —» 

ProshumardUes -> Agathiceras (рис. 91) и Dombarites -> Periclci-
tes -> Gaetanoceras. При большом сходстве в развитии лопастной линии, 
они различались характером скульптуры: представители первого ряда 
имели хорошо выраженные продольные ребрышки, представители второ-
го ряда - TO.IN.KO поперечные струйки. Необходимо упомянуть о двух весь-
ма интересных особенностях рода Agathiceras; во-первых, на ранних обо-
ротах сифон имел у него центральное положение, во-вторых, среди всех 
гониатитов это был самый устойчивый в морфологическом и хронологи-
ческом отношении род, существовавший без заметных изменений в тече-
ние семи геологических веков — от московского до казанского включи-
тельно. Получив всемирное распространение, Agathiceras бесследно вы-
мер — в Уральской геосинклинали в начале артинского века, в зоне Тетнса 
в казанское (сицилийское) время. 

V. Надсемейство Gastriocerataceae — большая группа гониатитов, вклю-
чающая в свой состав семь семейств: Gastrioceratidae, Psendoparalegoce-
ralidae, Schistoceratidae, Eupleuroceratidae, Paragastrioceratidae, Metalego-
ceratidae и Eothinitidae. Выясняя вопрос о происхождении этого надсемей-
ства, необходимо учитывать момент возникновения древнейших его пред-
ставителей и некоторые важные особенности их морфологии. Хорошо из-
вестно, что первые гастриоцератиды появились в самом начале башкир-
ского века и что их раковина была змеевидной, эволютной, имела сетчатую 
скульптуру, умбопалытые бугорки и 8-лопастную перегородку с хорошо 
развитой вентральной лопастью. По всем этим показателям предком гаст-
риоцератид мог быть род Reticuloceras из семейства Reliculoceratidae, жив-
ший во второй половине намюрского века. Интересно отметить, что у 
некоторых древнейших представителей рассматриваемой группы была 
такая же вентральная бороздка, как у родов Ilomoceras и Reticuloceras. 
!>то в свою очередь сможет свидетельствовать в пользу родства всех 
этих форм. 

Семейство Gastrioceratidae существовало с начала башкирского до по-
сольского века включительно. Надо сказать, что древнейшие гастриоцера-
тиды были очень разнообразны в морфологическом отношении; к сожале-
нию, они еще недостаточно изучены. Лишь после тщательного их иссле-
дования можно будет высказать более уверенные суждения о взаимоот-
ношении отдельных родов. В настоящее время представляется, что исход-
ным: родом был Gastrioceras. В башкирское время от пего отделились Bran-
neroceras,, имевший гораздо более эволютпую раковину, и Donetzocera.s\ 
развивавшийся но пути резкого увеличения иняолютпости. Имеющийся у 
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Iгас материал позволяет утверждать, что род Eoasianites, для которого 
характерно сильное ослабление скульптуры и исчезновение вентрального 
синуса, также ведет начало от Gastrioceras. Отсюда видно, что пути эво-
люции гастриоцератид были разнообразны. В дальнейшем будет показано, 
что отдельные представители этого семейства были родоначальпиками но-
вых более совершенных групп гониатитов. 

В башкирское время от гастриоцератид отделились две новые группы: 
семейства Pseudoparalegoceratidae и Schistoceratidae. Первое произошло, 
вероятно, от рода Gastrioceras, второе — определенно от Вгашгегоссган. Их 
развитие протекало совершенно различно, хотя были и общие черты -
главным образом, большое расширение ветвей вентральной лопасти и уве-
личение высоты срединного седла (рис. 93). Псевдопаралегоцератидьг об-
разованы последовательностью родов Phaneroceras -> Eoparalegoceras ->-
—Pseudoparalegoceras. В момент обособления первого рода произошло 
полное исчезновение характерной особенности предков — умбональных 
бугорков. В ходе последующего филогенетического развития количество 
лопастей оставалось неизменным (восемь), но умбональная лопасть сме-
щалась с умбональной стенки на боковую сторону раковины. Последний 
род этого семейства исчез в московском веке. Совершенно иначе протекало 
развитие схистоцератид, среди которых мы знаем шесть родов, образую-
щих единый филогенетический ряд: Trigonogastrioceras Diaboloceras — 
-*• Paralegoceras Eoschistoceras ->• Paraschistoceras- > Schistoceras. Пер-
вые представители этого ряда имели хорошо развитые бугорки на внутрен-
них оборотах. Кроме того, важной и своеобразной их особенностью было 
треугольное завивание юных раковин. С течением времени и тот и другой 
признак были вытеснены из онтогенеза; бугорки исчезли совершенно у 
Schistoceras, треугольное завивание — у Paraschistoceras. Лопастная ли-
ния схистоцератид развивалась тоже очень своеобразно, но формуле 
1Т ->• (U1U2) Ui : U 2 U 1 U 2 • 2U2 . 1 : U2 . 2, т. е. из первичной умбональ-
ной лопасти возникли сначала две, а затем четыре самостоятельные лопа-
сти. В результате такого усложнения перегородки общее количество лопа-
стей увеличилось от 8 до 14. Последний род Schistoceras исчез в самом 
конце верхнекамепноугольной эпохи. 

Семейство Eupleuroceratidae — редкая группа, представленная тремя 
разобщенными и недостаточно изученными родами. Поскольку все они не 
соответствуют диагнозам других таксономических категорий, нам приш-
лось выделить особое семейство. Древнейший род Eupleuroceras происхо-
дит из жигулевского яруса Северной Америки. Поскольку у него была 
эволютная ребристая раковина и 8-лопастная перегородка, мы связываем 
его условно с гастриоцератидами. Возможно, от этого рода произошли 
Anatsabites и Atsabiles, хотя прямых доказательств для такого вывода 
нет, тем более, что они отделены большим временным интервалом от пред-
полагаемого предка. Последние представители данной группы известны 
в нижней части верхнепермских отложений. 

В отличие от предыдущей группы, семейство Paragastrioceratidae изу-
чено довольно хорошо. Древнейшим представителем семейства был род 
Paragastrioceras, появившийся в начале ассельского века. Многие факты 
заставляют считать, что оп произошел от рода Eoasianites из семейства 
Gastrioceratidae; во всяком случае, ни в верхнем карбоне, ни в ассельском 
ярусе не найдено другого рода, который но морфологическим особенностям 
был бы ближе к Paragastrioceras. Допуская такое происхождение семей -
ства, мы сталкиваемся с явлением неотении и: брадигепеза, потому что пер-
вых представителей этой группы можно рассматривать только как личи-
ночттую стадию Eoasianites с большим количеством оборотов. 

Парагастриоцератиды сохраняли постоянное количество лопастей 
(рис. 95), по по форме1 раковины были очень разнообразны. Основное 
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направление развития было представлено родами Paragastrioceras Uralo-
ceras —Pseudogastrioceras. Первые два получили огромное развитие в 
Уральской геосинклинали, третий известен только в Закавказье. В этом 
ряду в ходе эволюции нарастала инволютность раковины и расширялись 
ветви вентральной лопасти. По крайней мере у первых двух родов струйки 
роста образовывали вентральный выступ. В самом конце пермского пери-
ода Pseudogastrioceras бесследно вымер. Другое направление развития 
представлено родом Altudoceras, отделившимся от Paragastrioceras, веро-
ятно, в артинское время. Отличительной особенностью этого рода, широко 
развитого в южной зоогеографической провинции, было наличие резкого 
вентрального синуса. В конце казанского века он вымер. В начале сак-
марского века от Paragastrioceras отделилась третья филогенетическая 
ветвь, представленная редкими родами Synuraloceras Strigogoniatites. 
Для этого направления развития были характерны две особенности: киле-
ватая вентральная сторона и узкие клиновидные ветви вентральной лопа-
сти. Род Strigo goniatites вымер тоже в конце казанского века. 

Есть общее в развитии семейств Metalegoceratidae и Eothinitidae, хотя 
они произошли от разных предков. Это общее заключается в однотипном 
делении первичной умбональной лопасти на три самостоятельных элемен-
та; отсюда возникло большое сходство в очертании лопастных линий (рис. 
!)('>, 97). Металегоцератиды произошли от рода Eoasianites в начале ассель-
ского века; это доказано путем тщательных онтогенетических исследова-
ний. Древнейшие представители семейства хорошо известны на Урале, где 
развитие шло в направлении Juresanites —Metalegoceras. При этом услож-
нение .лопастной линии осуществлялось по формуле U (U2U1U3) 
-> U2U1U3. В артинское время от Metalegoceras отделились еще два рода: 
Spirolcgoceras, отличавшийся от предка продольной скульптурой, и Pseu-
doschistoceras, у которого произошло дальнейшее развитие умбональной 
лопасти по формуле Ui -> Ui . 2U1 . 1U1 .2- Первый из них установлен в 
Северной Америке, второй — в Австралии. Таким образом, общее количе-
ство лопастей в ходе развития рассматриваемой группы увеличилось от 
8 до 16. В конце артинского века все металегоцератиды исчезли. 

Эотипптиды отдалились от рода Paragastrioceras в сакмарском или и 
самом начало артинского века. Вероятно, древнейшие представители се-
мейства еще не найдены. От них пошли две ветви, представленные родами 
Epiglyphioceras и Eothinites. Общей их особенностью была резкая попе-
речная скульптура с глубоким вентральным синусом, но у первого рода 
было восемь лопастей, у второго же — двенадцать, так как первичная 
умбональная лопасть разделилась на три части по формуле U—»-U2UiU2. 
Род Eothinites исчез в конце артинского века, Epigly phioceras — в начале 
казанского века (сицилийское время). 

VI. Надсемейство Welleritaceae — очень своеобразная, но небольшая 
группа, представленная одним семейством и всего лишь тремя родами. 
Нет никакого сомнения, что она произошла от гастриоцератид, вероятно, 
от рода Branneroceras. Веллсритиды, образованные последовательностью 
родов Winslowoceras Eowellerites Wellerites, существовали в течение 
двух веков — башкирского и московского. Развитие этого филогенетиче-
скою ряда было необычайно своеобразным (рис. 98). Исходный род Wins-
lowoceras отличается от своего предка более дисковидной и инволютной 
раковиной, а также большим количеством лопастей (10 вместо 8), благо-
даря появлению добавочной пары умбональных лопастей. Как происхо-
дило усложнение лопастной линии, без онтогенетических исследований ре-
шип, трудно; может быть, таким же способом, как у Paralegoceras. 
В ходе последующего филогенетического развития, во-первых, увеличи-
валось количество умбональных лопастей и, во-вторых, из внешнего седла 
возникла вторая наружная боковая лопасть L1. В результате сложность 
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перегородки сильно возросла, и общее количество лопастей вокруг оборота 
увеличилось от 10 до 22. Необходимо подчеркнуть, что веллеритиды — 
единственная группа среди подотряда Goniatitina, у которой происходило 
возникновение второй наружной боковой лопасти. Именно этот факт, 
а также большое количество умбональных лопастей и заставляют нас рас-
сматривать семейство Welleritidae также и в ранге надсемейства. 

VII. Надсемейство Shumarditaceae относится к числу небольших, но 
четко ограниченных групп; оно включает одно семейство и шесть родов, 
эволюция которых продолжалась в общей сложности от начала московско-
го до конца артинского века. Путем онтогенетических исследований было 
доказано, что предком рассматриваемой группы был род Glaphyrites из 
подсемейства Cravenoceratinae. От него пошел основной филогенетический 
ряд, представленный родами Aktubites —>- Shumardites Properrinites —> 
—*• Metaperrinites -> Perrinites. При переходе от предка к древнейшим шу-
мардитидам структура значительно изменилась: раковина стала более 
инволютной, перегородка — более сложпой. Правда, у рода Aktubites, так 
же как и у предка, лопастей было восемь, по все они, кроме умбональной, 
были сильно расчлененными. Основное в развитии лопастной линии шу-
мардитид — трехчленное деление наружной и внутренней боковых лопа-
стей по формулам L - ^ L2L1L2 и I - > I2I1I2 с последующим дополнительным 
делением и многолепестпым расчленением всех лопастей. Б результате 
таких преобразований общее количество лопастей увеличилось от 8 до 26, 
не говоря о чрезвычайной изрезанности всех сутурных элементов (рис. 5, 
6, 25). По сложности лопастной линии поздние представители шумарди-
тид занимают одно из первых мест среди гониатитов. Кроме основного 
филогенетического ряда рассматриваемая группа включает боковую 
ветвт,—Aktubites Parashumardites. Последний род не достиг высокой 
организации и был развит только в жигулевское время. Заканчивая рас-
смотрение шумардитид, необходимо отметить, что каменноугольные их 
представители имели более широкое географическое распространение, чем 
нижнепермские. Роды Properrinites, Metaperrinites и Perrinites известны 
только в южной зоогеографической провинции, где они занимали важное 
место среди других аммоноидей. Последний из названных родов, достиг-
ший наивысшего развития, прекратил существование в конце артинского 
века. 

VIII. Надсемейство Marathonitaceae тоже невелико по объему и состоит 
всего лишь из одного семейства, двух подсемейств и семи родов. В его 
развитии замечается много общего с предыдущей группой, хотя время 
существования несколько сдвинуто вперед. По имеющимся данным это 
надсемейство возникло в самом начале жигулевского века, а исчезло в 
конце казанского века (кэптэнское время). Онтогенетические исследова-
ния показали, что предок всей группы должен был обладать шарообразной 
раковиной, инволютной даже на ранних стадиях развития. Предполага-
лось, что этим условиям отвечает род Nuculoceras, развитый в среднека-
менноугольпых отложениях. Открытие в жигулевском ярусе нового рода 
Pennoceras (подсемейство Nuculoceratinae), морфологические особенности 
которого соответствуют тем же условиям, еще более точно определяет 
предковый род. В момент обособления надсемейства произошло резкое 
усложнение перегородки путем трехчленного деления на ранних стадиях 
онтогенеза всех первичных лопастей, кроме вентральной. Способ деления 
лопастей был в общем такой же, как и у ранее рассмотренной группы го-
ниатитов. В результате простая 8-лопастная перегородка предка с,разу 
превратилась в 20-лопастную, причем почти все лопасти стали дву- или 
трехзубчатыми. Однако, делая такой вывод, нельзя не сказать о возможно-
сти нахождения промежуточной родовой стадии, как это было при изуче-
нии шумардитид (род Aktubites). 
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Филогения семейства Marathonitidae выяснена сейчас довольно под-
робно. Первым но времени возникновения является подсемейство Karga-
litinae, образованное родами Kargalites и Tabantalites, которых объединяет 
двураздельное очертание первой боковой лопасти (рис. 99). Род Kargali-
tes, представленный двумя подродами, Subkargalites Kargalites, суще-
ствовал долго — от жигулевского до артинского века включительно. В ас-
сельское время от него отделился Tabantalites, вымерший в начале сак-
мирского века. Второе подсемейство (Marathonitinae) испытало более 
сложную эволюцию. Древнейшим его представителем, среди известных в 
настоящее время, был род Marathonites, существовавший четыре века — 
от оренбургского до артинского включительно. У всех его видов первая бо-
ковая лопасть была трехраздельной. Учитывая геохронологию, Maratho-
nites можно производить от Kargalites, хотя, может быть, они были связа-
ны не непосредственно, а через еще тте найденный род, имевший более 
примитивную перегородку, чем каждый из них. Основной филогенетиче-
ский ряд подсемейства Marathonitinae представлен родами Marathonites 
(Мaralhoniles —> Almites) -> Demarezites Hyattoceras (рис. 100). Они 
развивались по пути все большего усложнения перегородки и превраще-
ния трехзубчатых боковых лопастей в многолепестпые. При этом, в отли-
чие от шумардитид, ветви вентральной лопасти аналогичных изменений 
не испытывали. Кроме осповного ряда известны две боковые ветви, отде-
лившиеся от Marathonites в артинское время и представленные родами 
Pseudovidrioceras и Peritrochia; последний встречен только в Северной 
Америке. Надо сказать, что все представители маратонитип, кроме ис-
ходного рода, относятся к числу довольно редких форм. Постепенно они 
вымерли, не оставив никаких потомков. 

IX. Надсемейство Adrianitaceae отличается от двух предыдущих групп 
гораздо большим таксономическим разнообразием. Оно заключает в себе 
четыре семейства: Adrianitidae, Dunbaritidae, Hoffmanniidae и Clinolobi-
dae, из которых первое велико по объему и, вероятно, в дальнейшем будет 
разбито на подсемейства. Древнейшим и самым примитивным представи-
телем адриапитид был род Emilites, распространенный в оренбургском 
ярусе Урала и Северной Америки. Онтогенетические исследования показа-
ли, что его предком должен был быть гониатит с шарообразной инволют-
ной раковиной и 8-лонастной перегородкой. Этим условиям удовлетворяет 
род Pennoceras из подсемейства Nucnloceratinae. Следовательно, мы при-
ходим к выводу, что маратоиитиды и адрианитиды, несмотря на весьма 
резкие различия в способах усложнения перегородки, произошли от од-
ного предка. Это доказывается не только онтогенетическими наблюдения-
ми, но и еще одним интересным совпадением: у представителей обоих се-
мейств наблюдаются своеобразные утолщения вдоль умбонального края, 
хотя и несколько различной формы. В момент обособления Emilites от 
Pennoceras произошло небольшое изменение лопастной линии по формуле 
(V]Vi)LU : ID -v-(ViVi)LU : U'ID. Первичная умбональная лопасть сме-
стилась на боковую сторону, на умбональном шве возникла вторая умбо-
пильная лопасть, сместившаяся затем на внутреннюю сторону, а разделив* 
шее их широкое седло стало зазубренным. Так возник особый тип услож-
нения лопастной линии, характерный только для данного надсемейства. 
Новые лопасти зарождались из умбонального седла и затем сдвигались в 
обе стороны—сначала внутрь, затем наружу. 

Семейство Adrianitidae, в составе которого до сих пор выделено 12 ро-
дов, существовало от оренбургского до казанского века включительно. 
Основной филогенетический ряд представлен родами Emilites -у Crimi-
tes —>• Neocrimites (Metacrimites Neocrimites Sosiocrimites). В про-
цессе такого развития количество лопастей увеличилось от 10 по крайней 
мере до Л4 (рис. 102). Подрод Sosiocrimites существовал в сицилийское 
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время и затем исчез. От этого основного ряда в разное время отходили бо-
ковые ответвления. От Emilites произошли, по-видимому, две ветви, из 
которых известно пока только по одному роду — Texoceras и Doryceras. 
Еще одна ветвь представлена родами Crimites-^- Aricoceras (Aricoceras -> 
Metaricoceras->Neoaricoceras)-+Palermites. В отношении лопастной линии 
род Aricoceras с тремя подродами развивался подобно Neocrimites и до-
стиг такой же высокой организации. Наоборот, у Palermites проявились 
определенные следы упадка, в частности, резкое увеличение эволютности 
оборотов. От Aricoceras произошел, вероятно, и Adrianites — характерный 
представитель сицилийской фауны. От Neocrimites отделились тоже две 
ветви, причем с признаками морфологического упадка; это, во-первых, 
Epadrianites и, во-вторых, Basleoceras Pseudagathiceras. Кроме перечис-
ленных форм, в пермских отложениях Сицилии известен еще род Sizilites, 
происхождение которого пока еще совершенно не ясно. 

Из нашего краткого обзора видно, что адрианитиды представляли весь-
ма разветвленную группу. В течение верхнекамеиноугольной и нижне-
пермской эпох их эволюция протекала медленными темпами, и только с 
наступлением верхнепермской эпохи произошло резкое усиление адаптив-
ной радиации. Если за четыре геологических века (от оренбургского до 
артинского включительно) обособились только пять родов, из которых воз-
никновение трех приходится на байгенджинское время, то за один казан-
ский век обособились семь новых родов. Достигнув такого расцвета, все 
адрианитиды в конце казанского времени вымерли. 

Очень мало можно сказать о филогении других семейств рассматривае-
мого надсемейства, потому что каждое из них представлено только одним 
родом, морфологически резко отличным от основной группы. Данбарити-
ды, известные только в Северной Америке, существовали в оренбургское 
время. По лопастной линии род Dunbarites похоя{ на Emilites, но по фор-
ме раковины резко отличен от всех адрианитид. Поэтому можно 
лишь предполагать, что дапбаритиды отделились от Emilites в самом 
начале его существования. Семейства Hoffmanniidae и Clinolobidae отде-
лились от адрианитид в начале верхнепермской эпохи и, судя по имею-
щимся данным, существовали только в течение сицилийского времени. Их 
представители имели змеевидную или линзовидную, всегда весьма эволют-
ную раковину, по форме совершенно отличную от раковипы всех адриани-
тид. К сожалению, роды Hoffmannia и Clinolobus известны только по ста-
рым, недостаточно полным описаниям. Нужны дополнительные исследо-
вания, чтобы взаимоотношения их с предковой группой стали более яс-
ными. 

X. Особый интерес представляет надсемейство Cyclolobaceae, так как 
показывает наивысшую стадию в развитии гониатитов. По объему эта 
группа невелика и состоит только из двух семейств: Vidrioceratidae и Cyc-
lolobidae. Онтогенетические исследования показали, что по развитию ра-
ковины, характеру скульптуры и очертанию лопастной линии древнейший 
род Vidrioceras стоит наиболее близко к Eoasianites из семейства Gaslrio-
ceratidae. Во всяком случае нет другого рода, который можно было бы по-
ставить на место последнего с большим основанием. Поэтому мы считаем, 
что рассматриваемая группа произошла от рода Eoasianites. 

В настоящее время общее направление эволюции видриоцератид хоро-
шо известно. Мы различаем в этой группе два подсемейства: Vidriocerati-
nae и Glassoceratinae. Первое из них состоит из четырех родов, связанных 
между собою в такой последовательности: Vidrioceras Prostacheoceras -> 

Waagenina Stacheoceras (рис. 26). Первый представитель семейства 
появился в начале оренбургского века. В момент его обособления произо-
шло большое усовершенствование перегородки; в результате трехчленного 
деления всех первичных лопастей, кроме вентральной, вместо восьми 
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лопастей, характерных для предка, сразу возникло 20. Одновременно ветви 
вентральной лопасти стали двузубчатыми, а все остальные, за исключе-
нием некоторых умбональных, дву- или трехзубчатыми. Особо следует 
заметить, что третья наружная боковая лопасть Vidrioceras вскоре стала 
широкой и резко двураздельной. Именно в этой особенности наметилось 
новое направление развития, сохранявшееся затем у всех позднейших ро-
дов. Развитие первичной наружной боковой лопасти шло по формуле: 
L-Э- L 2 L I L 2 - ^ L2LI (L2.IL2.I) ->L2LIL2.I(L2.I.IL2.M) И Т. Д. Аналогично раз-
вивалась и внутренняя боковая лопасть. В результате общее количество 
лопастей увеличилось от 20 до 48. Это говорит о необычайно быстрых тем-
пах развития видриоцератин, особенно на последнем этапе их существова-
ния. Представляет интерес тот факт, что при таком сложном преобразо-
вании перегородки внешняя форма раковины и скульптура оставались 
почти неизменными. Достигнув исключительного совершенства в односто-
роннем развитии, последний род Stacheoceras вымер в конце пермского 
периода. Глассоцератины представлены только одним родом (с двумя под-
родами) , представители которого известны в Северной Америке. По имею-
щимся данным, род Glassoceras появился во второй половине артинского 
века и исчез в начале казанского (сицилийское время). Судя но количеству 
боковых лопастей, предком этого рода была Waagenina. В момент его обо-
собления раковина стала более сферической, срединное седло укоротилось, 
а затем появились зачаточные зубчики на вентральной и примыкающей 
боковой лопастях. В общем здесь можно видеть неудачную попытку разви-
тия по тому направлению, которое в блестящей форме было осуществлено 
у следующего семейства, к рассмотрению которого мы и перейдем. 

Семейство Cyclolobidae возникло в артинское время и закончило свое 
существование в самом конце пермского периода. Древнейший род Kujen-
goceras был найден в Китае. Особенности его лопастной линии явно ука-
зывают на то, что предковым родом всей группы был Prostacheoceras. Хо-
рошо изучен основной филогенетический ряд циклолобид, представленный 
последовательностью родов: KufengocerasMexicoceras Waagenoce-
ras Timorites -> Cyclolobus. Усложнение перегородки происходило та-
ким же образом, как у видриоцератид, но с многолепестным расчленением 
всех лопастей постепенно до вершины седел. В результате усложнения об-
щее количество лопастей возросло от 20 до 56, не говоря уже о необычайно 
изрезанном очертании всей лопастной линии (рис. 104). Это свидетель-
ствует об исключительно быстрых темпах развития циклолобид, особенно 
на последних этапах их существования. В артинское время от рода Kufen-
goceras отделился Shengoeeras, отличавшийся от цредка линзовидной фор-
мой раковины. Эта боковая ветвь встречена только в Китае. В начале та-
тарского века от рода Timorites произошел Krafftoceras с параболоидаль-
ной раковиной, необычайно широкой вентральной лопастью и разделен-
ным первым боковым седлом. Роды Cyclolobus и Krafftoceras дожили до 
самого конца пермского периода, а затем вымерли, как и все дожившие до 
этого времени гониатиты. 

XI. Надсемейство Popanocerataceae, представленное только одним се-
мейством и четырьмя родами, развивалось в течение всей нижнепермской 
и начала верхнепермской эпох. Благодаря открытию на Южном Урале 
древнейших представителей и проведенным онтогенетическим исследова-
ниям, филогения этой группы выяснена сейчас с большой достоверностью. 
Есть все основания предполагать, что непосредственным предком попано-
цератид был род Eoasianites из семейства Gastrioceratidae. От него возник 
единый филогенетический ряд, представленный родами Protopopanoceras -> 
—у Propopanoceras -н» Popanoceras Tauroceras (рис. 105). При переходе 
от Eoasianites к Protopopanoceras произошло резкое изменение всей 
структуры: раковина стала дисковидной, совершенно инволютной. скульп-
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тура — своеобразной, лопастная линия — гораздо более сложной (22 лопа-
сти вместо 8 у предкового рода). Основной особенностью развития попа-
ноцератид было далеко идущее превращение боковых лопастей: наруж-
ной путем трехчленного деления по формуле L - > L2L1 (L2.1L2.1) и вну-
тренней путем двучленного деления по формуле I (I2-1121) I1.1I1.2. 
У последующих членов филогенетического ряда происходило дальней-
шее двучленное деление возникших таким образом третьей наружной и 
третьей внутренней боковых лопастей, а также нарастание зазубренно-
сти лопастей. В результате такого развития общее количество лопастей 
увеличилось от 22 до 32. Последний представитель семейства, род Tauro-
ceras, достигший в пределах своего семейства наиболее высокой органи-
зации, вымер в течение казанского века (сицилийское время). 

Перейдем теперь к определению главнейших особенностей развития 
подотряда Goniatitina. Длительность его существования точно соответ-
ствовала двум геологическим периодам (карбон — пермь). В течение 
этого времени происходили весьма различные преобразования внешней 
формы раковины и перегородки, и в результате группа стала необычайно 
разветвленной, превзойдя в этом отношении все другие подотряды палео-
зойских аммоноидей. Темпы эволюции, как правило, были довольно спо-
койными, но в отдельных филогенетических ветвях резко усиливались, 
особенно в артинское и верхнепермское время. Внешняя форма и скульп-
тура изменялись в широких пределах, но в процессе эволюции возникала 
преимущественно эллипсоидальная или дисковидная, слабо скульптиро-
ванная, хорошо обтекаемая раковина. Перегородки испытывали большие 
превращения, хотя у большинства родов (у 91 из 147) количество лопа-
стей оставалось постоянным — восемь вокруг оборота. Во всех таких слу-
чаях усложнение осуществлялось путем изменения формы и расположе-
ния сутурных элементов. В некоторых семействах, развивавшихся осо-
бенно быстрыми темпами, количество лопастей увеличивалось до 10—56. 
Если при этом учесть дополнительное усложнение многих лопастей, то 
станет понятным, какой сложности строения могли достигать некоторые 
представители подотряда Goniatitina. По высоте организации особенно 
выделялись семейства Shumarditidae, Marathonitidae и Vidrioceratidae -> 

Cyclolobidae. Несмотря на исключительное своеобразие каждой из 
этих групп, в развитии их перегородки была общая черта — появление 
сильно рассеченных многолепестных лопастей. Среди шумардитид наи-
большей сложности строения достиг род Perrinites, среди маратонитид — 
род Hyattoceras, среди циклолобид — род Cyclolobus, показывающий выс-
шую стадию развития гониатитов. На границе пермского и триасового 
периодов последние представители подотряда окончательно вымерли. 

ФИЛОГЕНИЯ ОТРЯДА CLYMENIIDA 

Начальная история климении еще далека от ясности. Известно толь-
ко, что во франском веке они уже существовали, так как в соответствую-
щих отложениях Северной Америки был найден единственный род Асап-
thoclymenia, который, учитывая его особенности и высоту организации, 
никак нельзя считать исходным для всего отряда. Значит приходится до-
пускать, что в начале верхнедевонской эпохи жили другие пока еще не 
найденные климении, от которых произошли и Acanthoclymenia и все 
обширное древо фаменских групп. По всей видимости, можпо согласить-
ся с О. Шиндевольфом (Schindewolf, 1955), который связывает рассма-
триваемый отряд с семейством Anarcestidae, точнее, с родом Archoceras. 
В момент отделения климений от анарцестид возникла совершенно но-
вая особенность организации — сифон перешел с вентральной стороны па 



дорсальную. Замечено па двух родах (Acanthoclymenia и Cymaclymenia), 
что в самом начале индивидуального развития сифон имеет вентральное 
положение, но на протяжении первого оборота становится дорсальным. 
Это связывает климении с их предками — агониатитами. Изменение в 
положении сифона, вследствие коррелятивных связей с другими призна-
ками, наложило особый отпечаток на развитие данной группы. История 
климений весьма своеобразна и во многом отличается от истории других 
отрядов аммоноидей. 

П о д о т р я д G o n i o c l y m e n i i n ' a . Это — первый по времени воз-
никновения подотряд, объединяющий сравнительно высокоорганизован-
ных климений, еще не утративших вентральную лопасть. Обособился он, 
как можно предполагать, в начале франского века, но пышного развития 
достиг только в фаменское время. В таксономическом отношении этот 
подотряд довольно обширен, так как состоит из трех надсемейств, Sel-
laclymeniaceae, Gonioclymeniaceae и Parawocklumeriaceae, 10 семейств и 
22 родов. Пути эволюции этих групп были разнообразны, но весьма не-
устойчивы, вследствие чего количество родов 'было невелико по (сравне-
нию с более высокими категориями. 

1. Надсемейство Sellaclymeniaceae —самое большое средц климений; 
оно состоит из восьми семейств: Hexaclymeniidae, Acanthoclymeniidae, 
Costaclymeniidao, Seilaclymeniidae, Biloclymeniidae, Miraclymeniidae, 
Wocklumeriidae и Glatziellidae. Филогенетические взаимоотношения этих 
групп, так же как и составляющих их родов, еще далеки от ясности, не-
смотря на то, что изучению климений посвящено немало работ. Решению 
вопросов филогении мешают два обстоятельства: во-первых, необычайная 
морфологическая неустойчивость климений и, во-вторых, отсутствие ка-
питальных онто-филогепетичесних исследований. Поэтому, говоря о фи-
логении рассматриваемого надсемейства, мы можем высказывать лишь 
более или менее вероятные предположения. 

Учитывая общий характер лопастной линии, исходной группой кли-
мений можно считать семейство Hexaclymeniidae (рис. 106). По имею-
щимся фактическим данным его представители развиты в трех верхних 
зонах фаменского яруса, причем в каждой из них установлено по одному 
роду в такой последовательности снизу вверх: Ilexaclymenia, Progonio-
clymenia, Soliclymenia. Однако на нашей филогенетической схеме 
(рис. 126) мы начинаем гексаклимениид с основания франского яруса, 
потому что иначе трудно понять появление рода Acanthoclymenia, имев-
шего более сложное строение. Перечисленные выше роды объединены 
сходством лопастных линий, имевших широкие вентральную, умбональ-
ную и дорсальную лопасти, т. е. всего четыре лопасти вокруг перегород-
ки. По внешней форме эти роды довольно различны, причем некоторые 
виды последнего рода имели треугольное завивание оборотов. В конце 
фаменского века (время Wocklumeria) гексаклименииды вымерли. 

От исходной группы отделились более высокоорганизованные семейст-
ва Acanthoclymeniidae, Costaclymeniidae и Seilaclymeniidae, каждое из ко-
торых представлено пока только одним родом. Все они отличаются от гек-
саклимениид более сложной лопастной линией, благодаря появлению 
внутренней боковой лопасти, и гораздо более узкими сутурными элемен-
тами (рис. 107). Род Acanthoclymenia, установленный во франских отло-
жениях Северной Америки, был связан с древнейшими еще не найден-
ными г е к с а к л им е н и и д а ми. Кроме лопастной линии, для него характерны 
сильные изгибы струек роста — наличие вентрального синуса и резких 
вентро-латеральных выступов. Род Costaclymenia, живший в климениевое 
время, произошел, вероятно, от Progonioclymenia. Род Sellaclymenia, свя-
занный с Costaclymenia, отличался более сложной перегородкой благодаря 
двучленному делению вентральной лопасти; возникнув почти одновремен-
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Рис. 126. Филогенетическая схема отряда Clymeniida. 
С е м е й с т в а : 1 — Hexaclymeni idae ; 2 — Acanthoclymeni idae; 3 — Costa-
clymeniidae; 4 — Sellaclymeniidae; s—Biloclymeniidae; 6 — Miroclymenildae; 
7 — Wocklumeri idae; 8 — Glatziel l idae; 9 — Gonioclymeniidae; 10—Parawock-
lumeriidae; 11 — Cyrtoclymeniidae; 12 — Rectoclymeni idae; 13 — Clymeniidae; 

14 — Cymaclymeni idae . 



но со своим предком, он дожил до конца фаменского века, после чего вы-
мер. 

Семейство Biloclymeniidae отличается от ранее рассмотренных групп 
более высокой организацией. Два связанных между собою рода билокли-
мениид, Kiaclymenia —у Biloclymenia, имели дисковидную инволютную ра-
ковину и относительно сложную перегородку с широкой двураздельной 
вентральной лопастью (рис. 108). Основываясь на последней особенности, 
иредковым родом группы можно было бы считать Sellaclymenia; однако 
онтогенетическое исследование лопастной линии, показавшее наличие на 
ранних стадиях трех широких лопастей — вентральной, умбональной и 
дорсальной, говорит скорее о непосредственной связи с гексаклимении-
дами. 

Семейство Miroclymeniidae мало известно и совершенно недостаточно 
изучено. Выделенные в нем два рода Шиндевольф (1957) включил недавно 
в состав семейства Wocklumeriidae, что вряд ли целесообразно по сущест-
ву и не соответствует правилам. Во всяком случае такое объединение гово-
рит о родстве этих семейств. Мироклименииды жили в климениевое время. 
Простейший род Pachyclymenia имел еще очень примитивную лопастную 
линию такого очертания, которое сближает его с гексаклимениидами; от-
личие заключается в появлении зачаточной внутренней боковой лопасти. 
У следующего рода Miroclymenia перегородка была более сложная, так 
как имела шесть вполне развитых лопастей, из которых умбональная (ге-
нетическая) отличалась сильным развитием. 

Воклумерииды отделились, вероятно, от предыдущей группы, но пошли 
по особому пути развития. Они представлены последовательностью родов 
Wocklumeria Epiwocklumeria —• Synwocklumeria, для которых наиболее 
характерны были две особенности: треугольное завивание оборотов и даль-
нейшее значительное усложнение перегородки, приведшее к появлению 
сразу 10 лопастей (рис. 109). Основные представители этого семейства 
жили в конце фаменского века (время Wocklumeria), но последний род 
установлен в основании турнейского яруса на Урале. 

Семейство Glatziellidae по очертанию и развитию лопастной линии 
имеет много общего с билоклимениидами, но совершенно отлично от них 
но внешней форме. Эта группа, развивавшаяся в воклумериевое время, 
представлена двумя связанными между собою родами Glatziella -> Post-
glatziella. Они имели довольно эволютную своеобразно скульптированную 
раковину и лопастную линию, несколько более простую, чем у билоклиме-
ниид, но тоже с широкой двураздельной вентральной лопастью (рис. 110). 
Характер скульптуры и некоторые другие особенности указывают на фи-
логенетическую связь этой группы с родом Soliclymenia из семейства He-
xaclymeniidae,—с теми его представителями, у которых было нормальное 
завивание оборотов. 

II. Надсемейство Gonioclymeniaceae — небольшая, но очень своеобраз-
ная группа, представленная одним семейством и четырьмя родами. Эво-
люция их происходила в течение второй половины фаменского века (вре-
мя Clymenia и Wocklumeria). По сходству внешней формы раковин можно 
заключить, что гониоклименииды отделились от рода Costaclymenia. В мо-
мент их обособления произошли раннеонтогенетические изменения, ре-
зультатом которых было значительное усложнение перегородки с увеличе-
нием общего количества лопастей от шести до восьми (рис. I ' l l ) . Отли-
чительной особенностью гониоклимениид, выводящей эту группу за рамки 
других надсемейств, был совершенно новый для климений тип услож-
нения перегородки путем образования дополнительных наружной и 
внутренней боковых лопастей. Внутри семейства можно выделить два фи-
логенетических ряда: Gonioclymenia-*- Kalloclymenia и Gonioclymenia 
-*• Schizoclymenia -> Sphenoclymenia. В первом ряду количество лопастей 



оставалось постоянным (восемь), но изменялась форма раковины, во вто-
ром — количество лопастей возрастало от 8 до 12. В целом семейство Go-
nioclymeniidae можно рассматривать как наиболее высокоорганизованную 
группу среди всех климений. На это указывает даже внешняя форма ра-
ковины представителей рода Sphenoclymenia, приближающаяся к линзо-
видной. 

III. Надсемейство Parawocklumeriaceae представляет столь же неболь-
шую группу, как и ранее рассмотренная, потому что состоит из одного 
семейства и всего лишь трех родов. Существовало оно в самом конце фа-
менского века (время Wocklumeria). Эта группа тоже необычайно своеоб-
разна, но совсем в другом отношении: во-первых, подобно воклумериидам, 
у нее происходило треугольное завивание оборотов, во-вторых, развитие 
перегородки протекало весьма необычно, причем иногда заканчивалось 
исчезновением вентральной и дорсальной лопастей (рис. 112). Вряд ли 
можно сомневаться в том, что паравоклумерииды произошли от поздних 
гексаклимениид. Исходный род рассматриваемой группы — Kamptoclyme-
nia — имел эволютную раковину и своеобразную лопастную линию, кото-
рая развивалась по формуле VU : D -> (ViVi)U : (D tDi). Широкие вен-
тральная и дорсальная лопасти в результате появления и роста срединных 
седел стали широкодвураздельными. От исходного рода пошли две линии 
развития: Kamptoclymenia Triaclymenia и Kamptoclymenia^ Parawo-
cklumeria. В первом случае разрастание средних седел зашло так далеко, 
что вентральная и дорсальная лопасти исчезли совершенно; осталась толь-
ко умбональная лопасть (две лопасти на всю перегородку). Во втором слу-
чае двураздельные вентральная и дорсальная лопасти сохранились, умбо-
нальная лопасть тоже испытала двучленное деление и, кроме того, ракови-
на стала совершенно инволютной. Следовательно, можно сказать, что Tria-
clymenia и Kamptoclymenia развивались в разных направлениях: первая 
по пути упрощения, вторая по пути усложнения организации. 

Наш краткий обзор подотряда Gonioclymeniina показывает, что его су-
ществование продолжалось, от начала франского до начала турнейского 
века включительно. Но если говорить о массовом развитии представителей 
этой группы, то оно приходится на две верхние зоны фаменского яруса 
(время Clymenia и Wocklumeria). В морфологическом отношении подот-
ряд был довольно разнообразным и, если учесть непродолжительность эво-
люционного периода, то можно сказать, что темпы эволюции были быстры-
ми, но они не привели к значительному повышению организации. Пере-
ход сифона с вентральной стороны на дорсальную имел определенные 
морфо-функциональпые следствия: сифонный шнур сильно укоротился и, 
как можно предполагать, его газообменные свойства в той же степени уси-
лились. Это, конечно, должно было иметь важное жизненное значение. Но 
перемещение сифона имело и другое следствие: в силу неизвестных пока 
свойств наследственной корреляции оно тормозило развитие перегородки, 
особенно вентральной лопасти. Поэтому пути эволюции подотряда были 
многообразны, но чрезвычайно неустойчивы. Раковина изменялась в ши-
роких пределах, причем на последних этапах часто приобретала необыч-
ную треугольную форму. Лопастная линия тоже испытывала различную 
трансформацию, но за все время количество лопастей увеличилось от 
4 до 12, причем это только в одной группе, в других же — результаты были 
более скромные, а в одном случае (род Triaclymenia) количество лопастей 
даже уменьшилось до двух. 

П о д о т р я д C l y m e n i i n a отражает второй большой этап в эво-
люции климений. Продолжительность его существования охватывает 
фаменский век (начиная с платиклимениевого времени) и, возможно, 
самое начало турнейского века. В таксономическом отношении этот 
подотряд значительно меньше, чем предыдущий, так как состоит из 
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одного только надсемейства, четырех семейств и 11 родов. Пути эволюции 
этих груии были менее разнообразны, но так же неустойчивы, как и в 
ранее рассмотренном подотряде климений. 

Единственное надсемейство Clymeniaceae состоит из четырех се-
мейств: Cyrtoclymeniidae, Rectoclymeniidae, Clymeniidae и Cymaclymeni-
idae. Учитывая характер лопастной линии и стратиграфическое положе-
ние, исходной группой следует считать первое семейство, отделившееся 
в начале платиклимепиевого времени от гексаклимениид. В момент обо-
собления первого рода произошло важное изменение в структуре пере-
городки — вентральная лопасть превратилась в широкое седло; количество 
лопастей вокруг перегородки уменьшилось от четырех до трех. В дальней-
шем, несмотря на последующие изменения, эта особенность сохранялась 
у всех представителей подотряда. 

В семействе Cyrtoclymeniidae известно в настоящее время четыре 
рода; их объединяет важная морфологическая особенность — более или 
менее широкое вентральное седло (рис. 113). Представители этой груп-
пы встречаются в трех зонах—Platyclymenia, Clymenia и Wocklumeria. 
Родоначальником семейства была, но всей видимости, Platyclymenia, от 
которой в качество самостоятельных ветвей отделились другие роды — 
Cyrtoclymenia с более инволютной раковиной и немного суженным вен-
тральным седлом и Piriclymenia с еще более узким седлом и зачаточной 
внутренней боковой лопастью. Род Trochoclymenia, занимающий высокое 
стратиграфическое положение, возможно, произошел от Piriclymenia. Надо 
указать, однако, что Шиндевольф (1957) считает его сомнительным. 

Семейство Rectoclymeniidae представлено двумя родами, которые раз-
вивались в последовательности Rectoclymenia —> Falciclymenia. Их рас-
пространение ограничено только зоной Platyclymenia. Первый из назван-
ных родов, отделившийся от циртоклимениид, вероятно, от Platyclyme-
nia, сразу пошел по иному пути развития: раковина его стала более 
инволютной, несколько килеватой, вентральное седло — более узким, ввер-
ху даже приостренным. У следующего рода вентральное седло и дорсаль-
ная лопасть стали более узкими и кроме того возникла зачаточная внут-
ренняя боковая лопасть. Отсюда видно, 'что ректоклименииды пытались 
усложнить перегородку и при этом пошли тем же путем, как и предшест-
вующая группа, но успеха тоже не имели. 

Своеобразно шло развитие семейства Clymeniidae, которое отделилось 
от циртоклимениид в платиклимениевое время и затем развивалось до 
конца воклумериевого времени. У представителей этой группы путем 
онтогенетических преобразований произошло превращение вентральной 
лопасти в широкое угловатое вентральное седло, в котором затем возник-
ли две дополнительные слабо развитые лопасти. По нашему представле-
нию, клпменпндм включают три рода, которые морфологически должны 
быть расположены в такой последовательности: Clymenia Protoxycly-
menia Kosmoclymenia (рис. 114, a—с). Но здесь мы сталкиваемся с 
одним стратиграфическим противоречием: Clymenia встречена в более 
высокой зоне, чем древнейшие представители Protoxyclymenia. Это за-
трудняет построение филогенетической схемы семейства. Поэтому мож-
но лишь высказать надеяеду, что в результате последующих полевых сбо-
ров это противоречие будет ликвидировано. А пока, учитывая морфоло-
гические показатели, трудно отказаться от того взаимоотношения родов, 
которое показано выше. 

Последнее семейство Cymaclymeniidae, судя по дисковидной довольно 
инволютной раковине, произошло от рода Cyrtoclymenia. Тип развития 
перегородки у представителей этой группы был в общем такой же, как у 
климепиид, но лопастная линия была сложнее, вследствие появления 
внутренней боковой лопасти (рис. 114, d, е). Семейство представлено 
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двумя родами — Genuclymenia —у Cymaclymenia. Оба они появились поч-
ти одновременно, в платиклимениевое время, но первый вскоре исчез, 
второй же существовал в течение всего верхнефаменского и, вероятно, в 
самом начале турнейского времени. 

Сравнивая подотряды Gonioclymeniina и Clymeniina, можно заметить 
некоторые существенные различия в их развитии. Второй из них сущест-
вовал сравнительно недолго — от платиклимениевого времени до начала 
турнейского века включительно, но массового развития достиг сразу после 
обособления. В морфологическом отношении он был менее разно-
образным, и темпы эволюции были более спокойными. Превращение 
вентральной лопасти в седло наложило резкий отпечаток на всю 
дальнейшую историю подотряда Clymeniina, так как еще больше ог-
раничило возможности эволюционных изменений перегородки. Попытка 
усложнения вентрального седла способом совершенно оригинальных пре-
образований все-таки не дала существенного результата. За все время ко-
личество лопастей увеличилось от трех до пяти, не считая двух зачаточ-
ных лопастей в вершине вентрального седла. Следовательно, общая ор-
ганизация представителей Clymeniina была значительно ниже но сравне-
нию с Gonioclymeniina. На границе девона и карбона произошло массовое 
вымирание всех климений. 

К ФИЛОГЕНИИ ОТРЯДА CERAT1TIDA 

Хотя филогения цератитов выходит 'за рамки нашей работы, мы по 
можем не коснуться этого вопроса, поскольку начальная история отряда 
совпала с концом палеозойской эры. В течение пермского этапа развития 
среди цератитов обособились два надсемейства, Xenodiscaceae и Otocera-
taceae, четыре семейства и 13 родов. Эта группа вначале терялась среди 
всей массы аммоноидей и только в конце пермского периода, в связи с 
быстрым вымиранием агониатитов и гониатитов, приобрела существен-
ное значение. Однако настоящий расцвет цератитов начался с наступле-
нием триасового периода. 

Онтогенетические исследования показывают, что у цератитов нет на-
ружной боковой лопасти, и рядом с вентральной расположена первичная 
умбональная лопасть. Отсюда со всей очевидностью следует, что церати-
ты филогенетически связаны с агониатитами. Первые очень редкие пред-
ставители отряда появились в артинском веке. В это время или немного 
раньше развивались три ветви агониатитов — Daraelitidae, Pronoritidae 
и Medlicottiidae, из которых первое было наименее специализированным, 
самым близким по форме раковины к цератитам и, кроме того, имело це-
ратитовую зазубренность лопастей. Необходимо отметить еще одну важ-
ную особенность поздних дарэлитид: их вентральная лопасть была широ-
кая, по происхождению трехзубчатая, но морфологически, у вполне 
взрослых особей, скорее двураздельная. В отличие от дарэлитид предста-
вители двух других названных выше семейств всегда имели узкую трех-
зубчатую лопасть. Учитывая все эти факты, можно уверенно говорить о 
том, что отряд Ceratitida произошел от рода Daraelites. 

Происхождение цератитов можно понять лишь в том случае, если до-
пустить раннеонтогенетическое преобразование раковины и перегородки 
с общим замедлением развития при ускорении развития вентральной ло-
пасти по формуле: (V2V1V2) U (V1V1) U. Это значит, что после дли-
тельной эволюции агониатитов на основе трехчленного деления вентраль-
ной лопасти в их истории наступил решительный перелом; вентральная 
лопасть стала на путь двучленного деления. Этот перелом знаменовал 
собою появление нового отряда аммоноидей — цератитов. Переход вент-
ральной лопасти на тот способ развития, который гораздо раньше и на 



совершенно иной генетической основе был осуществлен у гониатитов, 
оказался в такой же степени благоприятным для новой группы. Подоб-
но гониатитам, цератиты испытали блестящую эволюцию и на некоторое 
время (триасовый период) завоевали полное господство среди аммоноидей. 

I. Надсемейство Xenodiscaceae было первой по происхождению груп-
пой цератитов. Оно представлено двумя семействами, из которых Para-
celtitidae существовали в течение трех веков — артинского, казанского и 
татарского, a Xenodiscidae — в течение двух последних. Представители 
этого надсемейства были объединены такими особенностями строения, 
как плоская эволютная раковина и простая лопастная линия, усложнение 
которой происходило за счет внутренних боковых лопастей. 

Если исключить слабо изученный род Palaeolecanites, то остальные 
представители семейства Paraceltitidae могут быть расположены в виде 
естественного филогенетического ряда Paraceltites —у Cibolites Kingo-
ceras. Первый из них имел округленную или даже уплощенную вентраль-
ную сторону и шесть лопастей по формуле (ViVi)UI : D, количество ко-
торых затем, в результате появления еще одной зачаточной внутренней 
боковой лопасти, увеличилось до восьми (рис. 117). У рода Cibolites вен-
тральная сторона стала килеватой, у Kingoceras, кроме того, общее коли-
чество лопастей достигло десяти, причем некоторые внутренние боковые 
лопасти стали двураздельными. Важно подчеркнуть, что у всех этих ро-
дов вентральная лопасть была слабо развита, а цератитовая зазубрен-
ность совершенно отсутствовала. 

Семейство Xenodiscidae произошло от Paraceltites; такой вывод опи-
рается на тот факт, что у всех представителей этой группы вентральная 
сторона тоже была округленная или уплощенная. Развитие семейства 
шло в направлении Xenodiscites -> Xenaspis Xenodiscus. При этом 
общее количество лопастей оставалось неизменным — восемь вокруг пе-
регородки, но появилась и в ходе эволюции усиливалась цератитовая за-
зубренность (рис. 118). В конце пермского периода все парацельтитиды 
и ксенодисциды вымерли. 

II. Надсемейство Otocerataceae состоит из трех семейств — Anders-
sonoceratidae, Araxoceratidae и Otoceratidae, из которых первые два су-
ществовали в верхнепермское, а третье — в нижнетриасовое время. 
Это —необычайно своеобразная группа, резко отличная от всех более 
ранних и более поздних цератитов, вследствие чего она и рассматривает-
ся нами в ранге надсемейства. Учитывая стратиграфическое положение, 
можно утверждать, что это надсемейство могло произойти только от 
Xenodiscaceae. Поскольку исходный род Anderssonoceras не имел церати-
товой зазубренности лопастей, филогенетически его можно связать с па-
рацельтитидами, у которых лопасти были тоже цельнокрайными. 

Начальная история надсемейства выяснена еще недостаточно. Первое 
семейство Anderssonoceratidae, представленное пока лишь одним родом, 
известно только в Китае. По форме раковины и степени инволютности 
Anderssonoceras резко отличается от предковой группы. Отсюда можно 
сделать заключение, что в момент обособления этого рода произошли 
резкие раннеонтогенетические изменения. Вновь возникшая группа бы-
стро развивалась. На смену первому семейству вскоре появилось новое 
семейство Araxoceratidae, известное только в Закавказье. Его представи-
тели имели разнообразной формы раковину, более сложную перегородку 
(14-16 лопастей) и цератитовую зазубренность (рис. 119). Все это гово-
рит о том, что адаптивная радиация приняла широкий размах. Среди из-
вестных в настоящее время араксоцератид выделяются три обособленные 
группы, из которых первая представлена родами Araxoeeras и Rotaraxo-
ceras, вторая — связанными между собою родами Prototoceras -> Disco-
loceras и третья — родом Urartoceras. Вероятно, эти группы произошли 
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независимо от какого-то неизвестного еще рода, по форме раковины 
близкого к Anderssonoceras, -но имевшего зазубренные наружные лопа-
сти. Центральное положение занимала вторая филогенетическая ветвь, 
от которой произошли более поздние представители надсемейства. 

Триасовое семейство Otoceratidae связано с верхнепермским родом 
Prototoceras. В момент обособления этой группы произошло резкое заост-
рение вентральной стороны и появилась цератитовая зазубренность на 
внутренних лопастях. Исходным родом был Otoceras, достигший наи-
большего совершенства и процветания в рассматриваемом надсемействе 
и получивший вследствие этого широкое географическое распростране-
ние. Другие роды, отделившиеся, вероятно, от Otoceras, более или менее 
уступали ему по высоте организации: Metacoceras, наиболее близкий к 
предку, имел заметно ослабленную перегородку, у Anotoceras вентраль-
ная сторона была очень широкая, а перегородка — еще более ослаблен-
ная. Следовательно, на исходе своего существования некоторые предста-
вители надсемейства Otocerataceae переживали явный упадок. 

ПРОЦВЕТАНИЕ И КРИЗИСЫ 
В ИСТОРИИ АММОНОИДЕЙ 

Наше рассмотрение филогении отдельных отрядов аммоноидей было 
бы незавершенным, если бы мы не попытались восстановить общую кар-
тину изменений всей группы на фоне крупных геологических событий. 

Рис. 127. Изменение числа родов аммоноидей в течение всего времени их существова-
ния. (Деление систем на ярусы такое же, как на рис. 121). 

Синтез всего материала показывает, что история развития аммоноидей, 
длившаяся шесть геологических периодов (девон — мел ) или 240 милли-
онов лет, распадается на несколько этапов, разделенных моментами кри-
зиса (рис. 127). 

Д е в о н с к и й э т а п . В истории Земли девонский период выделяется 
относительным орогеническим покоем и высоким положением материков. 
Первая половина девонского периода совпала с крупнейшей регрессией 
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моря. Только в конце среднедевонской эпохи началась трансгрессия, до-
стигшая максимальных размеров во франеком веке, после которого ме-
стами снова происходила регрессия. Во многих геосинклиналях в конце 
девона произошли довольно сильные тектонические движения. В связи 
с этими событиями нужно рассматривать и эволюцию аммоноидей. 

Как ужо было установлено раньше, аммоноидеи произошли от бак-
тритоидей — небольшой, долговечной и слабо специализированной груп-
пы цефалопод. Агониатиты обособились от бактритоидей в начале девон-
ского периода, т. е. в момент крупнейшей регрессии моря. Отсюда можно 
заключить, что они возникли и на первых лорах обитали в геосинкли-
пальпых бассейнах. Быстрое преобразование раковины первых агониа-
титов в направлении все большего свертывания, нарастания инволютно-
сти, углубления гинономического синуса, усложнения перегородки и т. д. 
можно рассматривать как общее приспособление к активному плаванию 
и захвату морских пространств и глубин. Крупные размеры раковины 
(до 30 см и более у представителей рода Agoniatites), так же как и обте-
каемая ее форма, подтверждают эту мысль. 

В среднем девоне от примитивных агониатитов (Anarcestidae) отде-
лился новый отряд — гониатиты. Постепенно усложняя свою организа-
цию, агониатиты и гопиатиты развивались до конца среднедевонской эпо-
хи. В начале франского века, т. е. во время развития трансгрессии, про-
изошла вспышка формообразования,— среди агониатитов возник подотряд 
Gephuroceratina, представители которого достигли исключительно 
высокой организации. (Pharciceratidae, Beloceratidae), наибольшей но 
сравнению не только с девонскими, но и со всеми нижнекаменноуголь-
1/ыми группами. Масса аммоноидей, обитавших прежде в геосинклина-
лях, проникла в это время во внешние иеритовые зоны эпиконтиненталь-
ных морей. В фаменском веке, когда наметилась регрессия, появились 
новые группы агониатитов и гониатитов, временами довольно сложно 
организованных (например, Sporadoceratidae среди гониатитов). Но осо-
бенно пышного расцвета достигли в это время климении, обособившиеся 
от примитивных агониатитов несколько раньше и развивавшиеся самы-
ми различными путями, по в целом (за исключением Gonioclymeniidae) 
в направлении все большего упрощения структуры. По богатству и разно-
образию аммоноидей фаменский век стоит на первом месте во всем девон-
ском периоде. 

На границе девона и карбона произошел первый кризис в истории ам-
моноидей. Наша диаграмма не отражает его в полной мере, потому что 
основана на суммарном числе родов в каждом ярусе и не учитывает после-
довательности их появления в течение турнейского века. Но и такой ана-
лиз материала показывает резкое уменьшение темпов развития: в фамен-
ском ярусе сейчас известно 60 родов, в турнейском — только 17, из кото-
рых многие появились не в самом начале века. В конце девонского периода 
подавляющее большинство ранее существовавших родов вымерло. Среди 
агониатитов исчезли представители семейств Prolobitidae и Phenacocerati-
dae, среди гониатитов — Tornoceratidae, Cheiloceratidae, Sporadoceratidae 
и Dimeroceratidae; климении после огромного расцвета пришли в упадок 
и в подавляющем количестве вымерли тоже в конце фаменского века. 
Только две слабо специализированные ветви аммоноидей, о которых будет 
сказано дальше, приспособились к новым условиям жизни и породили все 
многообразие более поздних групп. 

К а м е н н о у г о л ь н о - п е р м с к и й э т а п . В нижнекаменноуголь-
пую эпоху началась новая трансгрессия. В турнейском веке преобладали 
еще мелководные моря, во многих местах переходившие в торфяники. 
Затем трансгрессия нарастала и наибольшего развития достигла в визей-
ское время. На границе нижнего и среднего карбона местами происходили 
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тектонические движения. Более поздние каменноугольные эпохи и осо-
бенно пермский период отличались резким и все возраставшим усилени-
ем орогенеза и сокращением морей. В этих условиях наиболее жизнеспо-
собными оказались гониатиты. 

В турнейском веке аммоноидей было еще очень мало, и в целом они бы-
ли гораздо примитивнее верхнедевонских. Затем, в связи с развитием 
трансгрессии, их количество и разнообразие все более возрастали, достиг-
нув максимума в визейское и намюрское время (соответственно 37 и 35 
родов), после чего наметился некоторый перелом в обратном направле-
нии. Новая еще более значительная вспышка формообразования, связан-
ная уже с резким сокращением морей, происходила в артинское и казан-
ское время (по 47 родов), когда возникли самые сложные в морфологиче-
ском отношении типы гониатитов. Развитие каменноугольно-пермского 
комплекса аммоноидей началось с двух очень простых родов, из которых 
Protocanites принадлежал к агониатитам, a Imitoceras — к гониатитам. 
Первый был родоначальником длительно существовавшего подотряда Pro-
lecanitina. От второго в начале карбона отделился и быстро завоевал жиз-
ненное пространство обширный подотряд Goniatitina. В дальнейшем раз-
витие этих двух ветвей шло параллельно, но с постоянным значительным 
преобладанием гониатитов над агониатитами. В своем поступательном 
движении каждая из этих групп достигла наибольшего совершенства и 
очень высокой организации в пермское, особенно в верхнепермское время 
(Medlicottiidae среди агониатитов, Cyclolobidae среди гониатитов). Камон-
ноуголыго-пермские аммоноидеи обитали в геосинклинальных бассейнах, 
преимущественно в спокойных заливах и бухтах, а также в более удален-
ной от берега зоне шельфа. Они явно избегали открытых пространств эпи-
континентальных морей. В артинское время от сравнительно простых аго-
пиатитов (Daraclitidae) отделился отряд цератитов, представители кото-
рого на протяжении пермского периода были и малочисленны и низко орга-
низованы. 

На границе перми и триаса произошел второй кризис в истории аммо-
ноидей. Если в казанское время по имеющимся данным существовало 47 
родов, то в татарское — уже только 15, из которых девять относились к це-
ратитам. К началу мезозойской эры необычайно резко сократились мор-
ские бассейны. Платформенные и шельфовые моря исчезли, а вместе с 
ними прекратили существование и приспособленные к этим условиям аммо-
ноидеи. Гониатиты вымерли полностью и бесследно, агониатиты перешли 
в триас (Sageceratidae) и, хотя имели очень высокую организацию, до кон-
ца своего существования были группой совершенно подчиненного значе-
ния. Господство перешло к цератитам. 

Т р и а с о в ы й э т а п . Основными особенностями триасового периода 
были: высокое положение континентов и полное их осушение, сокращение 
геосинклинальных морей, относительный орогенический покой. В таких 
условиях начался новый этап в эволюции аммоноидей, которая шла теперь 
под знаком приспособления к глубоководным условиям сохранившихся 
геосинклинальных бассейнов. 

В пермских морях цератиты не играли сколько-нибудь существенной 
роли. По своей организации они были несравненно ния^е одновременных с 
ними агониатитов и гониатитов. В нижнетриасовую эпоху развитие цера-
титов получило необычайно бурные темпы,— из скифских отложений из-
вестно уже 120 родов. Резкое сокращение шельфовых зон оттеснило вы-
жившие группы в более глубоководные участки геосинклинальных бассей-
нов, где и началось быстрое их размножение и приспособление к новым 
экологическим условиям. Основная масса нижнетриасовых цератитов по 
сложности структуры уступала многим пермским группам, но затем посте-
пенно выделились ветви с весьма высокой организацией (Arcestidae, 
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Pinacoceratidae), существовавшие почти до конца триасового периода. 
В скифское время от цератитов отделился отряд аммонитов, представители 
которого на протяжении всего триасового периода были не только весьма 
малочисленны, но и сравнительно низко организованы. 

На границе триаса и юры произошел третий кризис в истории аммоно-
идей. Если из норийских отложений известно 93 рода, то из рэтских — уже 
только пять. К концу триасового периода все цератиты вымерли, но сохра-
нился небольшой подотряд Phylloceratina — долговечная, сравнительно 
слабо изменчивая группа аммонитов, исходная для всех последующих фи-
логенетических ветвей этого отряда. 

Ю р с к о - м е л о в о й э т а п . История Земли в юрском и меловом пе-
риодах была сложной и многообразной. Резко выраженные теократические 
условия триаса после крупных орогенических движений на рубежах три-
аса и юры сменились талассократическими условиями. В юрском периоде 
происходила колоссальная трансгрессия, прерванная поднятиями и ре-
грессивными движениями нижнемеловой эпохи. Вторая огромная транс-
грессия началась в альбское время и продолжалась всю верхнемеловую 
эпоху. Только в самом конце мела, в связи с резким усилением поднятий, 
произошла новая большая регрессия. 

I Наступившие условия жизни оказались пригодными только для пред-
ставителей подотряда Phylloceratina. От него в юрское время отделились 

два новых подотряда аммонитов — Lytoceratma и AmmoniUna. В дальней-
шем все три группы существовали до маастрихтского века мелового пери-
ода. Первые юрские аммониты отличались еще сравнительно низкой орга-
низацией, но затем в процессе сложной эволюции достигали временами 
большого совершенства. Новой и характерной чертой юрско-мелового эта-
па развития аммоноидей был широкий захват ими эпиконтинентальных 
морей, сопровождавшийся многообразным приспособлением к новым усло-
виям жизни. 

В связи с нияшемеловой регрессией в развитии аммонитов наметился 
временный упадок. Из юрских групп только представители надсемейств 
Oppeliaceae и Perisphinctaceae доживали в нижнемеловую эпоху. В это же 
время одна за другой возникали новые группы среди подотрядов Lytocera-
tina и Ammonitina, но только в альбском веке, т. е. в начале новой транс-
грессии, имела место резкая вспышка формообразования (почти 160 ро-
дов) ; о ней красноречиво говорит высокая пика на нашей схеме. Затем на-
ступила полоса нового еще более значительного упадка. Уже среди триа-
совых и юрских аммоноидей временами развивались формы с ненормаль-
ной раковиной, но там это было явлением редким; в меловом периоде коли-
чество подобных форм резко возросло (Pictetia, Baculites, Turrilites, Nippo-
nites и многие другие). Развитие по этому пути было приспособлением, с 
одной стороны, к пелагическому пассивно плавающему образу жизни, а с 
другой — к обитанию на дне моря. В верхнемеловую эпоху, кроме того, 
появились аммоноидеи с цератитовой лопастной линией (Engonoceratidae, 
Tissottiidae) или даже с гониатитовой перегородкой (Flickia, Neolobites). 
Их развитие шло по пути большого упрощения организации и значитель-
ного возврата к прошлому. 

На границе мела и палеогена произошел четвертый кризис в истории 
аммоноидей, имевший роковые последствия. После длительной и блестя-
щей эволюции, преодолев ряд критических моментов, аммоноидеи прекра-
тили свое существование. Внезапное их вымирание в конце мелового пери-
ода связано, по-видимому, с быстро нараставшим развитием других групп 
головоногих моллюсков — декапод и октопод. Аммоноидеи, не выдержав 
конкуренции этих необычайно хищных и подвижных животных, сначала 
прошли через полосу заметной деградации, а затем окончательно исчезли 
с лица Земли. 
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выводы 

Исследование палеозойских аммоноидей, а также сравнение общего хо-
да их эволюции с развитием мезозойских отрядов позволяют сделать не-
которые обобщающие выводы, имеющие широкий интерес. 

I. В результате ревизии палеозойских аммоноидей среди них установ-
лено четыре отряда, И подотрядов (включая Ceratitina), 29 надсемейств, 
83 семейства и 313 родов. Если исключить из рассмотрения карликовые 
подотряды Timanoceratina и Praeglyphioceratina, а также цератиты, кото-
рые в палеозое только начали свое развитие, то в отношении остальных 
групп можно сделать некоторые интересные выводы, основанные на срав-
нении таких показателей, как длительность существования, темны эволю-
ции, таксономическое разнообразие и степень морфологического совер-
шенства: 

а) по длительности существования на первом месте находится подот-
ряд Prolecanitina (турнейский — карнийский века), на последнем — под-
отряды Gephuroceratina и Clymeniina, из которых каждый существовал, 
можно сказать, в течение одного геологического века. Среди родов самым 
долговечным был Agathiceras (семь геологических веков); немного ему ус-
тупают Boesites, Neoaganides и Glaphyrites. Интересно отметить, что у 
Agathiceras и Neoaganides было срединное положение сифона, хотя бы 
только в личиночной стадии; 

б) по темпам эволюции безусловно на первом месте находится под-
отряд Gephuroceratina. В течение одного франского века, и даже менее 
того, у представителей этой группы количество лопастей вокруг перего-
родки увеличилось от 4 до 54, тогда как в других группах того же возра-
ста это количество не превышало 4—6. На следующем месте находится 
одно из последних семейств гониатитов — Cyclolobidae, существовавшее в 
течение трех геологических веков, от артинского до конца пермского пе-
риода. В течение этого времени количество лопастей возросло от 20 до 56 
при очень сложном дополнительном расчленении всех элементов; 

в) таксономическое разнообразие отдельных подотрядов можно опреде-
лять общим числом родов, возникших за все время существования группы, 
а также средним их количеством в пересчете на один геологический век. 
Как и следовало ожидать, наименьшее число родов было в первом под-
отряде агониатитов, наибольшее — в последнем подотряде гониатитов (со-
ответственно 7 и 147). Но если взять среднее число родов в пересчете на 
один геологический век, то результаты получаются совершенно иные. 
В этом случае на первом месте будет подотряд Gephuroceratina, в котором 
за один франский век возникло 23 рода. Следовательно, группа, вышедшая 
на первое место по темпам эволюции, была и в таксономическом отноше-
нии весьма разнообразной; 

г) степень морфологического совершенства можно определять по раз-
ным показателям, но, главным образом, по внешней форме раковины и но 
очертанию лопастной линии. Самая примитивная раковина была у первого 
рода аммоноидей — Anetoceras; она представляла спиральную трубку 
с несоприкасающимися оборотами. Однако трудно назвать группу, предста-
вители которой имели самую совершенную раковину, потому что в различ-
ных филогенетических ветвях независимо возникали формы, внешне весь-
ма сходные и в равной мере приспособленные для быстрого плавания. 
Можно лишь сказать, что самые развитые агониатиты и гониатиты имели 
крупную инволютную слабо скульптированную раковину, но первые — 
линзовидной, а вторые — эллипсоидальной или дисковидной формы. Самая 
примитивная лопастная линия была первично в подотряде Agoniatitina 
(VO), вторично в подотряде Clymeniina (U : D) и у рода Triaclymenia (U), 
самая совершенная — безусловно, в надсемействе Cyclolobaceae, особенно 
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у рода Cyclolobus. За все время существования палеозойских аммоноидей 
их перегородки прошли длинную цепь превращений — от трех лопастей 
весьма элементарной формы до 56 лопастей, если не больше, необычайно 
сложного и изрезанного очертания. 

II. Морфологические изменения раковины аммоноидей были необы-
чайно разнообразны и захватывали все ее особенности, как внешние, так 
и внутренние. Отсюда сам собою напрашивается вывод о большом разма-
хе адаптивной радиации аммоноидей, которая вела к завоеванию ими са-
мых различных морских биологических ниш. Но при всем многообразии 
морфологических изменений можно все-таки подметить два основных на-
правления, которые имели прямое отношение к образу жизни аммоноидей: 

а) все факты говорят о том, что генеральное направление морфогенеза 
во всех филогенетических стволах вело к общему возрастанию инволют-
ности, к уменьшению и закрытию умбо, к образованию наиболее обтекае-
мой (эллипсоидальной, дисковидной или линзовидной) раковины, к ослаб-
лению и даже полному исчезновению скульптуры, к максимальному ус-
ложнению перегородки и лопастной' линии. Вряд ли можно сомневаться в 
том, что это было приспособлением к широким условиям среды, к наибо-
лее активному, свободному образу жизни; 

б) на фоне такого преобладающего движения в истории аммоноидей 
часто обособлялись группы с иными направлениями морфогенеза, которые 
пели к возрастанию эволютности и расширению умбо, к образованию ши-
рокой, плохо обтекаемой раковины, к появлению гетероморфизма, к рез-
кому усилению скульптуры, к большому упрощению перегородки и лопа-
стной линии. Такие изменения имели разное биологическое значение, но 
в основном их можно рассматривать как приспособление к более узким 
условиям среды, к более пассивному образу жизни. Ярко выраженная 
и разнообразная скульптура наибольшее развитие получила в юрское и 
меловое время, когда аммониты завоевали обширные пространства эпи-
коптипоптальпых морей. 

III. С точки зрения общего направления эволюции аммоноидеи резко 
распадаются на две группы совершенно несоизмеримого объема. В первую 
попадают четыре отряда: агониатиты, гониатшты, цератиты и аммониты, 
во вторую — только климении. Этим группам были присущи следующие 
особе I и гости развития: 

а) каждый отряд первой группы в начале своего существования был 
представлен небольшим числом весьма примитивных форм, но затем, 
развиваясь, достигал очень высокой организации и большого процветания. 
Исходный род каждого нового отряда по строению своей раковины, осо-
бенно перегородки, был несравненно проще наиболее совершенных пред-
ставителей филогенетически предшествовавшего отряда. Но если взять 
последовательность исходных и конечных состояний лопастной линии, то 
легко заметить общее поступательное движение; как первичные, так и ко-
нечные перегородки взрослых особей испытывали в целом все возрастав-
шее усложнение (рис. 128); 

б) отряд климений составлял исключение из общего правила. Первые 
его представители тоже имели очень примитивное строение. В ходе после-
дующей эволюции отдельные филогенетические ветви пытались найти 
путь к повышению организации, но никогда не достигали значительного 
успеха. В целом же, вследствие нарушения внутренних коррелятивных 
связей, климении развивались в направлении понижения организации. 

IV. Эволюция аммоноидей шла неравномерным потоком: одни филоге-
нетические ветви испытывали спокойную медленную и длительную эволю-
цию, другие развивались бурно и достигали исключительного своеобразия 
и сложности структуры, третьи изменялись по пути упрощения организа-
ции. Возникает вопрос, каково значение таких ветвей в процессе после-
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Рис. 128. Исходное и одно-
из конечных состояний ло-
пастной линии в четырех. 

отрядах аммоноидей. 
А г о н и а т и т ы : а — Gyro-
ceratites; кобленцский и эйфель-
ский века; b — Eumedlicottia;. 
артинский — татарский века. 
Г о н и а т и т ы : с — Тогпосе-
гае; живетсний — фаменский 
века; d — Krafftoceras; татар-
ский век. Ц е р а т и т ы : е — 
Paraceltitvs; артинский и ка-
ванский века; f —Arcestes; кар-
нийский — рэтский века. А м-
м о н и т ы: д — Eeiophyllittes; 
скифский — анизийский века;. 
h — Puzosia; сеноманский век. 
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дующей эволюции? Наши работы позволяют ответить на этот вопрос сле-
дующим образом: 

а) совершенно очевидно, что все отряды аммоноидей и подавляющее 
большинство подчиненных таксономических групп произошли от сравни-
тельно простых, неспециализированных предков. В подтверждение этого 
положения можно привести многочисленные примеры. Агониатиты отде-
лились от медленно и длительно развивавшихся бактритоидей, церати-
ты — от сравнительно низко организованного и тоже длительно существо-
вавшего семейства дарэлитид. Крупнейший подотряд Goniatitina произо-
шел от слабо специализированного семейства имитоцератид. Предком 
таких высокоорганизованных групп, как надсемейство Cyclolobaceae и се-
мейство Popanoceratidae, был простой и долговечный род Eoasianites; 

б) однако было бы ошибкой делать из высказанного выше положе-
ния абсолютное правило «неспециализированного предка», потому что из-
вестны и такие случаи, правда, редкие, когда аммоноидеи с принципиаль-
но новой структурой раковины произошли от таких групп, которые разви-
вались быстро и приобрели большую специализацию. Типичным примером 
может служить происхождение надсемейства Sagecerataceae от мед-
ликоттиид, уже достигших в своем развитии кульминационного состояния. 
Семейство Cyololobidae отделилось от видриоцератид, отличавшихся бы-
стрыми темпами развития и высокой организацией. Но подотряд Gephu-
roceratina, занимающий по темпам эволюции первое место, исчез, не 
оставив потомков; 

в) группы, развивавшиеся по пути упрощения организации, а также 
приспособившиеся к каким-либо специфическим условиям среды, были 
очень чувствительны к изменению привычной обстановки. Они представ-
ляли, вероятно, тупики эволюции. Характерно, что климении, достигшие 
пышного развития и большого разнообразия, существовали недолго и вы-
мерли, тоже не оставив потомков. 

V. Способы перехода в процессе филогенетического развития необычай-
но разнообразны. Они зависят от характера онтогенетических изменений, 
влияющих па форму, функцию, темпы развития и местоположение отдель-
ных частей и их комбинаций. Поскольку это положение полностью приме-
нимо и в нашем случае, возникает вопрос, путем каких онтогенетических 
изменений происходило зарождение и дальнейшее развитие новых групп 
среди аммоноидей? Прежде чем перейти к ответу на этот вопрос, необхо-
димо отметить общее свойство всех изученных нами групп — новые ка-
чества возникали у пих на более или менее ранних стадиях онтогенеза 
(архаллаксис или девиация). Итак: 

а) совершенно ясно, что в филогении аммоноидей основным способом 
перехода от старого к новому было развитие путем медленных онтогенети-
ческих изменений, которые вызывали небольшие новые качества, прояв-
лявшие себя в полной мере только в результате суммирования от рода к 
роду. Так происходило становление отряда агониатитов (Lobobactrites 
Aneloceras Gyroceratites —^ Mimagoniatites -> Agoniatites), развитие мно-
гих надсемейств и семейств (Daraelitidae, Somoholitidae, Agathiceratidae, 
Schistoceratidae и др.). В общем, в подтверждение этого положения мож-
но было бы привести много примеров; 

б) более редким, хотя и очень важным способом перехода от старого 
к новому было развитие путем быстрых онтогенетических изменений, ко-
торые захватывали обычно очень ранние стадии и сразу вызывали боль-
шие новые качества. Так возник отряд климений, многие надсемейства и 
семейства (Sageceratidae, Marathonitidae, Vidrioceratidae, Popanoceratidae 
и др.). Характерно, что после внезапного возникновения новой группы 
дальнейшая ее эволюция протекала по первому способу в условиях посто' 
янного ускорения развития (тахигенеза); 
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в) наконец, был еще один очень важный способ перехода от старого к 
новому, на который до сих пор обращалось мало внимания,— это способ 
отпадения поздних стадий при замедлении развития ранних стадий (т. е. 
сочетание неотении и брадигенеза). Этот способ как бы омолаживал струк-
туру! делал ее менее специализированной и более пригодной для после-
дующих преобразований. На форме раковины он проявлялся в виде резко-
го возрастания эволютности. Так появился отряд цератитов, семейства 
Phenacoccratidae, Nomismoceratidae, Gastrioceratidae, Paragaslrioceratidae 
и, возможно, некоторые другие. По мере дальнейшего изучения аммоно-
идей значение этого способа будет, вероятно, возрастать. 

VI. Этапы процветания и моменты кризиса в развитии аммоноидей 
были теснейшим образом связаны с большими изменениями в палеогео-
графической обстановке,— с морскими трансгрессиями и регрессиями, ко-
торые, стимулируя эволюцию одних групп, вели к гибели других. Почти 
все отряды аммоноидей (агониатиты, гониатиты, цератиты, аммониты) 
зародились в условиях резкого сокращения морских бассейнов, и только 
климении составляют исключение из этого правила, хотя расцвет этой 
сравнительно кратковременной группы происходил тоже на спаде транс-
грессии. Бурная эволюция цератитов точно совпала во времени с одной из 
самых больших в истории Земли регрессий. Наоборот, пышный расцвет 
подотрядов Gephuroceratina, Lytoceratina и Ammonitina был связан с ве-
ликими трансгрессиями. Следовательно, при отсутствии биотических барь-
еров захват пространства и широкая экологическая экспансия аммоноидей 
происходили в условиях как регрессивных, так и трансгрессивных движе-
ний моря. 
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УКАЗАТЕЛЬ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ НАЗВАНИЙ 

Прямым шрифтом набраны названия, признанные действительными, курсивом — 
•синонимы, младшие гомонимы и названия, признанные по разным сообраясениям 
недействительными. Стоящие после названия числа указывают: набранные прямым 
шрифтом — страницу, на которой соответствующая таксономическая единица опи-
сана, набранные курсивом — порядковый номер рода в таблице стратиграфического 
распространения. 

Abichia, 226 
Acanthoclymenia, 233, 45 
Acanthoclymeniidae, 236 
Acrocanites, 185, 112 
Acutimitoceras, 197, 113 
Adelphoceras, 204 
Adelphoceratidae, 204 
Adriianitaceae, 228 
Adrianites, 229, 287 
Adrianitidae, 228 
Aganides, 197, 249 
Aganididae, 196 
Agastrioceras, 214, 175 
Agathiceras, 216, 203 
Agathicerataceae, 215 
Agathiceratidae, 215 
Agoniatitaceae, 169 
Agoniatites, 169, 12 
Agoniatitida, 167 
Agoniatitidae, 169 
Agoniatitina, 167 
Akmilleria, 189, 234 
Aktubinskia, 189, 247 
Aktubites, 225, 200 
Almites, 226 
Altudoceras, 221, 268 
Ambiguites, 249 
Ammonellipsites, 202, 128 
Anabeloceras, 178 
Anarcestaceae, 170 
Anarcestes, 170, 6 
Anarcestidae, 170 
Anarcestina, 169 
Anatsabites, 221, 281 
Anderssonoceras, 248, 300 
Anderssonoceratidae, 247 
Anetoceras, 168, 1 
Anetoceratidae, 167 
Annulites, 242 
Anotoceras, 249 
Anthracoceras, 209, 146 
Anthracoceratidae, 209 
Aphyllites, 169 
Aphyllitidae, 168 
Araxoceras, 248, 309 

Araxoceratidae, 248 
Archoceras, 171, 46 
Aricoceras, 229, 271 
Aristoceras, 206, 212 
Aristoceratoides, 206, 280 
Artinskia, 189, 226 
Artioceras, 188, 246 
Asianites, 222 
Atratoceras, 208 
Atsabites, 221, 252 
Aulatornoceras, 194, 47 

Balvia, 197 
Balvites, 173 
Baschkirites, 204, 164 
Baschkiritinae, 204 
Basleoceras, 229, 289 
Beloceras, 180, 43 
Belocerataceae, 178 
Beloceratidae, 178 
Bendites, 224 
Bendoceras, 219 
Bendoceratidae, 219 
Berkhoceras, 208 
Berkhoceratidae, 208 
Beyrichoceras, 201, 125 
Beyrichoceratoides, 201, 126 
Bilinguites, 214, 174 
Biloclymenia, 238, 78 
Biloclymeniidae, 237 
Bisatoceras, 213, 196 
Bisatoceratinae, 213 
Boesites, 186, 202 
Bollandites, 201, 124 
Bollandoceras, 201 
Brancoceras, 197 
Branneroceras, 217, 178 
Branneroceratidae, 216 
Bransonoceras, 222 

Cabrieroceras, 171, 17 
Caenocyclus, 249 
Centroceras, 195 
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Centroceratos, 195 
Ceratitida, 244 
Cheiloceras, 195, 59 
Cheilocerataceae, 194 
Cheiloceratidae, 194 
Cheiloceratinae, 194 
Cheilocerotes, 195 
Choneclymenia, 242 
Cibolites, 247, 298 
Cibolitidae, 246 
Clarkeoceras, 170 
Clinolobidae, 229 
Clinolobus, 230, 293 
Cluthoceras, 201, 152 
Clymenia, 243, 98 
Clymeniaceae, 242 
Clymeniida, 235 
Clymeniidae, 243 
Clymeniina, 242 
Clymenites, 243 
Clymenoceras, 173, 50 
Clymenoceratidae, 173 
Cordillerites, 192 
Costaclymenia, 237, 75 
Costaelymeniidae, 236 
Cowdaleoceras, 201 
Cravenites, 201 
Cravenoceras, 212, 158 
Cravenoceratinae, 212 
Cravenoceratoides, 212 
Crickites, 175, 29 
Crickitinae, 174 
Crimites, 228, 236 
Cryptoclymenia, 196 
Cycloclymenia, 173, 51 
Cyclolobaceae, 230 
Cyclolobidae, 232 
Cyclolobus, 233, 305 
Cymaclymenia, 244, 102 
Cymaclymeniidae, 244 
Cyrtoclymenia, 243, 93 
Cyrtoclymeniidae, 242 

Daixites, 188, 225 
Daraelites, 186, 264 
Daraelitidae, 185 
Delepinoceras, 211, 157 
Delepinoceratidae, 211 
Demarezites, 226, 258 
Devonopronorites, 178, 39 
Dcvonopronoritidae, 177 
Diaboloceras, 219, 191 
Dimeroceras, 196, 69 
Dimeroceratidae, 196 
Dimorphoceras, 205, 131 
Dimorphocerataceae, 202 
Dimorphoceratidae, 204 
Discoclymenia, 196, 66 
Discotoceras, 249, 312 
Dodecalegoceras, 222 
Dombarites, 216, 162 
Dombarocanites, 185, 148 
Donetzoceras, 217, 182 
Doryceras, 229, 285 
Dryochoceras, 204 
Dunbarites, 229, 222 
Dunbaritidae, 229 
Dyscheiloceras, 195, 61 

Edmooroceras, 204 
Emilites, 228, 221 
Endosiphonites, 244 
Entogonites, 202, 130 
Entogonoceras, 210 
Eoasianites, 217, 201 
Eobeloceras, 180, 41 
Eocanites, 185, 106 
Eoglyphioceras, 201 
Eogonioloboceras, 208, 132 
Eoparalegoceras, 219, 189 
Eoschistoceras, 219, 193 
Eothalassoceras, 206, 147 
Eothinites, 223, 255 
Eothinitidae, 223 
Eowellerites, 224, 194 
Epadrianites, 229, 288 
Epicanites, 186, 121 
Epigiyphioceras, 223, 283 
Epilegoceras, 222 
Epipronorites, 187 
Episageceras, 189, 301 
Episageceratidae, 189 
Epithalassoceras, 206, 279 
Epitornoceras, 193 
Epiwocklumeria, 239, 82 
Eucheiloceras, 195 
Eudissoceras, 208 
Eumedlicottia, 189, 274 
Eumorphoceras, 204, 153 
Eupleuroceras, 221, 206 
Eupleuroceratidae, 220 
Eurycyclus, 202 

Falciclymenia, 243, 97 
Fascipericyclus, 202, 127 
Ferganoceras. 203, 138 
Ferganoceratinae, 203 
Foordites, 171, 10 
Frechiceras, 192 

Gaotanoceras, 216, 251 
Gastrioceras, 217, 177 
Gastriocerataceae, 216 
Gastrioceratidae, 216 
Gattendorfia, 197, 108 
Gemmellaroceras, 234 
Genuclymenia, 244, 101 
Gephuroceras, 174, 24 
Gephuroceratidae, 174 
Gephuroceratina, 173 
Gephyroceras, 174 
Gephyroceratidae, 174 
Girtyites, 221 
Girtyoceras, 204, 139 
Girtyoceratidae, 204 
Girtyoceratinae, 204 
Glaphyrites, 212, 170 
Glassoceras, 231, 272 
Glassoceratinae, 231 
Glatziella, 240, 83 
Glatziellidae, 239 
Gleboceras, 207, 204 
Glyphioceras, 211 
Glyphioceratidae, 210 
Glyphioceratoides, 211 
Godihaabites, 233 
Goniatitaceae, 209 
Goniatites, 211, 133 



Goniatitida, 192 
Goniatitidae, 210 
Goniatitina, 199 
Gonioclymenia, 240, 85 
Gonioclymeniaceae, 240 
Conioclymeniidae, 240 
Gonioclymeniina, 235 
Gonioglyphioceras, 208, 186 
Gonioloboceras, 208, 169 
Gonioloboceratidae, 207 
Gordonites, 209, 188 
Grabauites, 221 
Grioceras, 231 
Gurleyoceras, 208 
Gyroceratites, 169, 4 
Gyroceratilidae, 168 

Hammatocyclus, 201 
Hanieloceras, 233 
Helicocyclus, 201 
Heminautilinus, 195, 60 
Hoxaclymenia, 236, 72 
Hcxaclymeniidae, 235 
Hibernicoceras, 211, 1S4 
Hoeninghausia, 175, 26 
HolTmannia, 229, 292 
Hoffmann iidae, 229 
Ilolzapfeloceras, 171 
Homoceras, 213, 160 
Homoceratidae, 211 
Homoccratinae, 213 
Homoceratoides, 213, 165 
Hudsonoceras, 204, 154 
Hunanites, 198 
Hyatloceras, 226, 284 
Ilyailoceratinae, 226 

Ibergiceras, 186 
Ibergiceratidae, 185 
Imitoceras, 197, 103 
Imitoceratidae, 196 
Irinoceras, 197, 151 
Juresanites, 222, 230 

Kalloclymenia, 240, 86 
Kamptoclymenia, 242, 89 
Karagandoceras, 199, 110 
Karagandoceratidae, 199 
Karakoramoceras, 201 
Kargalites, 226, 218 
Kargalitinae, 226 
Kay pericyclus, 202 
Kazakhoceras, 208, 143 
Kazakhstania, 197, 109 
Kiaclymonia, 238, 77 
Klngoccras, 247, 307 
Kittliella, 202 
Koenenites, 174, 25 
Komioceras, 175, 30 
Kosmoclymenia, 244, 100 
Krafftoceras, 233, 306 
Kufengoceras, 233, 261 

Laevigites, 244 
Lagowiles, 199, 70 
Latanarcestes, 171, 7 

Latisageceras, 189 
Lenticlymenia, 243 
Lobotornoceras, 194, 56 
Lusitanoceras, 210 
Lyrogoniatites, 210, 145 

Maeneceras, 196, 65 
Maeneceras, 194 
Maenioceras, 194, 19 
Maenioceratidae, 194 
Manticoceras, 174 
Manticoceratinae, 174 
Marathonitaceae, 225 
Marathonites, 226, 227 
Marathonitidae, 225 
Marathonitinae, 226 
Marianoceras, 249 
Martites, 226 
Martoceras, 231 
Maximites, 197, 184 
Maximitidae, 197 
Medlicottia, 189, 244 
Medlicottiaceae, 186 
Medlicottiidae, 188 
Medlicottiinae, 189 
Megapronorites, 187, 119 
Merocanites, 185, 119 
Mesobeloceras, 180, 42 
Metacanites, 185, 136 
Metacrimites, 228 
Metadaraelites, 186 
Metadimorphoceras, 205 
Metalegoceras, 222, 243 
Metalegoceratidae, 222 
Metaperrinites, 225, 256 
Metapronorites, 186, 216 
Metaricoceras, 229 
Metasageceras, 192 
Metaschisloceras, 219 
Metotoceras, 249 
Mexicoceras, 233, 294 
Milleroceras, 208 
Mimagoniatites, 169, 5 
Mimagoniatitidae, 169 
Mimoceras, 169 
Mimocerataceae, 167 
Mimoceratidae, 168 
Mimoceratinae, 169 
Mimosphinctes, 168, 2 
Mimosphinctinae, 168 
Mirocfymenia, 238, 80 
Miroclymeniidae, 238 
Muensteroceras, 201, 114 
Muensteroceratidae, 201 

Nautellipsites, 201, 116 
Neoaganides, 197, 219 
Neoaricoceras, 229 
Neocrimites, 228, 270 
Neodimorphoceras, 209, 799 
Neogeoceras, 189, 276 
Neoglaphyrites, 212, 224 
NeogJypliioceras, 210, 144 
Neoglyphioceratidae, 210 
Neoicoceras, 249 
Neoicoceratidae, 216 
Neomanticoceras, 178, 40 
Neomarathonites, 226 
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Neopharciceras, 177, 37 
Neopopanoceras, 234 
Neopronorites, 187, 217 
Neoshumardites, 215, 250 
Neostacheoceras, 231 
Neostacheoceratinae, 230 
Nodosageceras, 189, 277 
Nomismoceras, 202, 129 
Nomismoceratidae, 202 
Nomismoceratinae, 202 
Nordiceras, 177, 38 
Nuculoceras, 213, 168 
Nuculoceratinae, 213 

Orthoclymenia, 244 
Osmanoceras, 249 
Otoceras, 249 
Otocerataceae, 247 
Otoceratidae, 249 
Otoclymenia, 240 
Owenoceras, 215, 197 
Oxyclymenia, 244 

Pachyclymenia, 238, 79 
Palaeogoniatites, 168, 3 
Palaeolecanites, 247, 308 
Palermites, 229, 286 
Pamirites, 231 
Pamiritinae, 230 
Paraceltites, 246, 273 
Paraceltitidae, 246 
Paradimeroceras, 196, 68 
Paradimorphoceras, 205, 142 
Paragastrioceras, 221, 235 
Paragastrioceratidae, 221 
Paragathiceras, 216 
Paragattendorfia, 197, 107 
Paraglyphioceras, 211 
Paragoniatites, 210 
Paralecanites, 246 
Paralecanitidae, 246 
Paralegoceras, 219, 192 
Paralytoceras, 173, 52 
Paraperrinites, 225 
Paraphyllites, 169, 13 
Paraprolecanites, 185 
Parapronorites, 187, 265 
Parasageceras, 192 
Paraschistoceras, 219, 210 
Parashumardites, 225, 207 
Para tori eyoccras, 195, 63 
Parawocklumeria, 242, 91 
Parawocklumeriaceae, 241 
Parawocklumeriidae, 241 
Parodiceras, 193 
Parodiceras, 171 
Parodicerellum, 171, 14 
Parodoceras, 193 
Pennoceras, 213, 205 
Pericleites, 216, 163 
Pericyclaceae, 200 
Pericyclidae, 201 
Pericyclus, 201, 117 
Peritrochia, 227, 259 
Pernoceras, 193 
Perrinites, 225, 257 
Perrinitidae, 224 
Phancroccras, 219, 183 

Pharciceras, 177, 35 
Pharcicerataceae, 174 
Pharciceratidae, 176 
Phenacoceras, 173 
Phenacoceralidae, 173 
Pinacites, 171, 11 
Pinacitidae, 171 
Pinnacites, 171 
Pinnacilidae, 171 
Pinoceras, 209 
Pintoceras, 249 
Piriclymenia, 243, 94 
Planulites, 243 
Platyclymenia, 242, 92 
Platyclymeniidae, 242 
Platygoniatites, 211, 156 
Pleuroclymenia, 242 
Plummerites, 228 
Policeras, 226 
Politoceras, 205, 185 
Polonites, 196, 67 
Polonoceras, 194, 54 
Ponticeras, 174, 22 
Popanoceras, 234, 263 
Popanocerataceae, 233 
Popanoceratidae, 233 
Postaktubitcs, 225 
Postclymenia, 244 
Postglatziella, 240, 84 
Poslprolobites, 172 
PosUomoceras, 194, 57 
Praedaraelil.es, 186, 137 
Praeglyphioceras, 199, 71 
Praeglyphiocerataceae, 198 
Praeglyphioceratidae, 198 
Praeglyphiocerati n a, 198 
Prehoffmannia, 249 
Preshumardites, 215, 215 
Prionoceras, 172, 49 
Probclocoras, 175, 28 
Proceralitcs, 247 
Procyclolobus, 233 
Prcdaraeliles, 186 
Prodromites, 180, 104 
Prodromitidae, 180 
Progonioclyinenia, 236, 73 
Prohyalloceras, 226 
Prolecanitaceae, 184 
Prolecanites, 185, 120 
Prolecanitidae, 185 
Prolecanitina, 182 
Prolobitaceae, 172 
Prolobites, 172, 48 
Prolobitidae, 172 
Promedlicoltia, 189 
Prometalegoceras, 217 
Pronoceras, 217 
Pronorites, 186, 122 
Pronoritidae, 186 
Properrinites, 225, 231 
Propinacoceras, 189, 266 
Propinacoceratidae, 188 
Propopanoceras, 234, 241 
Prosageceras, 189 
Proshumardites, 216, 166 
Prosicanites, 189 
Prostacheoceras, 231, 237 
Prolacloclymenia, 243 
Protlialassoceras, 206, 213 
Protimanites, 175 



Protocanites, 185, 105 
Protopopanoceras, 234, 229 
Protornoceras, 193, 20 
Prolotoceras, 249, 311 
Protoxyclymenia, 244, 99 
Prouddenites, 188, 198 
Pseudagathiceras, 229, 290 
Pseudarietites, 176, 53 
Pseudoarietites, 176 
Pseudobisatoceras, 213, 172 
Pseudoclymenia, 194, 55 
Pseudogastrioceras, 221, 304 
Pseudohalorites, 198, 248 
Pseudohaloritidae, 198 
Pseudohomoceras, 249 
Pseudonomismoceras, 249 
Pseudoparalegoceras, 219, 190 
Pseudoparalcgoceratidae, 218 
Pseudosageceras, 192 
Pseudoschistoceras, 222, 254 
Psoudovidrioceras, 227, 269 

Raymondicoras, 194, 58 
Hayrnondiceratinae, 194 
Hecloclymenia, 243, 96 
Rcctoc I ymeniidae, 243 
Reticuloceras, 214, 161 
Reliculoccra lidae, 213 
Rhipaeocanites, 185 
lihiphaeile.s, 223 
Rhymmoceras, 210, 155 
Richard,sorbites, 212 
Rotaraxoceras, 248, 310 
Rotopericyclus, 201, 118 

Sageceras, 192 
Sageeerataceae, 191 
Sageceralidae, 192 
Sagittoceras, 204, 140 
Sakmarites, 187, 233 
Sandbergeroceras, 176, 32 
Sandbergeroceratinae, 175 
Schartymites, 213, 173 
Schindewolfoceras, 176, 33 
Schistoceras, 219, 211 
Schistoceratidae, 219 
Schizoclymenia, 240, 87 
Schizocyclus, 202 
Sedgwickoceras, 196 i 
Sellaclymenia, 237, 76 
Sellaclymeniaceae, 235 
Sellaclymeniidae, 237 
Sellanarcestes, 171, 8 
Shengoceras, 233, 262 
Shikhanites, 191, 228 
Shikhanitidae, 190 
Shuichengoceras, 209, 171 
Sliumardilaceae, 224 
Shumardites, 225, 220 
Shumarditidae, 224 
Sicanites, 188, 267 
Sicanitinae, 188 
Sinoclymenia, 249 
Sizilites, 220, 291 
Sobolewia, 172, 15 
Soliclymeni'-i, 236, 74 
Somoholites, 215, 214 

Somoholitidae, 214 
Sosiocrimites, 228 
Sphaeropharciceras, 177, 34 
Sphenoceras, 211 
Sphenoclymenia, 240, 88 
Spirolegoceras, 222, 253 
Sporadoceras, 196, 64 
Sporadoceratidae, 195 
Stacheoceras, 231, 275 
Staffites, 195 
Stenoclymenia, 242 
Stenocyclus, 202 
Stenopronorites, 186, 167 
Straumoceras, 219 
Striatoclymenia, 244 
Striatoclymenidae, 244 
Strigogoniatites, 221, 282 
Subanarcestes, 170, 9 
Subglassoceras, 232 
Subkargalites, 226 
Subpronorites, 186 
Sabshumardites, 225 
Sudeticeras, 211, 135 
Sulcogirtyoceras, 204 
Sundaites, 191, 278 
Sundaitidae, 191 
Sunoclymenia, 249 
Synartinskia, 188, 239 
Syngastrioceras, 212, 181 
Synpharciceras, 177, 36 
Synuraloceras, 221, 240 
Synwocklumeria, 239, 111 

Tabantalites, 226, 232 
Tauroceras, 234, 297 
Tauroceratinae, 233 
Terektytes, 201, 115 
Tetragonites, 202 
Texites, 209 
Texoceras, 229, 260 
Thalassoceras, 206, 245 
Thalassoceratidae, 205 
Thalassoceratinae, 206 
Timanites, 175, 27 
Timanoceras, 182, 44 
Timanoeerataceae, 182 
Timanoceratidae, 182 
Timanoceratina, 181 
Timorites, 233, 296 
Timoritidae, 232 
Torleyoceras, 195, 62 
Tornoceras, 193, 21 
Tornocerataceae, 193 
Tornoceratidae, 193 
Tornoceratina, 193 
Trapezocyclus, 201 
Triaclymenia, 242, 90 
Triaenoceras, 176 
Triainoceras, 176, 31 
Triainoceratidae, 175 
Tridentites, 187, 123 
Trigonoclymenia, 242 
Trigonogastrioceras, 219, 179 
Trizonoceras, 205, 141 
Trochilioceras, 217 
Tschungkuoceras, 217 
Trochoclymenia, 243, 95 
Tympanoceras, 212, 159 
Uchtites, 174, 23 
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Uddenites, 188, 208 
Uddenitinae, 188 
Uddenoceras, 188, 209 
Vralites, 206, 223 
Uraloceras, 221, 242 
Uralopronorites, 187, 15'J 
Urartoceras, 249, 313 

Varioclymenia, 242 
Verneuilites, 214, 176 
Vidrioceras, 231, 223 
Vidrioceratidae, 230 
Vidrioceratinae, 231 
Virginoceras, 178 

Waagenia, 231 
Waagenina, 231, 238 
Waagenoceras, 233, 295 
Walkerites, 224 
Wanneroceras, 233 

Wedekindella, 171, 18 
Wedekindoceras, 196 
Welleritaceae, 223 
Wellerites, 224, 195 
Welieritidae, 223 
Werneroceras, 171, 10 
Wiedeyoceras, 208, 187 
Winslowoceras, 224, ISO 
Wocklumeria, 239, 81 
Wocklumeriidae, 239 

Xenaspis, 247, 302 
Xenodiscaceae, 246 
Xenodiscidae, 247 
Xenodiscites, 247, 299 
Xenodiscus, 247, 303 

Yakutoceras, 249 
Yinoceras, 207, 249 
Yinoceratinae, 207 
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