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НАУЧНОЕ ИЗДАНИЕ
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Василия Ермолаевича Руженцева





ПРЕДИСЛОВИЕ

Настоящий сборник посвящен памяти 
В.Е.Руженцева - одного из выдающихся па­
леонтологов уходящего столетия. Две обла­
сти науки привлекали его пристальное вни­
мание: позднепалеозойские аммоноидеи и 
биохронология верхнего палеозоя. И в той, 
и в другой он оставил глубокий след.

Опираясь на онто-филогенетический 
метод исследования, В.Е.Руженцев разра­
ботал классификацию палеозойских аммо- 
ноидей, которую приняли не только отечест­
венные, но и зарубежные палеонтологи. На 
примере этой группы моллюсков он смог 
наглядно продемонстрировать ряд основных 
принципов классификации и некоторые об­
щие закономерности эволюции. Большое 
внимание уделял В.Е.Руженцев и вопросам 
биостратиграфии. Он выделил серию по­
следовательных комплексов аммоноидей, 
которые легли в основу современной зональ­
ной схемы карбона. Им же разработана 
общепринятая ныне ярусная шкала нижней 
перми.

Более подробно жизнь и творчество 
В.Е. Руженцева рассмотрены в статье А.А. 
Шевырева, откры вающ ей этот сборник. 
Остальные статьи, авторами которых явля­
ются как российские, так и зарубежные ис­
следователи, касаются некоторых общих 
проблем и различных аспектов изучения 
цефалопод.

Внимание А.В.Попова привлек прин­
цип основного звена развития, предложен­
ный В.Е.Руженцевым в качестве одного из 
методов изучения филогении. Этот принцип 
основан на признании того факта, что разви­
тие отдельных ф илогенетических ветвей

имеет направленны й (канал изованны й ) 
характер. Задача исследователя заключает­
ся в том, чтобы увидеть эту тенденцию, уло­
вить момент ее зарождения и проследить ее 
дальнейшее развитие.

Как известно, В.Е.Руженцев, вслед за
О.Шиндевольфом, не принял популярную 
идею стратотипа - конкретного типового раз­
реза. Он противопоставил ей идею биохро­
нотипа - глобального комплекса ископаемых, 
характеризующ их определенный стратон. 
Эта идея оказалась созвучной представ­
лениям С.С.Лазарева об архетипе как «иде­
альном глобальном обобщении». В своей 
статье, публикуемой в данном сборнике, он 
вновь бросает камень в хроностратиграфию, 
которую рассматривает как «тупиковый путь 
развития науки» и форму «массового бе­
зумия». Вряд ли можно согласиться со столь 
суровым приговором . Ведь именно под 
флагом хроностратиграфии во второй поло­
вине XX века были достигнуты впечатляю­
щие успехи в геологии: разработаны деталь­
ные стратиграфические шкалы и составлены 
уточненные схемы межрегиональной корре­
ляции. Напротив, идея архетипа еще должна 
доказать свои практические возможности в 
стратиграфии.

Ричард Дэвис, Ройал Мейле и Сузан 
Клофак посвятили свою статью организмам, 
которые поселялись на раковинах цефало­
под. Обычно их называют эпибионтами или 
эпизоями. Предлагается сохранить название 
«эпизои» за теми организмами, которые жили 
или живут на поверхности других живых 
организмов. Все организмы, которые поселя­
ются на поверхности или внутри любого
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твердого объекта (живого, мертвого или не­
органического), предлагается называть «эпи- 
колями». Описаны примеры эпиколей, в том 
числе и эпизой, на раковинах девонских и 
каменноугольных цефалопод.

И.С.Барсков попытался ответить на 
интригующий вопрос, почему аммоноидеи 
имели сложные перегородки и лопастные ли­
нии. Он полагает, что усложнение этих струк­
тур связано не только с потребностью укреп­
ления раковины, но и с совершенствованием 
механизма плавучести, в частности с необ­
ходимостью заполнения жидкостью воздуш­
ных камер при погружении животного. Обра­
зование рассеченных лопастей и седел у ам- 
моноидей было обусловлено необходимо­
стью постоянно удерживать определенное 
количество камерной жидкости в изгибах пе­
регородок.

Дитер Корн считает, что описания де­
вонских аммоноидей должны сопровождать­
ся не только рисунками лопастных линий, но 
и изображениями их перегородок. Он предла­
гает метод объемного проектирования пере­
городок, который позволяет рассматривать 
эти элементы раковины спереди, сбоку и с 
вентральной стороны.

Статья Л.А.Догужаевой посвящена 
описанию челюстных аппаратов аммонои­
дей. Они были обнаружены автором в кол­
лекциях цефалопод, собранных В.Е.Ружен- 
цевым и его женой И.В.Хворовой из верхнего 
карбона Южного Урала.

М.Ф.Богословская, Л.Ф.Кузина и Т.Б.Ле­
онова представили оригинальную схему клас­
сификации позднепалеозойских аммоноидей, 
основанную на анализе новейших данных об 
их морфологии, стратиграфии и географии.

Брюс Сондерс и Д.Уорк описали ре­
зультаты проведенной ими ревизии некото­
рых раннекаменноугольных аммоноидей, в 
ходе которой уточнили диагнозы ряда родов.

Лиза Микс и Уолтер Мангер пересмо­
трели диагноз типового вида раннекаменно­
угольного рода Fayettevillea, опираясь на 
первые находки взрослых экземпляров этого 
вида в типовой области его распростране­
ния, и выделили новый род Pseudofayette- 
villea с единственным видом Ps. gordoni sp. 
nov. из верхних фейетвиллских сланцев Ар­
канзаса.

Алан Титус привел новые данные о 
биостратиграфии верхнемиссисипских слан­
цев Барнетт в Техасе. Опираясь на распре­
деление аммоноидей, он выделил в этих 
сланцах три биозоны, отвечающие верхам 
визе, пендлскому и арнсбергскому ярусам 
западноевропейской шкалы.

Юрген Кулльман и С .В .Николаева 
проанализировали характер смены аммонои­
дей на рубеже нижнего и среднего карбона и 
предложили зональную  схему для низов 
среднего карбона.

Чжоу Зурен, Брайан Гленистер, У.Фер- 
ниш и Клод Спиноза в результате таксоно­
мической и хронологической ревизии пермс­
ких аммоноидей выявили многократный ха­
рактер их вымирания, эпизоды которого были 
связаны с экологической дифференциаци­
ей, контролировавш ейся эвстатическими 
циклами третьего порядка.

Ф.А.Журавлева и Л.А.Догужаева изу­
чили под сканирующим электронным микро­
скопом внутреннее строение хорошо сохра­
нившихся раковин псевдортоцерид из фаме- 
на Армении и актиноцерид из среднего ордо­
вика Сибири. Они нашли в камерных отложе­
ниях псевдортоцерид округлые образования, 
которые интерпретируют как полости, остав­
шиеся на месте сосудов. Авторы считают, что 
в камерах находилась мягкая ткань, в кото­
рой располагались эти сосуды и которая дек­
ретировала камерные отложения.

Л.А.Догужаева и А.А.Школин изучили 
под электронным микроскопом строение си­
фона у рода «Loxoceras» из верхнего визе 
Русской платформы. Они обнаружили в нем 
отложения, пористый характер которых, ве­
роятно, не мешал сообщению между сифо­
ном и камерами. Возможно, эти отложения 
служили аккумуляторами сифонной жидко­
сти, необходимой для регулирования плаву­
чести.

Завершает сборник статья А.А.Шевы- 
рева об аммонитовых зонах индского яруса 
триаса и их корреляции.

Мы выражаем признательность зару­
бежным коллегам, которые, отдавая должное 
научным заслугам В.Е.Руженцева, с готов­
ностью откликнулись на приглашение при­
нять участие в этом мемориальном сборнике.

А.А.Шевырев



ПАМЯТИ ВАСИЛИЯ ЕРМОЛАЕВИЧА РУЖЕНЦЕВА

(1899-1978)

Проф ессор В .Е .Р уж енцев  ш ироко известен  среди пал еонтол огов  мира своими 
выдающимися исследованиями палеозойских аммоноидей. Используя онто-ф илоге- 
нетический метод, он разработал их систему и реконструировал родственные связи между 
крупными таксонами этой группы цефалопод. Не менее велик его вклад в стратиграфию 
верхнего палеозоя. Опираясь на комплексы аммоноидей, он выделил в верхнем карбоне 
жигулёвский и оренбургский, а в нижней перми - ассельский и сакмарский ярусы, составил 
зональную схему верхнего палеозоя.

Memorial to Vasily Ermolaevich Ruzhencev (1899-1978)
A.A.Shevyrev

Abstract. Professor V.E.Ruzhencev is widely known among the paleontologists of the world 
by his outstanding researches of Paleozoic ammonoids. Using the onto-phylogenetic method 
he worked out their system and reconstructed the relationships of higher taxa in this cephalopod 
group. V.E.Ruzhencev’s contribution to the Upper Paleozoic biochronology is also great. On 
the basis of the ammonoid assemblages he recognized first the Zhigulevian and Orenburgian 
stages in the Upper Carboniferous, the Asselian and Sakmarian stages - in the Lower Permian, 
composed the ammonoid zonal scheme of the Upper Paleozoic.

4 апреля В.Е.Руженцеву исполнилось бы 
100 лет. Он родился на Смоленщине. Рано 
лишился отца. Поступив в Смоленское реаль­
ное училище, вынужден был давать платные 
уроки, чтобы поддержать свое существование. 
После окончания училища в 1918 г. некоторое 
время работал учителем, а затем инструктором 
отдела народного образования.

В 1921 г. был направлен на учебу в Мос­
ковскую горную академию, где слушал лекции
А.Д.Архангельского и Н.С.Шатского. С отличи­
ем окончив ее, в 1928-1934 гг. работал геологом 
в Наркомате путей сообщения, Научном инсти­
туте по удобрениям и Нефтяном геологораз­
ведочном институте. В этот период занимался 
проблемами геологии и нефтегазоносности 
Кавказа, Эмбы и Урала, изучал месторождения 
фосфоритов Западного Казахстана и Повол­
жья, калийных солей Средней Азии и т.д.

В 1934 г. в связи с развертыванием 
нефтепоисковых работ в районе Второго Баку
В.Е.Руженцев был переведен в трест «Восток- 
нефть», где работал старшим геологом, а 
затем начальником экспедиции. Много внима­
ния уделял стратиграфии верхнего палеозоя 
Южного Урала. В 1933-1936 гг. публикует ряд 
статей о позднекаменноугольных-раннепермс- 
ких аммоноидеях Южного Урала и начинает 
думать о серьезной работе по их изучению.

В 1937 г. наступил новый этап в жизни 
Василия Ермолаевича - он был зачислен в Па­
леонтологический институт, где вскоре возгла­
вил отдел беспозвоночных, а два года спустя, 
после разукрупнения этого отдела, стал заве­
дующим лабораторией высших моллюсков. С 
этого поворотного момента началась его пло­
дотворная деятельность по изучению палео­
зойских аммоноидей, продолжавшаяся 40 лет.
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А.А.Шевырев

По предложению директора Палеон­
тологического института акад. А.А.Борисяка 
Василий Ермолаевич направил свои усилия на 
изучение онтогенетических изменений и 
выяснение филогенетических связей поздне­
палеозойских аммоноидей. Подобные иссле­
дования в 70-е годы прошлого века начал
A. П.Карпинский на примере уральских проле- 
канитид. Василий Ермолаевич продолжил их 
на более обширном материале. За очень ко­
роткий срок, всего лишь в течение одного года, 
он закончил монографию под названием 
«Опыт естественной систематики некоторых 
верхнепалеозойских аммонитов», которую 
опубликовал в 1940 г. и успешно защитил как 
докторскую диссертацию. В этой работе были 
заложены те идеи, которые получили дальней­
шее развитие в его последующих трудах. 
Главная из них состояла в признании онтогене­
тического метода изучения аммоноидей как 
основного инструмента, необходимого для 
построения их филогенетической системы.

После небольшого перерыва, вызван­
ного Великой Отечественной войной, когда
B. Е.Руженцев занимался поисками погребен­
ных нефтеносных структур в Башкирии, он 
снова вернулся к изучению позднепалеозойс­
ких аммоноидей, для сбора которых организо­
вал ряд тематических экспедиций на Южный 
Урал. В 1949 г. выпускает крупную монографию 
по систематике и эволюции проноритид и 
медликоттиид, которая представляет деталь­
ное онто-филогенетическое исследование 
двух позднепалеозойских семейств. За эту 
работу Василий Ермолаевич получил премию 
А.П.Кар-пинского.

В 50-е годы В.Е.Руженцев завершает 
многолетние исследования позднепалеозойских 
аммоноидей четырьмя крупными моногра­
фиями. В них огромный фактический материал 
описывается и оценивается с онто-филогене- 
тических позиций. Обильные коллекции хорошо 
сохранившихся аммоноидей были использо­
ваны для онтогенетических исследований и 
построения конкретных филогенетических се­
рий, что позволило решить многие спорные или 
неясные вопросы филогении и систематики.

Большое внимание уделял Василий 
Ермолаевич и проблемам теоретической пале­
онтологии. В частности им были освещены та­
кие вопросы, как методика и принципы иссле­
дования, взаимоотношения индивидуального 
и исторического развития, эволюция и функ­
циональное значение перегородок у аммо­
ноидей, генетическая терминология и типы 
эволюционных изменений лопастной линии,

аналогия и гомология различных элементов 
перегородки и т.д. В работах Василия Ермо- 
лаевича приведены исключительные по своей 
ясности и убедительности примеры рекапиту­
ляции в историческом развитии аммоноидей.

Представления В.Е.Руженцева об об­
щих закономерностях эволюционного процес­
са нашли наиболее полное выражение в его 
капитальном труде «Принципы систематики, 
система и филогения палеозойских аммонои­
дей» (1960). В первой части этой книги по­
дробно изложена теория филогенетической си­
стематики. Здесь рассмотрены типы систем, 
проблема взаимоотношения онтогенеза и фи­
логенеза (онтогенетическая рекапитуляция, 
модусы онто-филогенетических изменений и 
примеры онтогенетического ускорения), вопро­
сы филогенетической систематики (взаимо­
отношения систематики и филогении, реаль­
ность и признаки таксономических категорий, 
проблема перехода в систематике), принципы 
филогении и систематики (хронологический, 
принцип гомологий, онтогенетический, принцип 
основного звена и хорологический). Во второй 
части подробно описаны система и филогения 
палеозойских аммоноидей. Первый раздел 
этой книги был переведен на ряд иностранных 
языков, вызвав большой интерес среди пале­
онтологов и биологов. Разработанная Васили­
ем Ермолаевичем система аммоноидей была 
принята в соответствующем томе «Основ пале­
онтологии» (1962).

По инициативе и под руководством
В.Е.Руженцева в Палеонтологическом институ­
те ставились и осуществлялись крупные обоб­
щающие работы и коллективные тематические 
исследования. Среди последних особого вни­
мания заслуживает большая монография 
«Развитие и смена морских организмов на 
рубеже палеозоя и мезозоя», опубликованная 
в 1965 г. Эта работа получила большой отклик 
как среди отечественных, так и зарубежных 
палеонтологов.

В.Е.Руженцеву принадлежит идея со­
ставления глобальных сводок по крупным груп­
пам ископаемых организмов, характеризую­
щим отдельные этапы развития Земли. Их об­
разцом может служить фундаментальная ра­
бота самого Василия Ермолаевича (в соавтор­
стве с М.Ф.Богословской) «Намюрский этап в 
эволюции аммоноидей», опубликованная 
двумя книгами (1971, 1978). В ней приведен 
глобальный обзор всех намюрских аммонои­
дей, образующих самый богатый аммоноидный 
комплекс в карбоне. На территории бывшего 
СССР он насчитывает около 250 видов, пред­
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ставляющих 100 родов. В этой же работе пред­
ложены новая филогенетическая схема и клас­
сификация позднепалеозойских гониатитов.

Занимаясь изучением аммоноидей, Ва­
силий Ермолаевич никогда не забывал об их 
прикладном стратиграфическом значении. Скеп­
тически относясь к популярной идее глобальных 
стратотипов, имеющих, по его мнению, сугубо 
региональное значение, он полагал, что каж­
дый стратон общей стратиграфической схемы 
должен контролироваться соответствующим 
биохронотипом, т.е. определенным стандарт­
ным комплексом аммоноидей. Опираясь преи­
мущественно на разрезы Урала и некоторых 
других регионов, В.Е.Руженцев разделил ка­
менноугольную систему на 17 аммонитовых ро­
довых зон, сгруппировав их в 10 ярусов. До ра­
бот Василия Ермолаевича позднекаменноу­
гольные аммоноидей в СССР не были извест­
ны. Ему принадлежит первое их описание. Изу­
чение этих аммоноидей привело его к разделе­
нию верхнего карбона на два яруса - жигулевс­
кий и оренбургский.

Прежде все раннепермские аммонои- 
деи относились к одному артинскому ярусу, 
выделенному А.П.Карпинским. Василий Ермо­
лаевич показал, что они в действительности 
образуют три комплекса - ассельский, сакмарс- 
кий и артинский, которые послужили основа­
нием для выделения двух дополнительных 
ярусов - ассельского и сакмарского.

Перу В.Е.Руженцева принадлежат бо­
лее 130 научных работ, в том числе 17 моно­
графий. Многие из них стали настольными кни­
гами палеонтологов мира и получили высокое 
признание специалистов.

Василий Ермолаевич вел большую науч­
но-организационную работу. Он руководил дея­
тельностью созданной им лаборатории высших 
моллюсков в Палеонтологическом институте, ак­
тивно сотрудничал в научном совете по пробле­
ме «Пути и закономерности исторического разви­
тия животных и растительных организмов», в 
каменноугольной и пермской комиссиях МСК, 
был членом комиссии по присуждению премии 
А.И.Северцова, ряд лет работал в комиссии ВАК. 
Он был инициатором и организатором ряда 
всесоюзных палеонтологических совещаний, 
конференций и коллоквиумов, на которых вы­
ступал с глубокими проблемными докладами.

Оранизаторский талант В.Е.Руженцева 
особенно ярко проявился в процессе составле­
ния и издания фундаментального 15-томного 
руководства «Основы палеонтологии». Как заме­
ститель главного редактора он вместе с Ю.А.Ор- 
ловым провел трудоемкую и ответственную орга­

низационную работу по подбору громадного 
коллектива авторов (около 250 человек), лично 
составил общий план «Основ» и единую форму 
описания таксонов, вместе с издательством Ака­
демии наук разработал план издания и оформ­
ления всех томов. Четкое планирование, выра­
ботка единой формы описания и ее строгое со­
блюдение, регулярная проверка исполнения - 
все это определило успешное завершение из­
дания «Основ палеонтологии». И в этом огром­
ная заслуга Василия Ермолаевича. В 1967 г. 
вместе с главным редактором «Основ палеон­
тологии» Ю.А.Орловым и двумя его заместите­
лями Б.С.Соколовым и Б.П.Марковским В.Е.Ру­
женцев был удостоен Ленинской премии.

С момента основания «Палеонтологи­
ческого журнала» в 1959 г. В.Е.Руженцев яв­
лялся заместителем главного редактора, а 
после смерти Ю.А.Орлова в 1966 г. - главным 
редактором. Он написал для журнала ряд про­
граммных передовых и методических статей. 
Научная строгость журнала, его дух и стиль 
определялись Василием Ермолаевичем.

К числу важнейших заслуг В.Е.Ружен­
цева относится создание отечественной школы 
палеонтологов-цефалоподчиков. Он проявлял 
большую заботу о воспитании и росте научных 
кадров, уделял постоянное внимание и оказы­
вал помощь многим молодым специалистам. 
Не боялся ставить перед начинающими иссле­
дователями серьезные проблемы, поручал им 
выполнение крупных тем, внимательно следя, 
особенно на первых порах, за проводимой ра­
ботой и умело направляя ее.

Разработанные Василием Ермолаеви­
чем теоретические основы систематики и мето­
ды онто-филогенетических исследований с ус­
пехом используются российскими палеонтоло­
гами и нашли сторонников среди зарубежных 
специалистов. На консультации к нему приез­
жали многие аммонитологи, причем не только 
начинающие, но и крупные специалисты. Боль­
шой вклад, внесенный В.Е.Руженцевым в 
изучение стратиграфии верхнего палеозоя, в 
обоснование ярусного и зонального расчлене­
ния карбона и перми, в разрешение сложных 
стратиграфических проблем, снискал ему 
огромный авторитет среди геологов.

Выдающиеся успехи в научной и орга­
низационной деятельности Василия Ермо­
лаевича во многом определялись его личными 
качествами - широтой кругозора, принципи­
альностью, необычайным трудолюбием и уди­
вительной работоспособностью, исключитель­
ной собранностью и высокой требовательно­
стью как к себе, так и к другим. Его работы от­
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личаются четкостью и ясностью изложения, 
строгим и всесторонним учетом фактов, логич­
ностью выводов. Василий Ермолаевич был че­
ловеком твердых убеждений. Он смело отстаи­
вал свои научные взгляды даже в том случае, 
если они шли вразрез с общепринятыми пред­
ставлениями. Ему были чужды увлечения вся­
кими модными теориями. Громкие имена в 
науке не имели для него значения. Он призна­
вал единственно авторитет фактов.

Все работавшие с В.Е.Руженцевым по­
лучали большое удовлетворение от общения 
с ним. Ученики и сотрудники лаборатории Ва­
силия Ермолаевича всегда пользовались его 
советами и замечаниями, ощущали его посто­
янную помощь и поддержку, видели в нем не 
только строгого и требовательного руководи­
теля, но и доброго, отзывчивого человека, ду­
шевного и внимательного старшего товарища, 
всегда готового поделиться своим богатым 
жизненным и научным опытом.

Судьба свела меня с Василием Ермо- 
лаевичем поздним летом 1954 г., когда, окончив 
Московский университет, я получил распре­
деление в Палеонтологический институт и стал 
младшим научным сотрудником лаборатории 
высших моллюсков. Уже тогда я понял, что мне 
здорово повезло. Впервые переступая порог 
Палеонтологического института, я не смог 
сдержать счастливых слез. То было славное 
время. 50-е годы - это начало того периода, 
который Б.С.Соколов позже справедливо 
назвал «золотым веком» советской геологии и 
палеонтологии. Директором института тогда 
был Ю.А.Орлов. Кроме В.Е.Руженцева, здесь 
работали И.А.Ефремов, К.К.Флеров, Д.В.Обру­
чев, Б.Б.Родендорф, Р.Ф.Геккер, Т.Г.Сарычева, 
А.Г.Вологдин, Т.А.Добролюбова, М.И.Шульга- 
Нестеренко... Каждое из этих имен - краса и 
гордость отечественной палеонтологии. Это 
были самобытные и яркие люди. К сожале­
нию, уже никого из них нет в живых. Один за 
другим они уходили из жизни. Порой мне ка­
жется, что я присутствую на бесконечном ис­
полнении «Прощальной симфонии» Гайдна: 
каждый оркестрант, закончив свою партию, 
складывает инструмент, гасит стоящую перед 
ним свечу и тихо удаляется со сцены, на 
которой становится все темнее и темнее...

В институте я должен был заняться изу­
чением триасовых цератитов, используя онто- 
филогенетический метод, достоинства кото­
рого продемонстрировал В.Е.Руженцев на при­
мере палеозойских аммоноидей. Поскольку 
фактического материала у меня еще не было 
и мне предстояло собрать его в предстоящих

экспедициях, я некоторое время посвятил себя 
целиком знакомству с литературой. Вскоре я 
убедился, что онтогенетическая рекапитуля­
ция, на которую опирался Василий Ермолае­
вич, признается далеко не всеми палеонтоло­
гами и биологами. Некоторые из них полностью 
отвергали биогенетический закон Мюллера- 
Геккеля, с иронией отмечая, что он заставляет 
каждый организм забираться на свое филогене­
тическое древо. Противники онтогенетического 
метода, например английские палеонтологи 
Л.Спат и У.Аркелл, полагали, что изучение онто­
генеза - бесполезное занятие, а связанное с ним 
развертывание раковин может привести лишь к 
уничтожению палеонтологических коллекций.

Не имея еще собственного опыта за 
плечами, я растерялся. Мне казались в равной 
степени убедительными доводы как сторонни­
ков, так и противников онтогенетического мето­
да. В этой связи я вспоминаю одну хасидскую 
притчу. Приходит к раввину женщина и жалует­
ся на свою соседку. «Ты права, женщина», - 
сказал ей раввин. А на следующий день прихо­
дит к нему та самая соседка с жалобой на пре­
дыдущую посетительницу. «Ты права, женщи­
на», - сказал и ей раввин. «Как же так, - воз­
мутилась жена раввина, слышавшая все это. - 
И та у тебя права, и эта». «И ты права, жена», 
- вздохнув, сказал ей раввин. В ту пору я был 
очень похож на этого рабби.

Василий Ермолаевич с интересом на­
блюдал за моими метаниями и терзаниями. «Что 
ему книга последняя скажет, то ему сверху на 
душу и ляжет», - добродушно подтрунивал он 
надо мной, цитируя строки из некрасовской поэ­
мы «Саша». Не торопя и не оказывая на меня 
никакого давления, Василий Ермолаевич тер­
пеливо ждал, когда я пристану к определенному 
берегу. На первых порах он контролировал мою 
работу, проверяя точность моих измерений 
раковин, верность зарисовок лопастных линий 
и правильность описаний, но после того, как я 
защитил кандидатскую диссертацию, предо­
ставил мне полную свободу действий.

Василий Ермолаевич оказал огромное 
влияние на мое формирование как палеонто­
лога и не столько поучениями и нравоучения­
ми, сколько своим личным отношением к науке, 
которое я мог наблюдать, работая с ним бок о 
бок долгие годы. Сейчас, вглядываясь в про­
шлое, которое уходит от нас все дальше и даль­
ше, попробую вспомнить характерные черты 
моего учителя, во многом определяющие для 
меня его образ.

Согласно Оствальду, всех ученых можно 
разделить на два типа: классиков и романтиков.
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Классики медлительны и тяжеловесны. Роман­
тики быстры, дерзки, ослепительны и легкомыс­
ленны. Отсюда происходит склонность класси­
ков к одиночеству, а романтиков - к общитель­
ности. Классики уходят в себя, а романтики 
пленяют на лекциях, блистают в обществе, на­
носят меткие удары в спорах и стремятся за­
нять центральное положение в обществе. Если 
следовать этой классификации, Василий Ермо- 
лаевич был скорее классиком. Он не любил пу­
бличных выступлений и предпочитал произне­
сенному слову слово печатное. Описывать и 
публиковать призывал он своих коллег. Его 
больше привлекала тишина рабочего каби­
нета, чем шумный спор научных заседаний.

Одна из наших поэтесс заметила как-то: 
«Все сказано на свете, несказанного нет». И тут 
же добавила: «Но вечно светит людям неска­
занного свет». «Свет несказанного» манил и при­
влекал к себе Василия Ермолаевича. Открывать 
и говорить миру неведомое - вот настоящее при­
звание и долг ученого, по его утверждению.

Но чтобы добиться успехов на этом пу­
ти, нужно много и упорно работать. Удача не 
посещает ленивых. В свое время Юрий Оле- 
ша сформулировал писательское правило: ни 
дня без строчки. У Василия Ермолаевича было 
аналогичное требование: каждый день отклады­
вать по кирпичику. Это значит - заканчивать рабо­
чий день отпрепарированной раковиной, завер­
шенными измерениями, зарисовкой лопастной 
линии или описанием очередного таксона.

Все выводы и построения в палеонто­
логии опираются на факты. Отсюда происте­
кает повышенная требовательность к факти­
ческому материалу. Неточная привязка к разре­
зу палеонтологического образца может приве­
сти к ошибочным филогенетическим и страти­
графическим выводам. Поэтому с фактами в 
палеонтологии следует обращаться осторож­
но, как с ядами, неустанно повторял Василий 
Ермолаевич. В своих выводах он всегда строго 
опирался на факты, стараясь избегать отвле­
ченных рассуждений и умозрительных заклю­
чений. Палеонтологический материал дает 
прекрасную возможность прослеживать зако­
номерности эволюционного процесса, но не 
позволяет вскрывать их причины. Вслед за 
Ньютоном Василий Ермолаевич мог бы повто­
рить: «Гипотез не измышляю».

Решая те или иные палеонтологические 
проблемы, Василий Ермолаевич стремился рас­
сматривать их с глобальной точки зрения. При­
мером такого глобального подхода являются его 
монографии о намюрских аммоноидеях.

Говорят, что великий арабский ученый XI 
века Авиценна 41 раз прочитал «Метафизику» 
Аристотеля и ничего в ней не понял. Чтобы быть 
понятым, необходимо четко и ясно излагать свои 
мысли. Этого требовал от нас Василий Ермолае­
вич. Сам он писал удивительно просто и понятно.

У Василия Ермолаевича был взрывной 
темперамент. Всякая небрежность и любая 
халтура в работе выводили его из себя. Помню, 
во время экспедиции Василий Ермолаевич 
после долгих усилий выбил в одном из оврагов 
Поволжья образец для палеоэкологических ис­
следований. Осторожно положив его на валун, 
он ушел в поисках нового образца. В это время 
наш коллектор, студент Плехановского инсти­
тута, подошел к валуну, увидел на нем образец 
и, не долго думая, ударил по нему молотком. 
Образец разлетелся вдребезги. Когда Василий 
Ермолаевич увидел, что сталось с плодами его 
трудов, он взорвался. В ужасе мы разбежались 
и попрятались в расщелинах оврага, бросив 
на произвол судьбы несчастного коллектора, 
который робко пытался оправдаться. Через не­
которое время гроза стихла. Мы выглянули из 
своих укрытий. Василий Ермолаевич как ни в 
чем не бывало занимался поисками нового 
образца. Инцидент был исчерпан, Василий 
Ермолаевич больше не возвращался к этой 
злополучной истории. Он был великодушен, 
умел прощать и не помнил зла.

После смерти Василия Ермолаевича 
прошло уже 20 с половиной лет. Все эти годы я 
часто ловил себя на желании обсудить с ним ту 
или иную назревшую проблему. «А что бы сказал 
по этому поводу Василий Ермолаевич?» - думал 
я нередко, и мой вопрос повисал в воздухе.

Василий Ермолаевич был величайшим 
оптимистом. Он с верой и надеждой смотрел 
на будущее нашей науки. Переживая сейчас 
далеко не лучшие времена в истории нашей 
страны, не будем терять этой надежды и мы.

Сегодня вспоминая В.Е.Руженцева, 
мы, его ученики и последователи, с благодар­
ностью произносим: «Учитель, перед именем 
твоим позволь смиренно преклонить колени».

Настоящий сборник - наша скромная 
дань его светлой памяти.

А .А .Ш евы рев
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КОНЦЕПЦИЯ ОСНОВНОГО ЗВЕНА В.Е. РУЖЕНЦЕВА
И ЕЕ РАЗВИТИЕ

А.В. Попов

Санкт-Петербургский государственный университет 
Университетская наб., 7/9, Санкт-Петербург 199034, Россия

Выявление В.Е.Руженцевым главных свойств основного звена развития филогенетических 
групп открыло широкие возможности не только для детализации особенностей самого 
основного звена, но и позволило углубиться в общие закономерности эволюционного 
процесса. В основном звене развития любого филума можно выделить два компонента: 
ведущий и ограничивающ ий. Прогрессивные преобразования ведущего компонента 
организма, обеспечиваю щ его процветание группы, сдерживаются ограничивающ им 
компонентом, который наиболее тесно с ним взаимосвязан. Наследственное закрепление 
способов усложнения лопастной линии превратило ее в главный ограничивающий элемент 
основного звена развития аммоноидей, который определял эволюционную пластичность 
раковины и, следовательно, организма в целом. Способы усложнения лопастной линии в 
процессе филогенеза приобрели дополнительную функцию: они стали приспособлением 
для поддержания эволюционной пластичности раковины, которая осуществляется уже 
на макроэволюционном уровне и не связана непосредственно с функциями организма. 
Существование приспособлений, ф ункционирующих исключительно в рамках макро­
эволюции, свидетельствует об определенной обособленности их от процессов микроэво­
люции, а также подтверждает реальность крупных филогенетических ветвей.

Concept of the main phylogenetic link proposed by V.E.Ruzhencev 
and its futher development 

A.V.Popov

Abstract. Essential characters of the main link in the history of phylogenetic groups revealed 
by V.E.Ruzhencev open wide possibilities not only for further detalization of the principle itself 
but give also an insight into the general laws of the evolutionary process. In the evolution of 
any phylum two components of the main link can be recognized, the leading and the limiting 
ones. Progressive transformations of the former, providing the flourishing of the whole phylum, 
are limited by the latter component. The mode of suture complication,inherited and retained 
during the course of evolution, became the principal limiting factor in the main developmental 
link of ammonoids, which determ ined the evolutionary p lastic ity  of ammonoid shell and, 
consequently, that of the organism as a whole. Patterns of suture complication acquired an 
additional function during phylogenesis: they became an adaptation supporting plasticity of 
the shell, functioning already on the m acroevolutional level, not d irectly related to other 
fu nc tio ns  of the o rg an ism .E x is ten ce  o f such a d a p ta tio n s  fu n c tio n in g  e xc lu s ive ly  on 
m acroevolutional level is ind icative  of the ir certa in independence from m icroevo lu tiona l 
processes, and confirms the reality of higher phylogenetic taxa.

Среди работ середины нашего века, 
посвященных проблемам эволюции, иссле­
дования В.Е. Руженцева занимают особое 
место. Его принцип основного звена разви­
тия выделяется не только смелостью и глу­
биной проникновения в эволюционное дви­

жение, но и тем, что он базируется на обшир­
ном, тщательно проработанном палеонтоло­
гическом материале, который характеризует 
огромный интервал палеозойского времени.

Теоретические разработки В .Е .Ру­
женцева опираются на онто-ф илогенети-
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ческие исследования аммоноидей А.П.Кар­
пинского (1890) и закономерности эволю­
ционного процесса, установленные А.Н.Се- 
верцовым (1914, 1939). Классические моно­
графии А.П.Карпинского убедительно пока­
зали возможность достоверного и деталь­
ного восстановления ф илогенеза аммо­
ноидей на основе изучения онтогенетических 
преобразований лопастной линии. В.Е.Ру- 
женцев существенно расширил и углубил 
онто-филогенетический метод исследования 
аммоноидей. Большие тщательно прора­
ботанные коллекции палеозойских аммо­
ноидей, документирующ ие значительный 
временной интервал их филогенеза, послу­
жили В.Е.Руженцеву уникальным биологи­
ческим материалом для установления общих 
закономерностей эволюции.

Теоретические положения В.Е.Ружен- 
цева созвучны картине эволю ционного  
процесса, нарисованной А.Н.Северцовым. 
Однако В.Е.Руженцев сосредоточился на тех 
чертах эволюции, которые отражают влия­
ние наследственности, определяющей на­
правленность эволюционного развития. На 
конкретных примерах он продемонстрировал 
большое значение в эволюционном про­
цессе активного центра - основного звена 
развития, контролирующего пути филоге­
нетических преобразований. Учение А.Н.Се- 
верцова об ароморфозах и идиоадаптациях, 
описывающее наиболее сущ ественны е 
черты эволюции, органично дополняется 
концепцией основного  звена развития 
В.Е.Руженцева, устанавливающей направ­
ленность эволюционного процесса и нерав­
нозначность звеньев организма в эволю­
ционных преобразованиях.

Фундаментом.этой концепции являет­
ся биогенетический закон Мюллера-Геккеля, 
позволивший В.Е.Руженцеву подойти к выявле­
нию такой глубоко специфической закономер­
ности эволюционного процесса, какой явля­
ется основное звено развития. Применение им 
онто-филогенетического метода при иссле­
довании основного звена опиралось на клас­
сические монографии А.П.Карпинского, ко­
торый первым среди российских ученых 
использовал этот метод в палеонтологии.

Именно исследование закономерно­
стей эволюционного процесса на примере 
изучения филогенеза аммоноидей было ха­
рактерно для В.Е.Руженцева. Опираясь как 
на свои исследования (Руженцев, 1946,

1947, 1949а, 19496, 1960, 1962 и др.), так и 
на новейшие достижения в области эволю­
ционной биологии, он приходит к идее основ­
ного звена развития. В.Е.Руженцев вносит в 
теорию ароморфозов А.Н.Северцова свое 
понимание проблемы. Для него характерно 
осознание филогенетического развития как 
взаимодействия совокупности признаков. Он 
полагал, что всякий организм есть сложное 
сочетание стадий, многообразно связанных 
с прошлым. Поэтому только исторический 
метод, использующий все стадии развития 
в их движении, учитывающий порядок река­
питуляции, онтогенетическое ускорение и так 
называемые гетерохронии и гетеротопии, 
дает верную основу для построения системы 
организмов. В.Е.Руженцев особо акцентиру­
ет внимание на значении внутренних факто­
ров развития, которым обычно не уделяется 
достаточного внимания. Он пишет: “Значе­
ние внешних факторов в появлении новых 
наследственных качеств не может вызывать 
никаких сомнений. Однако вместе с тем 
нельзя отрицать значение и внутренних фак­
торов, потому что организм не представляет 
собой бесструктурную  массу, из которой 
внешние условия могут формировать что 
угодно и как угодно” (Руженцев, 1960, с.97). 
И далее он отмечает: “Физико-химические 
свойства организма и основанная на них исто­
рически сложившаяся его структура и физио­
логия не могут не ограничивать возможности 
наследственных изменений, не создав неко­
торой направленности процесса в опреде­
ленных условиях среды. И чем дальше заходит 
процесс специализации, тем сильнее будет 
выражена эта направленность” (там же, с. 98).

Глубокое проникновение в особен­
ности эволюционного преобразования струк­
туры организма на основе детального иссле­
дования филогенеза аммоноидей привело 
В.Е.Руженцева к выводу о существовании 
направленности развития, зависящей не 
только и даже не столько от внешних фак­
торов, сколько от внутренних, специфичес­
ких особенностей организма. Он отмечает, 
что “исторически возникшие направления 
изменчивости закреплялись в структуре ор­
ганизма все сильнее благодаря, во-первых, 
появлению новых все более сложных позд­
них стадий и, во-вторых, ускорению разви­
тия, т.е. сдвиганию в онтогенезе старых ста­
дий. Специализация, ограничивающая воз­
можные пути эволюционного процесса, за­
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хватывала постепенно не только взрослый 
организм, но и ранние стадии индивидуаль­
ного развития” (там же, с.99). Все это, по его 
мнению, создает определенную направлен­
ность эволюции, зависящую не только от 
влияния внешних факторов, но и от особен­
ностей развития данной группы организмов.

Итак, В.Е.Руженцев приходит к идее 
основного звена развития, сформулированной 
им следующим образом: “В эволюции органи­
ческих групп существуют определенные напра­
вления, но эта направленность не ортоге- 
нетическая, не телеологическая, а исторически 
возникшая, временная, неотделимая от дивер­
генции, материально обусловленная внеш­
ними и внутренними факторами развития. На 
основе взаимодействия этих факторов опреде­
лялось наиболее целесообразное в данных 
условиях направление развития, основное 
звено развития, т.е. преобладающая на данном 
этапе форма качественно новых физиоло­
гических и соответствующих им морфоло­
гических изменений” (там же, с.99).

Центральное место в концепции ос­
новного звена развития занимает положение 
об эволюционной неравноценности признаков 
в организме, идущее от Кювье и Ламарка. Не­
равноценность признаков, по мнению Ружен- 
цева, тесно связана с их морфологической зна­
чимостью, которая определяет их ведущую 
роль в системе эволюционного преобразова­
ния организма. Однако существенность или не­
существенность признаков, по Руженцеву, 
определяется в движении, потому что эволю­
ционное их значение познается только в ре­
зультате исторического анализа филогенезов.

Придерживаясь неравноценности при­
знаков, В.Е.Руженцев вместе с тем полагал, 
что между важными и второстепенными при­
знаками отсутствует резкая граница. Он пишет, 
что вывод Д.Н.Соболева (1914, 1924) о фило­
генетической неравноценности признаков мог 
бы показаться правильным, если бы не та веч­
ная грань, которая проводится автором между 
признаками этих двух категорий. По Соболеву, 
устойчивые признаки свидетельствуют о род­
ственных отношениях, тогда как изменчивые 
указывают лишь на стадии филогенетического 
развития, одинаковые в различных группах. 
В.Е.Руженцев (1960, с.71) замечает, что только 
непонимание единства формы и содержания 
могло привести к таким представлениям. 
Между организационными и приспособитель­
ными признаками нет непроходимой грани, а

есть тесная взаимосвязь и переходы. Приспо­
собительные особенности в ходе эволюции 
становятся глубоко организационными, а 
последние в свою очередь не свободны от 
влияния адаптаций (Руженцев, 1960, с. 73 ).

В.Е.Руженцев пишет, что важно без 
ошибок распознать признаки, существенные 
на данном этапе развития, при этом успех 
работы зависит от правильного понимания 
основного звена движения, т.е. от умения 
выделить среди многообразия особенностей 
именно ту, основную, которая больше всего 
отражает нарастающ ее приспособление 
организма к условиям жизни, закономерно 
изменяясь во времени (Руженцев, 1960, 
с.74). Он обращает внимание на важность 
определения момента становления, когда в 
начале филогенеза группы основное звено 
развития в цепи признаков может не совпа­
дать с наиболее ярко выраженной особен­
ностью. В.Е.Руженцев подчеркивает, что важно 
определить узловую точку, где в недрах старой 
организации под влиянием изменяющихся 
условий существования впервые возникают 
зачатки той организации, которая затем 
выльется в новую временную закономерность.

Таким образом, в особенностях основ­
ного звена развития выделяются неравноцен­
ность эволюционного значения признаков и 
направленность развития, обусловленная в 
значительной мере внутренними причинами. 
Эти черты основного звена выражаются через 
эволюционное движение. Направленность раз­
вития проявляется не только в определенной 
“инерционности" процесса, но и в закономер­
ном прохождении стадий становления, разви­
тия и исчезновения основного звена как при­
знака. Сама неравноценность признаков, ле­
жащая в фундаменте основного звена, понима­
ется В.Е.Руженцевым строго в рамках опреде­
ленного временного интервала. Таким обра­
зом, В.Е.Руженцев по существу подошел к по­
ниманию основного звена развития как струк­
туры эволюционного процесса.

Теоретические исследования В.Е.Ру- 
женцева опирались на результаты изучения 
обширной коллекции палеозойских аммоно- 
идей, позволившей детально проследить фи­
логенез этой группы на протяжении многих 
десятков миллионов лет. Центральную роль 
при восстановлении истории развития аммо- 
ноидей В.Е.Руженцев отводил особенностям 
эволюции лопастных линий. Действенность 
этой методики была блестяще продемон­
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стрирована А.П.Карпинским (1890) на мате­
риале пермских аммоноидей. Большая за­
слуга А.П.Карпинского перед биологией и па­
леонтологией заключается в том, что он 
впервые в России применил онто-филоге- 
нетический метод при изучении крупной 
ископаемой группы, обладающей для этого 
исключительными особенностями. Стерж­
нем онто-филогенетических исследований 
А.П.Карпинского было изучение онтогенети­
ческих и филогенетических изгибов лопаст­
ной линии аммоноидей. Благодаря своим 
эволюционным особенностям лопастная ли­
ния является совершенно уникальным при­
знаком, не имеющим аналогов в органичес­
ком мире. В процессе филогенеза лопаст­
ные линии аммоноидей испытывали законо­
мерные, направленные усложнения, кото­
рые находили отражение в стадиях онтогене­
за. Очень важно то, что очертания лопастных 
линий и способы их усложнения были весьма 
характерны для родственных групп. Это явля­
ется несомненным свидетельством жесткого 
наследственного закрепления рассматривае­
мого признака. Описанные особенности лопаст­
ной линии предоставляли в распоряжение 
исследователей огромный матерал для досто­
верного и детального восстановления фило­
генезов и изучения эволюционного процесса.

Тонкие исследования аммоноидей, осу­
ществленные на высоком уровне и с привле­
чением больших коллекций, собранных с де­
тальной стратиграфической привязкой, по­
зволили В.Е.Руженцеву выявить глубокие за­
кономерности эволюционного процесса. Ос­
новные результаты теоретических исследова­
ний отражены в его фундаментальной моно­
графии “Принципы систематики, система и фи­
логения палеозойских аммоноидей”, которая 
до сих пор не утратила своего значения.

Главенствующее место лопастной ли­
нии в исследованиях аммоноидей связано с ее 
удивительными особенностями. Возможности 
эволюционных преобразований формы ло­
пастных линий были огромны. Однако тип он­
тогенеза стойко сохранялся в филогенети­
чески связанных группах. Однажды возникший 
тип усложнения лопастной линии развивался 
различными вариантами до кульминационного 
состояния, превращаясь в глубокий организа­
ционный признак. В.Е.Руженцев постоянно 
подчеркивал внутренний характер лопастной 
линии как приспособления, не подверженного 
прямому внешнему воздействию.

а 6

Рис.1. Морфологический ряд, составлен­
ный из представителей подотряда Medlicottiina: 
а, б - Uralopronorites mirus Librovitch, серпуховс- 
кий ярус; в,г - Medlicottia orbignyana (Verneuil), 
артинский ярус.

Важное значение лопастной линии в 
филогенезе аммоноидей признавалось и 
признается большинством специалистов. 
Однако функциональное значение лопаст­
ной линии в системе организма и сам харак­
тер воздействия на эволюцию аммоноидей 
продолжают оставаться остродискуссион­
ными. На конкретных примерах В.Е.Ружен­
цев убедительно показал основные черты 
механизма эволюционного взаимодействия 
раковины, перегородки и лопастной линии.

Чтобы лучше понять смысл, который 
В.Е.Руженцев вкладывал в идею основного 
звена развития, следует обратиться к тем 
конкретным примерам, которыми он иллю­
стрирует ее сущность. Так, усложнение пер­
вой умбональной лопасти семейства Medli- 
cottiidae создало возможность коренного пре­
образования всей структуры раковины. Широ­
кая вентральная сторона раковины предков 
превратилась в очень узкую, снабженную 
двумя килями, хорошо приспособленную к 
активному плаванию (рис.1). Внешняя ветвь 
первой умбональной лопасти превратилась в
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Рис. 2. Морфологический ряд, составлен­
ный из некоторых представителей семейств Рго- 
noritidae (а-с) и Medlicottiidae (d-m) (по Ружен- 
цеву, 1953); а - Pronorites cyclolobus (PhilI.); визе; 
b - Megapronorites sakmarensis  Ruzh.; намюр; 
c - Uralopronorites mirus Libr.; намюр; d - Proud- 
denites primus Miller; жигулевский век; e - Udde- 
n ites  sakm arens is  R uzh.; ж и гул ёвский  век; 
f - U.convexus Ruzh.; жигулевский век; g - Udde- 
noceras orenburgense (Ruzh.); оренбургский век; 
h - Propinacoceras aktubense Ruzh.; артинский 
век; i - Akmilleria huecoensis (M. et F.); сакмарский 
век; k - Artinskia nalivkini Ruzh.; сакмарский век;
I - Medlicottia intermedia  Ruzh.; артинский век; 
m - Eumedlicottia burckhardti (Bose); казанский век.

сложную систему добавочных лопастей, необ­
ходимых для укрепления раковины (рис.2).

Эти эволюционные преобразования 
периферической части, включая перегородку 
с лопастными линиями, В.Е.Руженцев считал 
основным звеном развития медликоттиид. На 
завершающем этапе развития семейства этот 
путь эволюции превратился в своеобразный 
морфологический тупик. У последних предста­

вителей семейства произошло такое сближе­
ние килей, что дальнейшее движение в этом 
направлении стало невозможным.

Возникшее чисто внутреннее проти­
воречие было разрешено во вновь возникшем 
семействе Sageceratidae, произошедшем от 
медликоттиид. У представителей нового се­
мейства раковина развивалась в прежнем на­
правлении. В.Е.Руженцев отмечает, что вент­
ральная сторона стала такой узкой и кили 
столь сближенными, что система добавочных 
лопастей потеряла всякий смысл. Путем очень 
раннего онтогенетического преобразования 
первичная умбональная лопасть утратила 
добавочные усложнения. Детальные онтоге­
нетические наблюдения В.Е.Руженцева пока­
зали, что у сагецератид умбональная лопасть 
приобретает в основании зубец. Задача укреп­
ления периферической части раковины была 
решена путем разделения вентральной лопа­
сти и образования ряда лопастей из вершины 
вентрального седла (рис.З). Так возникло но­
вое основное звено сагецератид, которые 
вытеснили медликоттиид, заняв их жизненное 
пространство. Вышеприведенные примеры 
ясно иллюстрируют мнение В.Е.Руженцева, 
считавшего, что направление и особенности 
развития лопастной линии жестко контро­
лируют эволюцию формы раковины, давая ей 
свободно развиваться или наоборот затрудняя 
ее эволюционные преобразования.

Для В.Е. Руженцева характерно, что 
он рассматривал идею основного звена раз­
вития в рамках общенаучных, философских 
понятий. Основное звено понималось им как 
главный узел противоречий между новыми 
условиями существования и старой струк­
турой. С наибольшей наглядностью он про­
демонстрировал это на примере филогене­
за Equidae. Основное звено развития лоша­
диных, по Руженцеву, выражалось в проти­
воречиях, возникших в процессе эволюци­
онных преобразований между новыми усло­
виями существования и старой структурой, 
которая сформировалась в органах пере­
движения и питания. Это было связано с не­
обходимостью  приспособления к новым 
условиям обитания, несовместимым со ста­
рой структурой. Она заключалась в необходи­
мости приспособления к быстрому бегу и пи­
танию жесткой растительностью. По мнению 
В.Е.Руженцева, конечности и зубы, поскольку 
речь идет о скелете, представляли основное 
звено развития в истории лошадиных.



КОНЦЕПЦИЯ ОСНОВНОГО ЗВЕНА ...

Однако В.Е.Руженцев в определении 
основного звена не сосредотачивался де­
тально на противоречиях эволюционного 
развития, которое он сформулировал в са­
мых общих чертах. В.Е.Руженцев постоянно 
подчеркивал закономерную направленность 
развития, в которой сущ ественную роль 
играют наследственные структуры. Уместно 
напомнить, что отстаивание направлен­
ности эволюционного процесса в связи с 
наследственностью в 40-60-х годах было 
смелым шагом. Направленность эволюции, 
согласно господствовавшим тогда в нашей 
официальной биологической науке предста­
влениям, не укладывалась в рамки дарви­
новской теории естественного отбора и по­
этому автоматически попадала в круг реак­
ционной капиталистической “лженауки” со 
всеми вытекающими отсюда последствиями 
для носителей этих концепций.

Выявление В.Е.Руженцевым главных 
свойств основного звена в развитии филоге­
нетических групп открыло широкие возмож­
ности не только для детализации особенно­
стей самого основного звена, но и создало 
условия для углубления в общие закономер­
ности эволюционного процесса во всей сово­
купности его пространственно-временных от­
ношений. Установление основного звена раз­
вития очень важно еще и потому, что в этом 
уже содержались элементы системного подхо­
да, получившего столь широкое развитие в на­
ше время. Использование системного метода 
предоставляет в распоряжение исследователя 
надежные точки опоры для построения кор­
ректной модели эволюционного процесса.

Значительной заслугой В.Е.Руженцева 
является надежное обоснование характера 
эволюционных взаимоотношений лопастной 
линии и раковины аммоноидей. И хотя до сих 
пор особенности взаимодействия раковины и 
линии по-прежнему остаются темой острых 
дискуссий, после работ В.Е. Руженцева у се­
рьезных исследователей не возникает со­
мнений в отношении характера этих связей 
(Попов, 1987). В.Е.Руженцев убедительно 
показал, что основное назначение изгибов 
лопастной линии состоит в необходимости 
механического укрепления раковины.

Усложнение лопастной линии было на­
правлено на поддержание механической проч­
ности раковины в соответствии с ее эволюци­
онными преобразованиями. Особенности 
развития различных филогенетических ветвей

Рис. 3. О нтогенетическое развитие ло­
пастной линии Pseudosageceras multi lobatum  
Noetl. (по Руженцеву, I960); а, Ь - вторая и третья 
перегородки; ранний триас.

определялись формой усложнения лопастной 
линии, ставшей глубоким наследственным 
признаком. В.Е.Руженцев наглядно показал 
механизм возникновения противоречий в ос­
новном звене развития, появляющихся на 
определенном этапе филогенеза группы.

Дальнейшее углубление в особенности 
основного звена развития, выражающееся в 
отношениях раковины и лопастной линии, позво­
ляет показать эти отношения как взаимодейст­
вие ведущего и ограничивающего компонентов 
в рамках единой системы (Попов, 1973, 1987).

Эволюционное преобразование ос­
новного звена неизбежно затрагивает и дру­
гие приспособления организма, все части ко­
торого являются тонко согласованным це­
лым. Необходимость точного взаимодейст­
вия всех звеньев организма приводит к тому, 
что эволюционные изменения одного звена 
неизбежно сопровождаются соответствую­
щими преобразованиями всех других свя­
занных с ним компонентов организма. Од­
нако возможности изменчивости, ее разме­
ры и формы для каждого компонента орга­
низма имеют определенные границы, обус­
ловленные его наследственностью и функ­
циональными обязанностями в системе ор­
ганизма. Отсюда чем больше у звена связей, 
тем труднее его эволюционное преобразо­
вание (Попов, 1987). Следовательно, эволю­
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ция основного звена или точнее его веду­
щего компонента в значительной мере будет 
определяться (ограничиваться) способно­
стью к согласованному преобразованию того 
элемента организма, который наиболее тес­
но связан с ведущим компонентом основного 
звена. Именно противоречивое эволюцион­
ное взаимодействие этих двух элементов ор­
ганизма, ведущего и ограничивающего, со­
ставляет главное содержание основного зве­
на развития (Попов, 1973).

У аммоноидей в системе основного 
звена развития можно четко выделить важную 
эволюционную взаимосвязь: раковина -  
лопастная линия, в которой первая играла 
роль ведущего компонента, а вторая - огра­
ничивающего компонента. Однако имеется 
более общая взаимосвязь: мягкое тело -  
раковина в целом. В этой связке раковина 
играла роль ограничивающего элемента. 
Любое эволюционное преобразование органа 
животного всегда начинается с количест­
венных изменений, которые находят отраже­
ние в морфологических и пространственных 
преобразованиях. Изменение архитектоники 
организма особенно затруднено для животных, 
закованных в раковину, которая жестко контро­
лирует пространство. Характер эволюционных 
преобразований раковины, имеющей вид 
свернутой трубки, в первую очередь отра­
жается на ее поперечном сечении, которое 
жестко ограничивалось формой перегородок и 
особенно характером лопастных линий.

Скудные сведения о строении мягкого 
тела аммоноидей вынуждают нас предполо­
жительно назвать ведущим элементом ос­
новного звена аммоноидей воронку, которая 
была двигательным аппаратом. Исследо­
вание эволюции аммоноидей показывает, 
что именно с изменением вентральной части 
раковины связаны наиболее существенные 
события их филогенеза, т.е. с той зоной, ко­
торая прикрывала воронку. Как известно, 
развитие двигательного аппарата организма 
определяет общий уровень его развития. 
Всякое изменение двигательного аппарата 
неизбежно должно было отражаться на ра­
ковине, ее перегородках и на лопастных ли­
ниях, которые были конечным членом мор­
фологической цепи. Поэтому лопастная ли­
ния и, в первую очередь, ее вентральная зо­
на в силу своих генетических особенностей 
стала главным ограничивающим элементом 
основного звена развития аммоноидей.

Первичная функция усложнения лопа­
стной ли'Н1(1и, как показано выше, являлась спо­
собом поддержания механической прочности 
раковины в процессе эволюционного преобра­
зования. В дальнейшем, в ходе филогенеза 
жесткое наследственное закрепление спосо­
бов усложнения линии превратило этот вид 
филогенетических изменений в эволюционное 
приспособление для поддержания эволюци­
онной пластичности формы раковины. Это бы­
ло обусловлено тем, что наследственному 
закреплению подвергались не только сами 
способы усложнения, но и та зона лопастной 
линии, в которой происходили усложнения.

Указанное обстоятельство обеспечи­
вало эволюционную пластичность прилега­
ющей зоне раковины. Раковине легче изменить 
свою форму там, где происходят наиболее 
интенсивные преобразования лопастной ли­
нии. Сравнительный анализ филогенеза раз­
личных ветвей аммоноидей показывает, что 
для длительного поддержания пластичности 
раковины важны не только способы усложне­
ния лопастной линии, но и зона раковины, с 
которой она контактирует. Наиболее важным 
участком раковины аммоноидей была вентраль­
ная зона. Остальные зоны лопастных линий от­
личались обычно значительной стабильностью.

Таким образом, жесткое наследствен­
ное закрепление способов усложнения лопаст­
ной линии и самой зоны, в которой оно осу­
ществлялось, обусловило превращение этого 
усложнения в механизм, обеспечивающий 
эволюционную пластичность раковины.

Итак, особенности филогенеза аммо­
ноидей дают возможность выявить сущест­
вование особых эволюционных приспособле­
ний, механизм которых ф ункционирует в 
рамках собственно эволюционного процесса и 
непосредственно не связан с совершенство­
ванием признаков, обеспечивающих жизнеспо­
собность организма -  особи. Уникальные 
особенности лопастной линии дают возмож­
ность исследовать чисто внутренние, эволюци­
онные противоречия, связанные со специ­
фикой строения конкретного организма.

Различные варианты способов услож­
нения лопастной линии служили материалом 
для естественного отбора. Однако действие 
этого отбора протекает в существенно иных 
временных и пространственных границах, 
чем происходит отбор популяционно-видо­
вого уровня. Полем для рассматриваемого 
филогенетического отбора служат приспо­
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собления, обеспечивающие жизнеспособ­
ность и длительность существования фило­
генетических ветвей. Сущность этого отбора 
заключается в селекции путей эволюции.

История развития аммоноидей на­
глядно демонстрирует, что разные способы 
усложнения лопастной линии неодинаково 
обеспечивают продолжительность сущест­
вования и процветание филумов. Эта зако­
номерность эволюционного процесса впер­
вые была описана В.О.Ковалевским, кото­
рый, наряду с адаптивным -  прогрессивным 
направлением эволюции, выделил инадап- 
тивный, тупиковый путь развития.

Исследование эволюционного процес­
са показывает, что для процветания группы 
весьма важны не только сами по себе прогрес­
сивные преобразования, но и то, каким спо­
собом они достигаются. Отрицательные свой­
ства механизма совершенствования проявля­
ются не всегда сразу. Нередко тот или иной ме­
ханизм основного звена на первых порах мо­
жет принести существенные преимущества, 
которые в дальнейшем быстро исчезнут, когда 
возможности к совершенствованию в избран­
ном направлении будут исчерпаны.

Приспособления, призванные обес­
печивать собственно эволюционный про­
цесс, являются важным, а может быть и од­
ним из главных свидетельств, подтвержда­
ющих существование надвидовых образова­
ний как реальных явлений, обозначенных в 
систематике таксонами надвидового ранга.

Следует отметить, что выделение та­
ких “ф илогенетических” приспособлений 
представляет большие трудности из-за поли­
функциональности компонентов организма. 
Обычно признаки организма имеют функ­
циональные обязанности в структуре орга- 
низма-особи и одновременно выполняют 
задачи, связанные с совершенствованием 
механизма эволюционного развития.

Проблемы полиф ункциональности 
признаков организма в описанном выше 
смысле следует рассматривать в рамках 
взаимосвязи и взаимопереходов структуры 
и процесса. Основное звено развития по сво­
ей сути является структурой эволюционного 
процесса. Поэтому основное звено не может 
быть отождествлено с каким-либо конкрет­
ным признаком организма-особи.

Аммоноидеи являются уникальным 
объектом для изучения взаимодействия 
эволюционных процессов самых разных

уровней. На примере их филогенеза четко 
выявляются микро- и макроэволюционные 
уровни эволюционного процесса. Совершен­
ствование функций, связанных непосред­
ственно с жизнедеятельностью организма 
(особи), принадлежит микроэволюционному 
уровню, а механизмы, осущ ествляю щ ие 
совершенствование самого процесса эволю­
ции, являются структурами макроэволюции. 
Основное звено развития составляет серд­
цевину потока макроэволюциии.

Результаты исследования полифунк­
циональности эволюционных преобразо­
ваний лопастной линии аммоноидей откры­
вают уникальные возможности для выяв­
ления существенной неоднородности эволю- 
ционого процесса. Изгибы лопастной линии, 
во-первых, обеспечивали механическую  
прочность раковины организма (особи), во- 
вторых, эволюционные усложнения изгибов 
лопастной линии обеспечивали сохранение 
механической прочности раковины в про­
цессе эволюционного преобразования ее 
формы, что было связано с микроэволюцией 
и, наконец, в-третьих, жесткое наследствен­
ное закрепление способов усложнения ло­
пастной линии превратило само это услож­
нение в механизм поддержания эволюци­
онной пластичности формы раковины. Поток 
этих последних преобразований явился ос­
новой макроэволюционного развития аммо­
ноидей. Разные способы усложнения ло­
пастной линии обеспечивали неодинаковую 
жизнеспособность различных филогенети­
ческих ветвей аммоноидей.

Следует отметить, что именно поли­
функциональность лопастной линии послу­
жила причиной противоречивой оценки спе­
циалистами ее роли в эволюции аммоно­
идей. Обычно исследователи аммоноидей 
склонны абсолютизировать одну из пере­
численных функций лопастной линии, отвер­
гая все остальные. Применение системного 
подхода открывает возможность исследо­
вать особенности этих функций каждой в 
отдельности и одновременно в их взаимо­
связях (Попов, 1987). Изучение следует 
проводить в рамках конкретного времени -  
пространства, характерного для каждой из 
этих биосистем, а также с учетом взаимо­
действия процесса и структуры.

Итак, эволюционное значение непре­
рывного усложнения лопастной линии не 
было связано только с необходимостью ме-
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виду прежде всего отношение этих стратигра- 
фов к понятию «тип» в стратиграфии.

В.Е.Руженцев был почти ровесником 
XX века -  века впечатляющих достижений ра­
ционализма и детерминизма в науке. Но па­
раллельно в науке появились понятие «веро­
ятностная причинность» и новое междисцип­
линарное направление -  синергетика, которая 
объяснила тщетность попыток выявить строгие 
законы для таких сложных систем, каковыми 
являются, например, биологические системы. 
Внедрение простых рецептов для понимания 
и объяснения сложных исторических процес­
сов приводило иногда к нездоровым формам 
рационализма -  узкопрагматическому подходу, 
основанному на легко доступной философии 
«здравого смысла» и на существенных дефек­
тах в более сложном для понимания методо­
логическом базисе. Явно выраженный негатив­
ный результат такого рода прагматики стал 
очевидным в социальной сфере именно из-за 
его трагических последствий. Однако в других 
более «безобидных» областях знания отрица­
тельные последствия внедрения привлека­
тельных и легко доступных пониманию идей 
остаются мало осознанными. В контексте данной 
статьи речь пойдет об идеях относительно новой 
и господствующей сейчас в стратиграфии 
парадигмы -  хроностратиграфии.

ИДЕАЛЫ  ХРО Н О С ТРА ТИ ГРА Ф И ЧЕС КО Й  
П А РА Д И ГМ Ы : О Б Ъ Е КТИ В Н О С ТЬ , 

А Б С О ЛЮ ТН О С ТЬ , С ТА Б И Л Ь Н О С ТЬ

Ни одного гордиевого узла 
нельзя разрубить окончательно, у них 
есть одно пренеприятное свойство -  
они всегда сами снова завязываются.

К. Юнг

Подзаголовок отражает те свойства, с 
которыми сторонники хроностратиграфии 
связывают надежды на построение шкал но­
вого типа. Их создание ведется сейчас в рам­
ках международных рабочих групп по раз­
ным интервалам общей шкалы.

Кратко истоки и идейный базис (теперь 
уже не новой) парадигмы выглядят сле­
дующим образом. Известно, что до появле­
ния хроностратиграфии наши представления 
о стратиграфических подразделениях (стра- 
тонах) постоянно менялись. Соответственно 
менялись их границы и объем, что было 
плохо по чисто практическим соображениям.

Новые идеи обещали разрубить эти «гордие­
вы узлы» непостоянства. Почему бы не отка­
заться от всегда субъективных и переменчи­
вых представлений о стратонах и их иерар­
хии? Давайте перенесем опору наших по­
строений на очевидное и объективное -  
время как таковое, которое, безусловно, бы­
ло и есть. Чтобы сделать такое независимое 
ни от чего время инструментом (шкалой- 
линейкой), достаточно зафиксировать его в 
виде точек (золотых гвоздей) в конкретном 
месте конкретного разреза. Смысл этой 
процедуры очевиден: отказ от субъективных 
границ, основанных на наших переменчивых 
гипотезах, в пользу вполне объективной и 
неизменной в принципе основы -  конкретных 
точек в конкретных разрезах. Вот как эту фи­
лософию выразили руководители Междуна­
родной комиссии по стратиграфии: “The co­
rrectly selected GSSP gives an actual point in 
rock and in not an abstract concept...” (Cowie 
et a!., 1986, p.5).

Такая философия лишает смысла сло­
во «классификация» применительно к страти­
графии и стратиграфической шкале. А раз 
исчезает классификация, то исчезают и ее 
объекты - стратоны, а значит ненужными ста­
новятся и их типы - стратотипы подразделе­
ний. Эти методологические изменения отра­
зились во втором издании “Guidelines...” , в 
разделе, который так и называется “Boundary- 
stratotypes instead of Unit-stratotypes” (Remane 
et at., 1997). В нем справедливо отмечается, 
что точка-граница (GSSP) не сравнима с 
голотипом в биологии, а соответствует скорее 
стандарту измерения в физике. Итак, новая 
парадигма превратила стратон в интервал 
времени между двумя стандартными точками.

Далеко не всем понятен тот «фокус», 
который был проделан в области методо­
логии, касающейся понимания стратонов и 
их границ. Дело в том, что предварительная 
процедура по выбору точки-границы (конкурс 
стратотипов) сопровождается нормальной 
работой содержательного характера, свя­
занной со сравнительной оценкой (ранжиро­
ванием) эволюционных феноменов и выбо­
ром наиболее удобного из них для широких 
корреляций. Единственное, что насторажи­
вает уже на этой подготовительной стадии 
работы -  стремление максимально возмож­
но приблизить выбранную точку к принятому 
ранее варианту границы (некоторая склон­
ность к консервации содержательности и к
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условности). Однако наиболее принципи­
альное значение имеет следующий шаг -  вы­
бор конкретной точки в конкретном разрезе. 
Аргумент «мы всегда можем изменить поло­
жение ранее выбранной точки» вызывает за­
конное недоверие именно потому, что сама 
фиксация точки в конкретном разрезе озна­
чает методологический переход от границы- 
концепции (гипотезы) к границе-моменту 
времени. Граница отрывается от события и 
привязывается к моменту времени; в этих 
условиях логической основой для перемеще­
ния точки и замены соответствующего ей раз­
реза может служить только обнаружение пере­
рыва (обрыв времени) в избранных ранее 
точке и разрезе. Парадоксально, что скрытые пе­
рерывы доказываются теми методами корре­
ляции (любыми), которые в хроностратиграфии 
по определению не дают изохронных границ.

Первоначальный сдвиг в мышлении стра- 
тиграфов в сторону новой парадигмы имел в 
своей основе узкий прагматизм, сиюминутное 
стремление сделать «последний шаг» и зафик­
сировать, наконец, неустойчивые границы 
стратонов и их объемы. Из чисто практических 
соображений, безусловно, вполне оправдана 
и разумна договоренность по фиксации границ 
на основе какой-либо концепции (гипотезы). В 
этом случае граница сохраняла бы свое поло­
жение до тех пор, пока сохраняла свою при­
влекательность соответствующая концепция. 
Более того, определенный консерватизм в от­
ношении конкретных границ вполне уместен и 
менять положение границы, по справед­
ливому высказыванию А.И.Жамойды (1997, 
с.106), «...следует ... только тогда, когда уже 
нельзя не менять». Такой подход вполне 
вписывается в нормальный научный процесс.

Новый (хроностратиграфический) под­
ход к конструированию стратиграфической 
шкалы начался с того момента, когда появи­
лась идея опираться на один конкретный 
разрез как на содержательный эталон стра- 
тона. Идея простая и многообещающая: вот он, 
конкретный разрез (а не теоретическая аб­
стракция), с помощью которого мы сможем 
придти к единому и объективному пониманию 
соответствующего стратона. Неудивительно, 
что такое понимание стратотипа быстро поко­
рило сознание стратиграфов, и к нему уже в 
60-е годы склонилось «абсолютное большин­
ство стратиграфов» (Жамойда и др., 1969, с.46).

Вот почему следует отдать должное от­
чаянным попыткам О.Шиндевольфа и В.Е.Ру-

женцева противостоять этому массовому бе­
зумию в стратиграфическом сообществе.

j

Важно понять, что именно с того момента, 
когда образ стратона совместили с конкрет­
ным разрезом, стало возможным внедрение 
хроностратиграфического подхода как выход 
из тупиковой ситуации. Действительно, во­
зникла совершенно невозможная для рацио­
налистов ситуация: слияние имени и смысла 
в конкретном физическом индивиде (типе) 
сильно напоминает религиозную философию 
имяславцев (имя Бога есть сам Бог). А ведь 
к этому ведет принятие стратотипа как физи­
ческого эталона смысла стратона, т.е. тип 
(конкретный индивид) спаял воедино назва­
ние и содержание. Но стратон в отличие от 
Бога не абсолютен, а напротив, как нам из­
вестно, весьма изменчив, как и любое науч­
ное понятие. Единственный выход из ситуа­
ции -  каждый раз при изменении смысла (со­
держания) стратона оставлять в прошлом быв­
шие в употреблении названия. Таким образом, 
тип-эталон был призван остановить неста­
бильность только в понимании стратонов. Беда 
в том, что он породил нестабильность другого 
свойства -  нестабильность названий.

В этой ситуации новое прагматическое 
мышление, основанное на представлении об 
одном-единственном времени и «чисто» вре­
менной шкале, оказалось как нельзя более 
кстати, поскольку оно предложило похожую, но 
совсем другую трактовку типа, т.е. обеспечило 
трансформацию «типа - эталона содержательно­
сти» в «тип - стандартный промежуток времени». 
Проблемы нестабильности навсегда исчезли.

О П О Н Я ТИ И  В РЕМ ЕН И  
В СТРАТИГРАФ И И

Время есть отличие предмета 
от самого себя. А пространство есть 
отличие предмета от другого предмета.

М. Мамардашвили

Время к вам поворачивается 
то той стороной, то этой; перед нами 
разворачивается материя времени.

И.Бродский

Методологическая сторона описанного 
выше процесса внедрения хроностратигра­
фии в умы стратиграфов остается неосоз­
нанной для большинства из них. Наиболее 
сложной и далекой от сколько-нибудь одно­
значного решения является проблема вре­

25



мени в геологии как часть проблемы времени 
вообще. Эта проблема -  философская и, как 
таковая, относится к числу вечных проблем, 
составляющих одну из тайн человеческого 
бытия. Должен признаться, что я не готов 
дать хотя бы самую общую формулировку 
понятия времени и ограничусь некоторыми 
замечаниями о времени, которые могут быть 
понятыми только в контексте.

У меня нет сомнения, что концепция 
хроностратиграфии основана на «чистом», 
ни от чего не зависящем времени, времени 
физическом и понятном в обыденном смы­
сле (смена дня и ночи, смена времен года и 
т.д.). Показательно высказывание Х.Хедбер- 
га (Hedberg, 1961, р.509): «И есть только 
один вид времени. Я нетерпим к заявлени­
ям, что органическая эволюция измеряется 
одним видом времени, а радиоактивная 
дезинтеграция другим. Мы можем говорить 
об относительном и абсолютном времени, но 
они относительны или абсолютны по отно­
шению к одному и тому же виду времени». 
Такая позиция более ясна по сравнению с 
заявлением отечественных сторонников хро­
ностратиграфии, которых, вероятно, смутили 
возражения по поводу устаревшего ньюто­
новского понимания времени: «... большин­
ство стратиграфов сегодня сходится в отри­
цании ньютоновского «абсолютного» вре­
мени» (Степанов, Месежников, 1979, с.61). 
Правильнее сказать, что большинство страти­
графов не очень-то задумывается над столь 
сложным понятием, а само следование хроно- 
стратиграфической методике конструирова­
ния стандартной шкалы свидетельствует ско­
рее о том, что они неосознанно сходятся в под­
держке ньютоновского понимания времени.

Хорошая сводка по проблеме времени 
в геологии представлена в последней книге 
(их несколько) К.В.Симакова (1996). Книга 
интересна прежде всего обилием прора­
ботанной литературы и многочисленными 
цитатами, но вызывает определенный скеп­
сис как попытка приблизиться к окончатель­
ному решению проблемы. Наиболее удиви­
тельна в воззрениях автора наивная вера 
ввести в науку строгие и как бы окончатель­
ные определения содержательных терми­
нов, без чего, якобы, никакая классифика­
ция ни в геологии, где нет жестких опреде­
лений терминов (например, зона, ярус), ни 
в биологии, где тоже нет жестких опреде­
лений (вид, род), принципиально невозмож­

С.С.Лазарев_____________________________

на. Парадоксальность воззрений Симакова 
состоит в том, что он, с одной стороны, при­
ложил титанические усилия и глубоко вник в 
проблему времени, а с другой - в своих 
взглядах обнаружил наиболее яркие особен­
ности критикуем ого им хроностратигра- 
фического подхода в стратиграфии, а имен­
но -  стремление к определенного рода стан­
дартизации в науке. Не случайно он, вслед 
за А.И.Жамойдой, считает возможным в од­
ном разрезе (стратотипе) совместить номен­
клатурный тип со стратоэталоном (эталоном 
содержательной характеристики стратона).

В отличие от Симакова я думаю, что 
взаимопонимание и создание классифика­
ций возможны без строгих определений тер­
минов и что более важным для взаимопони­
мания является контекст (Налимов, 1979). 
Хорошей иллюстрацией этого является тер­
мин «хроностратиграф ия». Надеюсь, что 
предыдущий раздел статьи дает представ­
ление о том, как я понимаю слово «хроно­
стратиграфия», хотя никакого жесткого опре­
деления этому понятию я не давал. Шинде- 
вольф и Руженцев тоже использовали этот 
термин, но тогда он был для них, в первую 
очередь, синонимом биостратиграф ии, и 
вместе с тем они критиковали «хроностра­
тиграфию» как новую концепцию (другое по­
нятие). Сейчас этот термин используется в 
разном смысле. В стратиграфических публика­
циях частного характера под хроностратигра­
фией обычно понимается корреляция регио­
нальных подразделений со стратонами общей 
шкалы. В любом случае мы всегда можем по­
нять значение этого слова именно в контексте.

Итак, слова понимаются в контексте с 
другими словами, но это не значит, что ав­
торский контекст всегда совпадает с его по­
ниманием у читателя, особенно у читателя, 
придерживающегося «другой системы цен­
ностей». Я, например, был изумлен толкова­
нием моих представлений о типизации 
(Лазарев, 1997) в статьях двух рецензентов 
(Жамойда, 1997; Симаков, 1997). Но сейчас 
речь о другом -  о неоднократно повторяв­
шемся Руженцевым утверждении, что «гео­
хронология является основой стратигра­
фии» (Руженцев, 1977, с.26). При этом он да­
же критиковал Шиндевольфа, что тот идет 
«от стратиграфии к геохрологии, а не наобо­
рот» (Руженцев, 1977, с.23).Дело здесь в 
том, что Шиндевольф считал излишними две 
пары иерархической системы понятий -
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стратиграфическую и геохронологическую. 
По существу, это правильно. Примечательно, 
что мы считаем недопустимым путать пар­
ные понятия «нижний и ранний» или «верх­
ний и поздний», но почему-то вполне закон­
ным считаем употребление одного слова 
«средний» применительно как к породам, так 
и ко времени. Я не сомневаюсь в том, что 
по поводу первичности материальных сле­
дов (.точнее - их последовательности) и вто- 
ричности (производности) от них времени у 
обоих исследователей не было расхожде­
ний. В самом деле, Руженцев в другом месте 
(1977, с.24) писал: «... геохронология делает 
свои выводы на основе палеонтологических 
фактов...». Единственное уточнение, которое 
следовало бы внести сейчас в этот текст, это 
то, что геохронология основывается не только 
на палеонтологических данных, а в принципе 
на любых материальных следах в земной коре.

Можно уверенно утверждать, что пони­
мание геологического времени у Шиндеволь- 
фа и Руженцева было намного глубже, чем у 
теоретиков хроностратиграфии, поскольку оно 
неразрывно связывалось с его материальными 
носителями и не мыслилось вне их.

Противопоставление понятий «изохрон­
ная» и «диахронная» границы, укоренившееся 
в нашем сознании, по существу не имеет смы­
сла в рамках более традиционной стратигра­
фии, где время основано только на следах со­
бытий. Если мы на начальном этапе изуче­
ния стратиграфии какого-либо региона ви­
дим и широко прослеживаем литологичес­
кую границу, у нас нет никакого априорного 
права говорить о ее диахронности. Изучая 
далее последовательность ископаемых, мы 
обнаруживаем то, что называется диахрон- 
ностью литологической границы. На самом 
деле мы нашли более точную границу, осно­
ванную на более тонком инструменте корре­
ляции. Можно сказать, что новая граница 
«более изохронна», т.е. точнее первой, лито­
логической, но об изохронности вообще (аб­
солютной изохронности) говорить бессмыс­
ленно, ибо мы не договорились о том пре­
деле точности, где кончается диахронность 
и начинается изохронность. Новая граница, 
основанная на ископаемых, изохронна толь­
ко в том смысле, что на данный момент у 
нас нет более точного метода ее протяги­
вания. В этом смысле, может быть, полезно 
понятие «презумпции изохронности» (Лаза­
рев, 1997, с.94): «... если в каком-то районе

мы видим сходную последовательность (го- 
мотаксальность) литологических подразде­
лений, то соответствующие им литологичес­
кие границы можно считать изохронными, ес­
ли нет надежных свидетельств противного». 
То же самое относится и к другим, не только 
литологическим границам.

ТИ П , СТРА ТО ТИ П , А РХ ЕТИ П , 
Б И О Х Р О Н О ТИ П

Реально или реальнее всего 
то, чего как раз нет, эмпирически нет.

М. Мамардашвили

Резко выраженное несогласие с обще­
принятым пониманием стратотипа в страти­
графии послужило основой для О.Шинде- 
вольфа (1975, с .123) вообще отказаться от 
этого понятия и соответствующего ему тер­
мина: «... стратотипы не только излишний, 
но и вредный балласт...». Свою книгу Шинде- 
вольф заканчивает словами: «Труднейшая из 
связанных со стратотипами (и вообще с хро­
ностратиграфией) задач заключается, как мне 
кажется, в том, как бы поскорее от них изба­
виться» (там же, с.124). Он был совершенно 
прав, если иметь в виду то понимание страто­
типа, которое сложилось уже к 50-м годам и 
которое, как отмечалось выше, очень помогло 
проникновению в стратиграфию хронострати- 
графической парадигмы. К сожалению, его 
взгляды остались непонятыми. Его не поняли 
даже представители так называемой европейс­
кой школы, которые вначале выступали про­
тив хроностратиграфии как новой концепции. 
Грустно читать в предисловии к книге слова 
нашего замечательного стратиграфа В.В.Мен- 
нера (в соавторстве с Е.В.Шанцером), не со­
гласившегося с основной идеей Шиндеволь- 
фа, касающейся стратотипов: «...стратотипи­
ческие разрезы необходимы в качестве этало­
нов, обеспечивающих однозначное понима­
ние...» (там же, с.8).

Единственное, что недооценил Шинде- 
вольф (тогда эта проблема еще не приобре­
ла остроты) -  это проблема выбора конкури­
рующих названий стратонов. Дело в том, что 
представления о стратонах (вне рамок хро­
ностратиграфии) не могут не меняться в про­
цессе их изучения. Каждый раз изменение 
смысла (и объема) стратона ставит перед 
нами дилемму: либо оставлять в прошлом 
название (вместе с прошлым смыслом), ли­
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бо сохранять название в рамках уже нового 
смысла, как это делается в биологической 
классификации (Лазарев, 1997). В последнем 
случае для сохранения названия необходим 
номенклатурный тип, но это уже совсем не 
тот тип, против которого так страстно высту­
пал Шиндевольф. По Шиндевольфу (1975, 
с.121), «... в стратиграфии вопрос о фиксиро­
вании и сохранении названий не играет ни­
какой роли». Полвека назад проблема выбо­
ра конкурирующих названий в стратиграфии 
еще не приобрела своей остроты по сравне­
нию с настоящим временем. Даже если счи­
тать, что до сих пор эта проблема остается 
не столь уж важной, неограниченное разви­
тие стратиграфии (как и любой другой науки) 
приведет к тому, что мы просто «потонем» в 
именах (названиях стратонов), жестко связан­
ных со смыслом стратонов. Имяславский под­
ход - «имя стратона есть сам стратон» - должен 
быть раз и навсегда отвергнут. Шиндевольф не 
осознавал этой проблемы еще и потому, что 
он явно недооценивал сущностной роли иерар­
хии в стратиграфической классификации. Для 
него было «...ясно, что ярус состоит из сумм 
зон и определяется и типизируется через их 
совокупность» (там же, с.121).

Идеи Шиндевольфа были восприняты 
и развиты Руженцевым (1975, 1977), который 
ввел термин «биохронотип». Что такое био­
хронотип? По существу, это -  понятие архе­
типа (Мейен, 1978 и др.) применительно к 
объектам стратиграфической классифика­
ции, т.е. это набор обобщенных признаков, 
инвариантных к отдельным объектам (стра- 
тонам, представленным в конкретных разре­
зах). Для архетипа не нужен физический 
(субстратный) эталон, поскольку архетип -  
наш логический конструкт, идея, образ, ги­
потеза. Этот меняющийся по мере изучения 
образ стратона и есть биохронотип, по Ру- 
женцеву. Поскольку в архетип стратона могут 
входить не только биостратиграфические 
признаки, лучше было бы (по аналогии со 
стратотипом) использовать термин страто­
архетип (Лазарев, 1997). В любом случае, 
важно то, что наши идеи, представления о 
сущности какого-либо объекта не нуждаются 
в конкретном субстратном носителе (этало­
не). Именно это имели в виду Шиндевольф 
и Руженцев применительно к понятию стра­
тотип. Психологическая трудность восприя­
тия столь очевидной идеи состоит в том, что 
стратиграфы почему-то приравнивают отри­

цание стратотипа-эталона к отрицанию ука­
зания на конкретный разрез. Это совсем не 
так. Любая новая идея (либо модификация 
идеи), касающаяся понимания стратона, 
невозможна без указания одного или не­
скольких разрезов, которыми можно было бы 
подтвердить (верифицировать) идею, либо 
опровергнуть ее (фальсифицировать). Это 
значит, что конкретные разрезы (помимо 
того, что они - база данных) выполняют 
функцию экспериментов по проверке идей в 
стратиграфии. Это справочные или опорные 
разрезы. Без конкретных разрезов никакие 
стратиграфические идеи невозможны, но не 
может быть один разрез «типичнее» другого. 
Когда мы говорим: типичный экземпляр вида 
или типичный разрез стратона, это вовсе не 
значит, что этот экземпляр или разрез в со­
стоянии выразить все содержание вида или 
стратона. Это только означает, что данный 
экземпляр или разрез не содержит таких 
признаков, которые дают повод усомниться 
в его принадлежности к данному виду или 
стратону. Тип стратона, его обобщенная ха­
рактеристика (биохронотип, архетип), как 
справедливо считал Руженцев, формируют­
ся на основе изучения многих удаленных 
разрезов, а биохронотип общей шкалы явля­
ется в идеале глобальным обобщением.

Руженцев, в отличие от многих своих 
современников, правильно понял функцию 
совсем другого типа -  типа номенклатурного. 
Стратиграфы постоянно стремились совмес­
тить невозможную для одного разреза функ­
цию -  функцию содержательного эталона стра­
тона с номенклатурной. Вводя понятие «био­
хронотип», Руженцев подчеркивал, что оно, с 
одной стороны, не имеет отношения к сложив­
шемуся понятию стратотипа, а с другой -  
«между биохронотипом и голотипом или типо­
вым видом нет никакой аналогии» (Руженцев, 
1977, с.25). По существу это означало совер­
шенную никчемность сложившегося понятия 
«стратотип»: он не может служить ни эталоном 
содержания, ни номенклатурным типом.

Обсуждаемые проблемы полезно про­
пустить сквозь призму известных методоло­
гических подходов к типу -  типологическому 
(организмоцентристскому) и популяционно­
му (композиционному). Первый из них пре­
обладал до середины XX столетия. В его ос­
нове было представление, унаследованное 
еще от Платона, о неких изначально сущест­
вующих и постоянных идеях, которые при во­
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площении в реальные объекты могли давать 
сбои (отклонения от нормы). Тем самым тип 
(архетип) мыслился вполне реальным, а из­
менчивость - иллюзорной (ненормальное от­
клонение от нормы). Примерно в середине 
XX в. такое понимание типа было преодоле­
но в биологии: изменчивость стала рассмат­
риваться теперь как реальность, воплощен­
ная в выборках, а тип (архетип), наоборот, 
стал рассматриваться как результат научно­
го абстрагирования (синтез), образ, нечто 
среднее и инвариантное. К сожалению, в стра­
тиграфии до сих пор сохраняется типологи­
ческий (разрезоцентристский) стиль мышле­
ния. Поэтому у стратиграфов-разрезоцентри- 
стов нет проблемы совмещения типа-образа 
стратона с одним конкретным разрезом. Поня­
тия «типичный» и «типовой» остаются в стра­
тиграфии неразделенными, а стратотип остает­
ся не только типовым, но и типичным разрезом.

Стратиграфы-типологи не могут понять, 
что само словосочетание «стратотип границы» 
абсурдно, поскольку, во-первых, один объект 
(разрез) не в состоянии эталонизировать идею 
(если вообще можно говорить о моменте вре­
мени как идее), а во-вторых, потому что грани­
ца, не имея названия, не нуждается в номенк­
латурном типе. Никаких других типов (кроме 
архетипа и номенклатурного типа) в науке нет.

Стратиграфия должна отказаться от хро- 
ностратиграфической колеи и вернуться в нор­
мальное русло науки, в котором каждый стра­
той -  не стандарт, а субъективная и разви­
вающаяся идея, объект стратиграфической 
классификации. Тогда идеи Шиндевольфа и 
Руженцева будут востребованы, и их ждет 
дальнейшее развитие.

ЗА КЛ Ю Ч ЕН И Е :
СИНЕРГЕТИКА И ПУТИ РАЗВИ ТИ Я  

СТРАТИГРАФ ИИ

Физика свела бесконечное к 
бесконечному повторению одного и 
того же.

Время истории -  это плазма, 
в которой плавают феномены, это 
как бы среда, в которой они могут 
быть поняты.

И.Пригожий

В середине XX века в истории страти­
графии произошло то, что можно по праву 
назвать значимым событием -  появление 
хроностратиграфической концепции. Мы

знаем, однако, что пути истории далеко не 
всегда совпадают с основным магистральным 
направлением. Палеонтология показывает не­
мало примеров неудачных морфо-функцио­
нальных поисков, которые приводили к эволю­
ционным тупикам. Аналогом такого рода на- 
правления> можно считать хроностратиграфию.

Трудность осознания хронострати­
графической парадигмы как тупикового на­
правления связана прежде всего с трудно­
стью понимания сути времени. Наиболее 
легко для постижения одномерное, однород­
ное время, измеряемое движением -  основа 
классической динамики и детерминистского 
миропонимания. Оно и было использовано 
хроностратиграфией. В физике оно было един­
ственным примерно до 60-х годов. Немало 
«пролито чернил», чтобы заменить абсолют­
ное ньютоново время в геологии на относи­
тельное время А.Эйнштейна. По-видимому, 
наиболее существенный момент, который внес 
Эйнштейн в миропонимание, это неразрыв­
ность (единство) трех основных категорий - 
времени, пространства и материи. В контексте 
данной статьи важно, что время у Эйнштейна 
не существует без материи. Но что касается 
самого времени и его измерения, то оно у 
Эйнштейна по-прежнему связывалось с физи­
ческим движением. Действительно, глобаль­
ная структура пространства-времени у Эйн­
штейна (светодинамика) основана на световых 
часах, измеряющих движение света в про­
странстве (Кузьмин, 1996). Наряду с такого 
рода временем еще со времен Аристотеля су­
ществовал зачаток другого понимания времени 
через «гибель и рождение» («метаболе»), ко­
торое «можно назвать системным, структур­
ным» (Кузьмин, 1996, с.68). Это понятие вре­
мени долго оставалось в тени, несмотря на 
серьезные попытки его осмысления со сторо­
ны философов-интуитивистов. «Мы говорим 
«сейчас» и подразумеваем время. Но нигде на 
часах, показывающих нам время, мы не най­
дем времени, ни на циферблате, ни в часовом 
механизме. Равным образом мы не найдем 
времени на современных технических хроно­
метрах. Напрашивается правило: чем тех­
ничнее, т.е. точнее по результатам измере­
ния и эффективнее хронометр, тем меньше 
повод задуматься кроме того еще и о собст­
венном существе времени» (Хайдеггер, 1993, 
с.397). «Собственно время четырехмерно... 
Время не есть. Время имеет место... Посколь­
ку протяжение само есть вмещение, в соб­
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ственно времени уже таится имение места» 
(там же, с.400). «Времени нет без человека... 
Время не нечто сделанное человеком, человек 
не нечто сделанное временем... время имеет 
место; бытие имеет место» (там же, с.401). 
Такие «определения» -  скорее намеки на суть 
времени; они более глубоки, но менее понятны 
по сравнению со временем в классической 
физике, основанном на механизме движения. 
Слова Хайдеггера о технических хронометрах 
напомнили мне выражение Шиндевольфа «фа­
натизм точности» применительно к времен­
ным интервалам и так называемым «изохрон­
ным поверхностям» в хроностратиграфии.

Подобные представления филосо- 
фов-интуитивистов никак не вязались с по­
ниманием времени в физике до тех пор, пока 
сами физики не переосмыслили (переот- 
крыли, по И.Пригожину) понятие время. Но­
вое, недавно появившееся понятие времени 
в физике было основано на открытии и изу­
чении «диссипативных структур», возникаю­
щих в условиях нарушения термодинами­
ческого равновесия, роста энтропии и хаоса 
как основы появления необратимых процес­
сов и нового порядка: «необратимость и 
возникновение энтропии могут быть опреде­
лены как источник порядка» (Пригожин, 
1989, с.9). Такие представления идут враз­
рез с рационалистской наукой, идеалом ко­
торой является строгий детерминизм. Новый 
уровень порядка возникает в условиях хао­
са, он непредсказуем в своем проявлении, 
и это, очевидно, относится к любым истори­
ческим (необратимым) процессам.

Тем самым совсем недавно помимо 
физического времени в науке появились 
ясно сформулированные представления о 
внутреннем системном времени Пригожина; 
это последнее в отличие от физического вре­
мени есть активный координатор в развитии 
открытых диссипативных структур. Внутрен­
нее время системы представляется как не­
обратимая последовательность событий, ос­
нованных на динамике энтропии и разде­
ленных энтропийными интервалами.

Именно такое «материализованное» 
время-бытие наилучшим образом соответ­
ствует описанию и координации процессов 
исторического характера, в частности, био­
логических и геологических процессов, о ко­
торых мы судим по материальным следам, 
оставленным в земной коре. Такое внутрен­
нее время эволюционирующих систем по

существу имел в виду Шиндевольф, называя 
тавтологией двойную (параллельную) си­
стему стратиграфической и геохронологи­
ческой шкал, и Руженцев, который писал о 
примате геохронологии, основанной на ос­
татках организмов, и о последовательности 
биохронотипов как основы стратиграфичес­
кой шкалы. Для них обоих не было времени 
вне процесса эволюции той группы ископае­
мых, которыми они занимались.

Принципиально новая научная пара­
дигма, основанная на изучении диссипатив­
ных процессов, позволяет более ясно осоз­
нать те проблемы биологии и стратиграфии, 
которые до сих пор считаются дискуссионны­
ми. Наука получила хороший инструмент по­
знания, позволяющий мыслить «сверху вниз», 
хотя, разумеется, эта высокая теория имеет 
надежную экспериментальную основу. Вот 
некоторые из проблем, для решения которых 
представления о диссипативных процессах 
и системном времени могут иметь первосте­
пенное значение.

В области биологии:
- Стало ясно, что в эволюции орга­

нического мира бесперспективно искать 
какие-то строгие законы, которые возможны 
только в циклических(неисторических) про­
цессах и на которые надеялись такие боль­
шие ученые, как А.А.Любищев и С.В.Мейен.

- Соответственно для объектов исто­
рических по природе не стоит пытаться со­
здавать параметрические системы, кроме, 
возможно, низших организмов, история ко­
торых неясна, а «отношения типа сетки» бо­
лее приемлемы (Заварзин, 1969). Для других 
организмов иерархическая форма системы 
лучше соответствует иерархии диссипа­
тивных систем, а соответственно -  иерархии 
их внутренних времен.

- Большую ясность получила пробле­
ма становления в биологии: почему макро­
эволюция происходит преимущественно не 
по Дарвину, а например, по Шиндевольфу; 
именно в моменты диссипации и хаоса, когда 
давление отбора падает, возможно появле­
ние «монстров», некоторые из которых дают 
начала новым таксономическим группам (неко­
герентная эволюция, по В.А.Красилову).

- Стало более понятно, почему не стоит 
придавать большой ранг очень необычным, но 
небольшим и быстро исчезнувшим группам, 
которые в изобилии появлялись в наиболее 
диссипационные интервалы времени (архаи­
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ческое многообразие). Такие не совсем удач­
ные эволюционные поиски новых энергети­
ческих состояний, о которых мы судим апосте­
риорно, не стоило бы таксономически урав­
нивать с удачными эволюционными направ­
лениями (большие, длительно существовав­
шие группы), как это, например, сделано в 
недавней публикации, предваряющей надот- 
рядную классификацию брахиопод в новом 
издании “Treatise” (Williams et at., 1996).

В области стратиграфии:
- Стала ясна необходимость осно­

вывать стратиграфические модели не на фи­
зическом времени (будь то время Ньютона или 
Эйнштейна), а на внутреннем времени изу­
чаемых систем. Это значит, что надо от­
казаться от модели «шкала-линейка физичес­
кого времени» и вернуться к модели «шкала- 
содержательная иерархия внутреннего вре­
мени историко-геологических процессов».

- Соответственно стратиграфическая 
шкала есть иерархически соподчиненные 
негэнтропийные интервалы систем разного 
масштаба, разделенные более узкими энтро­
пийными интервалами, в пределах которых 
устанавливаются границы разного масшта­
ба. Негэнтропийные интервалы в стратигра­
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Эпизои на поверхности наружнораковинных цефалопод 
Р.А.Дэвис, Р.Х.Мейпс, С.М.Клофак

Об организмах, которые прикреплялись к раковинам цефалопод или сверлили их, известно давно. 
Это различные водоросли, грибы, фораминиферы, губки, беззамковые брахиоподы, мшанки, 
усоногие рачки, серпулиды, гастроподы и двустворки, а также организмы неясной принадлежности. 
Обычно подобные организмы называют эпибионтами или эпизоями. Предлагается сохранить 
название «эпизои» только за теми организмами, которые проводят свою жизнь на поверхности 
других живых организмов. Все организмы, которые живут на поверхности или внутри любого более 
или менее твердого объекта (живого, мертвого или неорганического), предлагается называть 
«эпиколями». Таким образом, эпизои - одна из разновидностей эпиколей. Определить, были ли 
эпиколи на раковинах цефалопод эпизоями, обычно трудно. Раковины цефалопод с прикреп­
ленными к ним организмами встречаются довольно редко, что можно объяснить конструктивными 
особенностями этих раковин, наличием органического слоя (подобного периостракуму некоторых 
наутилусов), мешающего обрастанию, механизмами химической защиты, поведенческими фак­
торами (например, очищение раковины хозяином), факторами окружающей среды, контроли­
рующими эпиколи, эволюцией организмов, которые обладали способностью становиться эпи­
колями в определенные периоды геологического времени, тафономическими разрушениями, а 
также неспособностью некоторых исследователей обнаруживать эпиколи и нежеланием сообщать 
о них. Описаны некоторые примеры эпиколей, в том числе и эпизой, на раковинах девонских и 
каменноугольных цефалопод. В настоящее время еще слишком мало данных для общего вывода 
о распространенности и эволюции процессов поселения организмов на раковинах цефалопод 
во времени и пространстве.

Abstract. For well over a century, organisms have been documented as attached to or bored into 
shells of externally shelled cephalopods. These organisms range in age from the Ordovician to the 
present and include algae, fungi, foraminiferans, poriferans, inarticulate brachiopods, bryozoans, 
lepadomorph cirriped crustaceans, serpulid worms, gastropods (including limpets), and pelecypods 
(including oysters), as well as entities of uncertain biologic affinities. Usage of the terms epizoa, 
epibiont, epifauna, and related words has been less than consistent. An «epizoon» is an animal 
that spends its life attached to or otherwise inhabiting the exterior of another living animal. The 
term «epicole» is proposed as the appropriate term to denote an organism that spends its life 
attached to or otherwise inhabiting the exterior of any more-or-less hard object, be it living, once li­
ving but now dead, or inorganic, and on the sea floor or not. It commonly is problematic as to whe­
ther epicoles present on cephalopod shells were epizoa (i.e., were present while the cephalopod 
was alive). Evidence for a living association includes the orientation of the putative epizoa and 
their location on the cephalopod conch, whether they were overgrown during the ontogeny of the 
cephalopod, and, sometimes, the known (or inferred) environmental needs and ways-of-life not 
only of the taxa of potential epizoa but also of the cephalopods. The possibility of organisms living 
a «necroplanktonic» existence on dead but still-floating ammonoid shells provides interesting but 
commonly unresolvable interpretive challenges. Organisms attached to cephalopod shells are gene­
rally uncommon. This paucity may be due to any of a number of the following: constructional features 
of the cephalopod conchs, the presence of an anti-fouling organic layer (like the thick periostracum 
of Nautilus scrobiculatus), chemical-defense mechanisms, behavioral factors (such as deliberate 
cleaning of the conch by the cephalopod), environmental factors controlling the epicoles, evolution 
of organisms with the potential to become epicoles at certain times in the geological record, tapho- 
nomic destruction, and, perhaps, a failure of some cephalopod workers to observe and report epi­
coles. Although this report does provide some new examples of epicoles on cephalopod shells, at 
present, there are too few data available to provide reliable overall conclusions as to distribution 
and evolution of epizoism on cephalopods through geologic time and ecologic space.



INTRODUCTION, TERMS, AND CONCEPTS

Now and then one encounters the 
shell of an ammonoid or nautiloid cephalopod 
that has the remains of some other kind of 
organism attached to it. The question imme­
diately arises: Was the attached organism 
merely using a dead cephalopod-shell lying on 
the sea floor as a hard substrate, or did the 
attached organism spend its life riding around 
on a living cephalopod? There is, of course, 
even a third option. Perhaps the attached 
organism was an inhabitant on a cephalopod 
shell that was floating in the sea following the 
death of the cephalopod.

Numerous terms have been used to 
refer to animals attached to or living on other 
organisms and to the phenom ena thereby 
represented. Moreover, terms and definitions 
have not been used consistently.

In this paper, we use the term «epi- 
zoon» (pronounced epi-zo-on) for an animal 
that lives attached to or otherwise inhabiting 
the exterior of another living animal. This is not 
quite the meaning utilized by Todd (1836-1839, 
v. II, p. 146), which is the earliest use of the 
word, according to the Oxford English Dictio­
nary (Simpson and Weiner, 1992). Todd spe­
cifically indicated that epizoa (the plural of 
«epizoon») are parasitic; however, the word no 
longer is restricted to a parasite/host relation­
ship (Gotto, 1969; Holland, 1971; Bates and 
Jackson, 1987; Lincoln and Boxshall, 1987). 
The «host» may serve a function other than that 
of being an edible commodity or otherwise a 
victim of parasitism. The epizoon may be a 
commensal, sharing the food of the host, but 
doing the host no significant harm. Or the host 
may provide the epizoon with a specific critical 
substrate or with other environmental condi­
tions that are required by the epizoon. On the 
other hand, the epizoon and the host may share 
a non-obligatory relationship in which the host 
merely provides beneficial support, shelter, 
transportation, or some combination thereof, 
again, with no significant harm to the host. 
Thus, the relationship may be sym biotic or 
phoretic, mutualistic or antagonistic, obligatory 
or casual (Cheng, 1967; Gotto, 1969; Holland, 
1971). (If a term is desired to denote an 
ectoparasite, per se, the term «ectozoon», with 
that meaning, was coined by Mayne [1860]. 
Note that the words «ectozoon» and «epizoon»

originally e'aqh had two dots over the second 
«о» of the pair — to indicate that the «-on» is in 
a separate syllable from the «-zo-». [The word 
«zoology» is a comparable case.] This diacri­
tical mark, technically called a dicresis, is only 
rarely used in present-day English, and will not 
be used here.)

Unfortunately, the terms «epibiont» 
and «epibiontic» also have been used by some 
w orkers to re fer to an organism  that lives 
attached to another organism, regardless of the 
ecologic/physiologic relationship of the epibiont 
and host (Lincoln and Boxshall, 1987; Fager- 
strom, 1996). The original use of «epibiont» 
was less general than this; the original authors, 
A llee et al. (1949, p. 244), spec ified  that 
epibionts «grow...on the shells or the skin of 
others without becoming noticeably parasitic 
and w ith o u t co n trib u tin g  anyth ing  to the 
well-being of the animals on which they perch.»

A further complication is that the terms 
«epifauna» and «epifaunal» are used to refer 
to animals that live upon (rather than below) 
the surface of the sea floor (Bates and Jackson, 
1987) and to anim als that inhab it a water 
surface (Lincoln and Boxshall, 1987). Unfor­
tunately, the same terms also are used to refer 
to animals that live attached to rocks, seaweed, 
pilings, or to other organisms in shallow water 
and along the shore (Bates and Jackson, 1987). 
Moreover, the term «epibiontic» has been used 
in re ference  to an organism  liv ing  on the 
surface of bottom sediments, rocks, or shells 
(ib id .). In other words, usage of the terms 
«epibiont» and «epibiontic» overlaps that of 
«epifauna» and «epifaunal». (More specific 
terms like «epipelont» and «epipsammont» 
allude to the nature of the sea floor on which 
the animal lives [Schafer, 1972].)

Thus, there does not seem to be a 
generally accepted term to denote an organism 
that spends its life attached to or otherwise 
inhabiting the exterior of any more-or-less hard 
object, be it living, once living but now dead, or 
inorganic, and on the sea floor or not (for 
example, suspended in the water-column).

For such an organism, we propose to 
use the term «epicole» (from the Greek «epi», 
which means «upon», and the Latin «colere», 
which means «to dwell»). Thus, an epicole 
might live on a rock on the sea floor, or on the 
exterior of an empty shell on the sea floor, or 
on the exterior of a shell still occupied by its
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living maker, or on the exterior of an empty shell 
floating  in the sea, and so on. Hence, an 
epizoon is an epicole, but only some epicoles 
are epizoa. The term «epicole» is especially 
useful in cases in which it is unclear that both 
the possible host and the possible epizoon were 
alive (PI. 1, Figs. 1 ,2 ; PI. 2, Fig. 3). Of course, 
the very use of the term «host», unmodified, 
indicates that the «host» was alive at the time 
the epizoon was living on it.

«Epicole» is not a new word; however, 
it certainly is not a term in common use. There 
is no entry for «epicole» in the Oxford English 
Dictionary (Simpson and Weiner, 1992), even 
though it was used by Allee et al. (1949) in the 
same sentence as the original defin ition of 
«epibiont» as, at least, a partial synonym. It 
also was used by Lincoln and Boxshall (1987) 
as a virtual synonym of «epibiont».

EPICOLES: POST-MORTEM AND IN-LIFE

Epicoles on M esozoic am m onoids 
have been known for almost one and a half 
centuries. The oldest report of which we are 
aware is that of Quenstedt (1858, fide Rakus 
and Zitt, 1993). Since then, many examples of 
epicoles on Mesozoic ammonoids have been 
described and illustrated. By contrast, epicoles 
(including epizoa) on Paleozoic ammonoids 
and, indeed, on other externally shelled ce- 
phalopods are much less well known.

A variety of taxa from the Paleozoic 
and Mesozoic have been identified as having 
grown on the shells of or w ith in the shell- 
substance of externally shelled cephalopods. 
Here are a few examples (unless otherwise 
indicated, the «host» is an ammonoid).
Algae: Akpan et al. (1982).
Phylum Annelida: Fraaye and Jager (1995), 

Holland (1971; nautiloid), Landman et al., 
(1987; nautilo id); Lange (1932), Merkt 
(1966), Nicosia (1986), RakGs and Z itt 
(1993), Schindewolf (1934), Seilacher (1982; 
nautiloid), and Turek (1987; nautiloid). 

Phylum A rthropoda, c irriped  crustaceans: 
Donovan (1993, mentioned en passant), 
Drushchits and Zevina (1969), Hattin and 
Hirt (1991), and Rakus and Zitt (1993). 

Auloporids: Thayer (1974; nautiloid).
Phylum Brachiopoda: Cope, R. N. (1959), 

Schindewolf (1934), Seilacher (1982), and 
Turek (1987; nautiloid).

Cornulitids: Holland (1971; nautiloid).
Phylum  ,Echinoderm ata , c lass C rino idea : 

Chlupac and Turek (1983), Ganss (1937; 
nautiloid and endocerid), Holland (1971), 
Nicosia (1986), Prokop and Turek (1983, 
nautiloid), and Rakus and Z itt (1993). 

Phylum Ectoprocta: Baird, et al. (1988, 1989; 
nautiloid), Cuffey (1990), Davis and Mapes 
(1996; nautilo id), Dunbar (1928), Frey 
(1988, 1989; nau tilo id ), James, U. P. 
(1884; nautiloid), Landman et al. (1987; 
nautiloid), Seilacher (1982; nautiloid), and 
Turek (1987; nautiloid).

Foraminifera: Rakus and Zitt (1993).
Fungi: Schindewolf (1962).
Phylum Mollusca, Class Gastropoda: Akpan et 

al. (1982), Kase et al. (1994, 1995, 1998), 
and Meischner (1968).

Mollusca, Pelecypoda: Bardhan, et al. (1993), 
Cope, J. C. W. (1968), Fraaye and Jager 
(1995), Heptonstall (1970), Kaplan (1996), 
Kennedy (1971), Lewy (1972), Meischner 
(1968), Merkt (1966), Schindewolf (1934), 
Se ilacher (1960), Tanabe (1991), and 
Westermann (1996).

Note that some of these citations refer 
to demonstrable epizoa, and some refer to pro­
bable post-mortem infestations; in some cases, 
however, it is not clear whether the «host» was 
alive at the time of attachment.

The goal of this report is to discuss 
epicoles and how to determine which of these 
are epizoa. In particular, epicoles on cepha­
lopods from the Devonian of Morocco will be 
analyzed and illustrated, because their occur­
rence includes some of the oldest known epizoa 
and other epicoles on ammonoids that have 
been recorded.

Epicoles are a common occurrence on 
shells of present-day Nautilus, both living and 
dead (for example, Landman, 1983; Landman, 
et al., 1987). Thus, there is a living model for 
epicoles on externally shelled cephalopods of 
the past (recognizing, of course, that Nautilus 
is not the only possible model on which to base 
an interpretation of fossil cephalopods).

There are several factors that can be 
used to determine whether a given organism 
on a cephalopod shell was an epizoon or merely 
was attached to a dead shell, be it necro- 
plankonic or on the sea-floor.
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Post-mortem Epicoles

Some occurrences of epicoles on ce- 
phalopod shells are easy to recognize as 
post-mortem ones. For example, if organisms 
are attached to a structure that was internal 
during the life of the cephalopod, the attach­
ment must have taken place after the death of 
the cephalopod (PI. 1, Figs. 5-7; Boston et'al., 
1987). Similarly, if the organisms are attached 
within the body-chamber, they almost certainly 
were post-mortem (Richards, 1974). Equally 
obvious as post-mortem attachments are those 
that lie on top of inorganic material deposited 
on a cephalopod shell (PI. 1, Figs. 3 and 4; PI. 
2, Fig. 3). Likewise obvious are cases in which 
the attached organisms are affixed to internal 
molds (steinkerns) or to sediment that fills  
camerae (PI. 2, Figs. 1, 2, and 4).

The distribution of epicoles on cepha­
lopod shells can give important clues as to 
ecologic and taphonomic phenomena. Tradi­
tionally, it has been assumed that epicoles atta­
ched to only one side of a cephalopod conch 
(as opposed to being symmetrically distributed) 
is convincing evidence that the cephalopod 
shell had been lying dead on the sea-floor (PI. 
2, Fig. 5; PI. 3, Figs. 1, 2, and 4). Flowever, 
Donovan (1989) reported a present-day Spi- 
rula shell with lepadid barnacles attached on 
only one side. Because the shell of Spirula is 
internal, he concluded that the dead shell had 
been floating on its side and that the barnacles 
grew on the side immersed in water. Donovan 
went on to suggest that oysters on only one 
side of some Upper Jurassic ammonoids re­
ported by Cope (1968) may have been growing 
on the lower side of shells floating horizontally 
in the sea.

However, if epicoles occur on both si­
des and, especially, on the venter of a cephalo­
pod shell, the initial assumption would be that the 
cephalopod not only had been alive at the time of 
the attachment, but that it lived a pelagic existence 
— otherwise, there would be no epicoles on the 
venter (PI. 3, Figs. 3 and 5. However, as pointed 
out by Maeda and Seilacher (1996), if a dead 
cephalopod-shell floated in the water in essentially 
a life-position, post-mortem epicoles could well 
have been symmetrically distributed on the conch. 
Moreover, the distributions of epizoa on cepha- 
lopods (in which, by definition, both attacher and 
attachee are alive) is not necessarily always 
symmetrical (see, for example, Merkt, 1966).

In the type-Cincinnatian (Upper Ordo­
vician) rofcKs of the C incinnati, Ohio, area, 
specimens of the orthoconic cephalopod Tre- 
ptoceras (sometimes referred to Orthonybyo- 
ceras) not too uncommonly are found encrusted 
with bryozoan colonies generally referred to 
Spatiopora (Baird, etal., 1988, 1989; Frey, 1988, 
1989; Davis and Mapes, 1996). The monticules 
of the bryozoan colony are mo-re-or-less uniformly 
distributed on the cephalo-pod shell, and the 
elongate monticules are aligned parallel to the 
adapical-adapertural axis of the cephalopod. One 
reasonable interpretation is that the bryozoan 
colony grew on the living orthocone as it swam 
through the water in a horizontal life-position - with 
the monticules elongated and aligned for stream­
lining. (Of course, given the fact that both the 
taxon of the cephalopod and that of the bryozoan 
long have been extinct and that the way-of-life of 
neither is thoroughly understood, other inter­
pretations may be possible.)

Epizoa

If the life-orientation of an epicole is 
known with confidence, the interpretation that 
a given epicole was, in fact, an epizoon may 
be made with confidence, too. For example, if 
the orientation of individuals of a given kind of 
epicole can be seen to have changed with the 
coiling of a cephalopod-shell, then the con­
clusion seems inescapable that the attached 
organisms were affixed to the cephalopod shell 
during the life of the cephalopod. The orien­
tation of each new cohort of attachers shifted 
in response to the re-orientation of the cepha­
lopod shell as it underwent its ontogenetic 
coiling (Seilacher, 1960; Heptonstall, 1970).

A nother conc lus ive  p roof tha t the 
cephalopod was alive when the epicole was 
attached is provided by the epizoon having 
been overgrown by subsequent growth of the 
cephalopod. We know of examples of over­
grown serpulid worms and bryozoans in pre­
sent-day Nautilus, and Landman et al. (1987) 
mention epizoa overgrown by the «black layer» 
of Nautilus. Serpulids overgrown by Lower 
Jurassic ammonoids of Germany were admi­
rably analyzed by Lange (1932) and Schin- 
d ew o lf (1934). D unbar (1928) described  
bryozoans overgrown by the succeeding whorl 
of a specimen of the ammonoid Sphenodiscus 
from the Upper Cretaceous Ripley Formation 
of M ississippi (USA). Landman et al. (1987)

35



R.A. Davis, R.H. Mapes and S.M. Klofak

discussed and figured overgrown epizoa in the 
Late Cretaceous nautilid Eutrephoceras of the 
Western Interior of North America. For the 
Paleozoic, plate 2, figures 5 and 6, plate 4, 
figure 4, and plate 5, figures 1-4 illustra te  
ammonoids from the Devonian of Morocco with 
some of the o ldest known epizoa ontoge- 
netically overgrown by cephalopods.

That a cephalopod was alive when an 
epicole was attached also is confirmed by the 
cephalopod exhibiting some sort of pathologic 
reaction. Merkt (1966) described specimens in 
which Early Jurassic ammonoids departed from 
planispiral coiling in response to asymmetrical 
d istributions of oysters and serpulids. Less 
striking is an example of the Upper Carboni­
ferous nautilid Tainoceras in which the plane 
of symmetry of the coiling appears to have been 
altered due to an attached bryozoan colony 
(PI.4, Figs. 1-3). Keupp (1992), Keupp and llg 
(1992), and Hengsbach (1996) discussed other 
pathologic conditions, at least some of which 
may be attributable to epizoa. The case of an 
am m onoid shell supposed ly  having been 
pierced by a lim pet pit and subsequently  
repaired by the ammonoid (Kase et at., 1994, 
1995; Maeda and Seilacher, 1996) has been 
disputed by Westermann and Hewitt (1995) and 
Westermann (1996). More recently, Kase et at. 
(1998) concluded that all the holes in the Upper 
Cretaceous ammonite Placenticeras hitherto in­
terpreted as due to mosasaur bites (for example, 
Kauffman and Kesling. 1960) were, in fact, the 
result of activities by limpets. (We believe that the 
conclusion of Kase et at. [1998] is too all-encom­
passing; we are convinced that some of the ho­
le-patterns were likely caused by reptilian pre­
dation.)

Occurrences of epizoa can be of great 
usefulness in the interpretation of the ecology 
and way-of-life of the cephalopod host. For 
example, epizoa have been used as tools in 
determining the in-life orientation of ammonoids 
(Seilacher, 1960; Kennedy and Cobban, 1976; 
Maeda and Seilacher, 1996).

If the ecological requirements of the 
epizoa are known, then that information can be 
used to interpret those of the ammonoids. For 
example, Kase et at. (1994) described gra­
zing-pits of limpets on ammonoids. Given the 
fact that the algae on which the limpets would 
have been feeding were photosynthetic and 
would have needed sunlight to grow, Kase et

at. argued that the ammonoid hosts must have 
dwelt in shallow water. Maeda and Seilacher 
(1996, p. 548) also pointed out that limpets eat 
algae and, hence, the am m onoids at least 
would have had to have visited the euphotic 
zone (water depth of less than 20 m) often 
enough and for a long-enough duration so that 
the algae could have grown. However, Wester­
mann and Hew itt (1995) and W esterm ann 
(1996) considered the examples described by 
Kase et at. (1994) to be post-m ortem  and 
rejected the interpretation of a shallow-water 
habitat for those particular ammonoids. Kase 
et at. (1994, 1995) argued that the limpets had 
been epizoa, rather than just on necroplankto- 
nic shell, on the evidence of one limpetpit that 
they considered to have broken through into the 
body-chamber of the ammonoid and to have 
been healed by the am m onoid; th is in te r­
pretation was questioned by Westermann and 
Hewitt (1995).

Exceptional loads of epizoa have been 
used to estim ate the buoyancy of the host 
ammonoids during life (Merkt, 1966; W ester­
mann, 1996).

On the basis of the d istribution  of 
oysters on a specimen of Buchiceras bilobatum, 
Seilacher (1960) reasoned that the ammonoid 
had dwelt up in the water-column, rather than 
having been benthonic. From the massive en­
crustation of the oysters on the cephalopod, he 
concluded that the ammonoid must not have 
been a rapid swimmer. The same author used 
brachiopods on the Jurassic ammonoid Lyto- 
ceras to conclude that it also had a pelagic 
way-of-life (Seilacher, 1982; Maeda and Seila­
cher, 1996).

Epizoa can provide clues in the area 
of cephalopod ontogeny, g row th-ra te , and 
longevity  (fo r exam ple, see M erkt [1966], 
Kennedy and Cobban [1976], Lehmann [1981], 
Maeda and Seilacher [1996], and Bucher, et at. 
[1996]). On the basis of evidence provided by 
epizoa, Schindewolf (1934) argued, that a host 
ammonoid had taken one and half to three 
years to construct its ultimate whorl. Because 
of the consistent orientation and the size of the 
oysters on a specimen of Buchiceras bilobatum, 
Seilacher (1960) reasoned that the ammonoid 
had been mature for one and a half to three 
years (i.e., that growth had ceased one and a 
half to three years before the demise of the 
animal).
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The case of an ammonoid departing 
from «normal» planispiral coiling in response 
to a heavy, asymmetric infestation by epizoa 
(Merkt, 1966) is significant. The ammonoid 
apparently was able to maintain its orientation 
in the water by changing its coiling from strictly 
planispiral to bilaterally asymmetric. This shows 
that the ontogenetic development of the ammo­
noid was able to be altered by factors external* 
to the ammonoid in a way much more dramatic 
than the routine repair of injuries evidenced by 
many externally shelled cephalopods.

In cases of bioimmuration, it is pos­
sible to obtain details of the surface of cepha- 
lopod shells not otherwise preserved (Kennedy, 
1971). For example, Lewy (1972) reported on 
oysters on ammonoid conchs that subsequently 
had been dissolved.

EPIZOA IN GEOLOGIC TIME AND 
ECOLOGIC SPACE

On the basis of our observations of 
various large collections of cephalopods, we 
conclude that, in general, epizoa on Paleozoic 
cephalopods are rare. For example, Boston et 
al.(1988) recorded that, in a survey of more 
than 60,000 coiled cephalopods from more than 
300 Upper Paleozoic localities, they found very 
few epicoles. More specifically, fewer than 2% 
of more than 6500 coiled cephalopods from four 
Carboniferous localities had epicoles. Based on 
the number of descriptions in the literature, 
however, it would appear that attached orga­
nisms on ammonoids are less uncommon in the 
Mesozoic - at least in certain stratigraphic units. 
Even in the Mesozoic, however, the record is 
spotty; for example, Mefford and Mapes (1990) 
deliberately looked for epicoles in a collection 
of more than 10,000 Lower Triassic ammonoids 
(of at least 28 genera and species) from Critten­
den Springs, Nevada, but found none.

If, in fact, organisms attached to ce- 
phalopod shells are generally uncommon, the 
paucity may be due any of a number of factors. 
The survival of epizoa depends on two things 
happening:

1. There must be successful infestation of
the host, for example, by larval attach­
ment (Fagerstrom, 1996); and

2. The environment (or environments) in
which the epizoa then find themselves

must be conducive at least to survival,
i f  not reproduction.
Probably the most obvious of the latter 

would be access to adequate nutritive resour­
ces (Fagerstrom, 1996).

Perhaps the nature of the surface of 
the cephalopod conch was inhosp itab le  to 
settling of larvae or growth of potential epizoa 
or both. Westermann (1996) suggested that 
Haploceras, from the Upper Jurassic of pre­
sent-day Antarctica, was immune to epizoa 
because of its smooth surface. (On the other 
hand, Fagerstrom [1996] opined that smooth 
shells have more epicoles than do those with 
spines or frills, although that author was not 
referring specifica lly  to cephalopods.) Indi­
viduals of several species of present-day Nau­
tilus have smooth shells, but commonly have 
epicoles; this suggests that shell-smoothness 
is not a determinitive factor in epicole avoidan­
ce in these animals.

Perhaps there was an anti-fou ling  
organic layer, something like the thick perio- 
stracum on the present-day N autilus scro- 
biculatus. Landman et al. (1987) indicated that 
the shaggy p e rios tracu m  in th is  spec ies  
appears to discourage epizoa, and Westermann 
(1996) alluded to the possibility of a special 
periostracum in the ammonoid Haploceras from 
the Upper Jurassic of Antarctica. Such a layer 
might have been genuinely allelopathic - with 
the cephalopod having produced chemical re­
pellents (Fagerstrom, 1996) or biotoxins (Bos­
ton et al., 1988). Alternatively, retardation of 
epizoa, whether larval or adult, might have 
been purely physical; for example, the perio­
stracum might not have provided su ffic ien t 
«hold» for attachm ent of epizoa. It is even 
possible that part of the periostracum might 
have peeled off the rest of the conch during 
life, carrying attached organisms away with it. 
(Obviously, this latter might have happened 
taphonomically, too.) To explain the lack of 
epizoa on Upper Cretaceous scaphitids of the 
Western Interior of North America, Landman et 
al. (1987) speculated that there may have been 
a mucus-like covering on the ammonoids.

The living cephalopods deliberately may 
have removed epizoa from their shells, a po­
ssib ility  suggested by Boston et al. (1988). 
Perhaps the would-be host even used epizoa as 
a food source (Fagerstrom, 1996, although not 
specifically in reference to cephalopods). Boston
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et al. (1988) also speculated on the possibility of 
cleaning of cephalopod conchs by other orga­
nisms, obviously on the model of «cleaner- 
shrimps», «cleaning-stations» of various fish, and 
the like on present-day tropical reefs.

The way-of-life of the potential host 
versus the environmental needs of the potential 
epizoa may have been a controlling factor. A 
given kind of cephalopod may have lived in 
environments untenable for epizoa, or, being 
mobile, the cephalopod may have moved into 
and out o f env ironm en ts  in h o sp ita b le  to 
would-be epizoa. A potentially analogous exam­
ple might be provided by some present-day 
sharks that move up estuaries into water fresh 
enough to dislodge parasites. As Landman et 
al. (1987) pointed out, the geographic range of 
species o f epizoa as dete rm ined  from  li- 
ve-caught specimens of Nautilus differs from 
that found by reference to drifted dead-shells.

It is even possible that collector-bias 
may be involved. On the basis of our personal 
observations of collections of Paleozoic ce- 
phalopods described in the literature as com­
pared with actual specimens from the same 
localities, it would appear that considerable 
effort on the part of the cephalopod workers is 
made in order to remove epicoles in order to 
expose and document features of the under­
lying cephalopod, and mention of this «clea­
ning» seldom is made. (Of course, it only is fair 
to point out that the shell-material of Paleozoic 
cephalopods commonly is not preserved or is lost 
in separating the specimens from the matrix.)

Again, on the basis o f our obser­
vations of various large collections of cepha­
lopods, it is our impression that, in general,

R.A. Davis, R.H. Mapes and S.M. Klofak
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FIGURE CAPTIONS

OUZC = Ohio University Zoology Collection

Plate 1

1. ? Latanarcestes sp. with an attached bryozoan colony; OUZC 1100; Daleje Shale; lower part of
upper Emsian (Lower Devonian); Erfoud, Morocco; X 6.9.

2. Fidelites sp. with auloporid encrusters; OUZC 1101; Eifelian (Lower Devonian); near Erfoud,
Morocco; X 3.1.

3. 4. Schistoceras sp., with an inarticulate brachiopod (? Petrocrania sp.) on the surface of a
pyrite coating on the conch; OUZC 1102; Finis Shale, Graham Formation; Virgilian (Upper 
Carboniferous); Jacksboro, Texas, USA.
3. Close-up of the brachiopod (? Petrocrania sp.), X 2.6.
4. Right-lateral view of the pyrite-coated conch, X 1.0.

5, 7. Auloporid encrusting Mimagoniatites sp.; OUZC 1103; Devonian; near Erfoud, Morocco; X
5.9.
5. Ventral view, with encrusters entending onto the surface of a septum.
7. Left-lateral view.

6. Schistoceras sp., with foraminiferans (?) or serpulid-worm tubes (?) on the surface of the septum;
OUZC 1104: Finis Shale, Graham Formation; Virgilian (Upper Carboniferous); Jacksboro, 
Texas, USA; X 2.4.

42



EPIZOA ON EXTERNALLY SHELLED CEPHALOPODS

Plate 1

43



R.A. Davis, R.H. Mapes and S.M. Klofak

Plate 2

1, 2. Unidentifiable ammonoid, with auloporid encrusters on both the exterior of the internal mold 
and on an eroded or broken surface of the matrix of which the internal mold consists; 
OUZC 1105; Eifelian (Lower Devonian); near Erfoud, Morocco; X 4.2.
1. Left-lateral view of the exterior of the internal mold.
2. Matrix of internal mold.

3. Unidentifiable ammonoid, with auloporid encrusters; OUZC 1106; Devonian; near Erfoud,
Morocco; X 2.0.

4. Mimagoniatites sp., with auloporid encrusters on matrix beyond the adapertural end of the
conch; OUZC 1107; Eifelian (Lower Devonian); near Erfoud, Morocco; X 3.1.

5. Cymaclymenia striata, with a crinoid holdfast; OUZC 1108; Upper Devonan; about 40 km south
of Erfoud, Morocco; X 2.1.

6 . Fidelites sp. cf. F. clariondi, left lateral view of sectioned specimen shown in Plate 4, Figure 4,
showing auloporids in the umbilical area; OUZC 1109; Devonian; near Erfoud, Morocco; 
X 1.8.
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Plate 3

1. Sporadoceras orbiculare encrusted by an auloporid (Cladoconus sp.); OUZC 1110; Devonian;
near Erfoud, Morocco; X 1.0.

2. Cymaclymenia sp. cf. C. striata, with a crinoid holdfast; OUZC 1111; Upper Devonan; about
40 km south of Erfoud, Morocco; X 2.1.

3. 5. Latanarcestes sp. cf. L. noeggerath'r, OUZC 1112; Daleje Shale; lower part of upper Emsian
(Lower Devonian); Erfoud, Morocco; X 5.1.
3. Right-lateral view.
5. Ventral view.

4. Cymaclymenia striata with what appear to be remnants of an auloporid (Cladoconus sp.); OUZC
1113; Upper Devonan; about 40 km south of Erfoud, Morocco; X 2.0.
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Plate 5

1-3. Gyroceratites sp. cf. G. laevis with an auloporid encrustation; OUZC 1115; Devonian; near 
Erfoud, Morocco. There is an pronounced coiling-change about one-third whorl adapical 
of the adapertural end of the specimen; the angle of the SEM photographs has slightly 
exaggerated this coiling-change. This deviant coiling apparently is the result of epizoan 
infestation.
1. Right-lateral view (slightly slanted), showing auloporids in the umbilicus; X 5.9.
2. Apertural view of ammonoid (slightly slanted), with an arrow pointing at the aperture of

an overgrown auloporid; X 9.0.
3. Right-lateral view (slightly slanted), showing auloporids in the umbilicus; X 5.9.

4. Latanarcestes noeggerathi; OUZC 1116; Devonian; near Erfoud, Morocco; bar-scale = 1.0 mm; 
note the normal shell-onlap and thickness of the outermost whorl at position A (see arrow) 
and a conspicuous thickening at position В (see other arrow) caused by the overgrowth of 
the ammonoid over the auloporid.
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И ЛОПАСТНЫЕ ЛИНИИ?

И.С. Барское

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул., 123, Москва 117868, Россия

Одна из основных особенностей строения раковины и эволюции аммоноидей - усложнение 
перегородки и лопастной линии - рассматривается как совершенствование одного из 
способов управления плавучестью и ориентировки животного в воде. Исходно высокая 
плавучесть раковины аммоноидей требует заполнения камер фрагмокона жидкостью. 
Осмотический механизм, с помощью которого у современного Nautilus осуществляется 
удаление жидкости, не может обеспечивать обратный процесс - наполнение камер. Наи­
более вероятным механизмом, позволяющим это сделать достаточно эффективно, явля­
ется капиллярность. Капиллярными проводниками жидкости из сифона в камеры являются 
микропористые участки сифонной оболочки, органические мембраны, выстилающие си­
фон, перегородки и стенку раковины. Функционально увеличение складчатости перего­
родки и усложнение лопастной линии дают возможность получать и удерживать, подобно 
«промокашке», большее количество жидкости в камерах, снижая общую плавучесть жи­
вотного и способствуя его более стабильному положению за счет приобретения безраз­
личного положения в воде. Седла и лопасти лопастной линии служат резервуарами - де­
по для внутрикамерной жидкости. Предлагаемая гипотеза позволяет дать функционально­
адаптивную интерпретацию особенностей эволюции аммоноидей.

Why ammonoids have complex septa and sutures?
I.S. Barskov

Abstract. The main characters of ammonoids - complexity of septa and sutures - can be 
explain as one of methods of regulation of buoyancy and orientations in water. Primarily high 
buoyancy of the ammonoid shell need a part of the phragmocone to be filled by the cameral 
liquid. In recent Nautilus cameral liquid pumps out from later camerae by means of passive 
osmotic mechanism. This mechanism can’t work in the opposite direction. The most probable 
mechanism of filling is cappilarity. Cappilarity conductors are organic membranes lining the 
siphyncle, septa and the shell wall. Folding of the septa and suture complication enable to get 
and store more quantity of the cameral liquid like a blotting-paper. Lobes and saddles of the 
suture are a depot of cameral liquid. Proposed hypothesis allows to explain functional and 
adaptive significance of many peculiarities of the morphology and evolution of ammonoids.

Вопрос о том, почему аммоноидей име­
ют сложно изогнутые перегородки и перего­
родочные линии с причудливо рассеченными 
лопастями и седлами (рис. 1), составляет одну 
из наиболее интригующих палеонтологичес­
ких проблем. Нет недостатка в гипотезах и 
предположениях, в которых предлагаются 
объяснения функционального и адаптивного 
значения этого феномена. Наиболее разрабо­

танной, исходя из общебиологических сообра­
жений и математических расчетов, является 
гипотеза о ведущей роли в усложнении перего­
родок необходимости упрочения раковины 
против внешнего давления (Руженцев, 1962; 
Westermann, 1971, 1973, 1975). Кроме того, 
высказывались и другие предположения, сре­
ди которых такие, как укрепление связи мягкого 
тела внутри жилой камеры, места прикрепле-
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в
Рис.1. Лопастные линии различных пред­

ставителей амм оноидей: Cyc lo lobus s tache i  
G em m ellaro, верхняя пермь (a), Biasaloceras  
subsequens (Karakasch), нижний мел (б), Pinaco- 
ceras metternichi (Hauer), верхний триас (в). Из 
Руженцев, 1962.

ния мускулов, экзотическая морфологическая 
особенность, не имеющая особого функцио­
нального значения, наподобие цвета глаз или 
волос, и др.

Возможно, что во всех этих объясне­
ниях есть своя доля истины. Сложная пере­
городка несомненно противостоит внешне­
му давлению и препятствует раздавливанию 
раковины на глубине. Сложный рельеф зад­
ней части мягкого тела действительно может 
усиливать связь мягкого тела с раковиной. 
Изощренная рассеченность лопастной ли­
нии у мезозойских аммонитов, не имеющая 
систематического значения, кажется дейст­
вительно морфологическим украшением, 
которому почти невозможно найти рацио­
нальное функциональное объяснение.

Тем не менее, на начальных этапах 
исторического развития аммоноидей именно 
вариации в строении перегородки и лопаст­
ной линии послужили основным звеном их 
эволюции (Руженцев, 1960). Таксоном и­
ческое разнообразие группы - это в первую 
очередь разнообразие лопастных линий. 
Представляется маловероятным, чтобы ос­
новным побудительным мотивом к столь

разнообразным направлениям усложнения 
перегйррдки послужила адаптивная потреб­
ность к укреплению раковины или ее укра­
шению. Отметим здесь, кстати, что у наути- 
лоидных цефалопод, среди которых было 
немало форм с такой же спирально плоско­
стной раковиной, возникавшей неоднократ­
но, и обитавших в сходных условиях, такой 
потребности не возникало.

Материалом для работы послужил мно­
голетний опыт систематического и микрострук- 
турного изучения цефалопод, основным мето­
дом - многочасовые размышления на эту тему, 
а непосредственным побудительным мотивом 
для написания статьи - необходимость нахо­
дить разумные ответы на ежегодно задавае­
мый студентами вопрос: «Почему у аммонои­
дей сложная лопастная линия, а у наутилоидей 
- нет?». Это и привело меня к решению пред­
ложить еще одну гипотезу.

Основной чертой, обособившей це­
фалопод от других классов моллюсков, было 
образование фрагмокона, сформировавшего 
газово-жидкостный гидростатический аппа­
рат - поплавок. Это позволило им оторвать­
ся от дна, стимулировало развитие аппара­
та активного движения и, в конечном итоге, 
всего того, что сделало их высшим классом 
беспозвоночных - «приматами моря».

Вместе с тем, при всех своих преиму­
ществах газово-жидкостный поплавок не был 
лучшим решением для обеспечения сво­
бодного активного образа жизни в пелаги- 
али. Его приобретение поставило ряд про­
блем, в какой-то степени сходных с теми, 
которые стоят перед конструкторами возду­
хоплавательных аппаратов легче воздуха. (В 
этой связи возможно уместны и некоторые 
«эволюционные» параллели: ни воздушные 
шары, ни дирижабли не стали магистраль­
ным направлением в покорении воздушного 
океана и уступили свое место аппаратам 
тяжелее воздуха; точно так же «подводные 
дирижабли» - головоногие моллюски с на­
ружной раковиной не выдержали конкурен­
ции с «реактивными аппаратами тяжелее 
воды» - колеидеями).

Эти проблемы таковы: способы изме­
нения плавучести, сохранения и поддер­
жания стабильного ориентированного поло­
жения, обеспечение при этом возможностей 
активного и быстрого передвижения. Во мно­
гих случаях успешное решение одной про­
блемы затрудняло решение другой. Оптими­

54



ПОЧЕМУ У АММОНОИДЕИ СЛОЖНЫЕ ПЕРЕГОРОДКИ...

зация в решении всего их комплекса и со­
ставляла функциональную и адаптивную суть 
эволюции цефалопод. Способы решения этих 
проблем в значительной степени зависят от 
конструкции гидростатического аппарата: его 
формы, что влияет на его равновесное и 
ориентированное положение в воде.

Попытка функционального обоснова­
ния конструктивных особенностей раковин 
различного типа (прямых, согнутых, сверну­
тых) в различных группах цефалопод была 
предпринята ранее (Барское, 1989). Тот же 
подход был использован при рассмотрении 
основных филогенетических событий в эво­
люции цефалопод (Барсков и др., 1994). Ни­
же с этих же позиций предпринята попытка 
ответить на поставленный в заголовке вопрос.

Общепринято, что предками аммоно- 
идей являются бактритиды. Основной план 
строения раковины бактритид может быть све­
ден к следующим признакам, которые подда­
ются функциональному и адаптивному истол­
кованию, что является существенным для 
подобного же подхода к аммоноидеям.

Эти признаки следующие: 1 - прямая 
длинноконическая раковина; 2 - тонкий сифон, 
прилегающий к вентральной стенке раковины; 
3 - наличие широкой латеральной (омнила- 
теральной) лопасти и небольшой разорванной 
вентральной (неккальной) лопасти, образую­
щейся из-за того, что сифон плотно прилегает 
к стенке раковины и муральная часть септы 
здесь отсутствует; 4 - наличие очень маленькой 
субсферической первой камеры (протоконха), 
отделенного от остальной части раковины 
пережимом; 5 - отсутствие (в отличие от всех 
других ортоконических цефалопод) внутриси- 
фонных и камерных отложений.

Функциональное и приспособтельное 
значение этих основных признаков может 
быть истолковано следующим образом. Пря­
мая длинноконическая, часто субцилиндри­
ческая раковина обычно с высокими камера­
ми свидетельствует о том, что животное обла­
дало высокой потенциальной плавучестью. 
При росте животного и при сохранении при 
этом пропорций мягкого тела плавучесть уве­
личивалась. При отсутствии внутрисифонных 
и камерных отложений бактритиды были ли­
шены возможности ориентировать и стабили­
зировать раковину в постоянно горизонталь­
ном положении. Это означает, что при жизни 
бактритиды могли занимать лишь.наклонное 
к горизонтали (к поверхности воды и/илидна)

положение. Следовательно, они не могли быть 
активно плавающими хищниками, способными 
догонять добычу. Кроме того, наличие мантий­
ной полости удлиненных, почти червеобразных 
пропорций исключало возможность развития 
сколько-нибудь мощного пропульсивного ап­
парата движения. Наличие маленькой суб­
сферической начальной камеры, которая уже 
по своим размерам предполагает, что выхо­
дящее из яйцевых оболочек животное было 
планктонным, говорит о том, что бактритиды 
имели большое количество мелких пелагичес­
ких яиц. По этим причинам и по особенностям 
микростуктуры начальных частей раковины 
можно считать, что эмбриональное развитие 
бактритид было неполным.

Таким образом, в отличие от большин­
ства наутилоидных форм с прямой раковиной, 
бактритиды были максимально «пелагизиро- 
ваны» и принадлежали скорее всего к мезоплан- 
ктону, обитавшему в верхних частях пелагиали.

Аммоноидеи унаследовали от бактри­
тид все характерные для последних конструк­
тивные особенности раковины, приобретя 
лишь планоспирально свернутую раковину. 
Спиральная свернутость раковины позволяла 
решить несколько проблем, которые не могли 
быть решены в случае прямой раковины.

1. Спиральная свернутость позволя­
ла сохранять компактность раковины и жи­
вотного в целом, допуская при этом практи­
чески неограниченные возможности роста. 
При длинноконической раковине, которая 
была характерна для предков - бактритид, 
это было весьма существенным приобрете­
нием. Ортоконические формы неоднократно 
сталкивались с этой проблемой и решали ее 
по-разному. Некоторые из ортоцерид вышли 
из положения путем трункации (усечения) 
апикальных частей раковины (Sphoocerati- 
dae), другие сочетали трункацию с приобре­
тением на поздних стадиях онтогенеза широ­
коконической (Brachycycloceratidae) или да­
же бочонковидной формы (Ascocerida).

2. Спиральная свернутость ракови­
ны позволила снять столь трудную для пря­
мых раковин проблему стабилизации и со­
хранения ориентированного положения в во­
де, не прибегая для этого к каким-либо до­
полнительным механизмам. У свернутой ра­
ковины центр плавучести естественным об­
разом располагался вблизи центра тяжести 
всей системы (поплавок-фрагмокон + мягкое 
тело-жилая камера) или даже эти центры
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Рис. 2. Расположение камер при свернутой раковине; в верхних частях оборотов сифон 
находится вне камерной жидкости.

совмещались в одной точке (у современного 
наутилуса центр плавучести располагается 
на 2 мм выше центра тяжести). При такой 
ситуации животное находится в толще воды 
в положении безразличного равновесия. Это 
означает, что оно может принимать любое 
положение, в том числе и «вверх ногами» 
при минимальных усилиях щупалец (рук) или 
воронки, не прибегая ни к каким дополни­
тельным механизмам стабилизации и ориен­
тировки, например в виде камерных и/или 
внутрисифонных отложений, что было необ­
ходимым для форм с прямой раковиной.

На долю камерной жидкости остава­
лась лишь функция изменения плавучести. 
Эта функция, как показано работами по со­
временным раковинным головоногим (Nau­
tilus, Spirula, Sepia), осуществляется за счет 
откачивания жидкости из камер фрагмокона 
через сифон (Denton, G ilpin-Brown, 1961, 
1966, 1971; Denton et a i,  1961; Ward, Martin, 
1978). Камерная ж идкость , близкая по 
составу и солености к морской воде, запол­
няет последнюю из образовавшихся камер 
фрагмокона после того, как тело продвину­
лось вперед и его задний конец сформиро­
вал последнюю перегородку. В результате 
этого вся система фрагмокон+жилая камера 
с мягким телом утяжеляется. Для сохране­
ния плавучести некоторое количество камер­
ной жидкости должно быть откачано из

камер фрагмокона. Процесс откачивания 
осуществляется сифоном, работа которого 
основана на принципе общего осмоса (Den­
ton et at., 1961). С пециализированны е 
наружные клетки эпителия сифона содержат 
вакуоли с жидкостью, имеющей высокое со­
держание солей, и многочисленные наруж­
ные выросты, примыкающие к соединитель­
ным кольцам сифона. Последние представ­
ляют собой полупроницаемую мембрану. 
Через нее камерная жидкость, имеющая 
меньшую соленость, чем содержимое эпите­
лиальных клеток, движется внутрь сифона, 
и камеры избавляются от излишней жидко­
сти. Общая плавучесть животного уменьша­
ется. Процесс общего осмоса является очень 
медленным и односторонним: он работает 
только на откачивание жидкости (Ward, Martin, 
1978). Обратный процесс - наполнение камер 
жидкостью и, следовательно, изменение пла­
вучести в сторону ее уменьшения, т. е. погру­
жения, с помощью механизма общего осмоса 
невозможен. Таким образом происходит регу­
лирование плавучести у современного наути­
луса. По-видимому, этот же механизм работал 
у древних наутилоподобных цефалопод, в том 
числе и у бактритид. Образно выражаясь, жи­
вотное могло «сознательно» контролировать 
только процесс всплытия, но не погружения.

Приобретение аммоноидеями сверну­
той раковины при сохранении краевого поло-
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Рис. 3. Микрокапиллярная ткань в соединительных кольцах Spirula spirula L. (а), во фрагмоконе 
Sepia esculenta Hoyle (б). Оболочка сифона (левая часть фотографии), покрытая микропористой 
органической оболочкой, у аммонита Reesidites minimus (Yayasaka et Fukuda) (в), верхний мел. Из 
Tanabe et al.,1982, табл. 67, фиг.1; табл. 68, фиг.З, 6.

жения сифона должно было изменить и расши­
рить возможности изменения плавучести.

Дело в том, что в нижних частях обо­
ротов у свернутых форм, как и у прямых, 
сифон погружен в камерную жидкость, и может 
работать только на откачивание жидкости. В 
верхних же частях оборотов у свернутых форм 
сифон находится вне жидкости и на откачи­
вание не работает (рис.2). Такое положение 
сифона создает потенциальную возможность 
наполнения камер, когда это становится 
необходимым, и таким образом, животное 
может управлять плавучестью не только на 
всплытие, но и на погружение. Одним из 
механизмов, с помощью которого жидкость мо­
жет двигаться из резервуара (в данном случае 
из сифона) вовне его (в данном случае в 
камеры фрагмокона), является капиллярный 
процесс. Этот механизм является более бы­
стрым, чем осмос, и может работать, допол­
няя механизм осмоса. По данным Дж.Чем­
берлена (Chamberlain, 1978), проницаемость

органической оболочки сифона наутилуса 
составляет 2,4 микродарси, т. е. очень не­
большая. Согласно наблюдениям за содер­
жащимися в аквариуме наутилусами, ско­
рость откачивания камерной жидкости состав­
ляет 0,7 - 1,0 см3/день (Ward, Martin, 1978). 
Проницаемость микропористой части соедини­
тельного кольца у наутилуса составляет 102- 
10е микродарси, т. е. на 2-6 порядков выше 
(Chamberlain, 1978). Именно за счет капил­
лярности происходит утяжеление «os sepia» 
- внутренней раковины современных сепиид 
и спиральной раковины у Spirula. Утяжеле­
ние раковины у этих форм за счет наполне­
ния камер жидкостью является несомнен­
ным фактом, иначе они не могли бы осуще­
ствлять миграции по глубине, которые у спи- 
рулы, например, достигают тысячи метров.

У сепии между чрезвычайно сближен­
ными перегородками, гомологичными пере­
городочным трубкам и/или септам фрагмо­
кона наружнораковинных цефалопод (Вал-
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Рис. 4. Строение оболочки сифона и движение жидкости при откачивании ее из камер 
фрагмокона. Через те же микрокапиллярные участки сифона и намокающую мембрану, выстилающую 
сифон, стенки раковины и перегородки, жидкость может двигаться в противоположном направлении. 
О бозначение: ds - decoup ling  space - пространство , где скапливается  кам ерная ж идкость, 
соответствующее изгибу вентральной лопасти. По Tanabe et а/., 1982, рис.1-4, с изменениями.

del, Boletzky, 1979), располагаются частые 
извилистые поперечные пластины, в резуль­
тате чего весь скелет представляет собой по­
ристую губчатую ткань (рис. 36) (см. Барс- 
ков, 1973; Tanabe et at., 1982 и др.). У спиру- 
лы микрокапиллярными являются соедини­
тельные кольца, зажатые между голохоани- 
товыми перегородочными трубками (рис.За).

Таким образом, для осуществления 
механизма капиллярности необходимо нали­
чие в соединительных кольцах сифона и в 
камерах ткани с многочисленными тонкими 
сообщающимися полостями. У аммоноидей 
в соединительных кольцах имеются извест­
ковые манжеты, которые, по данным Танабе 
и др. (Obata et at., 1980; Tanabe et at., 1982), 
имеют микропористое сложение. В камерах 
такой тканью является хорошо известная ор­
ганическая выстилка стенки раковины и пе­
регородок, хорошо сохраняющаяся в тех слу­
чаях, когда органическое вещество подвер­
глось быстрой ранней диагенетической фос- 
фатизации. Более того, эта органическая ме­
мбрана покрывает собственно органичес­
кую оболочку соединительного кольца(Tana­
be et at., 1982, табл. 67, фиг. 2,3).

Пористая структура этой ткани (пел­
ликулы) показана в работе К.Танабе и др. 
(Tanabe et at., 1982; здесь рис. Зв). Такая 
органическая выстилка внутренней поверх­
ности камер играла роль многослойной 
«промокашки» или губки, способной, намо­
кая, накапливать и удерживать достаточное 
количество жидкости. Функционирование 
пелликулы  в качестве  проводника  для 
камерной жидкости, но только в сторону ее 
откачивания из камер, показано К.Танабе и 
др. (Tanabe et at., 1982; здесь рис. 4). Однако

с таким же успехом она могла действовать 
и в обратном направлении. Изогнутость и 
складчатость перегородок естественным 
образом увеличивала поверхность и соот­
ветственно объем и вес жидкости, которая 
могла заполнять камеры. Помимо собст­
венно увеличения поверхности, изгибы сво­
бодной части перегородок, по-видимому, вы­
полняли роль путей, по которым проходило 
движение жидкости внутри камер. Более вы­
разительные изгибы, располагавшиеся непо­
средственно у стенки раковины и отражав­
шиеся в лопастях и седлах, могут рассма­
триваться как своеобразные депо для камер­
ной жидкости. Вполне определенно указыва­
ют на это данные упомянутых японских авто­
ров, обнаруживших обособленную камеру 
(decoupling space) в месте сочленения си­
фона и перегородки в ее адапикальной ча­
сти, соответствующей изгибу лопасти (Tana­
be et at., 1982; здесь рис.4).

Если принимать такое функциональ­
ное объяснение складчатости перегородок, то 
эволюционный процесс усложнения склад­
чатости и лопастной линии может рассма­
триваться как процесс оптимизации и совер­
шенствования регулирования плавучести. 
Получает свое объяснение и тот факт, что в 
большинстве случаев усложнение лопастной 
линии (образование новых лопастей и седел) 
происходило в области пупкового перегиба, 
то есть в том месте, которое располагалось 
ближе всего к центру тяжести и к центру пла­
вучести животного (рис. 5). Концентрация и 
удерживание камерной жидкости в лопастях 
и седлах именно в этом месте наиболее вы­
годно для поддержания плавучести и сохра­
нения равновесного положения.
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Вероятно, несколько другую первич­
ную функцию выполняла древнейшая из 
лопастей - омнилатеральная лопасть, уна­
следованная от бактритид. У бактритид ее 
возникновение было несомненно связано с 
функцией укрепления перегородки. Дело в 
том, что при центральном или субцент­
ральном положении сифона его твердая 
оболочка (перегородочные трубки и соеди­
нительные кольца), помимо своей основной 
функции, располагаясь вблизи центра сво­
бодной части перегородок, естественным 
образом служит их укреплению, связывая их 
в единую достаточно жесткую структуру. У 
бактритид пристенный краевой сифон не мог 
выполнять такой функции жесткой связи 
между свободными частями перегородок. 
Возникновение изгиба перегородок, выра­
зившееся в образовании омнилатеральной 
лопасти, естественным образом способство­
вало упрочению перегородок. Впоследствии 
омнилатеральная лопасть, как и все позднее 
возникавшие лопасти и седла, участвовала 
в функции удержания камерной жидкости.

Данная гипотеза позволяет сделать 
главное: предложить функциональное объяс­
нение эволюционному процессу усложнения 
перегородки и лопастной линии у аммонои- 
дей, по крайней мере, на первом, палеозойс­
ком этапе их исторического развития. С пози­
ций этой гипотезы получают свое объяснение 
и некоторые более частные события в эволю­
ции аммоноидей, например, особенности

о

Рис. 5. Поперечные сечения некоторых 
аммонитов, Phylloceras heterophyllum ( Sowerby), 
верхняя юра (a), Medlico tt ia  orb ignyana  (Ver- 
neuil), нижняя пермь (б), лопасти зачернены.

строения и эволюционной судьбы климениид. 
Эта группа аммоноидей возникла в начале 
фамена, получила феноменальное развитие в 
середине этого века, когда она составляла око­
ло 80% всех существовавших тогда аммонои­
дей, и быстро сошла на нет, окончательно ис­
чезнув на границе девона и карбона, не оста­
вив потомков. Наверное, нет больше ни одного 
таксона среди беспозвоночных ранга отряда, 
который существовал столь непродолжитель­
ное время (не более 5 млн лет).

Единственное отличие климениид от 
других аммоноидей - это дорсальное, а не 
вентральное положение сифона. Все иссле­
дователи признают инадаптивный характер 
этой черты строения. Обоснованием неадап-

Рис. 6. Схема внутреннего строения мягких тканей сифона Nautilus (а) и аммонита Virgatites 
virgatus ( Sowerby) (б). Обозначения: а - артерии, в - вены, в.п. - венозный проток, в.л. венозные 
лакуны, о.с. - оболочка сифона. По Barskov, 1996, рис. 11.
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Рис. 7. Ф осф атизированны е  кр ов е ­
носные сосуды в сифоне аммонита Virgatites 
virgatus (Sowerby). По Barskov, 1996, рис. 2.

тивности являлась, по существу, лишь ко­
роткая эволюционная судьба климениид. Фи­
зический смысл инадаптивности дорсально­
го положения сифона оставался неясным, за 
исключением того, что отрезки сифона, при­
ходящиеся на каждую камеру, при дорсаль­
ном положении его короче, чем при вент­
ральном. При этом предполагалось, что эф­
фективность работы сифона снижалась. Ча­
стично это компенсировалось тем, что сифон 
у климениид стал существенно (в 3-4 раза) 
толще. Если же принять положение о том, 
что сифон аммоноидей работал не только на 
удаление жидкости из камер, но и на их на­
полнение, то неэффективность работы си­
фона при его дорсальном положении стано­
вится еще более выразительной. В верхних 
частях оборотов при дорсальном положении 
сифона он не мог работать на наполнение 
камер, так как был погружен в камерную жид­
кость, а в нижних частях оборотов, где он 
мог работать на наполнение камер, он был 
действительно существенно короче. Харак­
терно, что при изменении положения сифо­
на у климениид испытывают перестройку и 
изогнутость перегородки и морфогенез ло­
пастной линии. Развитие лопастной линии 
начинается с упрощения, вплоть до состо­
яния, характерного для первых аммонои­
дей. Понятно, что это было бы излишним, 
если бы функциональное значение перего­
родки заключалось лишь в укреплении рако­
вины. Но если предполагать, что перегород­
ки участвовали в наполнении камер и слу­

жили капиллярными путями для камерной жид­
кости, То, их перестройка становится естест­
венным следствием изменения в положении 
сифона.

Усложнение перегородок у климениид 
наследует те же сходные направления изме­
нений, которые были уже пройдены их пря­
мыми и непрямыми предками, не достигая, 
однако, той степени усложнения, которая 
свойственна последним. Можно считать, что 
и в этом отношении развитие климениид по­
шло по инадаптивному пути, не оптимально­
му для приобретенного ими строения сифона.

Определенным подтверждением из­
менений функции сифона у аммоноидей в 
сравнении с наутилоидными цефалоподами 
являются и изменения в строении и струк­
туре его твердой оболочки - перегородочных 
трубок и соединительных колец. Наиболее 
характерные из них выражаются в приобре­
тении прохоанитовых перегородочных тру­
бок и в образовании дополнительного обыз­
вествленного слоя в соединительном кольце 
(так называемых сифонных манжет). Феноме­
нологически и хронологически эти изменения 
коррелируют с приобретением сильно рассе­
ченных лопастей и седел, но здесь несом­
ненно должна существовать и функциональ­
ная связь. Можно полагать, что образование 
сифонных манжет, микроструктура которых по­
ристая, связано с усилением функции напол­
нения камер. Образование мелко рассечен­
ных лопастей и седел можно связывать с не­
обходимостью постоянно удерживать опреде­
ленное количество жидкости в изгибах пере­
городки у стенки раковины. Во многих случаях, 
сходство этих изгибов с полузамкнутыми цис­
тернами поражает (см. рис. 1).

О несомненно большей эффектив­
ности работы сифона у аммоноидей и его 
большей специализации в сравнении с си­
фоном наутилуса говорят и различия в их 
внутреннем строении (Друщиц и др., 1982; 
Barskov, 1996). У наутилуса кровеносная 
система сифона представлена одной дор- 
сально расположенной артерией и крупным 
продольным венозным протоком без соб­
ственного эпителия, в который впадают рас­
полагающиеся в соединительной ткани ве­
нозные лакуны (рис. 6а). У аммонитов пред­
полагается наличие трех артерий и трех ве­
нозных сосудов (Barskov, 1996), причем, судя 
по одинаковой сохранности, и те и другие 
были настоящими сосудами с собствен­
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ными эпителиальными стенками (рис. 66, 7). 
Это свидетельствует о том, что и приток и 
отток жидкостей внутри сифона у аммонои- 
дей был более интенсивным.

Таким образом, предлагаемое здесь 
функциональное объяснение причин возник­
новения и усложнения перегородки и пе­
регородочной линии у аммоноидей позво­
ляет дать рациональное адаптивное объяс­
нение этой основной особенности строения
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SEPTAL PROJECTIONS - A METHOD FOR THE ILLUSTRATION 
OF SEPTA IN EARLY AMMONOIDS

Dieter Korn
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Септальное проектирование - метод изображения перегородок 
у ранних аммоноидей 

Д.Корн

Изображения морфологии перегородок у ранних аммоноидей дают гораздо больше 
инф орм ации, чем рисунки только  одних л опастны х линий. П редлагается  метод 
септального проектирования, который позволяет рассматривать перегородку спереди, 
сбоку и с вентральной стороны. Использование таких септальных изображений важно 
для классификации девонских аммоноидей.

Abstract. Illustration of septal morphology in early ammonoids provides much more information 
than sutural drawings alone. A method of septal projections is proposed here, showing the ammonoid 
septum in the frontal, lateral, and ventral view. Application of these septal views is important for 
classification of Devonian ammonoids.

Introduction

Illustrations of suture lines are standard 
in descriptions of ammonoid morphology, re­
flecting the widespread acceptance of this fea­
ture fo r phylogeny and system atics of the 
group. The classification of Palaeozoic ammo­
noids is, to a large extent, founded on major 
sutural differences. Particularly the morphoge­
netic unfolding of sutural elements, predomi­
nantly of lobes, is highly esteemed for classifying 
different higher taxa, such as orders, families, etc. 
(e.g.Schindewolf, 1929; Ruzhencev, 1960).

The far-reaching acceptance of the suture 
line as one of the cardinal ammonoid conch 
features was probably the reason for a largely 
uncritical application of sutural diagrams of earlier 
ammonoids with simple septal morphology, 
although in these relationships between conch 
shape and sutural outline are obvious (Korn, 
1992). The ammonoid suture was, in many publi­
cations, as respected as an organ of the animal.

However, one has to keep in mind that it is not; 
the suture line is only a result of the interference 
of organs and structures. Responsible for the 
outline of the suture line are the following factors:

(1) the shape of the cross section of the 
conch, which functions as a septal frame (only 
in ammonoids with very simple suture lines),

(2) the position of the siphuncle, which 
induces a siphuncular lobe (which is external 
in goniatites and dorsal in clymeniids),

(3) the number, shape, and arrangement 
of mantle tie points, which generate the formation 
of lobes (Schmidt 1952; Seilacher, 1975, 1988),

(4) the moment at which the tie points are 
attached to the shell wall prior to mineralisation 
of the newly formed septum,

(5) the physical properties of the unminerali­
sed septal diaphragm, i.e. its thickness and elasticity.

Of these five factors, the influences of the 
first three can immediately be obtained from the 
fossil material. The fourth can be estimated from 
the depth of the induced septal inflexion caused
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Fig. 1. Interrelationships of whorl cross section and suture line in Platyclymenia annulata (Munster, 
1832), a species without septal fluting. Both from the annulata Zone (Late Devonian) of Kattensiepen, 
Rhenish Massif, Germany.

A, a specimen with rounded venter; at wh 8.5mm, ww 9.5mm; x 4; SMF 51293 (coll. Ademmer).
B, a specimen with slightly flattened venter; at wh 9.5mm, ww 10.2mm; x 4; SMF 51294 (coll. Ademmer). 
Note the flattened ventral saddle in the specimen with flattened venter (B).

by the tie point, and the fifth is more or less 
speculative. The interaction of the five parameters 
is especially important in ammonoids with simple 
septal geometry. In these Devonian ammonoids, 
similar suture lines can be generated by rather 
different modes of septal fluting, and, vice versa, 
the same septal shape can result in different 
outlines of the suture line (Fig. 1,4).

It must be stressed that the five para­
meters listed above are the primary factors, 
resulting in de fin ite  sep ta l fo rm s as the 
secondary features, and only these resulting in 
suture lines, being only tertiary characters. To 
uncover and graphically explicate more objec­
tively and precisely the properties of septa in 
Palaeozoic ammonoids, a new method of septal 
projections is introduced here.

Historical review

Graphically representing septal views of 
ammonites has a long tradition. Robert Hooke 
(1705, pi. 5), in his posthumously published work, 
sketched septal views of several ammonites, such 
as specimens of Pleuroceras (fig. 12, 13), as well 
as Macrocephalites (fig. 1,2), the latter with a 
simplified septal surface illustration.

It was Guido Sandberger, who for the first 
lime published very accurate illustrations of 
septal geometries of Palaeozoic ammonoids. 
His half-tone lithographs of several Devonian 
ammonoids (Sandberger, 1851a) show frontal 
views of septa of Devonian genera such as 
Gyroceratites, M anticoceras, A narcestes,

Pharciceras, as well as to rnoce ra tids  and 
cheiloceratids. In the same year and a little later 
(1851b, 1855; Sandberger and Sandberger 
1850-56), he added wood-cuts of frontal views 
of Gastrioceras and Kosmoclymenia, as well as 
lateral views of Clymenia and Platyclymenia.

A contour-line illustration of a septum of 
M anticoceras p a tte rso n i (H all, 1860) was 
shown by Clarke (1899: 56, Fig. 26). Despite 
the fact that the quoted figure is incorrect in 
some details, Clarke discerned the need for 
septal illustration that gives an image of the 
anticlastic septal surface of Manticoceras.

Generalised septal views with indicated 
lobes have been published rather frequently 
(e.g. of Late Devonian ammonoids by Wede­
kind, 1913; and of Early Permian ammonoids 
by Ruzhencev, 1949). The illustrations provided 
by Ruzhencev are remarkable because they 
show, in addition to the exact presentation of 
position and dimension of lobes, indications of 
the arch-and-pillar system that is induced by 
opposite lobes, using thin lines connecting 
corresponding lobes (Fig. 2A).

Three-dim ensional septal views of va­
rious nautiloids and ammonoids were published 
by Seilacher (1975, 1988). He showed apical 
septal surfaces drawn in half-tone style, de­
monstrating different patterns of septal corru­
gations in comparison with mechanically s i­
mulated „septa". Although these figures provi­
de a good insight into different septal morpho­
logies, this expensive mode of illustration is not 
practiced here for the following reasons.
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Fig. 2. Examples of frontal septal projections of ammonoids with complex suture lines.
A, Medlicottia orbignyana (de Verneuil, 1845), Artinskian (Early Permian) of Zhaksy-Kargaly, South 

Urals, Russia; cross section and suture line x 1.75; after Ruzhencev, 1949.
B, Synpharciceras clavilobum (Sandberger & Sandberger, 1850), Late Givetian (Middle Devonian) 

of Taouz, Tafilalt, Morocco; cross section and suture line x 2; SMF 51295 (purchased specimen).
C, Beloceras tenuistriatum  (d ’A rchiac & de Verneuil, 1842), Frasnian (Late Devonian) of the 

Nikolaevsky Region, Rudny Altay, Russia; cross section x 1.5; suture line x 1.7; after Bogoslovsky, 1969.

- It is too difficult to be convenient for the 
production of large numbers of illustrations.

- It is very difficult to maintain a standard, 
i.e. for comparison, the angle of the view would 
have to be exactly the same in each figure.

- Exact septal properties, e.g. the promi­
nence of inflexions caused by tie points, are not 
precisely obtainable from these illustrations.

Septal projections

A combined method for septal illustra­
tions is proposed here. In this, septa are shown 
in frontal, lateral and ventral projection (Fig. 3):

(1) Frontal view (as already proposed by 
Ruzhencev, 1949): It shows the whorl cross 
section including the lobes and indications of 
septal corrugations. The width of lobes shown 
in the figure is exactly the width of the lobes in 
the suture line, measured at their half depth. If 
corresponding lobes induce the formation of 
septal corrugations by the installation of an arc- 
and-pillar system, this is indicated by thin lines 
connecting the margins of the lobes (Fig. 2).

This mode of septal illustration can easily 
be applied to all ammonoids, where the septal 
corrugation is generated by mantle tie points. 
In those ammonoids with mainly pressure-
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Fig. 3. Examples of septal projections and suture lines of Devonian ammonoids with simple suture 
lines [For better understanding, tie point induced lobes are marked by their symbols in the figures.].

A, Gyroceratites gracilis Bronn, 1835, juvenile specimen from the Late Emsian (Early Devonian) of 
Wissenbach, Rhenish Massif, Germany; x 10; GPIT 1824-1.

B, Fidelites occultus (Barrande, 1865), Eifelian (Middle Devonian) of Jebel mech Irdane, Tafila lt, 
Morocco; x 1.5; SMF 51296 (coll. Becker).

C, Platyclymenia sp., Late Famennian (Late Devonian) of Taouz, Tafilalt, Morocco; x 4; GPIT 1824- 
2 (coll. Klug).

D, Pseudoprobeloceras nebechense  Bensad’d 1974, Late Givetian (Middle Devonian) of Taouz, 
Tafilalt, Morocco; x 3; GPIT 1824-3 (coll. Wendt).

E, Manticoceras cordatum (Sandberger & Sandberger, 1850), Frasnian (Late Devonian) of Rissani, 
Tafilalt, Morocco; x 0.5; SMF 51297 (coll. Korn, 1995).

F, Probeloceras lutheri (Clarke, 1885), Frasnian (Late Devonian) north of Bugle Gap near MacIntyre 
Knoll, Canning Basin, Western Australia; x 5; GSWA 136654 (coll. Becker).

Note that Gyroceratites (A) and Fidelites (B) display, despite of the very sim ilar sutures, a different 
septal morphology: the septum of Gyroceratites is simply domed without a tie point induced lateral lobe, 
but in Fidelites it is fluted by marginal inflexions caused by a lateral tie point.
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Fig. 4. Ventral suture lines and frontal septal projections of Late Devonian ammonoids with moderately 
complex suture lines.

A, the tornoceratid species Posttornoceras balvei Wedekind 1910, Middle Famennian (Late Devonian) 
of Beul, Rhenish Massif, Germany; x 2; GOT 386-36 (coll. Wedekind).

B, the cheiloceratid species Sporadoceras muensteri (von Buch, 1832), after Bogoslovsky (1971), 
and a specimen from the Middle Famennian (Late Devonian) of Enkenberg, Rhenish Massif, Germany; x 2; 
SMF 51298 (coll. Korn, 1980).

Note that the two species, despite their sim ilar suture lines, display very different septal shapes. The 
coloured contour-line illustrations of the septa underscore the septal properties with a prominent lateral 
septal pillar in Posttornoceras.

controlled, simpler fluted septa (Korn, 1997), 
frontal projections of septa must reflect the 
prominence of the septal inflexion caused by 
tie points (as in Fidelites, Fig. 3B). Sutural lobes 
which are not induced by tie points and are only 
generated by the interference of undeformed, 
simply domed septa and the whorl cross section 
are not shown in the septal projection (as in 
Platyclymenia, Fig. 1).

Frontal septal views can be drawn rather 
easily even for ammonoids with complex septal 
fluting (Fig. 2). They contain information which 
is not obtainable from suture drawings:

(-) the whorl cross section is shown 
together with the arrangement of lobes, and 

(-) the position of corresponding lobes 
that cause septal corrugation is shown.

As demonstrated in the example Posttor­
noceras - Sporadoceras (Fig. 4), ammonoids 
with similar suture lines can be easily distin­
guished by their septal properties.

(2) Lateral and ventral views, showing the 
septa in side views and contain the following 
information:

(-) the apertural surface of the septum is white 
(-) the apical surface is shaded 
(-) the margin of the septum (suture line) 

is marked by a bold line
Lateral and ventral views of complex 

septa are not easy to draw, hence these 
illustrations will be restricted to ammonoids with 
simple septa. By application of these illustra­
tions, however, even minor characters of septal 
morphology of many Devonian ammonoids with 
sim ple suture lines can be illustra ted  and 
evaluated for classification. Such features are 
present in the curvature of the septa and the 
prominence of marginal inflexions caused by 
mantle tie points.
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ЧЕЛЮСТНОЙ АППАРАТ ПОЗДНЕКАМЕННОУГОЛЬНЫХ АММОНОИДЕЙ

ЮЖНОГО УРАЛА

Л.А.Догужаева

Палеонтологический институт РАН 
ул. Профсоюзная 123, Москва 117868, Россия

Описаны впервые найденные на Южном Урале аммоноидные челюсти, принадлежащие 
позднекам енноугол ьны м  гониатитам  P ro tha lassoceras , G leboceras, A r is to ce ras  и 
Eoasianites и пролеканиту Uddenites, а также нижние и верхние челюсти с неустановленной 
родовой принадлежностью. Последние имеют большое морфологическое сходство с че­
люстями, сохранившимися в жилых камерах перечисленных родов гониатитов. В раковине 
Aristoceras найдены фрагменты радулы. Проведено сравнение уральских находок с ранее 
описанными челюстями гониатитов из Уругвая, США и Германии. Рассмотрены условия 
захоронения позднекаменноугольных аммоноидей Южного Урала. Дан краткий обзор 
диеты и поведения во время охоты современных головоногих. Реконструирован общий 
план строения челюстного аппарата гониатитов и пролеканитов. Он оказался близким к 
устройству челюстного аппарата современных колеоидей.

Beaks of the Late Carboniferous ammonoids 
from the Southern Urals

L.A.Doguzhaeva

Abstract. The ammonoid beaks found for the first time in the Urals and belonging to the Late 
Carboniferous goniatitids Prothalassoceras, Gleboceras, Aristoceras  and Eoasianites  and 
prolecanitid Uddenites and the lower and upper beaks with unknown assignment sim ilar to 
the former are described. In Aristoceras the fragmentary preserved radula was found within 
the body chamber. The beaks from the Urals are compared to those from the Uruguay, USA 
and Germany. The environmental conditions in Southern Urals at the time of the burrial of the 
beaks are discussed. Short review on the diet and feeding habits of Recent coleoids is given. 
On the basis of the morphological data obtained the general scheme of the beak structure of 
goniatitids and prolecanitids is concluded. It conforms to that of Recent coleoids.

Введение
В 30-е годы В.Е.Руженцев открыл на 

западном склоне Южного Урала массовые 
захоронения позднекаменноугольных аммо­
ноидей. Позже он и сотрудники возглав­
ляемой им лаборатории высших моллюсков 
собрали из этих местонахождений большие 
коллекции гониатитов и пролеканитов хоро­
шей сохранности. Среди материалов имеют­
ся образцы, названные Руженцевым «эколо­
гическими». Они представляют куски песча­
но-аргиллитовых стяжений размером 100-

250 мм, содержащие большое количество 
мелких раковин гониатитов, пролеканитов, 
бактритов, ортоцератид и псевдортоцератид, 
а также остатки наземных растений. При об­
работке этих образцов мною были обнару­
жены челюсти аммоноидей, описанию кото­
рых посвящена предлагаемая статья.

Интерпретация найденных скелетных, 
органических по составу, образований как 
челюстей, а не крышечек, закрывавших устье 
(Strickland, 1844; Дагис, Дагис, 1975; Bandel, 
1988), базируется на сходстве планов строения

68



этих остатков и челюстного, или буккального, 
аппарата современных колеоидей (Clarke, 
1986; Несис, 1982; Nixon, 1988 а, Ь, 1996).

Материал и метод
Остатки челюстей обнаружены в жи­

лых камерах четырех родов гониатитов: 
Prothalassoceras ( 6  экз.), Gleboceras (1 экз.), 
Aristoceras (15 экз.) и Eoasianites (1экз.). С 
большой степенью вероятности одна из че­
люстей среди найденных вне жилых камер 
отнесена к роду Uddenites из пролеканитов. 
В единственной раковине Aristoceras между 
нижней и верхней челюстями найдены фраг­
менты радулы. Нижние и верхние челюсти 
по отдельности, а также их отпечатки и об­
ломки (всего около 40 образцов), имеющие 
большое морфологическое сходство с челю­
стями, сохранившимися в жилых камерах 
четырех перечисленных выше родов, были 
найдены вне жилых камер среди ювениль­
ных раковин гониатитов, пролеканитов, бак- 
тритов и ортоцератид. Они извлечены из пес­
чано-аргиллитовых стяжений в отложениях 
оренбургского яруса у пос. Ильинского, р. 
Айдаралаш и пос. Никольского (Руженцев, 
1950; Bogoslovskaya et a i, 1995). Образцы, в 
которых найдены челюсти, были собраны 
В.Е.Руженцевым и И.В.Хворовой.

Первые указания на захоронение че­
люстей каменноугольных аммоноидей на 
Урале были получены мной при расшли- 
фовке раковин Aristoceras, обладающих хо­
рошей сохранностью раковинного вещест­
ва. Они были собраны у пос. Никольского. 
Исследования проводились с целью изуче­
ния внутреннего строения и микроструктуры 
раковины палеозойских аммоноидей. Че­
люсти наблюдались на продольных и попе­
речных сечениях раковин. Положение че­
люстей при захоронении не совпадало с при­
жизненным. В сечениях челюсти иденти­
фицировались по органическому составу и 
дугообразным очертаниям в неориентиро­
ванных сечениях. В отдельных случаях на­
блюдалась двойная органическая стенка, что 
также является индикатором челюсти.

Позже объемные остатки мелких челю­
стей были найдены при механическом из­
мельчении образцов, содержащих ювениль­
ные раковины, в связи с исследованием 
раннего онтогенеза позднепалеозойских го­
ловоногих. Обнаруженные челюсти имели 
большое сходство с описанными ранее че­

люстями каменноугольных гониатитов. Родо­
вая принадлежность их оставалась неизве­
стной. И, наконец, при распиливании, сошли- 
фовывании и разламывании раковин с со­
хранившимися жилыми камерами в них были 
найдены челюсти, родовую принадлежность 
которых удалось установить. Определение 
родовой принадлежности затруднялось тем, 
что в большинстве случаев челюсти находи­
лись в ювенильных раковинах. При их опре­
делении автора консультировала М.Ф.Бого­
словская.

Изучение челюстей проводилось с помо­
щью светового микроскопа Citoval-2 и скани­
рующего электронного микроскопа CamScan. 
Образцы, содержащие челюсти, либо изучались 
с поверхности скола, либо в продольном или 
поперечном сечении. Образцы, отобранные для 
изучения внутреннего строения челюсти в 
сканирующем электронном микроскопе, были 
отполированы с помощью алмазных паст, 
протравлены в течение 3-10 сек. 1-5-процентным 
раствором соляной кислоты и опылены золотом.

Изученный материал хранится в Палеон­
тологическом институте РАН в коллекции № 3871.

Терминология
При описании челюстей используют­

ся следующие термины: в н у т р е н н я я  
л а м и н а - внутренняя органическая стенка 
челюсти, г р е б е н ь -  сводовая часть 
верхней челюсти, к а п ю ш о н  - сводовая 
часть нижней челюсти, к л ю в -  образован 
рострами нижней и верхней челю стей; 
в сомкнутом положении ростры перекрывают 
друг друга и верхний заходит за нижний, 
к р ы л о -  латеральная крыловидная часть 
челюсти, н а р у ж н а я  л а м и н а  - наружная 
органическая стенка челюсти, р о с т р -  
передний заостренный кончик челюсти.

Челюстной аппарат современных 
колеоидей

Челюсти колеоидей расположены 
внутри буккальной массы, которая находится 
у основания рук между глазами в непосред­
ственной близости от мозга и обособлена с 
помощью окружающей ее мускулистой кап­
сулы. Буккальная масса прикреплена к ос­
нованию рук и к голове и продолжается в пи­
щевод. Ширина ее составляет примерно по­
ловину ширины тела у основания рук. Челю­
сти прикреплены соединительной тканью к 
буккальной мускулатуре. При кормлении бук-
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кальная масса вытягивается наружу, а в про­
межутках между кормлениями втягивается 
глубоко к основанию рук. Челюсти исполь­
зуются для откусывания мелких кусков от 
пойманной жертвы, удерживаемой руками. 
Челюстные мускулы прикреплены по краям 
и к наружной поверхности челюстей (Bandel, 
1988). Буккальная масса относительно дли­
ны мантии у колеоидей немного короче, чем 
у наутилуса (Nixon, 1988 а). Предполагается, 
что относительные размеры буккальной мас­
сы скоррелированы со способом питания: ко- 
леоидеи, у которых она меньше, охотятся на 
крупную добычу и перед тем, как проглотить, 
разрывают ее на мелкие куски, а наутилус 
ловит мелких животных, заглатывая их цели­
ком, но может также разрывать и более круп­
ную добычу (Nixon, 1988 b).

Челюсти колеоидей имеют сложную ка­
пюшоновидную форму, создаваемую парой 
крыльев, соединенных спереди аркообраз­
ным сводом. Нижняя и верхняя челюсти 
обращены друг к другу вогнутыми поверхно­
стями. Ростры и соответственно клюв имеют 
хитиновый состав, определяющий их блестя­
щий антрацитово-черный или темно-корич­
невый цвет. Нижняя челюсть всегда больше 
верхней. Наружные поверхности обеих че­
люстей несут концентрические кольца роста. 
По этим кольцам определяют возраст особи, 
которой они принадлежали. Каждая челюсть 
имеет двойную стенку и образована наруж­
ной и внутренней ламинами, разделенными 
промежутком. Наружная ламина всегда ко­
роче внутренней. Строение нижней челюсти 
колеоидей видоспецифично (Clarke, 1986), 
а различия, наблюдаемые во внешней мор­
фологии челюстей колеоидей, связаны не 
столько со способами питания, сколько со 
строением челюстей предковых групп. В це­
лом челюсти соврем енны х головоногих 
больше в высоту, чем в длину. Помимо ниж­
ней и верхней челюстей твердые образова­
ния буккального аппарата головоногих вклю­
чают радулу. У колеоидей число зубчиков в 
поперечном ряду постоянно и равно семи, 
не считая краевой зубной пластинки с каж­
дой стороны ряда (Aldrich et al., 1971; Solem, 
Roper, 1975; Иванов, Старобогатов, 1990).

История изучения челюстного аппарата 
гониатитов

Впервые челюсти в жилой камере 
были найдены у рода Eoasianites (подрод

G laphyrites) из верхнекаменноугольных- 
нижнерермских отложений Уругвая (Closs, 
Gordon, 1966; Closs, 1967). Сохранность 
единственной найденной и оказавшейся 
нижней челюсти не позволила вначале опи­
сать ее в деталях. Однако было установле­
но, что она образована внутренней, более 
длинной, и наружной органическими лами­
нами. Вместе с челюстью была найдена ра­
дула, форма и расположение зубчиков ко­
торой сильно напоминали радулу совре­
менных кальмаров (C loss, 1967). Таким 
образом, благодаря этой находке впервые 
обнаружено сходство в строении челюстного 
аппарата гониатитов и современных колео­
идей (Nixon, 1988а, 1996). Позже этот обра­
зец был переизучен, и в дополнение к ниж­
ней была найдена и верхняя челюсть. Это 
позволило реконструировать челюстной ап­
парат рода Eoasianites (Bandel, 1988, рис.6 ). 
Согласно реконструкции, у каждой челюсти 
длина больше высоты. Верхняя челюсть 
меньше нижней и имеет форму полумесяца, 
а нижняя имеет глубокую продольную выем­
ку вдоль вентральной стороны и длинные 
крылья. Челюсть имеет заостренный клюв. 
В нижней челюсти наружная ламина на 1/4 
длиннее внутренней (Bandel, 1988).

Следующей была описана челюсть позд­
некаменноугольного рода Wiedioceras из США 
(Saunders, Richardson, 1979, рис. 7). У него 
сохранилась только нижняя челюсть, органи­
ческая по составу и образованная двумя при­
мерно равными по длине ламинами.

У среднедевонского гониатита Gyroce- 
ratites, стоящего недалеко от истоков аммо- 
ноидей, остатки челюсти вместе с крышеч­
кой обнаружил В.Штёрмер при изучении в | 
рентгеновских лучах раковин из виссенбах- j 
ских сланцев Германии (Zeiss, 1969; Bandel, i 
1988). Рентгеновские снимки показали, что ! 
в одной ювенильной раковине сохранились ; 
и нижняя, и верхняя челюсти. По общему об- ! 
лику нижняя челюсть имеет большое сход- ! 
ство с челюстью Eoasianites и также обла- I 
дает двойной стенкой. Ее длина равна вы- | 
соте оборота. Верхняя челюсть уже нижней. I 
Передний режущий край челюстей утолщен. |

У гониатитов Vallites и Reticulocerasm \ 
нижнего намюра Вестфалии челюсти обна- i 
ружены в ювенильных раковинах из кон- ; 
креций с обильным количеством аммонитов \ 
(Bandel, 1988). С помощью шлифов, изго- ' 
товленных из частей конкреций, челюсти
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были найдены в сечениях примерно у 50 
ювенильных раковин Vallites, а некоторые из 
них содержали и радулы. У пяти радул под­
считано число зубов. Челюсти двух указан­
ных среднекаменноугольных родов устроены 
так же, как у позднекаменноугольного Wie- 
dioceras. Верхняя челюсть меньше нижней 
и в длину примерно равна высоте оборота в 
том месте, куда она сместилась при захоро­
нении. Стенка челюсти утоняется к заднему 
концу, который часто подвернут, как это бывает 
с челюстями современных колеоидей. Самый 
длинный сохранившийся фрагмент радулы 
состоит из 25-30 рядов. Число зубов в попе­
речном ряду не установлено. Они имеют 
крючковидную форму.

Нижняя и верхняя челюсти найдены в 
жилой камере Cravenoceras из нижнего кар­
бона штата Арканзас (Tanabe, Mapes, 1995). 
У этого рода нижняя челюсть больше верх­
ней. Обе образованы органическими лами- 
нами примерно равной длины. Вместе с че­
люстями найдена радула, имеющая в каждом 
поперечном ряду, как и у ранее описанных 
мезозойских аммоноидей и современных ко­
леоидей, семь зубчиков и две зубные пластины 
по одной с каждой стороны.

У рода Girtyoceras из нижнего карбона 
штата Арканзас строение челюстного аппа­
рата установлено по объемным трехмерным 
образцам, а в нескольких случаях нижняя и 
верхняя челюсти сохранились попарно (Do- 
guzhaeva et al., 1997, фиг. 1C-D, 2B). У этого 
гониатита нижняя челюсть также больше 
верхней, что объясняет частое нахождение 
в ископаемом состоянии последней внутри 
первой. Обе челюсти представляют орга­
нические одностворчатые, аркообразно изог­
нутые в центральной части, образования, в 
прижизненном состоянии расположенные 
таким образом, что выпуклая сторона ниж­
ней челюсти обращена к вентральной сторо­
не, а верхней - к дорсальной. Передние от­
делы обеих челюстей заострены в виде 
ростра, и вместе они образуют клюв. Стенка 
челюсти сложена двумя органическими на­
минами. В верхней челюсти обе ламины 
имеют примерно равную длину, а в нижней - 
наружная ламина короче и составляет при­
мерно 1/2-1/3 длины внутренней ламины. 
Ростральные части обеих челюстей слегка 
обызвествлены. На наружной поверхности 
крыльев обнаружены следы прикрепления 
челюстных мышц (Doguzhaeva et al., 1997,

фиг. 5В). В трех случаях между нижней и 
верхней' челюстями сохранилась радула, в 
поперечном ряду которой располагаются семь 
заостренных зубчиков и две зубные марги­
нальные пластинки, по одной с каждой сто­
роны (Doguzhaeva et al., 1997, фиг. 5А, 6 А).

Таким образом, каждая новая находка 
челюсти являлась дополнительным под­
тверждением предположения о том, что по 
строению челюстного аппарата гониатиты 
имеют большее сходство с колеоидеями, 
чем с юрско-меловыми аммонитами (Nixon, 
1988 а, Ь). Различие в строении челюстного 
аппарата гониатитов и юрско-меловых аммо­
ноидей заключается в том, что у первых обе 
ламины длинные и внутренняя ламина не­
много длиннее наружной, а у вторых вну­
тренняя ламина очень короткая, а наружная 
- длинная, за счет чего большая часть че­
люсти у них одностенная, и только ее пе­
редний отдел сохраняется двустенным. Раз­
ное соотношение длин наружной и внутрен­
ней ламин у гониатитов и мезозойских аммо­
ноидей, возможно, связано с преобразова­
нием в эволюции аммоноидей системы че­
люстных мышц и их прикрепления к челю­
стям (Doguzhaeva et al., 1997).

Радула, напротив, не претерпела за­
метных изменений. Кроме перечисленных 
выше гониатитов, радула была найдена у 
триасового цератита Nordophiceras (Заха­
ров, 1974), юрских аммонитин Hildoceras, 
A rn ioce ras , E le ga n tice ras , D a c ty lio ce ras  
(Lehmann, 1967, 1971, 1979, 1981) и ранне­
мелового рода A coneceras  (Д огуж аева , 
Мутвей, 1990; Doguzhaeva, Mutvei, 1992, 
1993). У всех перечисленных родов попе­
речный ряд радулы состоит из семи зубов и 
двух маргинальных зубных пластинок. Обра­
щает на себя внимание сходство в строении 
радулы аммоноидей и некоторых совре­
менных осьминогов и кальмаров (Lehmann, 
1967; Bandel, 1988; Doguzhaeva, Mutvei, 
1993). В отличие от аммоноидей и колео­
идей, у современного наутилуса в попереч­
ном ряду радулы насчитывается девять зу­
бов и четыре маргинальные зубные пластин­
ки (Solem, Roper, 1975). По строению радулы 
было предложено разделение головоногих 
на два подкласса: Angusteradulata, к которо­
му были отнесены колеоидеи и аммонои- 
деи, и Lateradulata, включивший современ­
ного наутилуса и неаммоноидных вымерших 
головоногих (Lehmann, 1967).

ЧЕЛЮСТНОЙ АППАРАТ АММОНОИДЕЙ ...
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Морфология челюстей 
позднекаменноугольных аммоноидей 

Южного Урала

Отряд Goniatitida Hyatt, 1884 
Подотряд Goniatitina Hyatt, 1884 

Семейство Thalassoceratidae Hyatt, 1900 
Род Prothalassoceras Bose, 1919 

Челюсть 1
Prothalassoceras sp. (табл. I, фиг. 1); 

экз.№ 3871/201; Башкирия, p. Айдаралаш; 
оренбургский ярус. Сборы И.В.Хворовой.

Уникальный по сохранности образец 
представляет переднюю часть челюстного 
аппарата, сохранившегося в жилой камере. 
Нижняя и верхняя челюсти находятся в поло­
жении с сомкнутым клювом.

Нижняя челюсть имеет короткий, упло­
щенный, сужающ ийся кпереди капюшон 
треугольных очертаний и отходящие от него 
вверх почти под прямым углом высокие 
крылья. Кольца роста одного порядка до 
0 , 2  мм шириной, разделенные желобками и 
изогнутые на вентральной стороне вперед. 
Последняя особенность указывает на нали­
чие выемки на заднем крае нижней челюсти. 
Ростр заостренный треугольных очертаний. 
Высота нижней челюсти 15 мм, ширина ка­
пюшона примерно 6  мм, т. е. высота нижней 
челюсти в 2. 5 раза превышает ее ширину.

Верхняя челюсть меньше и уже ниж­
ней. Ее передний отдел находится внутри 
нижней челюсти. Гребень узкий, заострен­
ный кпереди и слегка вогнутый, с неглубо­
ким срединным желобком. Крылья отходят 
от гребня книзу почти под прямым углом. 
Кольца роста одного порядка. На гребне они 
имеют овальные очертания. При переходе к 
ростру желобок выполаживается, и здесь 
появляется тонкая скульптура, имеющая вид 
тонкой, радиальной, расходящейся от рост­
ра штриховки. Ростр верхней челюсти погру­
жен в нижнюю челюсть, поэтому его форма 
неизвестна.

У рассматриваемого образца при рас­
пиливании была утрачена примерно задняя 
треть челюсти.

Челюсть 2
Р. bashkiricum  Ruzh. (табл. I, фиг. 5); 

экз.№ 320/1561; р. Урал, к северо-западу от 
пос. Ильинский; оренбургский ярус. Сборы 
В.Е.Руженцева.

Крупный фрагмент нижней челюсти 
найден в задней части жилой камеры, при­

Л.А.Догужаева___________________________

легающей к последней перегородке, в рако­
вине д'идметром 18 мм. Челюсть диагности­
руется по типичной для челюстей палео­
зойских аммоноидей сильно вогнутой капю­
шоновидной форме, частично сохранивше­
муся органическому веществу черного цвета, 
вероятно, хитину, слагающему челюсти ам­
моноидей, и характерным кольцам роста. 
Большая часть жилой камеры, а вместе с 
ней передний отдел нижней челюсти и вся 
верхняя челюсть отсутствуют. Складывается 
впечатление, что они были обломаны во вре­
мя препарирования раковины. Размеры рас­
сматриваемого фрагмента челюсти превы­
шают размеры задней части жилой камеры, 
куда она переместилась при захоронении. 
Челюсть несет следы пластической дефор­
мации - ее края подвернуты внутрь сверху и 
поджаты сзади. Судя по очертаниям, сохра­
нившийся фрагмент представляет заднюю 
половину челюсти.

Высота челюсти с учетом подвернутой 
части 15 мм, а максимальная ширина 8  мм. 
Ширина колец роста примерно 0.4-0.5 мм. 
Высота оборота в месте нахождения челю­
сти 13 мм, а максимальная ширина 10 мм.

Таким образом, представители рода 
Prothalassoceras обладали сравнительно уз­
ким и высоким челюстным аппаратом, со­
стоящим из нижней, более крупной, и верх­
ней, имеющей меньшие размеры, челюстей, 
сложенных черным органическим материа­
лом, вероятно, хитином. Капюшон плоский 
или слегка выпуклый. Гребень уплощенный 
или слегка вогнутый. И в нижней, и в верхней 
челюсти крылья отходят с резким перегибом 
и расположены под почти прямым углом от­
носительно капюшона и гребня. Из-за этого 
оба крыла располагаются почти параллель­
но друг другу. У нижней челюсти они длиннее 
и больш е по площ ади, чем у верхней. 
Челюсти орнаментированы кольцами роста. 
На капюшоне они изогнуты вперед, что от­
ражает выемку заднего края нижней челю­
сти, а на гребне - назад, что указывает на 
овальные очертания заднего края верхней 
челюсти. Ростр нижней челюсти обызвест­
влен. При смыкании ростры перекрывали 
друг друга таким образом, что верхний ростр 
заходил внутрь нижнего. Челюстной аппарат 
имел достаточно крупные размеры относи­
тельно длины и высоты жилой камеры, кото­
рая у рассматриваемого рода занимала при­
мерно один оборот. Относительная длина
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челюстного аппарата примерно составляла 
1/6-1/7 длины оборота, что укладывается в 
представления о том, что у современных 
колеоидей длина челюсти составляет 1/5-1/ 
6  длины мягкого тела (Morton, Nixon, 1987).

Таким образом, узкий и высокий че­
люстной аппарат рода P ro tha lassoce ras  
четко вписывается в дискоидальную рако­
вину с высокими оборотами и узкой округлой 
вентральной стороной.

Род Gleboceras Ruzhencev, 1950 
Челюсть 3

Gleboceras sp. juv. (табл. Ill, фиг. 1); 
экз.№ 3871/203; р. Урал, пос. Ильинский; 
оренбургский ярус. Сборы В.Е.Руженцева.

В расколотой жилой камере раковины, 
диаметр которой около 8  мм, найдена хо­
рошо сохранившаяся верхняя челюсть. Воз­
ле ее переднего конца выглядывает из по­
роды, заполняющей жилую камеру, ростр 
нижней челюсти. После того как раковина 
была расколота, обнажился небольшой уча­
сток округлого сводообразного гребня, имею­
щего черный цвет и концентрические кольца 
роста. С помощью травления и механичес­
кого удаления окружающей породы были об­
нажены крылья и ростр. Близкая к изоме­
трической форма челюсти и ее относитель­
но небольшие в сравнении с высотой обо­
рота размеры указывают на то, что это верх­
няя челюсть. Ее длина 2 мм, ширина около 
2 мм, высота 1.2 мм. У челюсти хорошо обна­
жен передний край, имеющий выемку в фор­
ме замочной скважины.

Род Aristoceras Ruzhencev, 1940 
Челюсти 4-6

A. chkalovi Ruzh. (табл. II, фиг. 3);экз.№ 
3871/204; Aristoceras sp. juv. (табл. Ill, фиг. 4); 
экз.№ 3871/205; Aristoceras sp. juv. (табл. Ill, 
фиг. За-Зв); экз.№ 3871/206); р. Урал, к западу 
от пос. Никольского; оренбургский ярус.

Присутствие челюстей в жилых каме­
рах рода Aristoceras установлено с помощью 
продольных и поперечных сечений преиму­
щественно мелких раковин с сохранивши­
мися жилыми камерами. Поэтому челюсти 
наблюдались в сечении и диагностировались 
по органическому составу и дугообразным 
очертаниям сечений: если сечение прошло 
через передний отдел, то очертания имеют 
сильно изогнутую форму, если через лате­
ральные стороны - слабо изогнутую.

Наиболее полно сохранившийся челю­
стной аппарат представлен в продольном се­

чении и нижней, большей, и верхней, мень­
шей, челюдтями, причем первая охватывает 
последнюю (табл. II, фиг. 3). Обе челюсти 
имеют двойную стенку, образованную наруж­
ной и внутренней ламинами, разделенными 
нешироким интервалом.

Челюсть, сохранившаяся в жилой ка­
мере, занимающей третий оборот, рассече­
на продольно; причем сечение прошло через 
передний отдел (табл. Ill, фиг.4). Наблюда­
ются сливающиеся спереди в виде ростра 
наружная и внутренняя органические лами- 
ны, образующие стенку челюсти.

На поперечном сечении другой юве­
нильной раковины наблюдается поперечное 
сечение широкой нижней челюсти, форма 
которой четко соответствует форме сечения 
оборота (табл. Ill, фиг. За). Вместе с челю­
стью сохранились фрагменты радулы с раз­
резанными поперек зубчиками (табл. Ill, фиг. 
36). Сечение прошло у основания зубов, там, 
где они почти сливаются друг с другом. Каж­
дый зуб имеет центральную полость и тон­
кую обызвествленную зернистую стенку и от­
личается от соседних зубов диаметром и 
формой основания (табл. Ill, фиг. Зв). Судя 
по размерам и форме сечения зубов, сохра­
нившийся фрагмент радулы представлен 
следующими зубами (на снимке снизу вверх): 
центральным, имеющим крупное круглое ос­
нование, первым латеральным зубом мень­
шего диаметра, чем центральный, вторым 
латеральным зубом с удлиненным овальным 
сечением у основания, маргинальным зубом 
с мелким овальным основанием и изогнутой 
в виде половины баранки зубной пластинкой. 
На небольшом расстоянии (на снимке ввер­
ху) от этих четырех зубов и одной зубной 
пластинки находятся клыкообразный срез 
маргинального зуба и маргинальная зубная 
пластинка следующего ряда. Таким образом, 
поперечный ряд радулы рода Aristoceras со­
стоит из крупного центрального зуба, с каж­
дой стороны от которого расположены пер­
вый и второй латеральные зубы, маргиналь­
ный зуб и зубная пластинка. Вентральный и 
первый латеральный зубы скульптированы 
тонкими продольными ребрышками.

Семейство Neoicoceratidae Hyatt, 1900 
Род Eoasianites?

Челюсть 7
Eoasianites? sp. juv.; экз.№ 3871/207; 

Башкирия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. 
Сборы И.В.Хворовой.
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В жилой камере, занимающей конец 
второго и часть третьего оборота, на попе­
речном сколе просматриваются очертания 
челюсти, диагностируемой по черному цвету 
ее стенки и общей форме. Высота оборота 
в месте нахождения челюсти 6  мм, а высота 
челюсти примерно 4 мм.

Отряд Prolecanitida Miller et Furnish, 1954 
Подотряд Prolecanitina Miller et Furnish, 1954 

Семейство Medlicottiidae Karpinsky, 1889
Род Uddenites Bose, 1917 

Челюсть 8

Челюсть с большой степенью вероят­
ности рода Uddenites  (табл. Ill; фиг. 2); 
экз.№ 3871/208; пос. Ильинский; оренбург­
ский ярус. Сборы В.Е.Руженцева.

Уникальный по сохранности образец, 
дающий полное представление о строении 
челюсти в продольном сечении и соотноше­
нии длин наружной и внутренней ламин. Он 
представляет нижнюю челюсть с частично 
сохранившимся органическим веществом, 
расколотую на две половинки вдоль лате­
ральной поверхности внутренней ламины. 
Наружная ламина обнажена на сколе вдоль 
вентральной стороны.

Нижняя челюсть узкая и высокая за счет 
очень узкого капюшона и высоких и длинных 
крыльев, отходящ их под прямым углом 
вверх. Капюшон, постепенно сужающийся 
кпереди и переходящий в хорошо выражен­
ный относительно длинный загнутый вверх 
ростр, имеет слабовыпуклые очертания. Вдоль 
капюшона тянется желобок. Задний край 
капюшона округлый. На капюшоне насчиты­
вается порядка 25-30 колец роста. Крыло 
имеет сложные очертания переднего края. 
У ростра оно имеет выемчатый край, затем 
изгибается под прямым углом к нему и 
вскоре, закругляясь, отходит назад. Сзади 
оно имеет округлые очертания и м акси­
мальную высоту, составляющую 8  мм при 
максимальной длине 13 мм. Крыло несет 
кольца роста нескольких порядков, причем 
кольца роста первого порядка имеют вид 
грубых концентрических складок.

Ростр органический, толстостенный и 
полый внутри, в виде конуса с загнутой вер­
шиной. Длина ростра примерно 2 мм.

Челюсть образована наружной и вну­
тренней ламинами, разделенными сравни­
тельно широким интервалом. Длина наруж­
ной ламины вдоль вентральной стороны

1 мм, внутренней 13 мм и максимальная ши­
рина интервала 3 мм. Таким образом, отно­
сительная длина внутренней ламины соста­
вляет примерно 7/8 от длины наружной ла­
мины. Челюсть описанной формы идеально 
вписывается в раковину с высокими упло­
щенными с боков оборотами и узкой вогну­
той вентральной стороной.Такого типа рако­
виной обладают представители рода Uddeni­
tes, извлеченные из стяжения, в котором 
найдена рассматриваемая челюсть. Малове­
роятно, чтобы описанный челюстной аппа­
рат, характеризующийся предельно узкой 
вогнутой вентральной стороной и отходящи­
ми от нее под прямым углом высокими лате­
ральными сторонами, мог принадлежать ам­
мониту с иной формой сечения оборотов, 
чем та, которая наблюдается у представи­
телей рода Uddenites.

Челюсти с неустановленной родовой 
принадлежностью

Челюсть 9
Экз.№ 3871/209 (табл. I, фиг. 4); Башки­

рия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. Сбо­
ры И.В.Хворовой.

Образец представляет нижнюю че­
люсть, сложенную органическим веществом 
черного цвета. Обнажена наружная поверх­
ность двух крыльев и вентральной сводовой 
области (капюшона). Скол передней части 
левого крыла (на снимке справа) обнажает 
наружную поверхность внутренней ламины. 
Узкая щель вдоль плоскости симметрии, т. 
е. вдоль вентральной стороны, говорит о 
том, что челюсть, имевшая форму глубокого 
капюшона, была под давлением на выпуклую 
сторону разорвана, и два крыла как бы разо­
шлись и легли в одной плоскости.

Челюсть имеет некоторое сходство с 
челюстью гониатита Girtyoceras (Doguzhaeva 
et al., 1997). Она достаточно глубокая, с 
отогнутым вверх ростром и широкой выем­
кой по заднему краю, возникающей за счет 
того, что крылья имеют максимальную длину 
вдоль диагонали. Длина вентральной сто­
роны (капю ш она) 6  мм; длина крыла по 
диагонали 8  мм; длина отогнутого ростра 1.5 
мм, глубина выемки заднего края 1.5 мм. 
Четкие кольца роста повторяют очертания 
створок. Число колец роста - порядка 40. Пе­
редний край слабовогнутый. Угол между пе­
редним и латеральным краями крыла со­
ставляет примерно 120°. Вентральная сто­
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рона уплощенная. Перегиб к латеральной 
стороне проходит вдоль направления макси­
мальной длины крыла. Челюсть образована 
наружной и внутренней ламинами, сливаю­
щимися у переднего края. Максимальное рас­
стояние между ними 0. 6  мм. Внутренняя ла- 
мина не выступает за край наружной ламины, 
из чего следует, что она не длиннее наружной.

Челюсть 10
Экз.№ 3871/210 (табл. I, фиг. 2); Башки­

рия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. Сбо­
ры И.В.Хворовой.

Образец представляет обнаженную 
поверхность одного крыла со следами чер­
ного органического вещества и сводовую 
часть. Близкая к изометрической форма кры­
ла, возможно, свидетельствует о том, что это 
верхняя челюсть. Гребень узкий, так что кры­
лья располагались на небольшом расстоя­
нии друг от друга. Поверхность крыла упло­
щенная. Передний край слабо вогнутый. Зад­
ний край имеет округлые очертания. Вдоль зад­
него края челюсть пластически деформиро­
вана и поджата внутрь. Поверхность крыла 
орнаментирована неглубокими складками и 
тонкими кольцами роста. Гребень орнамен­
тирован тонкой продольной штриховкой. Вы­
сота челюсти порядка 14 мм, длина 11 мм.

Челюсть 11
Экз.№ 3871/211 (табл. I, фиг. 3); Башки­

рия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. Сбо­
ры И.В.Хворовой.

Хорошо оконтуренная, вероятно, верх­
няя челюсть с обнаженным гребнем и пра­
вым крылом. Спереди челюсть заостренная, 
сзади с широкой и глубокой выемкой.

Гребень короткий, сравнительно широ­
кий сзади и заостренный спереди, в целом 
уплощенный, но слегка вдавленный с каждой 
стороны вдоль основания крыльев. Перед­
ний край крыла вогнутый, задний округлый. 
Крыло заметно длиннее гребня. На крыле 
порядка 15 колец роста. Длина гребня 1,2мм, 
максимальная длина крыла 2  мм.

Челюсть 12
Экз.№ 3871/212 (табл. II, фиг. 1); 

Башкирия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. 
Сборы И.В.Хворовой.

Образец представляет обнаженное 
крыло, вероятно, верхней челюсти длиной 
около 1.5 мм. Вдоль заднего края челюсть 
пластически деформирована, ее задний край 
поджат внутрь. Следовательно, стенка уто­
нялась по направлению к заднему краю.

Крыло имеет близкие к изометричес­
ким очертания, и длина челюсти, равная 
1.3мм, не намного превышает ее высоту. 
Четкие кольца роста, всего их 14, постепенно 
становятся шире. Передний край челюсти 
почти прямой, задний округлый.

Челюсть 13
Э кз .№ 3871 /213  (табл. II, фиг. 2); 

Башкирия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. 
Сборы И.В.Хворовой.

Образец представляет продольный 
скол, вероятно, нижней челюсти. Обнажены 
наружная и внутренняя органические лами­
ны, слагающие двойную стенку челюсти. 
Спереди (фиг. 2а - снизу, 26 - снизу слева) 
ламины сливаются и образуют органический 
ростр. Наружная ламина полого выпуклая, 
внутренняя имеет более сложную конфигу­
рацию. Она трижды меняет кривизну, и за 
счет этого интервал между ламинами внача­
ле резко расширяется, что приводит к обра­
зованию вздутия непосредственно за рост­
ром, потом он сужается, расширяется еще 
раз - образуется еще одно вздутие, опять 
сужается, и затем расстояние между лами­
нами постепенно увеличивается.

Челюсть 14
Экз.№  3871 /214  (табл. II, фиг. 4); 

Башкирия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. 
Сборы И.В.Хворовой.

Образец представляет нижнюю че­
люсть, с обнаженной наружной поверхно­
стью капюшона и прилегающих частей кры­
льев и следами черного органического ве­
щества, слагающего ее. Капюшон примерно 
на 1/3 короче крыльев. Он имеет неширокую 
выемку по заднему краю. Кольца роста, изог­
нутые вперед на капюшоне и назад на кры­
льях, повторяют очертания челюсти.

Челюсть 15
Экз.№  3871/215 (табл. I ll,  фиг. 5); 

Башкирия, р. Айдаралаш; оренбургский ярус. 
Сборы И.В.Хворовой.

Челюсть, по-видимому, нижняя, обна­
жена со стороны капюшона и примыкающих 
частей крыльев. Капюшон уплощенный. Кры­
лья отходят от капюшона под углом, близким 
к прямому. Развит короткий заостренный 
ростр треугольных очертаний. Передний 
край крыльев прямой. Кольца роста четкие, 
одного порядка. Вблизи ростра они изогнуты 
вперед, далее почти прямые, следователь­
но, выемка на заднем крае челюсти была 
развита только на ранних онтогенетических
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стадиях, а позже она исчезала, и задний край 
капюшона становился прямым. Насчитыва­
ется 1 2  колец роста.

Условия захоронения челюстей 
позднекаменногольных аммоноидей 

Южного Урала
Захоронение описываемы х челю ­

стей, вероятно, происходило в случаях бы­
строго посмертного погружения в осадок 
раковин вместе с мягким телом, что препят­
ствовало их выносу из жилых камер в про­
цессе разложения мягких тканей или пое­
дания их падалеядами. Преобладание мел­
ких раковин порядка 3-6 мм среди тех, в ко­
торых были найдены челюсти, возможно, 
связано с быстрым облеканием этих рако­
винок илистым осадком, когда их крошеч­
ные устья оказывались «закупоренными» до 
того, как тело при разложении было вынесе­
но из раковины. В тех случаях, когда это не 
происходило, челюсти захоронялись вне жи­
лых камер. Как правило, эти челюсти имеют 
более крупные размеры. Самая крупная че­
люсть среди тех, которые были найдены вне 
жилых камер, имеет около 15 мм в длину и 
1 0  мм в высоту, а раковина, в которой она 
находилась, предположительно имела диа­
метр порядка 35-40 мм. Исключение состав­
ляет крупный челюстной аппарат, представ­
ленный обеими челюстями, сохранившийся 
в жилой камере и имеющий в высоту 15 мм 
(табл. I, фиг. 1а). Высота оборота, в котором 
он находился, равна примерно 20 мм. Пол­
ные размеры этой раковины не известны, так 
как на момент обнаружения челюсти при рас­
пиловке породы раковина была почти пол­
ностью разрушена. Эта раковина вместе с 
находящейся в ней челюстью, а значит и мяг­
ким телом, должна была погрузиться в оса­
док до того, как тело было уничтожено.

Второе исключение представляет ра­
ковина с челюстью в жилой камере (табл. I, 
фиг. 5), диаметр которой 15 мм. У этой ра­
ковины разрушена большая часть жилой ка­
меры. Ее диаметр предположительно был 
18-20 мм. Ни в одной раковине больше 
2 0  мм в диаметре челюсти в жилой камере 
не найдены. Это можно объяснить либо 
вышеуказанными причинами, либо тем, что 
аммониты средних и крупных размеров 
погибали в результате нападения на них 
хищников, поедавших тело, вместе с кото­
рым из жилой камеры удалялись и челюсти.

Хорошая сохранность челюстей, най­
денных зр пределами жилых камер, указы­
вает на незначительный посмертный пере­
нос этих скелетных остатков от мест обита­
ния их владельцев. Мелкие раковины с жи­
лыми камерами и челюстями в них, веро­
ятно, оседали на дно в зоне сублиторали. Об 
этом могут свидетельствовать встреченные 
вместе с ними хорошо сохранившиеся мел­
кие плоды наземных растений, попадавшие 
в море с пресными водами с суши или воз­
душным путем. Песчано-аргиллитовый со­
став стяжений подтверждает это предполо­
жение. Аналогичные совместные захороне­
ния аммоноидей и наземной флоры изве­
стны в отложениях верхнего карбона США и 
нижнего мела (апт) на Северо-Западном 
Кавказе и в Среднем Поволжье. Интенсивное 
осадконакопление, происходившее в позднем 
карбоне на западном склоне Южного Урала 
(Руженцев, 1950), и незначительный по­
смертный перенос содействовали быстрому 
захоронению раковин с мягким телом и че­
люстным аппаратом в жилой камере.

План строения и морфо­
функциональный анализ 

челюстного аппарата
гониатитов и пролеканитов
Опубликованные сведения о строе­

нии челюстного аппарата у шести родов 
каменноугольных гониатитов и полученные 
данные о челюстном аппарате четырех ро­
дов позднекаменноугольных гониатитов за­
падного склона Южного Урала позволяют 
говорить об общем плане строения челюст­
ного аппарата гониатитов.

Для челюстного аппарата гониатитов 
характерны следующие черты строения: (1 ) 
органический, возможно, хитиновый, состав 
за исключением ростра, который может быть 
слабо обызвествленным; (2 ) развитие более 
крупной выпуклой книзу нижней и меньших 
размеров, выпуклой кверху верхней челю­
стей; (3) крыловидные латеральные части и 
нижней, и верхней челюстей имеют большую 
поверхность; (4) срединная сводовая часть 
(капюшон у нижней и гребень у верхней) 
короче общей длины челюсти и имеет округ­
лую аркообразную или уплощенную форму; 
(5) сочетание срединной сводовой части и 
отходящих от нее под углом 90° и более 
латеральных крыловидных частей создает 
капюшонообразную форму каждой челюсти,
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а вместе нижняя и верхняя челюсти имеют 
вид двух капюшонов, обращенных вогнутыми 
поверхностями друг к другу таким образом, 
что между ними возникает емкость, ограни­
ченная спереди и с боков, но открытая сзади;
(6 ) передний конец каждой челюсти заострен 
и отогнут от плоскости, в которой лежит вен­
тральная часть нижней челюсти и дорсаль­
ная верхней, за счет чего возникает ростр, 
более мощный в нижней челюсти; (7) ростры 
нижней и верхней челюстей образуют заост­
ренный слабо обызвествленный клюв, у ко­
торого, вероятно, в сомкнутом положении 
верхняя часть заходила за нижнюю; (8 ) каж­
дая челюсть образована органическими на­
ружной и внутренней ламинами, разделен­
ными нешироким интервалом, сужающимся 
по направлению к ростру, возле которого обе 
ламины сливаются; (9) внутренняя ламина 
примерно на 1/4 или меньше длиннее на­
ружной; ( 1 0 ) челюсти орнаментированы кон­
центрическими кольцами роста; ( 1 1 ) отно­
сительные размеры челюстного аппарата 
крупные, длина его составляет примерно 1 / 
5-1/7 длины жилой камеры, которая у го- 
ниатитов занимает целый оборот или более, 
и высота более крупной нижней челюсти не 
намного уступала высоте оборота, в кото­
ром она располагалась; ( 1 2 ) радула состоит 
из поперечных рядов обызвествленных зуб­
чиков, отличающихся друг от друга разме­
рами и формой; самый крупный - централь­
ный, а самый высокий - краевой; (13) число 
зубчиков в поперечном ряду равно семи, не 
считая маргинальной пластинки с каждой 
стороны; (14) в поперечном сечении очер­
тания более крупной нижней челюсти при­
мерно повторяют очертания оборота рако­
вины того рода, которому она принадлежа­
ла; (15) большие по площади поверхности 
латеральных частей челюсти (крыльев), осо­
бенно нижней, служили для прикрепления 
челюстных мышц, контролирующих смыка­
ние и размыкание челюстей; (16) заост­
ренный клюв, вероятно, служил для проку- 
сывания твердых покровов пойманной до­
бычи и ее измельчения; (17) в целом строе­
ние челюстного аппарата гониатитов подра­
зумевает активный хищный способ питания, 
а объекты их ловли могли обладать твер- 

| дыми покровами.
Имеющиеся сведения о строении че­

люстного аппарата пролеканитов ограниче­
ны приведенным в настоящей статье описа­

нием нижней челюсти Uddenites. Все черты, 
характерные для челюсти гониатитов, спра­
ведливы и для нее. Тем не менее, челюсть 
Uddenites легко отличить от челюстей го­
ниатитов, вместо с которыми она найдена, 
по узкой, как лента, и вогнутой вентральной 
стороне с отходящими от нее под прямым 
углом высокими крыльями. Сравнение по­
перечных сечений раковины и челюсти Udde­
nites  показывает идеальное соответствие 
формы челюсти форме оборота. Так как все 
пролеканиты имели раковины с узкими упло­
щенными инволютными оборотами, следует 
ожидать, что и у них нижние челюсти были 
близки по форме к челюсти Uddenites  и 
имели узкую вентральную сторону (капюшон) 
с отходящими под прямым углом латераль­
ными сторонами (крыльями).

Таким образом, гониатиты и проле­
каниты имели общий план строения челюст­
ного аппарата, хотя пролеканиты отличались 
от гониатитов предельно узкой и глубокой 
нижней челюстью со сближенными и почти 
параллельными крыльями.

Челюсти гониатитов и пролеканитов 
обнаруживают сходство с челюстями совре­
менных головоногих (Nixon, 1988 а), заклю­
чающееся в том, что у них наружная ламина 
короче внутренней и передний кончик челю­
сти имеет форму клюва. По конфигурации 
челюсти гониатитов имеют особенно выра­
женное сходство с челюстями некоторых 
осьм иногов и вампироморф  (с м .C larke , 
1986). Следовательно, конструкция челюст­
ного аппарата, органического по составу и 
состоящего из капюшонообразных нижней и 
верхней челюстей, каждая из которых обра­
зована наружной и внутренней ламинами со 
слабо обызвествленным передним отделом, 
была очень устойчивой в эволюции голово­
ногих и просуществовала более 300 млн. лет, 
причем только соотношение длин наружной 
и внутренней ламин претерпело изменение, 
которое выразилось в укорочении внутрен­
ней ламины, наблюдающемся у юрско-мело­
вых аммоноидей (см. Догужаева, Мутвей, 
1990; Doguzhaeva, Mutvei, 1992).

Охота некоторых современных 
колеоидей и наутилуса

Современные колеоидеи - хищники, 
охотящиеся на ракообразных, рыб, моллюс­
ков, иглокожих, полихет, немертин и сифо- 
нофор (Nixon, 1988 b). Основное требование
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к заглатываемой пищи - это ее мелкие раз­
меры, что связано с положением мозга во­
круг пищевода. При таком положении мозга 
и пищевода крупные куски пищи, проходя по 
пищеводу, могли бы повредить мозг. Следо­
вательно, челюстной аппарат головоногих 
должен быть хорошо приспособлен к измель­
чению пищи или к ее частичному перева­
риванию снаружи, что происходит у некото­
рых осьминогов. Имея высокоорганизован­
ную нервную систему (Young, 1977), голово­
ногие моллюски используют различные и ча­
сто сложные приемы захвата добычи, такие 
как маскировка, выслеживание, засады, рез­
кие рывки, быстрая смена направления дви­
жения. Руки и щупальца всех разнообразных 
современных головоногих, за исключением 
наутилуса, снабжены присосками, использу­
емыми для ловли добычи (Nixon, Dilly, 1977).

Спирулы населяют толщу воды над 
склоном тропических и субтропических обла­
стей Тихого, Индийского и Атлантического 
океанов, живут группами и совершают суточ­
ные вертикальные миграции. Они были пой­
маны на глубинах от 100 до 1000м (Clarke, 
1969). В желудках пойманных особей часто 
находят остатки мелких пелагических рачков 
со следами от челюстей. Приемы охоты не 
известны. Однако сложная мускулатура рук 
и щупалец и наличие присосок позволяют 
предполагать высокую активность спирул во 
время ловли добычи (Nixon, Dilly, 1977).

Сепии живут в прибрежных водах Ев­
ропы и Южной Африки. Обычно они селятся 
до глубин порядка 250м (M ango ld -W irz , 
1963). Сепия проводит большую часть дня, 
зарывшись в песок, но с наступлением тем­
ноты ее активность растет, плавучесть уве­
личивается, и большую часть ночи она пла­
вает (Denton, Gilpin-Brown, 1961). Сепия в 
погоне за креветкой рывком выбрасывает 
два щупальца, которые длиннее рук, и ими 
притягивает пойманную креветку ко рту, но, 
охотясь за крупной жертвой, например, кра­
бом, она складывает вместе восемь более 
коротких рук и ими, как черпаком, захва­
тывает добычу. Сепия обычно выходит на 
охоту до пяти раз в сутки, а в периоды раз­
множения только до трех раз. В течение трех 
дней после выхода из яйца Sepia officinalis 
сохраняет эмбриональный способ питания, 
используя желток яйца. Затем в течение пер­
вого месяца она совмещает питание желт­
ком и охоту на мелких ракообразных. К концу

первого месяца реорганизация ее пище- 
варитёдьной системы, а также нервной и 
кровеносной систем, завершается, после че­
го мальки переходят на способы питания 
взрослых особей. Как показали аквариумные 
исследования, именно в это время смерт­
ность мальков достигает максимума. Бук- 
кальный аппарат сепии приспособлен для 
того, чтобы ловить, раскусывать и пара­
лизовать разнообразных бентонных, некто- 
бентонных и планктонных животных, причем 
она поедает и большую часть скелета своей 
добычи (Messenger, 1977; Nixon, Dilly, 1977).

Вампиротеутис, глубоководный голово­
ногий моллюск, опускается на глубины до 
3000 м, отдавая предпочтение областям с 
пониженным содержанием кислорода, но 
чаще встречается в интервале между 300 м 
и 2000 м (Pickford, 1940, 1949). Суточные 
миграции у него не установлены. Считается, 
что Vampirotheuthis питается планктонными 
организмами, которых он ловит с помощью 
сети. Сеть также используется при необхо­
димости быстро ускользнуть. Вампиротеутис, 
снижая в тканях содержание сульфатов, регу­
лирует плавучесть от нейтральной до незна­
чительно положительной и совершает не­
большие подъемы над дном (Nixon, Dilly, 1977).

Прибрежный кальмар Lo ligo  pealei 
обычно охотится на креветок таким же спосо­
бом, как и сепия, а когда поедает пойман­
ную рыбу, то даже отделяет своими руками 
мягкие части от костей. Он обычно выходит 
на охоту 2-7 раз за ночь.

Осьминог Octopus vulgaris живет воз­
ле дна. Заметив, что к нему приближается 
краб, он при помощи реактивного движения 
быстро поднимается над дном, а затем также 
быстро опускается на краба, хватает его и па­
рализует при помощи цефалотоксина, выде­
ляемого специальной железой. Охотясь на 
моллюсков, он просверливает маленькие ко­
нусовидные отверстия, наружный диаметр ко­
торых составляет 1.4-2 мм, а внутренний - 0.3- 
0.5 мм, и вводит через отверстие цефало- 
токсин, парализующий мускулы моллюска, 
после чего легко отрывает мягкое тело от ра­
ковины. Мальки О. vulgaris в течение двух ме­
сяцев после выклева ведут планктонный образ 
жизни, питаясь мелкими ракообразными, а 
позже после опускания на дно в их рацион 
попадают различные бентонные и некто-бен- 
тонные животные, хотя предпочтение они 
отдают крабам (Nixon, 1977; Nixon, Dilly, 1977).

78



ЧЕЛЮСТНОЙ АППАРАТ АММОНОИДЕЙ ...

По манере питания наутилус заметно 
отличается от колеоидей (Bidder, 1962). Его 
короткие и многочисленные щупальца не 
имеют присосок или крючьев, хорошо раз­
витых у колеоидей. Однако они несут хемо- 
сенсорные рецепторы, реагирую щ ие на 
жертву на расстоянии порядка 60 мм. В тот 
момент, когда местонахождение добычи 
установлено, внутреннее кольцо щупалец 
внезапно разжимается, щупальца хватают 
добычу и подносят ее ко рту, а хитиновые 
челюсти, снабженные сильно обызвествлен­
ным клювом, крошат ее на мелкие кусочки 
размером около 5 мм.

Диета аммоноидей
Из юрских отложений Германии (Ба­

вария, Саксония, Баден-Вюртемберг) изве­
стны находки аммоноидей с жилыми каме­
рами, в которых сохранились остатки, интер­
претируемые как содержимое пищ евари­
тельного тракта (M ichael, 1894; Lehmann, 
1971; Lehmann, Weitschat, 1973; Riegraf et 
a/., 1984; Jager, Fraaye, 1997). Среди этих 
остатков - раковины фораминифер, фраг­
менты створок остракод, членики рук по­
движных криноидей, раздробленные челю­
сти мелких аммонитов, покровы ракообраз­
ных, кусочки раковин двустворок.

Строение челюстного аппарата, раду­
лы, отпечатки мягкого тела и гидростатика 
раковины дают некоторые представления о 
поведении аммоноидей во время охоты и 
поедания добычи. Наличие у некоторых ам­
моноидей хорошо развитой мускульной си­
стемы (Doguzhaeva, Mutvei, 1996) пред­
полагает их активное поведение, в том числе 
и при охоте. Сравнительно большие размеры 
буккального аппарата свидетельствуют о 
том, что аммониты могли заглатывать цели­
ком мелких животных или разрывать более 
крупную добычу на мелкие куски перед тем, 
как ее проглотить (Nixon, 1988 а, Ь). Заост­
ренный клюв и большие поверхности кры­
льев челюстей, служившие для прикрепле-
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Таблица I

Фиг. 1. Нижняя и верхняя челю сти в жилой кам ере P ro th a la sso ce ra s  sр.; 
экз.№ 3871/201: 1а - спереди и сбоку, слева вверху контур жилой камеры (х 3); 16 - сбоку, 
крыло нижней челюсти высокое (х 3); 1 в - передний отдел челюсти, увел, деталь 1 а (х 6 ); 
1  г - обызвествленный ростр нижней челюсти и околоростральная часть верхней челюсти, увел, 
деталь 1 а (х 1 0 ); 1 д - наружная поверхность нижней челюсти, между кольцами роста видны 
мелкие округлые углубления, вероятно, служившие местами прикрепления челюстных мышц 
(х 10); р. Айдаралаш; оренбургский ярус.

Фиг. 2. Верхняя? челюсть неизвестного гониатита; обнажено крыло, переходящее в 
гребень, и ростр (х 3. 5); экз.№ 3871/210; местонахождение и возраст те же.

Фиг. 3. Верхняя челюсть неизвестного гониатита, вид на гребень и крыло (х 20); 
экз.№ 3871/211; местонахождение и возраст те же.

Фиг. 4. Нижняя челюсть неизвестного гониатита (челюсть раздавлена вдоль капюшона 
на две половинки), наружная поверхность; вверху - передний отдел, внизу - задний, с выемкой 
посередине (х 6 ); экз.№ 3871/209; местонахождение и возраст те же.

Фиг. 5. Prothalassoceras bashkiricum  Ruzh., экз.№ 320/1561 (оригинал к монографии 
Руженцева, 1950); задняя часть нижней челюсти в задней части жилой камеры (большая 
часть жилой камеры разрушена) (х 3); к северо-западу от пос. Ильинский; оренбургский ярус.
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Л.А.Догужаева

Таблица II

Фиг. 1. Челюсть неизвестного гониатита в образце, содержащем ювенильные 
раковинки бактрита (слева вверху) и аммоноидей: 1 а - общий вид (бар 1 мм); 16 - увел, деталь 
1а (бар 0.3 мм); экз.№ 3871/212; р. Айдаралаш; оренбургский ярус.

Фиг. 2. Продольный скол нижней челюсти неизвестного гониатита, экз.№ 3871/213; 
2 а - обнажены наружная и внутренняя органические ламины, слагающие челюсть; 26 - хорошо 
выражен ростр (х 6 ); местонахождение и возраст те же.

Фиг. 3. Aristoceras chkalovi Ruzh., экз.№ 3871/204, поперечное сечение челюстного 
аппарата в жилой камере; верхняя челюсть, представленная фрагментом органических наруж­
ной и внутренней ламин, находится внутри нижней челюсти, у которой хорошо сохранилась 
органическая наружная ламина и короткий участок внутренней (х 8 ); пос. Никольский; 
оренбургский ярус.

Фиг. 4. Нижняя челюсть неизвестного гониатита с хорошо сохранившимся заостренным 
ростром, несущим следы черного органического вещества; капюшон имеет неглубокую заднюю 
выемку; крылья орнаментированы концентрическими кольцами роста (х 8 ); экз.№ 3871/214; 
р. Айдаралаш; оренбургский ярус.
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Л.А.Догужаева

Таблица III

Фиг. 1. Gleboceras sp. juv.; экз.№ 3871/203, верхняя челюсть в жилой камере (нижняя 
часть снимка), третий оборот (х 9); пос. Ильинский; оренбургский ярус.

Фиг. 2. Uddenites sp., экз.№  3871/208, продольный скол нижней челюсти (х 6 ); 
обнажены поверхность крыла, орнаментированная концентрическими складками, и длинные 
наружная и внутренняя ламины, разделенные интервалом, который сужается при прибли­
жении к ростру (внизу слева);.местонахождение и возраст те же.

Фиг. 3. Aristoceras sp. juv.; экз.№ 3871/206: За - поперечное сечение жилой камеры и 
находящихся в ней нижней и верхней челюстей и радулы (бар 1  мм); 36 - фрагмент радулы, 
слева направо: крупное круглое основание центрального зуба, за ним меньшего диаметра 
сечение первого латерального зуба, затем длинное овальное сечение основания второго 
латерального зуба, далее мелкое овальное основание маргинального зуба и изогнутая зубная 
пластинка; на небольшом расстоянии справа видны клыкообразный срез маргинального зуба 
и маргинальная зубная пластинка следующего ряда (бар 0. 1 мм); Зв - обызвествленная 
зернистая стенка полых зубов радулы (бар 0. 01 мм); пос. Никольский; оренбургский ярус.

Фиг. 4. Aristoceras sp. juv.; экз.№ 3871/205, парамедиальное сечение раковины; в жилой 
камере, занимающей третий оборот, находится челюсть; сечение прошло через передний 
отдел нижней челюсти; видны наружная и внутренняя органические ламины, образующие 
стенку и сливающиеся друг с другом у ростра (х 17); местонахождение и возраст те же.

Фиг. 5. Нижняя челюсть неизвестного гониатита, обнаженная с наружной поверхности 
капюшона и примыкающих частей крыльев; сохранился короткий ростр треугольных очер­
таний; кольца роста слегка изогнуты вперед вблизи ростра и далее почти прямые; 
экз.№ 3871/215 (х15); р. Айдаралаш; оренбургский ярус.
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КЛАССИФИКАЦИЯ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ ПОЗДНЕПАЛЕОЗОЙСКИХ

АММОНОИДЕЙ

М.Ф.Богословская, Л.Ф.Кузина, Т.Б.Леонова

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул., 123, Москва, 117868, Россия

Предложена классификация позднепалеозойских аммоноидей на уровне родов, для ко­
торых приведены данные о числе видов, геологическом и географическом распростра­
нении в пределах крупных регионов. При ее создании авторы опирались на теоретические 
основы систематики и филогении, разработанные В.Е.Руженцевым, используя большой 
фактический материал, полученный в последние годы. Собственные наблюдения и 
критический анализ литературы с уточненными данными стратиграф ического рас­
пространения и корректно проведенными онтогенетическими исследованиями, филоге­
нетическими построениями позволили достаточно уверенно установить родственные взаи­
моотношения между многими таксонами различного ранга, определить моменты ста­
новления и главные направления исторического развития большинства крупных групп, 
составить новые для них филогенетические схемы. На основе обобщения всех этих до­
стижений авторы сформировали свое представление о развитии позднепалеозойских 
аммоноидей, которое и попытались отразить в предлагаемой классиф икации. Позд­
непалеозойские аммоноидей отнесены к трем отрядам: Prolecanitida (ранний турне - 
скиф), Goniatitida (палеозой), Ceratitida (роуд - рэт). Пролеканитиды подразделяются на 
два подотряда: турнейско-вордский Prolecanitina (1 надсемейство, 2 семейства, 12 родов, 
около 110 видов) и по зд н еви зе й ско -ски ф ски й  M e d lic o ttiin a  (2, 7, 41, около 210 
позднепалеозойских видов). Позднепалеозойские гониатитиды представлены тремя 
подотрядами: живетско-дорашамским Tornoceratina (2, 4, 9, около150 видов из позднего 
палеозоя), условно принимаемым фаменско-серпуховским Praeglyphioceratina (2, 3, 9 и 
12 видов из раннего карбона) и турнейско-дорашамским Goniatitiпа (18, 62, 342, более 
1850 видов). Ц ератитиды  в перми представлены  двумя подотрядам и: роудско- 
дорашамским Paraceltitina (1 ,4 , 18, около 80 видов) и джульфинско-скифским Otoceratina 
(1, 2, 13, 44 вида из поздней перми). Для шести родов (Gleboceras, Eupleuroceras, 
Kurdiceras, Pennoceras, Prehoffmannia, Yinoceras) систематическое положение осталось 
невыясненным. Составлены две таблицы, отражающие взгляды авторов на межрегио­
нальную корреляцию каменноугольных и пермских отложений и на стратиграфическое 
распространение родов позднепалеозойских аммоноидей.

Classification and distribution of Late Paleozoic ammonoids
M.F.Bogoslovskaya, L.F.Kuzina and T.B.Leonova

Abstract. Late Paleozoic ammonoid classification made down to the generic level is presented. 
Number of species, stratigraphic range and geographic distribution are given for each genus. 
When compiling the c lass ifica tion , the authors relied upon the theore tica l princ ip les of 
phylogeny and systematics elaborated by V.E.Ruzhencev, and have used the large factual 
material obtained in recent years by many speciialists. Researches of the authors themselves 
and critical analysis of publications containing data on onto-phylogenetic investigations, and 
those on the precision of ammonoid genera ranges allowed to reconsruct relationships among 
taxa of various rank, to determine the moments of appearance of new features and the main 
evolutionary trends of most major ammonoid groups and to compile new phylogenetic schemes. 
On the basis of these achievements in ammonoid investigation, the authors have formed their 
own notion about the evolution of Late Paleozoic ammonoids, which is reflected in the presented 
classification. Late Paleozoic ammonoids are assigned to three orders: Prolecanitida (Early 
Tournaisian - Scyth ian ), G on ia titida  (P a le ozo ic ) and C e ra titid a  (R oad ian -R h ae tian ).
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P ro le can itid s  are subd iv ided  in to  two subo rders : T ou rna is ian -W ord ian  P ro le can itina  
(1 superfam ily, 2 fam ilies, 12 genera and about 110 species) and Late V isean-Scythian 
Medlicottiina (2, 7, 41 and about 210 Late Paleozoic specifes). Late Paleozoic goniatitids are 
represented by three suborders: G ivetian-Dorasham ian Tornoceratina (2, 4, 9, about 150 
species from  the Late Pa leozoic), by p rov is iona lly  accepted Fam enn ian-Serpukhovian  
Praeglyphioceratina (2, 3, 9 and 12 species from the Early Carboniferous), and Tournaisian- 
Dorashamian Goniatitina (18, 62, 342 and more than 1850 species). Ceratitids are represented 
in the Permian by two suborders: Roadian-Dorashamian Paraceltitina (1 ,4 , 18 and about 80 
species), and Dzhulfian-Scythian Otoceratina (1 ,2 , 13 and 44 species from the Late Permian). 
Taxonomic position of six genera remains unclear (Gleboceras, Eupleuroceras, Kurdiceras, 
Pennoceras, Prehoffmannia, Yinoceras). Two tables are compiled, which reflect authors’ views 
on the interregional correlation of Carboniferous and Permian deposits, and on the stratigraphic 
ranges of Late Paleozoic ammonoid genera.

М.Ф.Богословская, Л.Ф.Кузина, Т.Б.Леонова

За полуторавековую историю изучения 
позднепалеозойских амм оноидей было 
предложено немало вариантов их класси­
фикации. К середине нынешнего столетия 
большинство специалистов твердо опреде­
лились в необходимости создания системы, 
основанной на онто-филогенетических ис­
следованиях. В нашей стране такие иссле­
дования, ставшие классическими, впервые 
были проведены А .П .Карпинским  (1890, 
1896). В дальнейш ем онто-ф илогенети- 
ческий метод был развит и применен В.Е.Ру- 
женцевым (1940а, 1960а). В настоящ ее 
время он используется практически всеми 
отечественными и зарубежными исследова­
телями.

Первые достаточно аргум ентиро ­
ванные филогенетические классификации 
каменноугольных и пермских аммоноидей 
разработали А .К.М иллер и В.М .Ферниш  
(Miller, Furnish, 1954) и В.Е.Руженцев (1957). 
Обе были приняты крупнейшими палеон­
тологическими справочниками, соответст­
венно американским «Treatise on inverte­
brate paleontology»(1957) и русскими «Осно­
вами палеонтологии» (1962). Это обстоя­
тельство во многом определило их всеоб­
щую известность и широкое использование 
в повседневной практической работе. Клас­
сификация В.Е.Руженцева была более де­
тальной и, по нашим представлениям, более 
обоснованной, что обусловило наиболее 
частое обращение к ней. Некоторые иссле­
дователи придерживаются ее и в наше вре­
мя. Однако уже в 70-е годы обе классифика­
ции во многом потеряли свою актуальность, 
и стала очевидной необходимость внесения 
в них существенных изменений и дополне­
ний.

Появление огромного нового факти­
ческого материала, полученного благодаря

активным исследовательским работам, на­
чавшимся вскоре после опубликования наз­
ванных выше справочников, не только зна­
чительно расширило представления о так­
сономическом составе позднепалеозойских 
аммоноидей, но и показало ошибочность 
некоторых ранее высказанных точек зрения 
на их развитие и родственные связи между 
многими таксонами.

В 50 - 70-е годы интенсивно изучались 
аммоноидей из карбона Западной Европы 
(Hodson, 1954, 1957; Kullmann, 1961, 1962, 
1963; Bouckaert, Higgins, 1964; Weyer, 1965, 
1972a,b; и др.), Северной Африки (Pareyn, 
1961; Manger, Pareyn, 1979), Донбасса, 
Урала и Средней Азии (Попов,1965, 1968, 
1979; Руженцев, Богословская, 19716, 1978; 
Кузина, 1971, 1973, 1974; Питинова, 1974; и 
др.), Северной Америки (Gordon, 1957, 1964, 
U nklesbay, 1962; M cC a leb , 1 963, 1968, 
Saunders, 1971, 1973; Nassichuk, 1975; идр.). 
Описывались и пермские аммоноидей (Пав­
лов, 1967, 1972; Miller ef al., 1957; Nassichuk 
et al., 1965; Nassichuk, 1977; и др.).

Новый материал в большей своей ча­
сти был не только хорошо описан, но также 
и надежно стратиграфически привязан. Поэ­
тому он давал возможность более уверенно 
определять начала многих филогенетичес­
ких ветвей, уточнять закономерности в их 
развитии и более обоснованно восстанав­
ливать общую историю развития аммоно­
идей, совершенствовать ее классификацию.

Важным вкладом в разработку общей 
новой системы позднепалеозойских аммо­
ноидей на данном этапе была монография
В.Е.Руженцева и М.Ф.Богословской (1978), 
в которой авторы предложили существенно 
измененную классификацию самого мнсго- 
таксонного и широко распространенного 
каменноугольно-пермского подотряда Gonia-

90



titina. Эта классификация, основанная на 
большом и тщательно проработанном ав­
торами фактическом материале и анализе 
литературных данных, во многих своих раз­
делах остается наиболее стабильной по сей 
день, особенно в части серпуховско - гжельс­
ких гониатитин. Что касается турнейско-ви- 
зейских и пермских гониатитин, то их класси­
фикации со временем претерпели значи­
тельные изменения.

Нам представляется, что предло­
женная подробная классификация подот­
ряда Goniatitina в немалой степени способ­
ствовала активизации работ по разработке 
новых филогенетических схем и системы 
всех каменноугольных (Kullmann, 1981) и 
пермских (Glenister, Furnish, 1981) аммо- 
ноидей.

В 80-90-е годы был опубликован ряд 
монографий и статей, посвященных древ­
нейшим каменноугольным аммоноидеям, 
особенно хорошо представленным в Цент­
ральной Европе (Bartzsch, Weyer, 1987; 
Becker, 1993 a,b; Korn, 1994) и в Китае (Ruan, 
1981 а). Были монографически обработаны 
среднединантские и более молодые аммо- 
ноидеи карбона (Кузина, 1980; Ruan, 1981 b; 
Korn, 1988b; Liang, Wang, 1991; Riley, 1996 
a,b). В этот же период появились публикации 
с описанием аммоноидных комплексов из 
неизвестных прежде местонахождений и ре­
гионов или из интервалов нижнего карбона, 
ранее не охарактеризованных аммоноидея- 
ми (Попов, Кузина, 1997; Campbell et at., 
1983; Gordon, 1986; Korn, 1997). В ряде ста­
тей уточняется стратиграфическое распро­
странение, предлагается аммоноидная зо­
нальность для некоторых интервалов или 
для всего нижнего карбона (Riley, 1990 a,b; 
Kullmann efa/., 1990; Korn, 1996).

Монографически были обработаны и 
большие коллекции пермских аммоноидей 
Северо-Востока (Андрианов, 1985 и др.), 
Памира и Дарваза (Руженцев, 1978; Бого­
словская, 1978; Леонова, Д митриев,1989; 
Левен и др. 1992 и др.), Китая (Zhao, Zheng, 
1977; Zhao et at., 1978; Liang, 1981, 1982; 
Sheng, 1988; Zhou, 1985; и др.) и других 
регионов (Nassichuk, 1970, 1977; Frest e fa/., 
1981; Glenister, Furnish, 1987, 1988b; и др.).

В некоторых перечисленных работах 
и в других этого же периода наряду с опи­
санием новых и переописанием ранее уста­
новленных таксонов предлагались класси­

фикации для таксонов разного ранга. Так, 
немецкими .авторами, отмеченными выше, 
была предложена подробная классификация 
торноцератин, которая принята в данной 
статье. Большое внимание уделялось рекон­
струкциям филогенетических схем отдель­
ных надсемейств и семейств, уточнялся их 
родовой и видовой состав, стратиграфичес­
кое распространение, подтверждались или 
корректировались предложенные для них 
ранее классификации (Богословская, 1985, 
1990; Богословская, Павлова, 1988; Лео­
нова, Богословская, 1990; Леонова, Дмитри­
ев, 1989; Spinosa et at., 1975; Frest et at., 
1981; Mikesh et at., 1988; Glenister, Furnish, 
1988 a, b; Zhou, 1979; Boardman et at., 1994; 
и др.).

Итогом исследовательских работ 60- 
90 годов являются две недавно опублико­
ванные классификации позднепалеозойских 
аммоноидей, одна из которых дана на уров­
не семейств (Becker, Kullmann, 1996), другая, 
ограниченная пермскими аммоноидеями, на 
уровне родов (Zhou et a i,  1996). Обе пред­
ставляют, вероятно, части одной классифи­
кации, которая будет принята новым издани­
ем «Treatise on invertebrate paleontology».

Отдавая должное последней клас­
сификации, мы не считаем, что она бесспор­
на во всех своих разделах, и это обстоя­
тельство в какой то степени спровоцировало 
авторов настоящей статьи на то, чтобы по­
делиться своими представлениями на раз­
витие амм оноидей в карбоне и перми, 
отразив их в предлагаемом ниже варианте 
классификации. Следует отметить, что ее от­
личия в некоторых разделах являются след­
ствием не разницы использованного факти­
ческого материала, а неодинаковой оценки 
и интерпретации одних и тех же данных.

На протяжении многих лет каждый из 
авторов изучал позднепалеозойских аммоно­
идей в рамках определенного возрастного 
интервала (Кузина - раннего карбона, Бого­
словская - среднего карбона-ранней перми, 
Леонова - перми), при этом немало внимания 
уделяя вопросам эволюции, систематики, 
стратиграфического распространения, осно­
вываясь прежде всего на результатах личных 
исследований и критического анализа лите­
ратурных данных. Принадлежность к одной 
школе, созданной В.Е.Руженцевым, сделала 
нас убежденными сторонниками разрабо­
танных им теоретических основ систематики

КЛАССИФИКАЦИЯ АММОНОИДЕЙ ...
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и филогении, которым авторы следовали и 
в своей повседневной работе, и при разра­
ботке предлагаемой классификации. Бес­
спорно, она также не лишена недостатков и 
ошибок, обусловленных, как и у других авто­
ров, в большой степени ограниченностью 
фактического материала и неполнотой или 
отсутствием онтогенетических данных для 
некоторых групп.

Недостаток корректных онтогенети­
ческих исследований особенно чувствовался 
при разработке классиф икации раннека­
менноугольных аммоноидей, прежде всего 
давно известных аберрантных групп, харак­
теризующихся трехраздельной вентральной 
лопастью. Одну из таких групп, состоящую 
из двух позднедевонских родов (Praeg ly- 
phioceras, Lagowites) семейства Praeglyphio- 
ceratidae и монотипичного турнейского се­
мейства Karagandoceratidae, В.Е.Руженцев 
(1957) объединил в выделенный им подотряд 
Praeglyphioceratina отряда Goniatitida, от­
метив условность такого объединения и не­
обходимость онто-филогенетических иссле­
дований для подтверждения такого объе­
динения. Позже род Karagandoceras, долгое 
время считавшийся эндемичным, был най­
ден на трех континентах - в Северной Аме­
рике (Manger, 1971), Австралии (Campbell et 
at., 1983) и, возможно, в Центральной Ев­
ропе (Bartzsch, Weyer, 1988), что значитель­
но расширило объем этой группы. Принад­
лежность ее к гониатитидам никогда не оспа­
ривалась, но в последнее время ее стали 
связывать непосредственно с раннекамен­
ноугольными торноцератинами. К.Бартш и 
Д.Вайер (Bartzsch, Weyer, 1988) отнесли род 
Karagandoceras к подсемейству Karagandoce- 
ratinae семейства Prionoceratidae, а Ю.Куль­
ман (Kullmann, 1981) рассматривает его как Ка- 
ragandocerataceae в подотряде Tornoceratina.

Другую группу с трехраздельной вент­
ральной лопастью и иными особенностями 
перегородки (Prodromitidae) рассматривали 
либо как реликтовые формы девонских ге- 
фуроцератид отряда Anarcestida (Руженцев, 
1957, 1960; Руженцев, Богословская, 1978; 
и др.), либо относили к отряду Prolecanitida 
(M ille r, C o llinson , 1951; W eyer, 1972 a; 
Furnish, Manger, 1973; Wang, 1981; Work et 
al., 1988). В последние два десятилетия 
выяснилось, что данная группа более много­
численна по составу и имеет более широкое 
географическое распространение. В раннем

карбоне были выделены новые роды с трех- 
раздег1 ьдой вентральной лопастью (Ружен­
цев, 1975; Ruan, 1981 a; Wang, 1981; Work 
et al., 1988; Кузина, в печати). К этой же груп­
пе, возможно, относятся некоторые новые 
роды, описанные в открытой номенклатуре 
на основе юных раковин (Schindewolf, 1959; 
Matthews, 1970). Относительно системати­
ческой принадлежности всех этих форм так­
же существовали различные точки зрения. 
Б.Сондерс и Д.Уорк (Saunders, Work, 1997) 
в своих исследованиях пролеканитид не рас­
сматривают их в составе данного отряда. 
Возможно, эта группа действительно проис­
ходит от торноцератин, но имеет ли она 
общего предка среди последних или состоит 
из отдельных недолговечных ветвей, возни­
кавших в результате итеративной эволюции, 
покажут дальнейшие исследования. Объе­
динять ее с торноцератинами нам представ­
ляется некорректным, поскольку она харак­
теризуется иным типом развития лопастной 
линии и, возможно, должна быть обособлена 
в ранге нового подотряда в отряде Gonia­
titida. В настоящее время мы условно отно­
сим ее к выделенному ранее подотряду Prae­
glyphioceratina.

В предлагаемой классификации мы 
рассматриваем аммоноидей как подкласс 
(Teichert, Moore, 1964) и в разделении его на 
отряды и подотряды следуем за М.Ф.Бого­
словской и др. (1990). Все позднепалео­
зойские аммоноидей отнесены к трем отря­
дам, семи подотрядам, 27 надсемействам, 
85 семействам и 475 родам. Для родов 
указаны число видов (в скобках), геологичес­
кое распространение (индексами) и крупные 
регионы их распространения. Последние да­
ны в аббревиатуре: ЕЗ - Англия, Бельгия, 
Франция, Испания, Португалия, ЕЦ - Поль­
ша, Германия, Чехия, Словакия, ЕВ - Украи­
на, Белоруссия, Западная Россия, У - Урал, 
Пай-Хой, Новая Земля, СВ - п-ов Таймыр, 
о.Врангеля, Камчатка, Северо-Восток России, 
Приморье, АФ - Северная Африка, Оман, ТЗ- 
Сицилия, Крым, Северный Кавказ, АЦ - Памир, 
Дарваз, Афганистан, Курдистан, Пакистан, 
Иран, Ирак, Закавказье, АС - Казахстан, Уз- j 
бекистан, Киргизия, КС - Монголия, Север­
ный Китай, Северная Индия, КЮ - Южный 
Китай, Я пония, о .Тимор, о.Мадагаскар, 
Тайланд, СА - Северная Америка, КА - Канада, 
Британская Колумбия, Аляска, Гренландия,АВ 
- Австралия, ЮА - Южная Америка.
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Поскольку к настоящему времени для 
верхнего палеозоя нет утвержденных гло­
бальных стратиграфических схем и обще­
принятых корреляций, статью сопровождают 
две таблицы, отражающие взгляды авторов 
на биостратиграфию карбона (табл. 1) и 
перми (табл. 2) и корреляцию используемых 
подразделений на основании аммоноидей.

Данные стратиграфического распро­
странения аммоноидей сведены в две та­

блицы: для каменноугольных родов (табл. 3) 
и для пермцких родов (табл. 4).

Библиография, кроме работ, на которые 
даны ссылки в тексте, включает работы авторов 
всех таксонов, принятых в классификации.

Разделы по раннекаменноугольным 
аммоноидеям подготовила Л.Ф.Кузина, по 
среднекаменноугольным-раннепермским -
М.Ф.Богословская, по средне-позднепермс- 
ким - Т.Б.Леонова.

Отряд Prolecanitida Miller et Furnish, 1954

Подотряд Prolecanitina Miller et Furnish, 1954 
Надсемейство Prolecanitaceae Hyatt, 1884 

Семейство Prolecanitidae Hyatt, 1884 
Подсемейство Eocanitinae Weyer, 1972

Роды: Eocanites Librovitch, 1962 (> 20) — C J n ^  [ЕЗ, ЕЦ, АФ, КЮ, ЮА]
Becanites Korn, 1997 (5) — CJn., [ЕЗ, ЕЦ, У, CA]

Подсемейство Protocanitinae Weyer, 1972
Роды: Protocanites H.Schmidt, 1922 (5) — C J n 2- [ЕЗ, ЕЦ, АС, АФ, КЮ, КС,

CA, KA, AB]
Merocanites Schindewolf, 1922 (12 ) — C J n 3- CtV 3  [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, АФ, АЦ, 

CA, KA, AB]
Cantabricanites Weyer, 1965 (3) — & У 3 [ЕЗ, АФ, KA, AB]

Подсемейство Prolecanitinae Hyatt, 1884
Роды: Prolecanites Mojsisovics, 1882 (12) — C ^ -  C 1 S 1 [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, СВ, АС, АФ, 

CA, ?KC, КЮ, AB]
Michiganites Ruzhencev, 1962 (9) — C ^ -  C ^  [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, АФ, КС, CA] 
Dombarocanites Ruzhencev, 1949 (4) — & У 3- C 1 S 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, CA]

Семейство Daraelitidae Tchernow, 1907
Роды: Daraelites Gemmellaro, 1887 (6 ) — P ^ r  - P2W [У, ТЗ, АЦ, КЮ.СА]

Epicanites Schindewolf, 1926 (> 20) — C ^  - C,S [ЕЗ, ЕЦ, У, СВ, АС, АФ, КС, КЮ, CA] 
Eoboesites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (3) — C2B [У, AC]
Boesites Miller et Furnish, 1940 (11) — C2M - P,S [ЕЗ, У, АЦ, АС, КЮ, CA, KA] 

Подотряд Medlicottiina Zakharov, 1984 
Надсемейство Pronoritaceae Freeh, 1901 

Семейство Pronoritidae Freeh, 1901
Роды: Pronorites Mojsisovics, 1882 (7) — C ^  [ЕЗ, ЕЦ, У, АФ, CA]

Katacanites Kullmann, 1963 (1) — C ^  [E3]
Librovitchites Andrianov, 1985 (1) — C 1 V 3  [CB]
Megapronorites Ruzhencev, 1949 (2) — Су з- C ^  [ЕЦ, У, AC] 
Uralopronorites Librovitch in Ruzhencev, 1949 (1) — C ^  [ЕЦ, У, AC] 
Sinopronorites Ruan, 1981 (1) — C 1 S2  [КЮ]
Stenopronorites Schindewolf, 1934 (12) — C ^  - C2M [ЕЗ, ЕЦ, У, CB, AC,

АФ, КС, КЮ, CA, KA]
Pseudopronorites Nassichuk, 1975 (4) — C ^  - C2M [У, КЮ, CA, KA] 
Metapronorites Librovitch, 1938 (9) — C2M - Р,Аг [ЕВ, У, CB, АС, КЮ, CA, KA] 

Neopronorites Ruzhencev, 1936 (15) — C3Gz - P.,Kg [У, CB, АЦ, CA]

93



М.Ф.Богословская, Л.Ф.Кузина, Т.Б.Леонова

Sakmarites Ruzhencev, 1936 (6 ) — - P,Kg [У, КЮ]
Parapronorites Gemmellaro, 1887 (5) — p.,S - P2W [ТЗ, АЦ, КЮ, АФ] 

Семейство Shikhanitidae Ruzhencev, 1951
Род Shikhanites Ruzhencev, 1938 (1) — Р ^  [У]

Надсемейство Medlicottiaceae Karpinsky, 1889 
Семейство Uddenitidae Miller et Furnish, 1940

Роды: Prouddenites Miller, 1930 (6 ) — C3K - C3Gz [У, AC, CA]

Uddenites Bose, 1919 (8 ) — C3K - C3Gz [У, AC, CA ]
Uddenoceras Miller et Furnish, 1954 (4) — C3K - C3Gz [У, AC, CA]
Daixites Ruzhencev, 1941 (6 ) — C3K - P,S [У, AC, CA]
Neouddenites Ruzhencev, 1961 (3) — Р,Кд [СВ, КС, KA]

Семейство Propinacoceratidae Plummer et Scott, 1937
Подсемейство Propinacoceratinae Plummer et Scott, 1937

Роды: Propinacoceras Gemmellaro, 1887 (17) — P ^  - P2C [У, АЦ, КС, ТЗ, CA, АФ, KA] 
Akmilleria Ruzhencev, 1940 (5) — P,S - P,Kg [КЮ, CA]
Bamyaniceras Termier et Termier, 1970 (15) — P ^ r  - P2R [АЦ, КЮ, CA, AB] 
Difuntites Glenister et Furnish, 1988 (2) — P2C - P3Dz [CB, CA] 

Подсемейство Artioceratinae Leonova, 1989
Роды: Artioceras Ruzhencev, 1947 (1) — P ^ r  [У]

Artioceratoides Leonova, 1985 (2) — P.,Ar - P,Kg [АЦ]
Семейство Medlicottiidae Karpinsky, 1889

Подсемейство Medlicottiinae Karpinsky, 1889
Роды: Medlicottia Waagen, 1880 (18) — P,S - P2W [ЕЗ, У, ТЗ, АЦ, КС, CA, KA] 

Artinskia Karpinsky, 1926 (6 ) — C3Gz - P,Kg [У, АЦ, ?CA]
Paramedlicottia Leonova, 1992 (1) — P ^ r  [АЦ]
Eumedlicottia Spath, 1934 (8 ) — P,Kg - P3Dz [ТЗ, АЦ, КЮ, АФ.СА, KA] 
Syrdenites Nassichuk, Furnish et G lenister,1965 (2) — P3Dz [АЦ, Ю] 
Neogeoceras Ruzhencev, 1947 (9) — P2R - P3DZ [У, СВ, ТЗ, АЦ, КС, КЮ, CA, KA] 

Подсемейство Sicanitidae Noetling, 1904
Роды: Sicanites Gemmellaro, 1887 (4) — P ^ g  - P2W [ЕЗ, ТЗ, АЦ, ?КЮ, АФ] 

Synartinskia Ruzhencev, 1939 (3) — P ^  - P ^ r  [У, АЦ]
Aktubinskia Ruzhencev, 1947 (1) — P.,Ar [У]
Prosicanites Toumanskaya, 1937 (3) — P.,Ar [АЦ]
Vanartinskia Ruzhencev, 1978 (1) — P,A - P.,S [АЦ]
Parasicanites Leonova, 1985 (3) — P ^ r  - P2R [АЦ, KA]

Подсемейство Miklukhoceratinae Leonova, 1989
Род Miklukhoceras Pavlov, 1967 (5) — P,S - P,Kg [АЦ, КЮ]

Семейство Darvasiceratidae Leonova, 1990
Род Darvasiceras Leonova, 1990 (1) — P,Ar [АЦ]

Семейство Sundaitidae Ruzhencev, 1957
Род Sundaites Haniel, 1915 (1) — P3Dz [КЮ]

Семейство Episageceratidae Ruzhencev, 1956
Роды: Episageceras Noetling, 1904 (4) — P3Dz - "pSc [СВ, АЦ, КЮ, CA] 

Nodosageceras Ruzhencev, 1956 (1) — P3Dz [КЮ]

Отряд Goniatitida Hyatt, 1884

Подотряд Tornoceratina Wedekind, 1918
Надсемейство Prionocerataceae Hyatt, 1884 

Семейство Prionoceratidae Hyatt, 1884
Подсемейство Prionoceratinae Hyatt, 1884

Роды: Mimimitoceras Korn, 1988 (> 10) — D3- C 1 Tn 1 _2  [ЕЦ, AC, ?CA] 
Globimitoceras Korn, 1993 (2) — C J n , 2  [ЕЦ, КЮ]
Paragattendorfia Schindewolf, 1924 (5) — C 1 Tn 1 2  [ЕЦ, АС, КЮ]
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Подсемейство Acutim itoceratinae Korn, 1994
Роды: Acutim itoceras Librovitch, 1957 (> 20) — D3- С Д п 1 2 [ЕЦ, У, АС, КЮ, СА] 

Nicimitoceras Korn, 1993 (8 ) — D3  - С Д п 1 2  [ЕЦ, АС, КЮ]
Costimitoceras Vohringer, 1960 (2) — С 1 Тп 1 2  [ЕЦ, КЮ]

Подсемейство Imitoceratinae Ruzhencev, 1950
Роды: Imitoceras Schindewolf, 1923 (>10 )— С Д д -  С ДпДЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, АС, 

КС, КЮ, СА]
?Cunitoceras Weyer, 1972 (1) — ?С Д п 2  [СА]
Irinoceras Ruzhencev, 1947 (9) — С Д п3- C,S [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, АФ, СА, КС, 

КЮ, КА, АВ]
?Подсемейство Voehringeritinae Bartzsch et Weyer, 1988 

Род: Voehringerites Manger, 1971 (1) — С Д п 1 2  [ЕЦ]
Семейство Gattendorfiidae Barztsch et Weyer, 1987

Подсемейство Gattendorfiinae Bartzsch et Weyer, 1987
Роды: Gattendorfia Schindewolf, 1920 (16) — C Jn, - СДп 3  [ЕЦ, У, АС, АФ, КС, КЮ, СА] 

Gattenpleura Weyer,1976 (2) — C 1 Tn 1 2  [ЕЦ]
Kazakhstania Librovitch, 1940 (5) — С Д п 2  - С Д п 3 [ЕЗ, АС, КС, КЮ, СА] 
Zadelsdorfia Weyer, 1972 (6 ) — С 1 Тп 1 2  [ЕЦ, АС, СА]

Подсемейство Pseudarietitinae Bartzsch et Weyer, 1987
Роды: Pseudarietites Freeh, 1902 (6 ) — С Д п 1 2  [ЕЦ, КЮ, ? АВ]

Paprothites Bartzsch et Weyer, 1987 (6 ) — С Д п 1 2 [ЕЦ, КЮ]
Paralytoceras Freeh, 1902 (6 ) — С Д п 1 2  [ЕЦ, КЮ]

Надсемейство Pseudohaloritaceae Ruzhencev, 1957 
Семейство Maximitidae Ruzhencev, 1960

Род Maximites Miller et Furnish, 1957 (5) — C2M - C3K [ЕВ, КС, KA ]
Семейство Pseudohaloritidae Ruzhencev, 1957

Подсемейство Pseudohaloritinae Ruzhencev, 1957
Роды: Pseudohalorites Yabe, 1928 (5) — Р Д г - РДд [АФ, КЮ, CA]

Zhonglupuceras Zhou, 1985 (2) — РДд [КЮ]
Подсемейство Shouchangoceratinae Zhao et Zheng, 1977

Роды: Shouchangoceras Zhao et Zheng, 1977 (5) — P2W - P2C [КЮ, CA]
Neoaganides Plummer et Scott, 1937 (6 ) — C3K - P3Dr [АС, КЮ, CA] 
Lianyuanoceras Zhou, 1985 (1) — P2Kg [КЮ]
Aulacaganides Zhou, 1985 (1) — P2  Kg [КЮ]
Erinoceras Zhao et Zheng, 1977 (2) — P2R [КЮ]
Shangraoceras Zhao et Zheng, 1977 (2) — P2R [КЮ]
Sangzhites Zhao et Zheng, 1977 (2) — P2RW [КЮ]
Sosioceras Frest, Glenister et Furnish, 1981 (1) — P2W [T3]
Elephantoceras Zhao et Zheng, 1977 (2) — P2R - P2W [КЮ]

Подсемейство Lanceoloboceratinae Zhao in Zhao et Zheng, 1977
Роды: Lanceoloboceras Zhao in Zhao et Zheng, 1977 (3) — P2RW [КЮ] 

Shaoyangoceras Zhou, 1979 (1) — Kg [КЮ]
Подотряд Praeglyphioceratina Ruzhencev, 1957 

Надсемейство Karagandocerataceae Librovitch, 1957 
Семейство Karagandoceratidae Librovitch, 1957

Род Karagandoceras Librovitch, 1940 (2) — С Д п 2  - C 1 Tn 3  [AC, CA, AB] 
Надсемейство Prodromitaceae Arthaber, 1911 

Семейство Prodromitidae Arthaber, 1911
Роды: Prodromites Smith et Weller, 1901 (1) — С Д п 2  - С Д п 3  [CA]

Eoprodromites Work, Mapes et Thompson, 1988 (1) — С Д п 2  [CA] 
?Acrocanites Schindewolf, 1922 (2) — С Д п 3  [ЕЦ, АФ]

Семейство Qiannanitidae Becker, 1993
Роды: Qiannanites Ruan, 1981 (1) — С Д п 1 2 [КЮ]

Gen. nov. aff. Qiannanites Ruan, Kusina, в печати (1) — ? С Д п3- 7С Д , [У]
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Stenocyclus Schindewolf, 1926 (1) — ТСДПд - ?C 1 V 1 [ЕЦ]
Asidoceras Ruzhencev, 1975 (1) — [СВ]

Семейство Aqishanoceratidae Wang, 1981
Род Aqishanoceras Wang, 1981 (1) — 7С Д  [КС]

Подотряд Goniatitina Hyatt, 1884
Надсемейство Pericyclaceae Hyatt, 1900 

Семейство Pericyclidae Hyatt, 1900
Роды: Pericyclus Mojsisovics, 1882 (8 ) — С Д п 3  [ЕЗ, ЕЦ, У, ?AB ]

Goniocycius Gordon, 1986 (10) — СДп.,- С Д п 3  [ЕЗ, ЕВ, У, СА]
«Hammatocyclus» gen.nov. (1) — ? С Д п 2  [СА]
Hammatocyclus Schindewolf, 1951 (2) — С Д 2  [ЕЦ, У]
Rotopericyclus Turner, 1948 (2) — C 1 Tn 1 2 - СДДЕЗ, СА]
Asiacyclus L ibrovitch, 1962 (6 ) — С.,Тп3  - C 1 V 1 [ЕЦ, АС]
Caenocyclus Schindewolf, 1926 (1) — С Д п 3  [ЕЦ]
Polaricyclus Riley, 1990 (5) — C J n 3  - C 1 V 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, СА, КА]
Gen. nov. aff. Polaricyclus Riley, Kusina, в печати (2) — ТСДПз - C 1 V 1 [У] 
Fascipericyclus Turner, 1948 (2) — C 1 V 1 [E3]
Neopericyclus A.Popov, 1965 (4) — C 1 V 1 - Су г [ЕЗ, У, АС]
Helicocyclus Schindewolf, 1951 (3) — C 1 V 1 [ЕЗ, У, АС]
IZhifangoceras  Sheng, 1984 (4) — СДП 3  - ?C 1 V 1 [ЕЦ, У, КС] 
Rhiphaeocyclus Kusina, 1973 (2) — С Д 2  [ЕЗ, У]
Ammonellipsites Parkinson, 1822 (5) — С Д , - СУ 2 [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У, АС, АВ] 
Parahammatocyclus Riley, 1996 (1) — С У 2 [ЕЗ]

Надсемейство Anthracocerataceae Plummer et Scott, 1937 
Семейство Muensteroceratidae Librovitch, 1957

Роды: Muensteroceras Hyatt, 1884 (>15) — СДП3 - C 1 V 1 [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У, АС, КС, СА, AB] 
«Muensterocerasvgen.nov. (2) — С Д п 2  [У,СА]
Eurites Kusina, 1973 (9) — C J n 3  - C 1 V 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, АФ, СА, KA] 
Muensteroceratoides A.Popov, 1965 (2) — С Д п 3  - С Д , [?ЕЦ, AC, AB] 
Dzhaprakoceras A.Popov, 1965 (27) — C J n 3  - С Д 3  [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У, АС, АЦ, 

КС, КЮ, СА, КА]
Terektytes Librovitch, 1957 (1) — С Д , [АС]
Beyrichoceratoides Bisat, 1924 (7) — С Д п э - С Д 3  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У] 
Bollandites Bisat, 1952 (9) — С,У, - С Д 3  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, КС, КЮ, КА, ?АВ] 
Bollandoceras Bisat, 1952 (10) — С Д 2  - С Д 3  [ЕЦ, ЕВ, СВ, АС, КС, КА] 
Cluthoceras Currie, 1954 (8 ) — & У 3 - С Д  [ЕЗ, АФ, КС, СА]

Семейство Intoceratidae Kusina, 1971
Роды: Intoceras Kusina, 1971 (3) — С Д п2- C 1 V 1 [У, СА]

Aquilonites Kusina, 1974 (3) — С Д п2- C 1 V 1 [У]
Quasintoceras Kusina, 1974 (2) — C 1 V 1 - С Д 2  [У]
Oxintoceras Kusina, 1974 (1) — & У 2 [У]

Семейство Kozhimitidae Kusina, 1974
Роды: Kozhimites Kusina, 1971 (2) — C1 V 1 [У]

Семейство Anthracoceratidae Plummer et Scott, 1937
Роды: Anthracoceras Freeh, 1899 (9) — C ^ -  С Д  [ЕЗ, ЕЦ, АФ, СА, КС] 

Beyrichoceras Foord, 1903 (7) — С Д 3  [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У]
Cowdaleoceras Bisat, 1952 (3) — С Д 3  [ЕЗ]
Sudeticeras Patteisky 1930 (>20) — С,V3  - С Д  [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, КС, КЮ, СА, КА] 
Ningxiaceras Yang, 1987 (1) — С Д , [КС]
Cathranoceras Nikolayeva, 1990 (1) — С2 В 1 [АС]

Надсемейство Dimorphocerataceae Hyatt, 1884 
Семейство Girtyoceratidae Wedekind, 1918

Роды: Girtyoceras Wedekind, 1918 (30) — С Д 3- C 1 S1 [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У, АС, КЮ, СА, КА] 
IPseudogirtyoceras  Wagner-Gentis, 1982 (1) — C 1 V 1 [ЕЗ]
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Winchelloceras Ruzhencev, 1965 (6 ) — C 1 V 1 - С у г [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, СА] 
ITorulites  Kusina et Yatskov, 1987 (1) — C^V2  - С у з [У]
Sulcogirtyoceras Ruzhencev, 1960 (10) — [ЕЗ, ЕЦ, У, CA]
Cousteauceras Korn, 1988 (3) — С у з - C 1 S 1 [ЕЦ]
Edmooroceras Elias, 1956 (?2) — C ^ -  C 1 S 1 [?У, CA, ? КЮ]
Sundernites Korn, 1993 (2) — C 1 S 1 [ЕЦ]
Eumorphoceras Girty, 1909 (>15) — C.S [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АС, КС, КЮ, CA] 
Peytonoceras Saunders, 1966 (1) — C ^  [CA]
IZhongningoceras  Yang, 1986 (2) — C,S [КС]
Tumulites McCaleb, Quinn et Furnish, 1964 (3) — C.,S [У, CA]

Семейство Dimorphoceratidae Hyatt, 1884
Подсемейство Dimorphoceratinae Hyatt, 1884

Роды: Dimorphoceras Hyatt, 1884 (5) — C 1 V 1 - С у з [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, КА]
Trizonoceras Girty, 1909 (10) — СлУ3 - C,S [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, АФ, КС, КЮ, СА] 
Asturoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1969 (2) — C ^  [ЕЗ] 

Подсемейство Glyphiolobinae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1969
Роды: Glyphiolobus Gordon, 1964 (> 10) — C ^ -  C2 B1 [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АС, АФ, КС, CA] 

Paradimorphoceras Ruzhencev, 1947 (> 15) — C.,V3- C 2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У,
КС, КЮ, CA]

Sulcodimorphoceras Manger et Pareyn, 1979 (1) — C1 S 1 [АФ] 
Anthracoceratites Ramsbottom, 1970 (8 ) — C2 B 1 - C2M [ЕЗ, ЕЦ, У, АФ] 

Семейство Eogonioloboceratidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978
Роды: Eogonioloboceras Librovitch, 1957 (8 ) — ?C 1 V2- C,S 1 [ЕЦ, У, АС, КС, КЮ, CA] 

Arcanoceras Ruzhencev, 1965 (6 ) — С у з - C ^  [ЕЗ, ЕЦ, У, CB]
Семейство Berkhoceratidae Librovitch, 1957

Роды: Kazakhoceras Ruzhencev, 1947 (2) — C,V3- C,S [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, КС, КЮ, CA] 
Надсемейство Nomismocerataceae Librovitch, 1957 

Семейство Nomismoceratidae Librovitch, 1957
Роды: Nomismoceras Hyatt, 1884 (5) — C 1 V2- C,V 3  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, AC] 

Eonomismoceras Kusina, 1974 (3) — & У 2 [ЕЗ, ЕЦ, У]
Simmonoceras Kusina, 1974 (1) — C 1 V 2 [У]
Pseudonomismoceras Freeh, 1899 (1) — C ^  [ЕЦ]
Beleutoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — [AC]
Cavilentia Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — C.,S2 [У, КС] 
Hudsonoceras Moore, 1946 (2) — C2 B 1 [ЕЗ, У, CA]
Baschkirites Librovitch, 1957 (7) — C2 Bt [ЕЗ, У, AC, CA]

Семейство Entogonitidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 
Род Entogonites Kittl, 1904 (4) — C,V 3  [ЕЦ, CA, KA]

Надсемейство Goniatitaceae de Haan, 1825 
Семейство Goniatitidae de Haan, 1825

Роды: Goniatites de Haan, 1825 (>20) — C,V3  [ЕЗ, ЕЦ, АФ, У, СВ, КС, КЮ, CA, KA, AB] 
Paraglyphioceras Bruning, 1923 (7) — С У 3 [ЕЗ, ЕЦ]
? Junggarites Liang et Wang, 1991 (1) — C ^  [КС]
Arnsbergites Korn, 1988 (11) — C,V 3  [ЕЗ, ЕЦ, ?АФ, У, КС]
Hibernicoceras Moore et Hodson, 1958 (13) — C ^  [ЕЗ, КС]
Lusitanoceras Pereira de Sousa, 1924 (15) — C ^  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, ?CB, AC, 

КС, CA, KA, AB]
Goniatitella Korn, 1988 (1) — C ^  [ ЕЦ]
Sygambrites Korn, 1988 (2) — C ^  - C 1 S 1 [ЕЦ, У]
Hypergoniatites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1970 (8 ) — [У. АС, АФ, КС]
Neogoniatites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1970 (8 ) — C ^  - C 1 S 1 [У, AC, 

АФ, КС, КЮ, CA]
IRevilloceras  Wagner-Gentis, 1980 (3) — C ^  [E3]
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Семейство Delepinoceratidae Ruzhencev, 1957
Роды: Delepinoceras Miller et Furnish, 1954 (6 ,) — [ЕЗ, V, АС, АФ, КС, КЮ, CA] 

Platygoniatites Ruzhencev, 1956 ( 7) — CtV3- C,S [У, АС, КС, КЮ] 
Семейство Agathiceratidae Arthaber, 1911

Роды: Agathiceras Gemmellaro, 1887 (18) — C2M - P2W [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, T3, CB, 
АФ, АЦ, АС, КЮ, КС, CA, AB]

Dombarites Librovitch, 1957 (14) — C.,V3- C 1 S 1 [ЕЗ, У, АС, АФ, КС, КЮ, CA] 
Pericleites Renz, 1910 (3) — C,S 2  [ЕЦ, ТЗ, У, АС, КС, КЮ]
Proshumardites Rauser-Tschernoussova, 1928 (10) — C ^., - C2M [ЕЦ, У,

АС, АФ, КС, CA]
Gaetanoceras Ruzhencev, 1938 (4) — P,Kg - P2W [АЦ, КЮ]

Надсемейство Neoglyphiocerataceae Plummer et Scott, 1937 
Семейство Cravenoceratidae Ruzhencev, 1957

Подсемейство Cravenoceratinae Ruzhencev, 1957
Роды: Cravenoceras Bisat, 1928 (>30 ) — C,S [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, АФ, У, АС, КС, КЮ, CA] 

Pachylyroceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (7) — С. , \ / 3  [ЕЗ, У, СВ, 
АС, С А]

Dombarigloria Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — C ^  [У]
Alaoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — С у з- C 1 S 1 [У] 
Collectoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — C1 S 1 [У] 
Tympanoceras Ruzhencev, 1958 (6 ) — C 1 S 1 [ЕЗ, У, AC]
Quasicravenoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (4) — C1 S 1 [У] 
Aravanites Zakharov, 1971 (1) — [AC]
? Kardailites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — С ^,, [У]
?Aenigmatoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (2) — C2 B 1 [У, AC] 

Подсемейство Lyrogoniatitinae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971
Роды: Lyrogoniatites Miller et Furnish, 1940 (7) — С У 3 - C 1 S 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, СВ, АС, КС, CA] 

Caenolyroceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — C1 V3  - C 1 S 1 [ЕЦ, У, AC] 
Verancoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (3) — [У, ?KC]

Подсемейство Nuculoceratinae Ruzhencev, 1957
Роды: Nuculoceras Bisat, 1924 (7) — C.,S2  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, ?KC]

Lechroceras Ruan, 1981 (1) — C.,S [КС]
Семейство Neoglyphioceratidae Plummer et Scott, 1937

Роды: Neoglyphioceras Bruning, 1923 (>20) — C.,V3- C.,S [ЕЗ, ЕЦ, У, СВ, КС, КЮ, CA, KA] 
Lusitanites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (7) — С у з - C 1 S 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, 

АС, АФ, КЮ, CA]
Mirilentia Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (4) — C ^  [У, АФ, КС] 
Lytheoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — C1 S 1 [У]

Семейство Rhymmoceratidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971
Подсемейство Rhymmoceratinae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 

Роды: Rhymmoceras Ruzhencev, 1958 (5) — C 1 S 1 [ЕЗ, У, AC]
Ophilyroceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — C ^  [У] 

Подсемейство Fayettevilleinae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971
Роды: Fayettevillea Gordon, 1960 (>10) — C ^  [ЕЗ, ЕЦ, У, АС, КС, КС, CA] j

Parafayettevillea Yang, 1986 ( ?5) — C.,S2  [У, КС ]
Zidadarites Nikolayeva, 1997 (2) — C ^,, [AC, CA] j
Chumazites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 ( 2) — C2 B 1 [У] j

Семейство Ferganoceratidae Ruzhencev, 1960 !
Роды: Ferganoceras Librovitch, 1957 (3) — Ц У ^Е З , У, АС, АФ, КС] !

Nummoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — [У]
Ruddellites Malinky et Mapes, 1982 (1) — З С ^  [CA]

Надсемейство Somoholitaceae Ruzhencev, 1938
Семейство Glaphyritidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971
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Роды: Glaphyrites Ruzhencev, 1936 (>50) — C,S 2  - Р,А [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, СВ, АЦ,
АС, КЮ, КС, СА, КА, ЮА]

Paracravenoceras Gordon, 1960 (1) — C.,S2 [CA]
Rhichardsonites Elias, 1956 (3) — C,S 2  [ ЕВ, У, AC, CA]
Syngastrioceras Librovitch, 1938 (>20) — C ^  - G3K [ЕЗ, ЕВ, У, СВ, АФ, АЦ, 

АС, КС, КЮ, CA, KA]
Pseudoglaphyrites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (3) — C ^,, - C2M [EB, 

У, KA]
Семейство Stenoglaphyritidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971

Роды: Stenoglaphyrites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (8 ) — C.,S2  - C 2 B 1 [E3, 
ЕЦ, У, АС, КС, CA]

Rhadinites Saunders, 1973 (1) — C ^  [CA]
Zephyroceras Kullmann, 1962 (5) — C ^., [ЕЗ, У, AC]
Euroceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (3) — C ^,, [ЕЗ, ЕВ, У] 
Schartymites Librovitch, 1939 ( 9) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕВ, У, АС, КС, CA] 
Physematites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (2) — C2 B 1 [У, АС, КС] 
Subitoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (2) — C2 B 1 [У, AC] 
Paraschartymites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (4) — C2 B 1 [У, AC] 
Pseudoschartymites Yang, 1987(2) — C2 B 1 [КС]
Anthracoceratoides Ramsbottom, 1970 (1) — C2 B2  [E3]

Семейство Pseudoparalegoceratidae Librovitch, 1957
Роды: Pseudoparalegoceras Miller, 1934 (6 ) — C2M - C3K [ЕВ, У, СА.ЮА ]

Phaneroceras Plummer et Scott, 1937 (9) — C2 B2  - C2M [ЕВ, СВ, АФ, КС,
КЮ, CA, KA, ЮА]

Eoparalegoceras Delepine, 1939 (4) — C2 B2 - C2M [ЕЦ, ЕВ, АФ, КЮ] 
Семейство Clistoceratidae Ruzhencev, 1975

Роды: Clistoceras Nassichuk, 1967 (2) — C2M [CB, KA]
Aclistoceras Ruzhencev, 1975 (5) — C2 B2  - C2M [СВ, КЮ, CA, KA] 
Neogastrioceras Nassichuk, 1975 (1) — C2M [KA]

Семейство Dunbaritidae Miller et Furnish, 1957
Род Dunbarites Miller et Furnish, 1940 (4) — C3K - C3Gz [У, CA]

Семейство Somoholitidae Ruzhencev, 1938
Роды: Somoholites Ruzhencev, 1938 (11) — C2M - P,S [ЕЦ, У, АС, КЮ, CA, KA] 

Andrianovia Boardman, Work et Mapes, 1994 (3) — P.,S [У, CB] 
Neoshumardites Ruzhencev, 1936 ( 2 ) — P.,Ar [У, CB]

Надсемейство Neodimorphocerataceae Furnish et Knapp, 1966 
Семейство Ramositidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1969

Роды: Ramosites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1969 (20 ) — C2 B 1 [ЕЗ, У, КС, КЮ, CA] 
Cravenoceratoides Hudson, 1941 ( 7 ) — C 1 S2  [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АС, АФ] 

Семейство Neodimorphoceratidae Furnish et Knapp, 1966
Роды: Neodimorphoceras Schmidt, 1925 ( 5 ) — C2M - C3Gz [ЕЗ, У, CA, KA] 

Cymoceras McCaleb, 1964 ( 1 ) — C2 B2  [AC, CA]
Shuichengoceras Yin, 1935 ( 3 ) — C2 B2  - C2M [КС, КЮ, CA] 
Dimorphoceratoides Furnish et Knapp, 1966 ( 1 ) — C2 B2  - C2M [CA] 
Politoceras Librovitch, 1946 ( 2 ) — C2M [EB, CA]
Pinoceras Ruzhencev, 1947 ( 1 ) — C3Gz [У]

Надсемейство Gastriocerataceae Hyatt, 1884 
Семейство Homoceratidae Spath, 1934

Роды: Homoceras Hyatt, 1884 ( 14 ) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АЦ, АС, АФ, КЮ, CA]
Isohomoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (19 ) — C2 B1 [ЕЗ, ЕЦ, EB, 

У, AC, CA ]
Vallites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 ( 4 ) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, AC] 
Bashkortoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya 1971 (3) — C2 B 1 [ЕЗ, У, AC] 
Umbetoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (6 ) — C2 B 1 [ЕЗ, У, AC]
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Fa llac ies  Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — C2 B 1 [У]
Bogdanoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (1) — C2 B 1 [У] 
Parahomoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1971 (2) — C2 B 1 [У, Аф] 

Семейство Decoritidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975
Роды: Decorites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (3) — C2 B 1 [У, AC]

Kushanites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (2) — C2 B 1 [АС, КС] 
Brevikites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (2) — C2 B 1 [У]

Семейство Surenitidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975
Роды: Surenites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (6 ) — C2 B 1 [ЕВ, У, АС, КС] 

Verneuilites Librovitch, 1939 (5) — C2 B 1 [ЕВ, У, АФ, АС, КС, CA] 
Marianoceras Librovitch, 1962 (2) — C2 B 1 [ЕЗ, У, АФ, AC]
Melvilloceras Nassichuk, 1975 (1) — C2 B2  [KA]
Aphantites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (1) — C2 B 1 [AC]
Ugamides Nikolayeva, 1994 (1) — C2 B 1 [AC]

Семейство Reticuloceratidae Librovitch, 1957
Роды: Reticuloceras Bisat, 1924 (19) — С2ВЛ [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, АС, КС, КЮ, CA] 

Bilinguites Librovitch, 1946 (11) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, АС, КС, CA, KA] 
Phillipsoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (24) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, У, 

АФ, АС, КС]
Retites McCaleb, 1964 (10) — C ^  [ЕЗ, У, АФ, АС, КС, КЮ, CA]
Alurites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (6 ) — C2 B 1 [У, АС, КС] 
Tectiretites Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1975 (9) — C2 B1 [ЕЗ, У, АС, КС, CA] 
Arcanites McCaleb, Quinn et Furnish, 1964 (2) — C2 B, [КС, CA]
Quinnites Manger et Saunders, 1980 (4) — C2 B, [У, AC, CA]

Семейство Gastrioceratidae Hyatt, 1884
Роды: Gastrioceras Hyatt, 1884 ( 10) — C2 B2- C2M [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, AC, CA, KA] 

Agastrioceras Schmidt in Kukuk, 1938 (4) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, AC] 
Cancelloceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1969 (23) — C2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, KB, 

У, АФ, АС, КС]
Monitoceras Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 (1) — C2 B 1 [У] 
Lissogastrioceras Gordon, 1964 (3) — C2 B2 [CA]
Lutuginoceras A.Popov, 1979 (1) — C2 B2  [EB]
Trettinoceras Nassichuk, 1975 (1) — C2M [KA]
Owenoceras Miller et Furnish, 1940 (3) — C3K [КС, CA]

Надсемейство Thalassocerataceae Hyatt, 1900 
Семейство Bisatoceratidae Miller et Furnish, 1957

Роды: Bisatoceras Miller et Owen, 1937 (12) — C2 B2  - C3K [ЕВ, СВ, КЮ, CA, KA] 
Hodsonites Ramsbottom, 1977 (1) — C2 B 1 [ЕЗ, EB]
Homoceratoides Bisat, 1924 (9) — C 2 B 1 [ЕЗ, ЕЦ, ЕВ, У, АФ, АС, КС] 
Pseudobisatoceras Maximova, 1940 (1) — C2 B2  [ЕВ, У, CA]
Neoglaphyrites Ruzhencev, 1938 (6 ) — C2M - P.,A [ЕВ, У, СВ, КС, CA] 

Семейство Thalassoceratidae Hyatt, 1900
Роды: Thalassoceras Gemmellaro, 1887 (8 ) — P ^  - P2W [У, ТЗ, АС, АЦ, CA, AB] 

Eothalassoceras Miller et Furnish, 1940 (2) — C3K - C3Gz [AC,CA]

Prothalassoceras Bose, 1917 (7) — C3K - P,S [У, АС, АЦ, КЮ, CA, KA] 
Aristoceras Ruzhencev, 1940 (5) — C3Gz - P.,A [У, AC, CA]
Epithalassoceras Miller et Furnish, 1940 (2) — P2R - P2W [CA] 
Aristoceratoides Ruzhencev, 1960 (4) — P2W [T3, CA]

Надсемейство Schistocerataceae Schmidt, 1929 
Семейство Schistoceratidae Schmidt, 1929

Роды: Schistoceras Hyatt, 1884 (9) — C3K -C3Gz [ЕВ, У, AC, CA]
Branneroceras Plummer et Scott, 1937 (10) — C2 B2  [ЕЗ, ЕЦ, У, АФ, АЦ, AC, 

КЮ, КС, CA, KA]
Rodiezmoceras Wagner-Gentis , 1971 (1) — C2 B2  [E3]
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Diaboloceras Miller et Furnish, 1940 (15) — C2 B2  - C2M [ЕВ, У, АФ, CB, AC, 
КЮ, КС, CA, KA]

Paralegoceras Hyatt, 1884 (2) — C2M [CA, ЮА]
Eoschistoceras Ruzhencev, 1952 (6 ) — C2M [EB, AC, CA]
Paraschistoceras Plummer et Scott, 1937 (2) — G3K -C3Gz [EB, AC, CA] 

Семейство Axinolobidae Ruzhencev, 1962
Роды: Axinolobus Gordon, 1960 ( 1) — C2 B2 [?E3, ?АФ, ?КЮ, CA]

Paraphaneroceras Ruzhencev, 1971 (1) — C2 B2  [CA]
Семейство Christioceratidae Nassichuk et Furnish, 1965

Роды: Christioceras Nassichuk et Furnish, 1965 (2) — C2M [CB, CA, KA]
Inzeroceras Ruzhencev, 1974 (1) — C2 B2  [У]

Семейство Welleritidae Plummer et Scott, 1937
Роды: Wellerites Plummer et Scott, 1937 (5) — C2M [У, CA]

Winslowoceras Miller et Downs, 1948 (6 ) — C2M [ЕЗ, У, CB, АФ, КС, CA, KA] 
Eowellerites Ruzhencev, 1957 (4) — C2M [CA]

Семейство Orulganitidae Ruzhencev, 1965
Роды: Orulganites Ruzhencev, 1960 (1) — C2 B2  [CB]

Yakutoceras Librovitch in Popov, 1965 (2) — C2 B2  [CB]
Parayakutoceras Popov, 1970 (4) — C 2 B2 [CB]
Aldanites Popov, 1970 (1) — C2 B2  [CB]
Kayutoceras Ruzhencev et Ganelin, 1971 (1) — C2 B2  [CB]
Mezorulganites Andrianov, 1985 (1) — C2 B2 [CB]
Yanshinoceras Andrianov, 1985 (1) — C2 B2  [CB]
Yakutoglaphyrites Ruzhencev, 1960 (1) — C3  К - C3Gz [CB]

Надсемейство Goniolobocerataceae Spath, 1934
Семейство Wiedeyoceratidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978

Роды: Wiedeyoceras Miller, 1932 (8 ) — C2 B2 - C3K [ЕЗ, ЕВ, КЮ, CA]
Gaitherites Quinn, 1965 (2) — C2 B2  [КЮ, CA]

Семейство Gonioglyphioceratidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978
Роды: Gonioglyphioceras Plummer et Scott, 1937 (4) — C2M - C3K [EB, CA] 

Donetzoceras Librovitch, 1946 (3) — C2 B2  - C2M [ЕВ, АФ]
Mangeroceras Sturgeon, Windle, Mapes et Hoare, 1982 (1) — C2M [CA] 
Wewokites Furnish et Beghtel, 1961 (2) — C3K [CA]

Семейство Gonioloboceratidae Spath, 1934
Роды:Gonioloboceras Hyatt, 1900 (9) — C3K - C3Gz [ЕВ, КС, CA] 

Gonioloboceratoides Nassichuk, 1975 (2) — C2M [CA, KA]
Luganoceras A.Popov, 1979 (1) — C2M [EB]
Mescalites Furnish et Glenister, 1971 (1) — P ^  [CA]

Надсемейство Neoicocerataceae Hyatt, 1900 
Семейство Neoicoceratidae Hyatt, 1900

Роды: Neoicoceras Hyatt, 1900 (4) — C2 B2  - C2M [У, CB, CA, KA]
Eoasianites Ruzhencev, 1933 (10) — C3K - P ^  [У, CB, АЦ, CA, KA] 
Trochilioceras Plummer et Scott, 1937 (3) — C3K - C3Gz [CA]

Семейство Metalegoceratidae Plummer et Scott, 1937
Роды: Metalegoceras Plummer et Scott, 1937 (более 20) — P ^  - P.,Kg [У, Ю, АФ, 

АЦ, CA, KA, AB ]
Juresanites Maximova, 1940 (10) — P.,A - P,S [У, CB, КЮ, CA, AB] 
Bransonoceras Miller et Parizek, 1948 (2) — P ^ r  - P2R [АЦ, КЮ, CA] 
Parametalegoceras Bogoslovskaya, 1982 (4) — P ^  [У, AB] 
Pseudoschistoceras Teichert, 1944 (3) — P,Ar - P ^ g  [КЮ, AB] 
Pseudometalegoceras Bogoslovskaya, 1985 (4) — P2R [КЮ]

Семейство Pericycloceratidae Zhao et Zheng, 1977
Роды: Pericycloceras Zhao et Zheng, 1977 (1) — P2R [КЮ]

Eolegoceras Leonova, 1989 (1) — P ^ r  - P,Kg [АЦ]
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Семейство Paragastrioceratidae Ruzhencev, 1951
Подсемейство Paragastrioceratinae Ruzhencev,' 1951

Роды: Paragastrioceras Tchernow, 1907 (около 30) — P.,S - P,Kg [У, СВ, АЦ, АВ] 
Svetlanoceras Ruzhencev, 1974 (6 ) — Р ^  - Р ^  [У, АЦ, СА, КА, АВ] 
Bulunites Andrianov, 1985 (2) — Р ^  - Р ^  [СВ]
Synuraloceras Ruzhencev, 1952 (1) — Р ^  [У]
Uraloceras Ruzhencev, 1936 (25) — P,S - P,Kg [У, СВ, КС]
Tumaroceras Ruzhencev, 1961 (7) — P ^ g  [У, СВ, КС]
Baraioceras Andrianov, 1985 (2) — P,Kg [У, СВ]

Подсемейство Pseudogastrioceratinae Furnish, 1966
Роды: Pseudogastrioceras Spath, 1930 (8 ) — P3  Dz - P3Dr [АЦ, КЮ]

Stenolobulites Mikesh, Glenister et Furnish, 1988 (6 ) — P ^  - P2R [CA] 
Daubichites Popow, 1963 (8 ) — P2R [СВ, КЮ, АВ, KA]
Altudoceras Ruzhencev, 1940 (13) — P2R - P2C [У, СВ, ТЗ, АФ, АЦ, КЮ, CA] 
Strigogoniatites Spath, 1934 (3) — P2R - P3Dz [АФ, КЮ, CA] 
Chekiangoceras Ruzhencev, 1974 (1) — P2R - P2W [КЮ]
Retiogastrioceras Zhao, Liang et Zheng, 1978 (2) — P3Dz [КЮ] 
Metagastrioceras Zhao, Liang et Zheng, 1978 (1) — P3Dz [КЮ]
Roadoceras Zhou, 1985 (4) — P2C [CB, CA]

Семейство Aulacogastrioceratidae Zhao et Zheng, 1977
Род Aulacogastrioceras Zhao et Zheng, 1977 (1) — P2R [КЮ]

Семейство Atsabitidae Furnish, 1966
Роды: Atsabites Haniel, 1915 (1) — P.,Ar - P.,Kg [КЮ]

Anatsabites Ruzhencev, 1957 (1) — P2W [CA]
Семейство Eothinitidae Ruzhencev, 1956

Роды: Eothinites Ruznencev, 1933 (12) — P ^ r  - P2R [У, АЦ, КЮ, CA] 
Epiglyphioceras Spath, 1930 (4) — P2R - P2W [АЦ, T3]

Семейство Spirolegoceratidae Nassichuk, 1970
Роды: Spirolegoceras Miller, Furnish et Clark, 1957 (1) — P2R [CA]

Gobioceras Bogoslovskaya, 1988 (2) — P.,Ar - P.,Kg [КС, AB] 
Epijuresanites Popow, 1970 (4) — P,Kg [У, CB]
Sverdrupites Nassichuk, 1970 (4) — P2R [У, CB, KA]

Семейство Anuitidae Andrianov, 1985
Род Anuites Andrianov, 1985 (1) — P2R [CB]

Надсемейство Shumarditaceae Plummer et Scott, 1937 
Семейство Shumarditidae Plummer et Scott, 1937

Роды: Shumardites Smith, 1903 (5) — C3Gz [У, CA]
Preshumardites Plummer et Scott, 1937 (4) — C3K - C3Gz [CA] 
Pseudaktubites Boardman, Work et Mapes, 1994 (2) — C3Gz [CA] 

Семейство Parashumarditidae Boardman, Work et Mapes, 1994
Роды: Parashumardites Ruzhencev, 1939 (6 ) — C3K - C3Gz [У, EB, CA, KA] 

Aktubites Ruzhencev, 1955 (2) — C2M [У, CA]
Eoshumardites Popow, 1970 (4) — C3Gz [CB]
Hypershumardites A. Popov, 1992 (1) — C3Gz [AC]
Eovidrioceras Boardman, Work et Mapes 1994 (2) — C3Gz [CA]

Семейство Perrinitidae Miller et Furnish, 1940
Подсемейство Perrinitinae Miller et Furnish, 1940

Роды: Perrinites Bose, 1917 (3) — P ^ r  - P ^  [CA, ЮА]
Subperrinites Tharalson, 1984 (3) — P ^  - P ^  [CA]

Подсемейство Paraperrinitinae Tharalson, 1984
Роды: Paraperrinites Toumanskaya, 1939 (2) — P.,Kg [КЮ]

Properrinites Elias, 1938 (4) — PtA - PtS [АЦ, КЮ, CA]
Metaperrinites Ruzhencev, 1950 (8 ) — P.,Ar - P,Kg [AC, CA]
Shyndoceras Leonova, 1983 (1) — P ^ r  - P.,Kg [АЦ]
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Perrimetanites Leonova, 1983 (4) — Р ^ г  - P2R [АЦ, КЮ, ?ТЗ]
Ripernites Leonova, 1983 (1) — P ^ g  [АЦ]'
Nepirrites Leonova, 1983 (1) — P.,Kg [АЦ]
Mapirites Leonova, 1983 (1) — P,Kg [АЦ]

Надсемейство Adrianitaceae Schindewolf, 1931 
Семейство Adrianitidae Schindewolf, 1931

Подсемейство Emilitinae Leonova et Bogoslovskaya, 1990
Роды: Emilites Ruzhencev, 1939 (7) — C3K - P^S [У, АЦ, AC, CA, KA] 

Nevadoceras Schiappo et Spinosa, 1995 (1) -  P ^  - P ^ r  [CA]
Crimites Toumanskaya, 1937 (15) — P^S - P2W [У, ТЗ, АЦ, КЮ, CA] 
Pseudoemilites Leonova, 1988 (1) — P,Kg [АЦ]
Istycoceras Pavlov, 1967 (1) — P ^ g  [АЦ]
Veruzhites Leonova, 1988 (2) — P ^ r  - P,Kg [АЦ]
Aricoceras Ruzhencev, 1950 (4) — P,Kg - P2W [ТЗ, АФ, АЦ, КЮ, KA, AB] 
Metacrimites Ruzhencev, 1950 (9) — P ^ g  - P3Dz [СВ, КС, CA] 
Texoceras Miller et Furnish, 1940 (1) — P2R [CA]

Подсемейство Adrianitinae Schindewolf, 1931
Роды: Adrianites Gemmellaro, 1887 (3) — P2W [ТЗ, АФ]

Neocrimites Ruzhencev, 1940 (10) — PtAr - P2R [У, АЦ, КС] 
Sosiocrimites Ruzhencev, 1950 (5) — P ^ r  - P2W [ТЗ, АФ, АЦ, КС, CA] 
Metaricoceras Ruzhencev, 1950 (1) — P2W [КЮ]
Pseudagathiceras Schindewolf, 1931 (3) — P2W [КЮ, CA]
Epadrianites Schindewolf, 1931 (6 ) — P,Kg - P3Dz [АЦ, КС, ТЗ, АФ, КЮ] 

Подсемейство Pamiritellinae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978 
Роды: Pamiritella Toumanskaya, 1963 (1) — P,Kg [АЦ]

Pamirioceras Pavlov, 1967 (1) — P,Kg [АЦ]
Doryceras Gemmellaro, 1887 (2) — P2W [T3]
Palermites Toumanskaya, 1937 (3) — P2W [ТЗ, АЦ, КС]
Sizilites Toumanskaya, 1937 (3) — P2W [ТЗ, T, АЦ]
Neoaricoceras Ruzhencev, 1950 (1) — P2W [T3]

Семейство Hoffmanniidae Spath, 1934
Род Hoffmarmia Gemmellaro, 1889 (1) — P2W [T3]

Надсемейство Marathonitaceae Ruzhencev, 1938 
Семейство Marathonitidae Ruzhencev, 1938 

Подсемейство Kargalitinae Ruzhencev, 1960
Роды:Kargalites Ruzhencev, 1938 (10) — PtA - P,Kg [У, АЦ, КЮ, CA] 

Subkargalites Ruzhencev, 1950 (6 ) — C3K - C3Gz [У, AC, CA] 
Подсемейство Marathonitinae Ruzhencev, 1938

Роды.Marathonites Bose, 1917 (4) — C3Gz [У, AC, CA]
Promarathonites A.Popov, 1992 (4) — C3K - C3Gz [AC, CA]
Cardiella Pavlov, 1967 (17) — C3Gz - P ^ g  [У, ТЗ, АЦ, КЮ, CA]
Almites Toumanskaya, 1941(10) — C3Gz - P ^ g  [У, АЦ, CA]
Aksuites Pavlov, 1967 (1) — P,Kg [АЦ]
Suakites Leonova, 1982(1) — P,Kg [ АЦ ]
Pseudovidrioceras Ruzhencev, 1936 (4) — P,Kg - P2W [ТЗ, АЦ, CA] 
Eohyattoceras Glenister et Furnish, 1987 (1) — P.,Kg - P2R [КЮ] 

Семейство Kufengoceratidae Zhao, 1980
Роды: Kufengoceras Ruzhencev, 1956 (3) — P2R - P2W [КЮ]

Shengoceras Chao, 1955 (1) — P2R [КЮ]
Liuzhouceras Zhao, 1980 (1) — P2R [КЮ]
Paratongluceras Zhao et Zheng, 1977 (3) — P2R - P2W [КЮ] 
Guiyangoceras Zhou, 1985(2) — P2W [КЮ]

Надсемейство Cyclolobaceae Zittel, 1895 
Семейство Vidrioceratidae Plummer et Scott, 1937
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Подсемейство Vidrioceratinae Plummer et Scott, 1937 
Роды: Vidrioceras Bose, 1917 (7) — C3Gz [У; ^C , CA]

Prostacheoceras Ruzhencev, 1937 (17) — P.,A - P2W [У, АФ, ТЗ, АЦ, КС, 
КЮ, CA, KA]

Tabantalites Ruzhencev, 1952 (3) — P,A - P ^  [У, АЦ, KA]
Leeites Bogoslovskaya, 1990 (1) — P ^  [CA]
Pamirites Toumanskaya, 1938 (1) — P,Kg [АЦ]
Jiliingites Liang, 1982 (1) — P2R [КС]

Подсемейство Hyattoceratinae Miller et Furnish, 1957
Роды: Hyattoceras Gemmellaro, 1887 (8 ) — P,Kg - P3Dz [ТЗ, КЮ, CA] 

Shuangyangites Liang, 1982 (1) — P2R [КС]
Семейство Neostacheoceratidae Toumanskaya, 1939

Подсемейство Neostacheoceratinae, Toumanskaya, 1939
Роды: Neostacheoceras Schindewolf, 1931 (2) — P3Dz [КС, КЮ]

Martoceras Toumanskaya, 1938 (2) — P,A - P ^  [АЦ, КЮ]
Waagenina Krotow, 1888 (3) — P ^ r  - P ^ g  [У, КС]
Stacheoceras Gemmellaro, 1887 (> 40 ) — P2R - P3Dr [СВ, АФ, ТЗ, АЦ, CA, 

КЮ, КС, KA]
Подсемейство Glassoceratinae Ruzhencev, 1960 

Род Glassoceras Ruzhencev, 1960 (2) — P2R [CA]
Семейство Cyclolobidae Zittel, 1895

Роды: Cyclolobus Waagen, 1879 (3) — P2C - P3Dz [АЦ, КЮ]
Tongluceras Zhao et Zheng 1977 (2) — P2R [КЮ]
Mexicoceras Ruzhencev, 1955 (3) — P2R - P2C [СВ, КЮ, CA, KA] 
Demarezites Ruzhencev, 1955 (3) — P2R - P2W [КЮ, CA]
Newellites Furnish et Glenister , 1969 (1) — P2W [CA]
Waagenoceras Gemmellaro, 1887 (13) — P2W - P2C [ТЗ, СВ, АФ, АЦ, КЮ, CA] 
Timorites Haniel, 1915 (8 ) — P2C - P3Dz [СВ, КЮ, CA]
Krafftoceras Diener, !903 (5) — P2C - P3Dz [СВ, АЦ, КЮ, KA] 
Changhsingoceras Chao et Liang, 1965 (2) — P3Dr [КС, КЮ]
Hanieloceras Miller, 1933 (2) — P3Dz [КЮ]

Надсемейство Popanocerataceae Hyatt, 1900 
Семейство Popanoceratidae Hyatt, 1900

Роды: Popanoceras Hyatt, 1884 (13) — P,Ar - P2R [У, СВ, АЦ, КЮ, CA, KA, AB] 
Protopopanoceras Ruzhencev, 1938 (1) — P ^  [У]
Propopanoceras Toumanskaya, 1938 (7) — P ^  [У, КЮ, CA, AB] 
Pamiropopanoceras Leonova, 1989 (2) — P ^ r  - P ^ g  [АЦ]
Tauroceras Toumanskaya, 1938 (5) — P2W [ТЗ, АЦ, АФ, КЮ, CA] 
Epitauroceras Glenister et Furnish, 1988 (1) — P3Dz [КЮ]

Семейство Mongoloceratidae Ruzhencev et Bogoslovskaya, 1978
Роды: Mongotoceras Ruzhencev, 1960 (2) — P2W - P2C [АФ, КС]

Angrenoceras Sheng, 1988 (2) — P2C [КЮ]

Отряд Ceratitida Hyatt, 1884

Подотряд Paraceltitina Shevyrev, 1968
Надсемейство Xenodiscaceae Freeh, 1902 

Семейство Paraceltitidae Spath, 1930
Роды: Paraceltites Gemmellaro, 1887 (7-8 ) — P2R - P2C [ТЗ, КЮ, CA, АЦ] 

Cibolites Plummer et Scott, 1937 (3) — P2W - P2C [CA, АФ, КЮ] 
Nielsenoceras Furnish, 1966(1) — P2C [CA]
Doulingoceras Zhou, 1985 (1) — P2C [КЮ]
Meitianoceras Zheng, 1984 (1) — P3Dr [КЮ]
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Семейство Xenodiscidae Freeh, 1902
Роды: Xenodiscus Waagen, 1879 (6-7) — Р2С - Рзрг [АЦ, КЮ, КС, СА]

Iranites Teichert et Kummel, 1973 (3) — P3Dr [АЦ, КЮ]
Phisonites Shevyrev, 1965 (2) — P3Dr [АЦ]
Shevyrevites Teichert et Kummel, 1973(2) — P3Dr [АЦ, КЮ]
Tapashanites Zhao et Liang, 1965 (>15) — P3Dr [КЮ, АЦ]

Семейство Dzhulfitidae Shevyrev, 1965
Роды: Dzhulfites Shevyrev, 1965 (3) — P3Dr [АЦ]

Abichites Shevyrev, 1965 (2) — P3Dr [АЦ, КЮ]
Paratirolites Stoyanow, 1910 (7) — P3Dr [АЦ, КЮ]

Семейство Pseudotirolitidae Zhao,1965
Роды: Pseudotirolites Sun, 1939 (10-12) — P3Dr [КЮ, АЦ]

Pentagonoceras Zhao, Liang et Zheng, 1978 (1) — P3Dr [КЮ] 
Pleuronodoceras Chao et Liang, 1965(4) — P3Dr [АЦ, КЮ]
Rotodiscoceras Chao et Liang, 1966(2) — P3Dr [КЮ]
Schizoloboceras Zhao, Liang et Zheng, 1978 (1) — P3Dr [КЮ]

Подотряд Otoceratina Shevyrev et Ermakova, 1979 
Надсемейство Otocerataceae Hyatt, 1900

Семейство Anderssonoceratidae Ruzhencev, 1959
Роды: Anderssonoceras Grabau, 1924 (4) — P3Dz [КЮ]

Lenticoceltites Zhao, Liang et Zheng, 1978 (2) — P3Dz [КЮ]
Pericarinoceras Chao et Liang, 1966 (5) — P3Dz [КЮ]

Семейство Araxoceratidae Ruzhencev, 1959
Роды: Araxoceras Ruzhencev, 1959 (>10 ) — P3Dz [АЦ, КЮ]

Eoaraxoceras Spinosa, Furnish et Glenister, 1970 (2) — P3Dz [АЦ, CA] 
Kingoceras Miller, 1944 (2) — P3Dz [АЦ, CA]
Anfuceras Zhao, Liang et Zheng, 1978 ( 2) — P3Dz [АЦ, КЮ]
Abadehceras Bando, 1979 (2) — P3Dz [АЦ]
Avushoceras Ruzhencev, 1962 (1) — P3Dz [АЦ, КЮ]
Dzhulfoceras Ruzhencev, 1962 (1) — P3Dz [АЦ]
Julfotoceras Bando, 1979 (1) — P3Dr [АЦ]
Prototoceras Spath, 1930 (7-8) — P3Dz [АЦ, КЮ]
Pseudotoceras Ruzhencev, 1962 (3) — P3Dz [АЦ]

Роды неясного систематического положения

Gleboceras Ruzhencev, 1950 (1) — C3K [У]
Eupleuroceras Miller et Cline, 1934 (1) — C3K [CA]
Kurdiceras Vasicek et Kullmann, 1988 (1) — P2R [АЦ]
Pennoceras Miller et Unklesbay, 1942 (3) — C3K [CA]
Prehoffmannia Plummer et Scott, 1937 (1) — C3Gz [CA]
Yinoceras Chao, 1951 (1) — P2W [КЮ]
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J u r e s a n ite s
S v e tla n o c e r a s
Pw topopanoceras

JL
С а к м а р с к и й С а к м а р с к и й

Ц и з о н г

В Ф .К а л л и т а р р а
Л е н о к с  Х и л л с

А
Ф .К а р р а н д и б б и

А с с е л ь с к и й
Р,А А с с е л ь с к и й А с с е л ь с к и й Г р у п п а  Л и о н е

Н и л  Р е н ч
Б у р с у м  (в .ч .)
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Таблица 3. Продолжение
Рол Индекс Тп1-2 ТпЗ V1 V2 V3 S1 S2’ В1 В2 М К Gz

Chumazites
enm m tocevas

Hudsonoccras
Baschkirites
Singxiaccras
Calhranoceras
Subitoceras
Phxsematites
Scharlvmilcs
Paraschartvmites
Ramositcs
Isohomoceras
Homoceras

ulliles
Bashkortoceras
Umbetoceras
Fallaciles
Bogclanocercts
Parulwmocera.s
Dccorites
Kushunites
Brcvikites
PhiHipsoceras
Alwites
Tectiretites
Reliies
Ammites
Reliculoccras
Biliimiiles
Ouimutes
Sumiiles

cnieuilites
Markmocerus
Aphanites
Lgtiinides
Monitoceras

uncidloceras
Igtislrioceras
llonioceraloiiles
lloilsonites
Psciuloscluirtvmites
:ohocsiles
Inlhmcocemlites
Cvimweras
\leivilloccras
lutimnocems
Ussogaslrioceras
Rnmncmceras
Rmlieznmceras
Ruivphaiwroccras
Ixiiwlohtis
hizcroccras
)akitlocL’ivs
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Таблица 4 (продолжение)
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Дилемма C r a v e n o c e r a s - G la p h y r i t e s :  лопастные линии против формы раковины у 
раннекаменноугольных аммоноидей 

У.Б.Сондерс, Д.М.Уорк

Характерный раннекаменноугольный род Cravenoceras Bisat, 1930 используется с 1958 г. для 
проведения нижней границы намюра в Западной Европе. До начала 70-х годов к нему относили 
аммоноидей с гладкой раковиной, умеренно широким умбо, тонкими ламеллами и 
восьмилопастной линией. В 1971 г. В.Е.Руженцев и М.Ф.Богословская предложили ограничить 
род Cravenoceras формами с узкой вентральной лопастью и низким медиальным седлом. 
Они хорошо представлены в нижнем намюре Южного Урала и Великобритании. Новый вид 
этого рода - С. bogoslovskayae найден в сланцах Годдард (верхний честер) Оклахомы. Сходные 
формы, но с широкой вентральной лопастью и высоким медиальным седлом, были отнесены 
к роду Glaphyrites Ruzhencev, 1936. Впервые появившись в раннем намюре Южного Урала, 
глафириты получили широкое распространение в позднем карбоне-начале перми. Рассмотрен 
также современный статус некоторых других раннекаменноугольных родов: Richardsonites, 
Fayettevillea, Stenoglaphyrites, Rhadinites, Emstites и Zidadarites. Среднечестерские виды США, 
прежде причислявшиеся к Glaphyrites, отнесены к роду Richardsonites. Род Fayettevillea s. str. 
из среднего честера США проблематичен, поскольку основан на мелких незрелых раковинах. 
В зоне Е распространены формы с широкой вентральной лопастью и широким умбо. Их можно 
рассматривать как Fayettevillea s. I. Предлагается ограничить род Stenoglaphyrites инволют- 
ными формами, сходными с типовым видом S. involutus (Gordon). Многочисленные виды, преж­
де относившиеся к этому роду, принадлежат к роду Rhadinites. Emstites Korn, 1988 и Zidadarites 
Nikolaeva, 1997 считаются проблематичными родами.

Abstract. The characteristic and common mid-Carboniferous ammonoid Cravenoceras Bisat, 
1930 has been used to formally define the base of the Namurian Series in western Europe 
since 1958. This generalized form possesses a smooth, moderately umbilicate shell marked 
by fine growth lamellae, and has a simple 8-lobed suture. By the 1970”s, Cravenoceras had 
come to include a wide range of morphologies and suture variations. In 1971, V.E.Ruzhencev 
and M.F.Bogoslovskaya refined the concept of the genus to be more allied with the type species,
C. malhamense (B isat,1924), and restricted it to forms with sutures that possessed relatively 
narrow ventral lobes and prongs and a shallow median saddle. Otherwise sim ilar forms, but 
with wide ventral lobes and a deep median saddle, were referred to the genus Glaphyrites 
Ruzhencev, 1936. Although they quantifed these characters in a way that permitted objective 
definition of the two genera, the taxonomy became clouded by the recognition of a series of 
related genera, including Richardsonites, Fayettevillea, Stenoglaphyrites, Rhadinites, Emstites, 
and Zidadarites. We review the current status of these genera and revise the concept of 
Glaphyrites to more closely conform to its Upper Carboniferous type species, G. modestus 
(Bose, 1917), and name a new species of Cravenoceras, C. bogoslovskayae n. sp., from the 
Goddard Shale (E2) of Oklahoma. We recommend that Stenoglaphyrites  be restricted to 
involute forms such as the type species, S. involutus  (Gordon, 1965), and suggest that 
recognition of the genera Emstites and Zidadarites is problematic.
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BACKGROUND

Until the 1970’s, the record of ammonoids 
during the mid-Carboniferous (Namurian) was 
thought to have comprised about thirty genera, 
and to be well represented by two successions: 
1) the thick, basinal (mostly shale) sequence of 
Great Britain; and 2) the episodically deposited 
shallow-shelf succession of the U.S. Ozark Shelf. 
The British Namurian was deemed the primary 
biostratigraphic reference, because it was more 
complete, and it had been well documented to 
contain a series of ammonoid-based zones, 
dating to the seminal work of W.S.Bisat (1924) 
and much refined by subsequent workers (e.g., 
Ramsbottom, 1977, 1978). The North American

counterpart was somewhat richer in terms of 
specimen numbers, preservation and endemic 
taxa, but its hiatus-punctuated, lateral unpre­
dictability made it a challenge to work with (see 
Saunders, Ramsbottom and Manger, 1979).

In 1971 and 1978, V.E.Ruzhencev and 
M.F.Bogoslovskaya described the rich Namu­
rian ammonoid succession of the South Urals. 
Their landmark works were based on more than 
50,000 specimens including 92 genera (51 we­
re endemic) and 280 new species, primarily 
from shallow shelf carbonates (see Saunders and 
Swan, 1984, Figs. 2-5 for comparison and range 
charts). These were the last monographs to which 
Vasily Ermolaevich Ruzhencev (1899-1978) con­
tributed; they serve as an appropriate capstone

GREAT BRITAIN

Fig. 1. Distribution of species of Cravenoceras, Richardsonites and Fayettevillea s.l. in the Lower j 
Namurian (Eumorphoceras Zones 1-2) of Britain. The ventral lobe of the external suture for each species 
is shown. Note that all species of Cravenoceras display a narrow ventral lobe (lobe width/height [wl/hl] - 
0.5) with relatively small prongs and a shallow median saddle (saddle height/lobe height [hs/hl] = -  0.4). 
The first wide-lobed (wl/hl > 0.5) form to occur is R. gairensis (wl/hl -  1.0) in Zone E2 b of Scotland andf. 
darwenensis (wl/hl -  0.8) in Zone E2 c of England.
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THE CRAVENOCERAS-GLAPHYRITES DILEMMA ...
US. MIDCONTINENT SOUTH URALS

Fig.2. Distribution of species of Cravenoce- 
ras, Richardsonites  and Fayettev il lea  in North 
American Midcontinent equivalents to the European 
Lower Namurian (Eumorphoceras Zones 1-2). Only 
the ventral lobes are illustrated. Note the predo­
minance of sutures with wide lobes and prongs (wl/ 
hi -  0.9) compared to the British species of Cra­
venoceras (see Fig. 1). Only one species of narrow- 
lobed Cravenoceras s.s. (wl/hl -  0.5) is presently 
known in the North American Midcontinent, C. bo- 
goslovskayae n. sp., described here for the first time.

Fig.3. D istribution of species of Craveno­
ceras, Richardsonites and Fayettevillea s.l. in the 
Lower Namurian (Serpukhovian) of the South Urals 
(based on Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1971). 
Only the ventral lobes are illustrated. Note that 
narrow lobed Cravenoceras (wl/hl ~ 0.5) is common 
in Zones Nmi b i-2 ; wide-lobed forms (Richardso- 
nites-Glaphyrites  [wl/hl ~ 0.8] complex and Fay­
ettevillea s.l. [wl/hl -  0.8]) appear in Zones Nm-|ci-2.

to a remarkable career, distinguished by im­
peccable quality, thoroughness, and insight.

The Namurian monographs brought to 
light a number of differences between the South 
Urals and other major Namurian successions. 
Foremost was the much higher level of taxo­
nomic diversity in the South Urals faunas com­
pared to equivalent sequences elsewhere. 
Although s till une xp la ine d , th is  was not 
altogether unexpected, for s im ila rly  h igher 
diversity faunas, had also been documented in 
the Devonian, Upper Carboniferous and Per­
mian (Bogoslovsky, 1969, 1971, 1978; Ru­
zhencev, 1950, 1951, 1952). A second puzzling 
aspect of the Namurian that emerged was 
biogeographic and biostratigraphic differences 
in a generalized group of species that had long 
been placed in the genus Cravenoceras (e.g., 
Gordon, 1965; Saunders, 1973). This common 
and characteristically Carboniferous clade po­
ssesses a smooth, moderately umbilicate shell 
marked by fine growth lamellae, and internally 
has a simple 8-lobed suture. Based on multi­
variate analysis, a C ravenoceras-R ichard- 
sonites-Glaphyrites morphotype was segre­

gated (as morphotype VII) by Saunders and 
Swan (1984). They calculated that in life it 
would have had a low aperture orientation with 
low hydrodynamic stability and intrepreted it to 
have been a poor swimmer, benthic in habitat, 
that was not restricted  to particu la r facies 
(Swan and Saunders, 1987). In many faunal 
associations, this morph is the most common 
single element, far outnumbering all other taxa 
combined; this is particularly true in the North 
American Upper Carboniferous, where it seems 
to have thrived in both the dysaerobic (juvenile 
molluscan) and aerobic (mature molluscan) 
facies (Boardman et a i,  1994). This genera­
lized form appeared rather suddenly at the end 
of the Visean. Thus, it is perhaps not surprising 
that one of its members, Cravenoceras leion , 
would have been termed «the basement gonia- 
tite of the Namurian» by W.S Bisat (1930), and 
that it would come to be formally recognized 
by the Subcommission on Carboniferous Stra­
tigraphy at the fourth Heerlen Congress in 1958 
as the marker for the base of the Namurian 
(E1a) (Bisat, 1950; Ramsbottom, Higgins and 
Owen, 1979).
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SOUTH URALS

Fig.4. Stratigraphic ranges of key ammonoid genera and presumed correlations between North 
American, British, and South Urals Upper Visean and Lower Namurian ammonoid successions. We have 
used asterisks to designate several im portant late V isean/Nam urian ammonoid clades proposed by 
Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971): 1) Neoglyphioceras* includes the Neoglyphioceras-Lusitanites 
complex; 2) Gonia tites* represents the Dom barites-Peric le ites , Lus itanoceras , and Neogoniatites- 
Hypergoniatites complexes; 3) Lyrogoniatites* includes Lyrogoniatites-Pachylyroceras  (note that in the 
U.S. Midcontinent Lyrogoniatites is known only from the middle Chesterian Beech Creek Limestone of 
Illinois [Furnish and Saunders, 1971]); and 4) Girtyoceras* includes the Girtyoceras-Sulcogirtyoceras 
complexes. Note that our interpretation is that South Urals zones Nm-|bi and Nm-|b2 ammonoid assemblages 
are intermediate between the sharply contrasting Upper Visean (Dombarites-Lusitanoceras-Lusitanites) 
and Lower Namurian (Cravenoceras-Eumorphoceras) assemblages in Europe and North America.

However, Ruzhencev and Bogoslovskaya 
(1971) pointed out tha t in its type region 
(B rita in ), the suture of C ravenoceras  has 
distinctive, narrow ventral lobes and ventral 
prongs (Fig. 1); by contrast, seemingly identical 
shells in the North American succession have 
wide ventral lobes and prongs, like Richardso- 
nites, Fayettevillea and Glaphyrites (Fig. 2). If 
these suture differences were accorded taxo­
nomic significance, as they were by Ruzhencev 
and Bogoslovskaya (1971), Cravenoceras s.s. 
was extremely rare in North America, and its 
apparent counterpart, Glaphyrites s.s. was not 
present in Western Europe. In the South Urals, 
both forms occurred (Figs. 3, 4).

The purpose of the present paper is to 
review various aspects of this «cravenoceratid 
dilemma», which Ruzhencev and Bogoslovs­
kaya (1971) must be credited with bringing to 
light; the solution that we propose here is not 
g rea tly  d iffe re n t from  that which they re ­
commended. However, we present data on

sutures of type specimens from the British and 
North American Namurian that were previously 
unavailable, and we describe what we regard 
as the first unequivocal Cravenoceras s.s. from 
the North American Midcontinent, in a Lower 
Namurian (E2 ) assemblage from Oklahoma.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

S up e rfam ily  NEOGLYPH IOCERATACEAE 
Plummer and Scott, 1937

Fam ily  CRAVENOCERATIDAE
Ruzhencev, 1957

S ub fam ily  CRAVENOCERATINAE 
Ruzhencev, 1957

Genus Cravenoceras Bisat, 1930

Type species: Homoceras malhamense 
(Bisat, 1924), Lower Namurian (E ic), Britain.

As noted above, Ruzhencev and Bogo­
s lo vskaya  (1971 ) d em ons tra ted  that the 
taxonomic concept of Cravenoceras as it had
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Fig.5. Sutural outlines of Cravenoceras  s.s. Note that the mean lobe/height (w l/h l) for sutures 
illustrated is ~ 0.5. a, C. leion Bisat, 1930, topotype (SUI 60630) at 16 mm diameter (wl/hl = 0 .54), upper 
Bowland Shales, basal Pendleian, Zone E-|a, Wiswell, near Clitheroe, Lancashire, north England, X 12; b, 
c. d, C. malhamense (Bisat, 1924), Bordley Shales, upper Pendleian, Zone E-|c, Moor Close Gill, Malham, 
Yorkshire; b, syntype (BMNH C25745) at 5 mm diameter, X25.3; c, internal suture, same specimen as 
previous, X25.3; d, holotype (BMNH C 25744) at 12 mm diameter (wl/hl = 0 .54) (see Bisat 1924, PI. I, figs. 
1.2, p. 106), X14.5; e, C. cowlingense Bisat, 1932, (IGS 62824) at 12 mm diameter (wl/hl = 0 .54), from 
metatype bullion, erratic block, Millstone Grit, lower Arnsbergian, E2a Zone, Keighley Churchyard, Keighley, 
Yorkshire, X 12.8; (see Hudson, 1941, p. 281, fig. 6a; also Yates, 1961, p. 416); f, C. bogoslovskayae n. 
sp., holotype (SUI 62436) at 18 mm diameter (wl/hl = 0 .51), Goddard Shale, upper Chesterian, Zone E2 a 
equivalent, Lake of the Arbuckles, Murray County, Oklahoma, X 12.

been applied by others had come to include 
essentially identical narrowly umbilicate and 
moderately compressed shells (U/D ~ 0.3, W/ 
D~ 0.7) that possessed two different sutural 
patterns (which they suggested also meant 
different evolutionary origins): one had relati­
vely QMOw_y^iti^JJobes_mTd_gr^ias and 
shallow median saddle; the other had wide

ventral lobes and prongs and a deep median 
saddle (Fig. 5). They condensed the concept of 
Cravenoceras to include only those forms with 
narrow ventral lobes (lobe width/height [wl/hl] = ~ 
0.5; range 0.46-0.58) and a median saddle less 
than half the height of the ventral lobe (saddle 
height/lobe height [hs/hl] = ~ 0.4; range 0.29-0.43; 
Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1971, p. 253).
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This revised concept of Cravenoceras s.s. 
had an important consequence: as thus constituted, 
Cravenoceras s.s., the single most common and 
characteristic of Namurian ammonoids in the Pend- 
leian and lower Arnsbergian (E-|a-E2 a) of Western 
Europe, did not occur in the North American Mid­
continent. Indeed, until the present paper, not a 
single specimen, among tens of thousands formerly 
assigned to at least ten species of Cravenoceras 
s.l., could be said to belong to the genus.

We believe that the restricted definition 
used by Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971, 
1978) has much merit. It relies on consistent and 
recognizable differences in the shape of the ven­
tral lobe that can be shown to change through ti­
me, independently of shell shape. As emended 
by Ruzhencev and Bogoslovskaya, Cravenoceras 
occurs in the Lower Namurian (N m ib) in the 
South Urals, where it was said to have been de­
rived from Pachlyroceras (uppermost Visean; 
Nm iai-a2; Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1978, 
p. 50). In Europe, it marks the base of the Namu­
rian and ranges upward through most of the 
EumorphocerasZone (E ia-E 2 b; basal Pendleian- 
middle Arnsbergian). All of the approximately 30 
species listed by Ruzhencev and Bogoslovskaya 
(1971, p. 253-254) are here retained in Craveno­
ceras - we see no compelling basis for discrimi­
nating Emstites Korn, 1988, species of which are 
encompassed by Ruzhencev & Bogoslovskaya’s 
definition of Cravenoceras (see below). Here, we 
describe the first occurrence from the North Ame­
rican Midcontinent, C. bogostovskayae n. sp., 
from the Goddard Formation of Oklahoma.

Cravenoceras bogostovskayae n. sp.
Plate 1, figures 4-6; Figures 2, 5f.

T yp e s . - H o lo type  (SUI 62436) and 
paratype (SUI-62437), the University of Iowa, 
Iowa City 52242.

Description. - Cravenoceras bogoslovs- 
kayae is based on two well preserved silicified 
internal molds of 27.5 mm and 15 mm diameter 
(holotype SUI 62436 and paratype SUI 62437). 
Conch thickly subglobose (W/D approximately
0.65) with depressed whorls (H/W, 0.6-0.65) 
and a deep, moderately narrow umbilicus (U/ 
D, approxim ate ly 0.3). W horl sections are 
broadly rounded across the venter and ventro­
lateral flanks and achieve maximum width at 
the umbilical shoulder. Umbilical shoulders are 
narrowly rounded and umbilical walls are wide 
and gently convex. Shell ornament consists of 
prominent, shingled, transverse lamellae (15/ 
5 mm at 24 mm diameter) which are essentially 
straight with only a slight ventral sinus. Four 
shallow constrictions are weakly impressed on 
the flanks of the holotype, becoming pro­
gressively stronger ventrad (PI. 1, figs. 4, 5). 
Constrictions are present on the internal mold, 
but are not expressed on the external surface 
of the shell. The ventral lobe is narrow (wl/hl,
0.54) with a low median saddle (hs/hl, 0.25), 
short, slender, b lun tly  pointed prongs and 
flanks that diverge abruptly orad into a wide, 
somewhat narrowly rounded first lateral saddle 
(Fig. 5f). The lateral lobe is V-shaped, but 
sinuous with swollen flanks and attenuate tip.

Dimensions (mm).

Specimen D U/D H/D W/D H/W
Holotype SUI 62436 27.5 0.29 0.41 0.64 0.65
Paratype SUI 62437 15.0 0.27 0.40 0.68 0.59

C om parisons. - Cravenoceras bogos- 
lovskayae is distinguished from all other subglo­
bose representatives of the genus by peculiarities 
of the suture, particularly the ventral lobe. This is 
considerably more narrow (wl/hl, 0.54) and 
shallowly subdivided (hs/hl, 0.25) on C. bogos- 
lovskayae than on other species of Cravenoceras, 
with flanks that diverge abruptly orad from the 
base rather than from mid flank (Figs. 5, 6).

Occurrence. - The holotype and paratype 
of Cravenoceras bogostovskayae n. sp. were

collected from an isolated 20-meter outcrop of 
Goddard Shale exposed along a small ESE- 
trending inlet on Lake of the Arbuckles, appro­
x im ate ly  9.3 k ilom eters  south of Sulphur, 
Murray County, Oklahoma (SW-quarter Section 
34, T1S, R3E, Sulphur South 7-1/2 minute 
quadrangle).

The undescribed assemblage from the 
Goddard Shale at this locality, in addition to 
Cravenoceras, includes abundant Richard- 
sonites richardsonianus as well as species of
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Stenoglaphyrites s .I., and Eum orphoceras. 
Precise age re la tion sh ip s  have not been 
established for this assemblage. However, it 
closely resembles those of the Sand Branch 
Member of the Caney Formation and the upper 
Pitkin Limestone and is regarded as being 
equivalent to the lower A rnsbergian Stage 
(E2 a) of the standard Namurian succession of 
Britain (Saunders, Manger, and Gordon, 1977).

Etymology. - The new species is named 
to honor Margarita Fedorovna Bogoslovskaya, 
Paleontological In s titu te  o f the R ussian 
Academy of Sciences, Moscow, in recognition 
of her many ou ts tand ing  co n tribu tio ns  to 
ammonoid research.

Superfamily SOMOHOLITACEAE Ruzhencev, 
1938

Family GLAPHYRITIDAE Ruzhencev and 
Bogoslovskaya, 1971 

Subfam ily GLAPHYRITININAE Ru­
zhencev and Bogoslovskaya, 1971 

Genus Glaphyrites Ruzhencev, 1936

Type species: Gastrioceras modestum  
Bose, 1917, Gaptank Formation (V irg ilian , 
Gzhelian equivalent), West Texas.

Glaphyrites had long been a catchall 
genus, with scores of genera lized  Upper 
Carboniferous «cravenoceratid»-like species, 
but distinguished by its wide ventral lobes and 
attenuate prongs and deep median saddle. In 
the context proposed by R uzhencev and 
Bogoslovskaya (1971), it was redefined to 
accomodate wide-lobed forms with the fo llo ­
wing sutural proportions: ventral lobe width wl/ 
hi > 0.5 (range 0.61-1.0, mean 0.8) and a 
median saddle greater than half the height of 
the ventral lobe (hs/hl > 0.5). They noted that 
there is a much wider range in variation in the 
shell shape of G la ph y rite s  com pared  to 
Cravenoceras, with the umbilicus of Glaphy- 
rites ranging from wide to narrow. They also 
documented that the lobe and saddle propor­
tions changed through time, becoming broader 
and deeper (mean wl/hl and hs/hl for Namurian:
0.75 and 0.52; mid-Carboniferous: 0.85 and
0.62; U. Carboniferous: 0.90 and 0.63) (Ru­
zhencev and Bogoslovskaya, 1971, p. 287).

Perhaps the biggest change wrought by 
this taxonomic approach was that what had 
traditionally been an Upper Carboniferous- 
Lower Permian taxon was now being used to 
accomodate wide-lobed Namurian «craveno-

Fig.6. Suture outlines of Cravenoceras s.s. 
from the Lower Namurian of Britain, a, immature 
C. ? ke tt les ingense  B isat, 1932, ho lo type (IGS 
49962), at 7 mm diameter (wl/hl = 0 .65), Millstone 
Grit, A rnsberg ian, E2 b Zone, Tarn Beck, Caton 
Green, near Lancaster, Lancashire, X 19; b, C.? 
holmesi Bisat, 1932, paratype (IGS 51438) at 7.8 
mm d iam eter (w l/h l = 0 .5 1 ), same loca lity  and 
horizon as previous, X16.7; c, d, C. subplicatum  
Bisat, 1932, Millstone Grit, Arnsbergian, E2 b Zone, 
B irs tw ith  Beck, H am psthw a ite , near R ip ley, 
Yorkshire, X 16.8; c, topotype (IGS 60355) at 6 mm 
diameter (wl/hl = 0 .58), X 16.8 ; d, topotype (IGS 
60359) at 14.1 mm diameter (wl/hl = 0 .47), X12.4.

ceratids». Thus, one of the most common 
faunal elements in certain (e.g., Fayetteville 
Shale) lower Namurian (E i, lower Eumopho- 
ceras Zone) faunas in North America was now 
identifed as Glaphyrites, a typical Upper Car­
boniferous form. This also presented the d iffi­
culty of assigning generic names to the many 
forms for which sutures were not known, in­
cluding at least five species in the British Na­
murian. Were they Cravenoceras, Glaphyrites, 
R icha rdson ites , S ten o g la p hyrites  or Fay-
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A

Fig.7. Suture outlines of Richardsonites from 
the Lower Nam urian of B rita in , a, R. scoticus  
(C urrie , 1954) (RSM 1911.62 .494a) at 12 mm 
diameter (wl/hl = 0.61), shales associated with the 
Calderwood Cement Limestone, Pendleian, Ei Zone, 
East Kilbride, Scotland, X11.5 (see Currie, 1954, 
text-fig. 6a); b, R. gairensis (Currie, 1954) (RSM 
Dunlop 4764) at 16 mm diameter (wl/hl = 1.0), Gair 
Limestone, upper Arnsbergian, Zone E2 c, Carluke, 
Scotland (see Currie, 1954, text-fig. 6d), X9.

ettevillea? And taxonomic consequences aside, 
there was no functional explanation for having 
such suture differences present in otherwise 
identical and isochronous forms.

We would restrict the concept of Glaphy- 
rites so that it is more in accord with its former 
concept, to include the more w idely lobed, 
w idely um bilicate and sometimes cadicone 
forms, typified by the Upper Carboniferous type 
species G. modestus. This would include at 
least 2 of the Lower Namurian (Nmi C2) species 
of Glaphyrites described by Ruzhencev and 
Bogoslovskaya (1971) from the Fayettevillea- 
Delepinoceras Genozone in the South Urals (G. 
uralensis and G. solidus), but not G. embolicus 
or G. la tus  which are re la tive ly  p rim itive , 
transitional species that are embraced by our 
emended definition of Richardsonites. It should 
be noted that the close morphologic affinity 
between Cravenoceras and Glaphyrites sug­
gested that the former gave rise to the latter 
(Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1978, p. 52).

Genus Richardsonites Elias, 1956 
Figures 1-3, 7

Type sp e c ie s : G astrioce ras  rich a rd - 
sonianum Girty, 1909, Upper Caney Formation 
(Lower Namurian, E2 a equivalent), Oklahoma.

The original basis for this Lower Namu­
rian genus was the presence of a ventral furrow 
on the in te r io r o f the shell (E lias , 1956). 
However, such furrows are not uncommon, 
particularly among upper Namurian ammonoids 
(e.g., Umbetoceras, Surenites, Phillipsoceras, 
R etites , C ance lloce ras , as illus tra ted  by 
Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1971; 1978). 
Richardsonites  was otherwise very close to 
typical wide-lobed cravenoceratids (wl/hl -  0.9), 
and the genus had been suppressed as such 
by other authors (e.g., Gordon, 1965; Saun­
ders, 1973). However, Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1971) resurrected Richardsonites 
on the basis that it could be distinguished from 
G lapyhrites  by its more involute and com­
pressed shell, with whorls that tend to become 
elongated. Its Glaphyrites-like wide ventral lobe 
and wide ventral prongs separated it from 
Cravenoceras s.s. We propose to broaden this 
definition of Richardsonites, to include several 
Lower Namurian wide-lobed and moderately 
umbilicate forms that Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1971) included in Glaphyrites, but 
fo r w h ich  a du lt su tu re s  w ere previously 
unknown (e.g., «G.» fayettevillae (Gordon)), as 
well as 2 early (Nm i c i ) transitional species (G. 
embolicus and G. latus) from the South Urals, 

Richardsonites  is an important genus 
zona lly  and phy logene tica lly ; it had been 
recognized in North America at two different 
levels (R. richardsonianus in the Upper Caney, 
Pitkin, and Goddard Formations [all E2 a Zone 
equivalents] and R. mapesi in the Imo For­
mation [Zone E2 b-c]), as well as in the South 
Urals {R. girtyanus, Nm ic2). As thus defined, 
Richardsonites would also accomodate at least 
one species from the Scottish Namurian (E2), ! 
R. gairensis (Currie) and possibly R. scotticus I 
(Currie) as well. j

i
I

Subfam ily FAYETTEVILLEINAE Ruzhencev 
and Bogoslovskaya, 1971 

Genus Fayettevillea Gordon, 1960 
Figures 1-3, 8

Type species: F. planorbis Gordon, I960, 
Lower Fayetteville Formation (Lower Namurian,
E i equivalent), Arkansas.

The older, broad concept of Craveno­
ceras s.l. had included compressed, widely 
umbilicate shells (U/D ~ 0.5-0.6; W/D - 0.6; 
e .g ., C. friscoense  (M ille r and Owen), C. 
bransoni Saunders, C. darwenense Bisat; C. 
africanum  Delepine). Where suture data were
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Fig.8. Suture outlines of Fayettevillea. a, F. darwenensis (Moore, 1945), holotype (IGS 72117) at 
11.5 mm diameter (wl/hl = 0 .89), X8.4 ; b, paratype (IGS 72119) at 19.5 mm diameter (wl/hl = 0 .78), X8.7; 
both specimens from M ills tone Grit, Sabden Shales, upper A rnsberg ian, Zone E2 c, R iver Darwen, 
Samlesbury Bottoms, Blackburn, Lancashire; c, F. planorbis  Gordon, 1960, internal and external sutures of 
unnumbered topotype (U. Arkansas) at 8.7 mm diameter (wl/hl = 0 .68), lower Fayetteville Formation, middle 
Chesterian (Zone Ei equivalent), Town Branch, Fayetteville, Washington County, Arkansas, X20.6.

available, it was c lea r tha t these  w ide ly  
umbilicate «cravenoceratids» also possessed 
broad ventral lobes and prongs (see Bisat, 
1932; Gordon, 1965; Saunders, 1973). This 
form is represented p ro lifica lly  in the Imo 
ammonoid fauna of Arkansas where its mor­
phology has been extensive ly documented 
(Saunders, 1973, Appendix I, II).

Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971) 
argued that this openly umbilicate shell form 
was so far removed from Cravenoceras s.s. 
and from Glaphyrites that it could be accomo­
dated in neither of these genera. Instead, they 
proposed referring it to a poorly known, widely 
umbilicate genus named by Gordon (1960) on 
the basis of small shells (< 8mm diameter) from 
the Lower Namurian (E-|) Fayetteville  For­
mation of Arkansas. The fact that F. planorbis 
occurs with (and resembles) young stages of 
awide-lobed «cravenoceratid» (Richardsonites 
layettevillae) had previously cast some doubt 
on the validity of this species and genus;

indeed, until large, mature specimens of F. 
planorb is  become available, its va lid ity will 
remain somewhat in question. That uncertainty 
notwithstanding, Ruzhencev and Bogoslovs­
kaya’s (1971) separation of a widely umbilicate, 
wide-lobed taxon centered on species such as 
F. occidentalis and F. friscoensis became widely 
accepted (e.g., Saunders, Manger and Gordon, 
1977; Riley, 1987; Nikolaeva, 1997). We concur 
with their definition of the genus.

N ikolaeva (1997) proposed to d ivide 
Fayettevillea into two genera, naming a new 
genus, Zidadarites  (type species: Craveno­
ceras bransoni Saunders, 1973), distinguished 
by its narrower um bilicus and whorls, that 
becom e more h igh ly  arched than in Fay­
ettevillea. She named a new species, Z. leveni, 
from the Fayettevillea-Delepinoceras Zone of 
Central Asia, where it occurs with specimens 
that appear indistinguishable from F. frisco­
ensis. This horizon is contemporaneous with 
the Imo Formation of Arkansas (E2 b-c of the
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British Namurian). We feel that separation of 
these two genera is problematic, due to inter­
specific variation in conch form. Specifically, 
compressed and narrowly umbilicate shells of 
F. friscoensis are difficult to distinguish from 
wide and openly um bilica te  varian ts  of F. 
bransoni, as shown in plots of W/D, U/D, and 
H/D vs. D by Saunders (1973, Appendix I, figs. 
24-32). As for the more highly arched whorls 
of F. bransoni, there are compressed forms of 
F. friscoensis  that are just as arched (e.g., 
compare Saunders, 1973, PI. 3 fig. 1 to PI. 4, 
fig. 1). In addition, the umbilical cross section 
of Z. leveni illustrated by Nikolaeva (1997, Fig. 
4a) is rounded, rather than sub-angular as in 
F. bransoni, and the ventral lobe of Z. leveni 
figured by her (1997, Fig. 3B) is quite unlike 
that of e ither F. bransoni or F. friscoensis  
(compare to Saunders 1973, Figs. 10 and 14). 
Summarily, Z. leveni may belong to a different 
genus than species of Fayettevillea s.l., but in 
our opinion, that genus should not have as its 
type species F. bransoni.

DISCUSSION

The basic taxonomic scheme proposed 
by Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971, 
1978), utilizing the four genera listed above for 
traditional cravenoceratid/glaphyritid morphs 
has much m erit. It makes b ios tra tig raph ic  
sense, and they provided phylogenetic jus tifi­
cation as well. With access to previously una­
vailable sutural details of type British taxa, we 
are able to extend the scheme to virtually all 
related taxa in the classic Namurian ammonoid 
sequence. However, we propose extending the 
concept of Richardsonites to include a number 
of Lower Namurian (pre-Fiomoceras Zone) gla- 
phyritids with a wide ventral lobe (wl/hl > 0.5), 
that tend to have a compressed, narrowly umbi­
licate shell at maturity (U/D -0.2-.3). By this 
revised scheme, Cravenoceras s.s is the only 
widespread narrow-lobed cravenoceratid in the 
Namurian. There are three wide-lobed forms 
in the Namurian: Richardsonites, Fayettevillea± 
and Stenoglaphyrites (see below). Glaphyrites 
accomodates younger (post-Lower Namurian) 
representatives of this wide-lobed morphotype, 
in which both shell and ventral lobe tend to 
become even wider and more cadicone through 
the Upper Carboniferous.

Korn (1988) proposed adding a new ta­
xon to this series, Emstites (type species, Para-

glyphioceras schaelkense Briining, 1923). It 
was acknowledged to be very similar to Crave­
noceras, but Korn stated that: «In Emstites, the 
early whorls are very evolute, in the later 
whorls, the umbilicus retains its width, and only 
at the latest stages its width increases again. 
In Cravenoceras, the early stages are evolute, 
and the umbilicus continually expands through­
out growth.» (Korn, 1988, p. 141 [translation])

In our view, these distinctions are not 
defined in a way that permits objective generic 
determination. There is a great deal of early 
ontogenetic variation in umbilical proportions, 
and much overlap of d iffe ren t taxa in this 
parameter (e.g., see Saunders, 1973, Appendix 
I, Figs. 24-32). But even if the basis for genus 
segregation is quantified, it will require know­
ledge of early ontogenetic whorl morphology, 
which is simply not available in the great majo­
rity of the thirty or so species that have been 
named. For the present, we see no basis or 
compelling reason for subdividing Cravenoce­
ras in a manner such as Korn (1988) proposed.

The status of the genus Stenoglaphyrites 
Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1971 (type 
species, Cravenoceras invo lutum  Gordon,
1965) is relevant to this discussion, for, as the 
name im p lies, it has been regarded as a 
compressed and wide-lobed member of the 
«glaphyritid» complex (e.g., Ruzhencev and 
Bogoslovskaya, 1978; Riley, 1987; Nikolaeva, 
1997). However, there  are discrepencies 
between the concept of the genus and what the 
type species comprises. Cravenoceras involc- 
tum was named for small (< 2 0  mm diameter) 
involute shells from the upper Pitkin Formation 
of Arkansas (E 2 a equivalent). The whorls of 
this species have a depressed, shoulderless 
umbilical area, giving the cross section a highly 
distinctive figure - 8  appearance (Gordon, 1965, 
fig. 53f, g). This distinctive whorl morphology 
is not represented in any of the other 14 species 
that have been referred to the genus (Ruzhen­
cev and Bogoslovskaya, 1971; 1978). In fact, 
the Stenoglaphyrites concept closely fits the 
genus Rhadinites Saunders, 1973 whose type 
species (Cravenoceras miseri Gordon, 1965), 
was referred to Stenoglaphyrites by Ruzhencev 
and Bogoslovskaya (1971). Therefore we would 
res tric t the genus Stenoglaphyrites  to Ihe 
involute form represented by the type species, 
and refer all compressed stenoglaphyritids with 
wide ventral lobes to Rhadinites.
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SUMMARY

1. The concept of Cravenoceras s.s is tied 
closely to the type species, C. malmaense Bisat, 
and the genus is well represented in both the 
South Urals (Nm ib) and Britain (Zones E-|-2 ). As 
reported here, it is also now known from the Lower 
Namurian (lower Arnsbergian; E2 a Zone equiva­
lent) of the U.S., in the Goddard Formation of Ok­
lahoma. In the absence of compelling morpholo­
gical or biostratigraphic criteria for discriminating 
Cravenoceras and Emstites Korn 1988, we regard 
Korn’s genus as a synonym of Cravenoceras.

2. Richardsonites is the most common 
single ammonoid taxon in Lower Namurian (Pend- 
leian and lower Arnsbergian; Ei and E2 a Zone) 
equivalents in the North American Midcontinent 
(eg., Fayetteville, Upper Caney, Goddard, and 
Pitkin Formations), it is well represented in the 
South Urals (N m ic 2 ), and is possibly present, 
though not abundant, in the British Namurian (E2 ). 
Richardsonites is thought to have given rise to 
the Homoce-ratidae and the glaphyritids.

3. Fayettevillea s.s. remains somewhat pro­
blematic, inasmuch as it was based on small shells 
and its mature shell and sutural form are not yet 
known. There are no forms exactly analogous to 
the type species known outside of North America, 
in the Fayetteville Shale (Pendleian; E 1  Zone 
equivalent.). However, a wide-lobed and widely 
umbilicate form is extremely common in the E2  

Zone worldwide; this has been referred to as Fay­
ettevillea s.l. Recognition of Zidadarites Nikolae­
va 1997 is regarded as problematic due to interspe­
cific variation in allied species of Fayettevillea s.l.

4. Glaphyrites s.s., the overwhelmingly do­
minant ammonoid in many Upper Carboniferous 
(Middle and Upper Pennsylvanian) and Lower 
Permian (Asselian) faunas, first appears in the 
Lower Namurian Fayettevillea-Delepinoceras Ge- 
nozone (Nmici or N m ic 2 ; Arnsbergian-equiva- 
lent) in the South Urals (e.g., G. uralensis or G. 
solidus). Earlier, more primitive middle Chesterian
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THE CRAVENOCERAS-GLAPHYRITES DILEMMA ...

PLATE 1

Cravenoceras from Oklahoma and Britain. 1 ,2 , C. malhamense (Bisat, 1924) from the Bordley 
Shales, upper Pendleian, E-|c Zone, Moor Close Gill, Malham, Yorkshire, north England, holotype 
(BMNH C25744), X2.5; 3, 8 , C. leion Bisat, 1930 from the upper Bowland Shales, basal Pendleian, 
Eia Zone, Wiswell, near Clitheroe, Lancashire, north England, topotype IGS 5126, X2; 4-6, C. 
bogoslovskayae n. sp. from the Goddard Shale, upper Chesterian (E 2 a-equivalent), Lake of the 
Arbuckles, near Sulphur, Murray County, Oklahoma, holotype (SUI 62436), X2; 7, 9, C. cowlingense 
Bisat, 1932 from metatype bullion, erratic block, Millstone Grit, lower Arnsbergian, E2 a Zone, 
Keighley Churchyard, Keighley, Yorkshire, north England, holotype (IGS 49965), X2.5.
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Новый диагноз раннекаменноугольного (честер, миссисипий) вида 
F a y e t t e v i l l e a  p la n o r b i s  Gordon, 1960, 

основанный на взрослых экземплярах из его типовой области

Л.К. Микс, У.Л. Мэнгер

В новых обнажениях фейетвиллских сланцев в их типовой области на северо-западе Аркан­
заса найдены первые взрослые экземпляры типового вида рода Fayettevillea - F. planorbis 
Gordon, I960. Анализ собранного материала подтвердил широко распространенное мнение, 
что этот вид с его узкими ранними оборотами напоминает во взрослом состоянии F. friscoensis 
(Miller et Owen, 1944) своей эволютной субдискоидальной раковиной, орнаментированной 
прямыми, правильно расположенными линиями роста, низкими оборотами и угловатыми 
умбональными краями. F. planorbis можно отличить от F. friscoensis по развитию у него 
единственного зазубренного гребня на умбональном крае и взрослой лопастной линии с 
небольшими узкими боковыми лопастями, направленными слегка вентрально. Из тех же 
отложений описаны раковины Pseudofayettevillea gordoni gen. et sp. nov., которые тоже 
обладают уплощенными ранними оборотами, но обнаруживают нерегулярно расположен­
ные зазубренные линии роста до диаметра раковины в 15 мм. Во взрослом состоянии 
Ps. gordoni имеет субдискоидальную или субшаровидную раковину с узким умбо. Ее ум- 
бональные края при диаметре раковины, превышающем 10 мм, орнаментированы зазуб­
ренными гребнями, число которых достигает пяти, а его типично гониатитовая линия имеет 
симметричные элементы в противоположность взрослой линии F. planorbis. На основе 
взрослых экземпляров уточнен диагноз F. planorbis. Подсемейство Fayettevilleinae Ruzhencev 
et Bogoslovskaya, 1971 из семейства Rhymmoceratidae переведено в семейство Glaphyritidae.

ABSTRACT. Ammonoid assemblages recovered from recently excavated exposures of the 
Fayetteville Shale (Chesterian, Mississippian) in its type area, northwestern Arkansas, have 
provided the first mature specimens of Fayettevillea planorbis Gordon, 1960. Analysis of this 
material confirms the widely held view that this species with planorbid early whorls resembles 
F. friscoensis (M iller & Owen, 1944) at maturity by possession of an evolute, subdiscoidal 
conch ornamented by essentially straight, evenly spaced growth lirae, depressed whorls, and 
angular umbilical shoulders. F. planorbis may be differentiated from F. friscoensis by deve­
lopment in the former species of a single crenulate ridge ornamenting the umbilical shoulder 
and a mature suture with narrow, attenuate lateral lobes that are directly slightly ventrad of 
the midline of the flank. Pseudofayettevillea gordoni n. gen & n. sp. is described from speci­
mens in the same assemblage that also possess planorbid early whorls, but exhibit irregularly 
spaced, crenulate growth lirae through 15 mm diameter. P. gordoni develops a subdiscoidal 
to subglobose conch with a small umbilicus at maturity. Its umblical shoulders are ornamented 
by as many as five crenulate ridges at diameters > 10 mm, while its typically goniatitic suture 
exhibits symmetrical elements in contrast to those of mature F. planorbis. With the rediagnosis 
of F. planorbis based on mature specimens, the Subfamily Fayettevilleinae Ruzhencev & Bogo­
slovskaya, 1971, is transferred to the Family Glaphyritidae from the Family Rhymmoceratidae.

INTRODUCTION

Evolute ammonoids with a wide umbili­
cus (U/D >.30), subdiscoidal conch (W/D < 
.70), and planorbid early whorls comprise one 
of the common components of early Namurian 
(E,-E2) assemblages on a worldw ide basis

(Morphotype VII of Saunders and Swan, 1984; 
Group 4 of Nikolaeva, 1999). However, taxo­
nomic assignment of this morphotypic group 
has included at least e ight genera (Crave- 
noceras Bisat, Eoasianites Ruzhencev, Fay­
e ttev illea  Gordon, G laphyrites  Ruzhencev, 
Parafayettevillea Yang, Tympanoceras Ruzhen-
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cev, Zephyroceras Kullmann, Zidadarites Niko­
laeva) and no less than 17 species. Much of 
the confusion surrounding taxonomic assign­
ment of these forms results from the immature 
type suite used by Gordon (1960) to charac­
terize his genus Fayettevillea. The described 
and figured type specim ens are planorbid 
through four whorls and then slowly expanding 
through their final whorl comprising a diameter 
of approx im ate ly  7mm. In the absence of 
mature specimens, the genus was ignored for 
more than a decade, and most species that 
have been assigned to it in later publications 
were placed in itia lly  in Cravenoceras, e.g. 
Saunders, 1973, 1975.

Attention became focused on Fayette­
villea by Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971, 
p. 341). They assumed that the genus changed 
markedly during ontogeny so that it was re­
diagnosed to include forms with both large and 
small umbilici, coarse to fine ornament, and su­
tures with attenuate to broad lobes. In addition 
to the type species (F. planorbis Gordon, 1960), 
Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971) propo­
sed two new species and included Eoasianites 
(Eoasianites) p rio r Kullmann (1962) as well. 
Their generic discussion of Fayettevillea omits 
any reference to Pseudoparalegoceras fris- 
coensis Miller and Owen, although that species 
was referred to Fayettevillea in a faunal list for 
the Imo Formation in the same publication (Ru­
zhencev and Bogoslovskaya, 1971, p. 43). 
Saunders (1973, 1975) described a large as­
semblage containing this distinctive Upper Mi- 
ssissippian taxon from the Imo and Rhoda 
Creek Shales of Arkansas and Oklahoma res­
pectively. He assigned P. friscoensis to Cra­
venoceras but later reassigned the species to 
Fayetteviljea (Saunders et a!., 1977). With its 
placement in Fayettevillea  that species sub­
sequently became a surrogate for mature re­
presentatives of the genus, and the generic 
concept became fixed on F. friscoensis, although 
some workers have viewed the genus appa­
rently as a dwarf or at least a tiny form (i.e. 
both Yang (1986) and Yiping and Zuren (1987) 
proposed several new species of Fayettevillea 
based on material with diameters < 1 0  mm).

Three genera (Parafayettevillea, Zephy­
roceras, and Zidadarites) have been proposed 
to accommodate middle Carboniferous forms 
that possessed planorbid early whorls resem­
bling those of Fayettevillea planorbis, but that 
could be distinguished from each other or from 
mature Fayettevillea (based on F. friscoensis) 
by umbilical diameter and sutural criteria. The 
problems with recognition of the genus have 
been magnified since it serves as type for the 
Subfam ily Fayettev ille inae  erected by Ru­
zhencev and Bogoslovskaya (1971) within their 
Family Rhymmoceratidae. Those authors also

proposed (1971, p. 106) a Fayettevillea-Delepi- 
noceras Ammonoid Genozone (Nm1c) for the 
top o f ’the Serpukhovian Stage in Russia (= 
Arnsbergian Stage E2  of western Europe; upper 
Chesterian Series of North America), further 
emphasizing the need for consistent identi­
fica tion  of the genus that is lacking in the 
literature to date.

The type suite for Fayettevillea planor­
bis Gordon 1960, type species of the genus, 
came from the lower Fayetteville Shale expo­
sed in its type area surrounding the town of that 
name in Washington County, Arkansas. The 
precise type locality of the holotype (USNM 
locality 3301; Gordon, 1960, p. 147) is no lon­
ger ava ilab le , but tha t ammonoid-bearing 
horizon can be traced throughout the type area 
of the F aye ttev ille  Shale w ith confidence 
(Meeks, 1997; Meeks eta l., 1997). Recent con­
struction in the Fayetteville area has created 
several fresh exposures of both the lower and 
upper Fayetteville Shale that have produced 
large collections of ammonoids, including the 
first mature specimens of F. planorbis. Speci­
mens from this new material are described and 
figured herein (Plate 1) to resolve the long­
standing confusion surrounding the generic 
concept of F. planorbis and to allow its discri­
mination from other similar taxa. We have iden­
tified two forms in our collections with planorbid 
early whorls, and both may be included in 
Gordon’s immature type suite as well. Our stu­
dy of growth series for both these taxa indicates 
that F. planorbis does resemble F. friscoensis 
at maturity (Plate 1), but another species with 
planorbid early whorls develops a subglobose, 
moderately involute conch, with depressed 
whorls, a narrow umbilicus, and revolving orna­
ment that is described herein as a new genus, 
Pseudofayettevillea (Plate 2).

LITHOSTRATIGRAPHIC SETTING

The Fayetteville Shale includes informal 
lower and upper black, shelf margin shales 
separated by the formally named Wedington 
Sandstone Member. Its deposition reflects 
transgressive and high stand conditions of a 
late Chesterian Vail cycle that is well repre­
sented across the southern midcontinent of 
North America. Platform carbonates (Hinds- 
ville Limestone) and a coeval terrigenous del­
taic complex (Batesville Sandstone) initiated 
deposition on a type 1  erosional unconformity 
that began the Chesterian Series (Upper Missi- 
ssippian). Continued transgression drowned 
the platform and covered it with black muds that 
were in itia lly  anoxic.This lower Fayetteville 
shale developed a persistent horizon of mi- 
critic-dolomitic concretions that reflect an initial 
low sedimentation rate combined with residual
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carbonate saturation of the shelf wa-ters. Low 
sedimentation rates also favored pyrite pre­
cipitation, and a zone of pyritized fossils and 
nodules occurs in the basal portion of the 
formation above the carbonate concretionary 
horizon. The remaining part of the lower mem­
ber and the entire upper member of the Fay­
etteville are characterized by abundant sideritic 
concretions that formed in response to increa­
sed sedimentation. Anoxic or dysoxic bottom 
conditions persisted through the lower Fayette­
ville, and the interval lacks a benthic fauna. The 
only macrofossils recovered from the lower 
Fayetteville are cephalopods.

High stand conditions in the Fayetteville 
transgression are associated with a small 
constructive delta system confined essentially 
to the type area. The Wedington Sandstone 
Member exhibits channel, interdistributary bay, 
and upper shoreface sandstones that provide 
a persistent lith o s tra t ig ra p h ic  datum  fo r 
differentiation of the lower and upper members 
of the Fayetteville Shale. The upper Fayette­
ville is a concretionary black shale that yields 
abundant cephalopods, but it also contains a 
benthic fauna dominated by bivalves and gas­
tropods suggesting an improvement of bottom 
circulation as regression began. Aggrading and 
prograding shelf carbonates (Pitkin Limestone) 
signal the sea level fall that closed the Ches- 
lerian Series in northwestern Arkansas, altho­
ugh the Imo Shale provides additional record 
of that regression above the Pitkin Limestone 
in north central Arkansas.

AMMONOID LOCALITIES

The type lo ca lity  fo r F a ye tte v ille a  
planorbis is recorded by Gordon (1960) as 
located near the center SE 1/4, sec. 14, T 16 
N, R 30 W, Fayetteville 71/2 “ quadrangle, 
Washington County, Arkansas (=USNM locality 
3301). Although this was a natural exposure, 
it has become overgrown and is no longer 
productive. Gordon (1960, p. 147) noted that 
the fossils occurred in a pyritic layer, which 
places the horizon with assurance in the lower 
Fayetteville Shale and no more than 60 feet 
above its base. This interval of pyrite nodules 
and replaced fossils is extensively and predic­
tably developed in the Fayetteville area (Meeks, 
1997). It has produced the bulk of the Fay­
etteville ammonoids described in the literature 
(eg. McCaleb, Quinn and Furnish, 1964; Saun­
ders ef a/., 1977), and several new, productive 
exposures of this horizon are available to us 
currently. Five add itional para types were 
included by Gordon (1960) from an exposure 
near Marshall, Arkansas (center, sec. 31, T 15 
N, R 15 W, Harriet 7 1/2” quadrangle, Searcy 
County, Arkansas; =USGS localities 14363,

15069). This locality has also been lost as a 
result of highway widening.

The mature specimens of Fayettevillea 
planorb is  and the type suite of Pseudofay- 
ettevillea gordoni n. gen. and n. sp. described 
and figured herein were recovered from two 
recently excavated exposures in the vicinity of 
Fayetteville, Arkansas. Approximately 65 feet 
of the lower Fayetteville Shale were excavated 
on the northside of Washington Mountain (SW 
1/4, NE 1/4, sec. 19, T 16 N, R 30 W, Fay­
etteville 7 1/2', Washington County, Arkansas). 
The base of this section is 173 feet below the 
base of the W edington Sandstone Member 
exposed on W ashington Mountain (Meeks, 
1997). The shale was spread on the surface 
immediately west of the excavation and allowed 
to weather. Ammonoids are testiferous internal 
molds filled by siderite concretions. The shell 
has been replaced by fluroapatite  that pre­
serves the external features in exquisite detail, 
although the septa are shattered and inner 
whorls may be distorted or destroyed. The 
ammonoids were collected as float, and this 
locality is becoming obscured by vegetation.

The entire  57 foot th ickness of the 
upper Fayetteville Shale, bounded by exposed 
Wedington Sandstone Member at its base and 
exposed Pitkin Limestone at its top, was exca­
vated for Interstate Highway 540 immediately 
west of West Fork, Arkansas (SW 1/4, SW 1/ 
4, sec. 29, T 15 N, R 30 W, West Fork 7 1/2' 
quadrangle, W ashington County, Arkansas) 
(Meeks, 1997). This locality produced all the 
specimens of Pseudofayettevillea gordoni n. 
gen and n. sp. and the bulk of the mature 
Fayettevillea planorbis. The shale was laid as 
base for the roadway, and ammonoids were 
collected as float from the weathered road 
berms for approximately two years before pa­
ving occurred. There are no longer any expo­
sures of the Fayetteville Shale at this locality. 
As at the lower Fayetteville locality, the upper 
Fayetteville ammonoids are testiferous internal 
molds formed by siderite concretions with shell 
replaced by fluroapatite  preserving external 
features superbly. As in the lower Fayetteville 
specimens, septa are imploded and the inner 
whorls may be distorted.

DESCRIPTION OF
FAYETTEVILLEA PLANORBIS GORDON 

AND ITS DIFFERENTIATION FROM
PSEUDOFAYETTEVILLEA GORDONI N.

GEN. AND N. SP.

There are eight small ( D < 10 mm) 
specimens with planorbid whorls available in 
our co llections from the upper Fayetteville  
Shale. We have figured two of these small spe­
cimens (Plate 1, Figures 1-2; Plate 2, Figure
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Table 1. Conch dimensions (mm) and proportions of Fayettevillea planorbis Gordon, 1960, from 
the Fayetteville Formation, Fayetteville, Arkansas.

SPECIMEN DIAM. Umin. Umax. W H Umin/D Umax/D H/D W/D H/W

SUI93164 67.6 36.8 40.8 35.4 21.0 0.54 0.60 0.31 0.52 0.59

SUI93165 33.2 11.9 14.5 21.0 10.3 0.36 0.44 0.31 0.63 0.49

SUI93163 30.0 14.0 15.5 18.3 10.3 0.47 0.52 0.34 0.61 0.56

SUI93966 29.4 10.4 13.2 11.0 16.0 0.35 0.45 0..37 0.58 0.64

SUI93077 27.6 11.9 13.5 16.4 11.1 0.43 0.49 0.40 0.59 0.68

SUI93967 26.5 10.4 13.0 16.3 9.2 0.39 0.49 0.35 0.62 0.56

SUI93968 23.5 8.4 9.7 15.0 9.2 0.36 0.41 0.39 0.64 0.61

SUI93170 19.2 6.2 7.4 13.3 9.0 0.32 0.39 0.47 0.69 0.68

SUI93076 18.2 5.9 7.1 11.2 7.4 0.32 0.39 0.41 0.62 0.66

SUI93969 17.5 5.5 6.9 12.0 9.1 0.31 0.39 0.52 0.69 0.75

SUI93970 14.8 3.8 5.3 11.0 7.1 0.26 0.36 0.48 0.74 0.65

SUI93171 17.9 6.5 7.4 11.0 8.9 0.36 0.41 0.50 0.61 0.81

SUI93173 13.4 3.0 4.1 8.5 6.0 0.22 0.31 0.45 0.63 0.71

SUI93971 12.1 3.1 4.7 8.6 5.8 0.26 0.39 0.48 0.71 0.67

SUI93972 10.7 4.0 5.0 5.5 5.0 0.37 0.47 0.47 0.49 0.90

SUI93127 8.2 3.5 4.7 3.2 2.8 0.43 0.57 0.34 0.39 0.87

SUI94000A 8.2 3.5 4.1 4.1 3.5 0.43 0.50 0.43 0.50 0.85

SUI93973 7.3 2.8 4.4 3.4 2.6 0.38 0.60 0.36 0.47 0.76

1 ) that represent the two taxa present in our 
collections. All specimens compare favorably 
in general appearance with the holotype figured 
by Gordon (1960, PI. 28, Figs. 9-11; 1965, PI. 
23, Figs. 22-25) and his sectioned paratype 
(Gordon, 1960, Text-fig. 2A-B; Gordon, 1965, 
Figure 62A-B), except that the outer whorls of 
our material are fully testiferous.

The small specim ens are planorbid 
through four whorls and a diameter of three- 
four mm. In their final volution, all become th i­
ckly subdiscoidal (W/D = .39-.6 6 ; Tables 1-2) with 
depressed whorls (H/W = .71-.87; Tables 1-2). 
The specimens differ significantly in their umbi­
lical ratio. One group decreases Umin/D from 
> .50 in the planorbid stage to .22-.29 for the 
final volution (Plate 2, Figure 2), while the other 
group (Plate 1, Figure 1) essentially maintains its 
evolute ratio Umin/D =.37-.43. In comparison, 
Gordon’s figured specimens are planorbid thro­
ugh four whorls, but neither the holotype nor 
sectioned paratype exhibits any closure of the 
umbilical area (Umin/D is nearly .60 for both 
specimens), or the development of a subdis­
coidal conch (W/D remains below .40 for both 
specimens). In contrast, final whorls of the type 
suite are depressed (H/W = .69-.77) to about 
the same extent as all our testiferous specimens.

The tests of these small specimens vary 
markedly in the character of their growth lirae 
and development of constrictions. This varia­
tion in ornament is associated with differences 
in umbilical diameter. On the specimens with 
small umbilical diameter in the fifth whorl, the 
growth lirae are slightly to moderately crenu- 
late with only a slight ventral sinus, and they 
are closely spaced and occasionally bunched 
through the final whorl (Plate 2, Figure 4). 
There is also a suggestion of revolving orna­
ment near the venter, particularly at the con­
strictions, but those lirae are not distinct along 
the final whorl. Revolving ornament on the final 
quarter whorl of these specimens is repre­
sented by two then three low, but distinct, pa­
rallel bands extending from the rounded umbi­
lical shoulder approximately .5 mm onto the 
conch flank (Plate 2, Figure 4). Three constric­
tions replicating the shape of the growth lirae 
are clearly visible in the outer whorls of all 
specimens possessing crenulate lirae (Plate2, 
Figures 1-2). Those Fayetteville forms with a 
wide umbilical diameter in the final whorl have 
growth lirae that are not crenulate and exhibit 
a regular spacing of five per mm in the final 
half volution (Plate 1, Figure 1). The growth 
lirae form only a slight sinus on the venter and
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the conchs lack constrictions for the most part, 
although one of our specimens clearly has a 
constriction in its final half whorl.A ll of the 
smallest specimens regardless of growth lirae 
or umbilical diam eter exhibit the irregularly 
spaced, weak, node-like swellings along the 
umbilical shoulder observed by Gordon in the 
type suite of F. planorbis. The outer whorls of 
all the small specimens in our collections are 
living chambers and sutures were not examined 
on any of the specimens. Nevertheless, we are 
struck by the similarity of the suture figured for 
the holotype of F. planorbis  and that for F. 
friscoensis at an equivalent diameter figured 
by Saunders (1973, Fig. 10B).

Clearly two taxa are represented in the 
smallest specimens of our collection, and po­
ssibly in Gordon’s type suite for Fayettevillea 
planorbis. Both forms are planorbid through 
four whorls, but F. planorbis retains its large 
umbilical diameter, and possesses growth lirae 
that are regularly spaced and not crenulate. 
There is no suggestion of revolving ornament 
on the conch and it typically lacks constrictions, 
although they may be present as in the holo­
type. In the associated group, the final whorl 
reduces its umbilical diameter, while the growth 
lirae are irregularly spaced, and crenulate. 
They possess constrictions and revolving orna­
ment as bands extending from the umbilical 
shoulder onto the conch flanks. This group is 
described herein as Pseudofayetteviiiea gordo- 
nin. gen. and n. sp.

Figure 1,- Cross section of Pseudofayettevii iea 
gordoni n. gen. and n. sp., upper member, Fayetteville 
Shale, I-540 highway excavation, W ashington County, 
Arkansas, SUI 93986, D = 23.5mm, 3x.

A growth series comprising twenty spe­
cimens with diameters of 1 0 - 2 0  mm clearly 
differentiate Fayettevillea planorbis and Pseu­
dofayetteviiiea gordoni in our collections from 
the upper Fayetteville Shale. The specimens 
of F. p lanorb is  continue to exhib it stra ight, 
w idely, but regularly , spaced growth lirae  
expanding to approxim ate ly three per mm. 
Constrictions appear consistently at about 18 
mm diameter and number three per whorl as 
in P. gordoni. Of particular importance is the 
development at about 15 mm diameter of a

Figure 2,- External sutures of Fayettevillea planorbis  Gordon, 1965 from the upper member, Fayetteville 
Shale, I-540 highway excavation, Washington County, Arkansas. A, SUI 93184, D = 13mm, 4.6x; B, SUI 93184, D = 
■Brnm, 4.6x; C = SUI 93167, D = 35mm, 4.6x, reversed for comparison.
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i \.

Figure 3.- External suture of Pseudofayettevillea gordoni n. gen. and n. sp., SUI 93202, D = 18mm, 11.5x.

single revolving ridge formed by tight crenu- 
lation of the growth lirae as they cross the still 
rounded umbilical shoulder. Umbilical diameter 
begins to widen beyond 15 mm diameter (Umin/ 
D > .30; Tab le l), while the conch becomes 
subdiscoidal (W/D < .70; Table 1) with modera­
tely depressed whorls (H/W = < .80; Table 1). 
Specimens of P. gordoni retain their distinctive 
crenula te , irregu la rly  spaced growth lirae  
through 15-16 mm diameter, after which the li­
rae become smooth and widely spaced (two- 
three per mm). Constrictions are present thro­
ughout the growth series. Revolving ridges for­
med by tight crenulation of the growth lirae 
ornament the umbilical region of the conch 
(Plate 2). These ridges increase progressively 
from three at diameters < 1 0  mm to four or five 
at diameters approaching 20 mm. They begin 
at the angular umbilical shoulder and extend 
onto the conch flank for nearly two mm at D = 
20 mm (Plate 2). Umbilical diameter remains 
.30 or less through the entire growth series 
(Table 2), while the conch becomes subglobose 
(W/D = .73-.89; Table 2) with moderately de-

F igu re  4 ,- C ross se c tio n  o f F a y e t te v i l le a  
planorbis Gordon, upper member, Fayetteville Shale, I- 
540 highway excavation, Washington County, Arkansas, 
SUI 93968, D = 23.2mm, 3x. Ammonitella is crushed.

pressed whorls (H/W = .49-.71; Table 2). We pre­
pared eight sections of P. gordoni to prove that 
mature specimens did possess a planorbid sta­
ge as indicated by our growth series. Unfortu­
nately, preservation of the planorbid stage in 
each section was poor, and our cross section (Fi­
gure 1) is reconstructed. Nevertheless, speci­
mens that we refer to P. gordoni with diameters > 
1 0  mm clearly possess a planorbid stage like 
F. planorbis (Plate 2), thus confirming our di­
fferentiation of two species within the smallest 
specimens in our collection. Sutures of F. plan­
orbis for diameters 10-20 mm (Figure 2) are ty­
pically goniatitic and resemble those of F. fris- 
coensis at equivalent diameters figured by Saun­
ders (1973, Fig. 10), except that the lateral lobe 
is narrower, directed slightly ventrad, and is sli­
ghtly longer than the asymmetrical ventral prongs. 
A suture of P. gordoni drawn at a diameter of 18 
mm (Figure 3) is also typically goniatitic, but it 
can be distinguished from F. planorbis by sym­
metrical, lanceolate ventral prongs and a wide 
lateral lobe that is as long as the ventral prongs 
and symmetrically placed on the conch flank.

There are twenty specimens with dia­
meters greater than 2 0  mm in our collections 
of Fayettevillea planorbis and Pseudofayette­
villea gordoni. The generic characteristics of both 
taxa are established clearly by 20 mm. With 
larger size, F. planorbis becomes more evolute, 
increasing its umbilical diameter (Umin =.35- 
.54; Table 1), while the conch becomes pro- , 
gressively subdiscoidal (W/D =.52-.64; Table 1), j 
and the whorls become depressed (H/W .49- 
.6 8 ; Table 1). A cross section of a ma-tureF 
planorbis is illustrated in Figure 4. Constricti­
ons characterize all larger specimens, numbe­
ring three per whorl. Growth lirae remain widely 
spaced (one-two per mm), and there is a regu­
lar pattern developed where some or all the 
lirae do not extend to the umbilical shoulder at 
diameters > 23 mm. The umbilical shoulders 
are distinctly angular by 23 mm diameter (Fi­
gure 4), and they remain ornamented by a sin-
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Table 2. Conch dimensions (mm) and proportions of Pseudofayettevillea gordoni, n. gen., n. sp., 
from the Fayetteville Formation, Fayetteville, Arkansas.

SPECIMEN DIAM. Umin. Umax. W H Umin/D Umax/D H/D W/D H/W

SUI93974 41.8 10.5 12.5 30.2 18.5 0.25 0.30 0.44 0.72 0.61

SUI93975 31.9 8.9 10.4 25.5 14.3 0.28 0.33 0.45 0.80 0.56

SUI93976 31.2 9.9 11.4 25.5 12.0 0.32 0.37 0.38 0.82 0.47

SUI93977 30.6 7.0 9.0 21.8 16.6 0.23 0.29 0.54 0.71 0.76

SUI93978 28.7 7.9 9.1 23.1 11.1 0.28 0.32 0.39 0.80 0.48

SUI93979 28.3 6.5 7.5 21.0 11.8 0.23 0.27 0.42 0.74 0.56

SUI93980P 27.5 7.5 9.0 18.5 13.4 0.27 0.33 0.49 0.67 0.72

SUI93981 27.0 6.5 8.8 19.9 11.0 0.24 0.33 0.41 0.74 0.55

SUI93982 26.3 7.0 8.5 18.2 10.3 0.27 0.32 0.39 0.69 0.57

SUI93983 25.8 6.9 8.4 16.7 10.3 0.27 0.33 0.40 0.65 0.62

SUI93984 25.5 6.3 7.8 19.0 10.5 0.25 0.31 0.41 0.75 0.55

SUI93064H 24.5 5.5 7.2 19.0 12.3 0.22 0.29 0.50 0.78 0.65

SUI93985 23.8 5.8 7.8 18.7 10.1 0.24 0.33 0.42 0.79 0.54

SUI93060 23.8 4.3 5.2 19.8 12.0 0.18 0.22 0.50 0.83 0.61

SUI93986P 23.5 5.3 6.7 17.0 10.4 0.23 0.29 0.44 0.72 0.61

SUI93987 22.8 6.0 7.3 19.1 10.2 0.26 0.32 0.45 0.84 0.53

SUI93988 22.7 6.2 8.1 14.2 9.0 0.27 0.36 0.40 0.63 0.63

SUI93989 22.3 4.8 6.0 16.8 10.0 0.22 0.27 0.45 0.75 0.60

SUI93990 21.9 5.0 7.0 16.5 10.0 0.23 0.32 0.46 0.75 0.61

SUI93991 21.5 6.2 7.3 17.5 9.3 0.29 0.34 0.43 0.81 0.53

SUI93992 19.8 4.1 5.6 17.0 9.5 0.21 0.28 0.48 0.86 0.56

SUI93993 19.7 4.9 5.2 15.0 9.8 0.25 0.26 0.50 0.76 0.65

SUI93994 19.0 5.5 6.9 15.3 7.5 0.29 0.36 0.39 0.81 0.49

SUI93995 17.5 3.9 5.5 15.6 9.1 0.22 0.31 0.52 0.89 0.58

SUI93168 16.4 3.1 5.2 13.2 8.1 0.19 0.32 0.49 0.80 0.61

SUI93175 16.0 3.3 4.4 12.7 8.5 0.21 0.28 0.53 0.79 0.67

SUI93996 15.5 3.7 5.1 13.2 6.9 0.24 0.33 0.45 0.85 0.52

SUI93169 15.0 4.0 4.9 12.0 8.0 0.27 0.33 0.53 0.80 0.67

SUI93172 14.5 3.7 4.6 11.7 7.2 0.26 0.32 0.50 0.81 0.62

SUI93176 12.4 3.0 4.2 9.2 5.5 0.24 0.34 0.44 0.74 0.60

SUI93997 12.4 3.7 4.6 9.5 5.0 0.30 0.37 0.40 0.77 0.53

SUI93998 11.5 3.5 4.3 8.9 5.8 0.30 0.37 0.50 0.77 0.65

SUI93174 11.3 3.0 4.0 8.3 5.9 0.27 0.35 0.52 0.73 0.71

SUI93999 10.0 2.9 3.9 6.6 5.3 0.29 0.39 0.53 0.66 0.80

SUI93168P 6.7 1.5 3.3 3.5 2.5 0.22 0.49 0.37 0.52 0.71
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gle crenulate ridge (Plate 1). Conchs of P. gor- 
doni lose their crenulate growth lirae before 2 0  

mm diameter and the lirae become widely spaced 
(two-three per mm). Three-four constrictions are 
present on all specimens (Plate 2). Our largest 
specimen (D = 67.6 mm) has an angular umbi­
lical shoulder ornamented with five revolving 
ridges (Plate 2). One of those ridges is on the 
umbilical wall, one on the shoulder, and the re­
maining three are on the conch flank through a 
width of 1.5 mm. Other specimens with diameters 
> 2 0  mm have four or five ridges formed by cre- 
nulations of the lirae on the flanks and shoulders 
of the conch (Plate 2). The conchs of P. gordoni 
at diameters > 20 mm are subglobose (W/D 
.63-.84; Table 2), with moderately depressed 
whorls (H/W .47-.76; Table 2), and a narrow, sli­
ghtly evolute umbilicus (Umin/D .18-.32; Table 2).

A mature suture of F. planorbis is avai­
lable from a specimen of 35 mm diameter (Fi­
gure 2,C). That suture compares favorably with 
those of F. friscoensis (Saunders, 1973, fig. 
10), although F. planorbis possesses a narro­
wer lateral lobe that extends below the ventral 
prongs. Otherwise, the two are generalized go- 
niatitic sutures with a median saddle falling at 
approximately half the distance between the 
tips of the ventral prongs and top of the first 
lateral saddle. Ventral and lateral lobes are 
pointed, attenuate, and only slightly expanded 
medially. The umbilical lobe is slightly ventrad 
of the m idpoint of the um bilica l w all. The 
internal suture was not seen. Larger specimens 
of P. gordoni do not preserve their sutures.

DIFFERENTIATION OF F A Y E T T E V IL L E A  
AND P S E U D O F A Y E T T E V IL L E A  FROM 

OTHER SIMILAR GENERA

As described in the preceding section, 
F a y e tte v ille a  can be d is tin g u is h e d  from  
Pseudofayetteviiiea at diameters < 20 mm by 
noncrenulate, widely and evenly spaced growth 
lirae, and narrow conch (W/D <.75) with mo­
derately depressed whorls (H/W < .71), and a 
single crenulate ridge located on the umbilical 
shoulder at diameters > 15 mm. It tends to lack 
constrictions at diameters < 20 mm. Pseudo­
fayetteviiiea has crenulate lirae that are irregu­
larly spaced, three-four constrictions per whorl 
at all growth stages, and a subglobose conch 
(W/D > .73) with depressed whorls (H/W < .71). 
The umbilical shoulders and conch flank are 
ornamented by at least three revolving ridges 
formed by crenulate lirae. At diameters > 20 
mm, Fayettevillea  becomes evolute with a 
Umin/D >.35 and retains its single revolving 
ridge on the distinctly angular umbilical shoul­
der. In contrast, Pseudofayetteviiiea, has at 
least five revolving ridges formed by crenulate 
lirae that may extend from the umbilical wall

onto the conch flank, three-four constrictions 
per whorl, and a subglobose conch (W/D > .63) 
with depressed whorls (H/W < .76) and a nar­
row umbilicus (Umin <.33). The suture of F. pla­
norbis displays slightly asymmetrical ventral 
prongs and a narrow, attenuate, medially expan­
ded lateral lobe that is slightly longer than the 
prongs, and projects slightly ventrad of the mid­
line of the conch flank (Figure 2).The suture of P. 
gordoni has symmetrical, lanceolate prongs and 
a symmetrical, equilateral lateral lobe that is the 
same length as the ventral prongs (Figure 3).

The general conch form of both mature 
Fayettevillea and Pseudofayetteviiiea can be 
found replicated by species of Cravenoceras, 
Eoasianites, and Glaphyrites, although none of 
these form s typ ica lly  has p lanorb id  early 
whorls. Eoasianites possesses nodose orna­
ment on its umbilical shoulder and a mature 
suture with pouching of both ventral prongs and 
lateral lobe. Cravenoceras remains unorna­
mented throughout its ontogeny and has a 
narrower ventral lobe with significantly shorter 
ventral prongs. Both can be differentiated from 
Fayettevillea  and Pseudofayetteviiiea on the 
basis of ornament and suture. Glaphyrites and 
Syngastrioceras can have spiral ornament on 
their umbilical shoulders, but both forms typi­
cally have a more narrow umbilicus and a sub­
globose to globose conch. The mature sutures 
of Fayettevillea and Pseudofayetteviiiea lack 
the medial expansion and slight splaying of the 
ventral prongs found in Syngastrioceras, and 
exhibit narrower sutural elements than would 
be typical for species of Glaphyrites. 1

Wagner-Gentis (1963) proposed Тут■ \ 
panoceras getinoi from the Griotte Limestone 
(Namurian E2) near Getino (Leon), Spain. The j 
age, large umbilical size, angular shoulder and I 
general sutural character suggest that this spe­
cies may represent Fayettevillea, but no orna­
ment or growth lines are preserved. The species 
is unlikely referrable to Tympanoceras, even 
though that assignment was accepted by Ru- 
zhencev and Bogoslovskaya (1971, p. 268), be­
cause it lacks the distinctive constrictions of 
that genus and its conch is subdiscoidal (W/D 
= .47) instead of subglobose (W/D for typical 
Tympanoceras is .55- . 8 6  for mature specimens).

Planorbid early whorls characterize Pa- ' 
rafayettevillea, Zephyroceras and Zidadarites, 
but the three genera have been differentiated 
on the basis of sutural differences. Parafay■ I 
ettevillea was proposed as a subgenus of Fay- 
ettevillea by Yang (1986), and raised to generic 
rank by Horn et al. (1989). The genus was appa­
rently regarded as tiny or dwarfed as all spe- I 
cimens are < 11 mm diameter. It may be diffe­
rentiated by its immature suture with a low me- I 
dian saddle that produces short ventral prongs, ; 
a ventral lobe with straight to divergent sides i
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and a pointed lateral lobe rather than the me­
dially constricted ventral lobe and rounded late­
ral lobe of immature F. planorbis. While these 
differences seem consistent, the type material 
of the several species referred to Parafay- 
ettevillea is all immature and the genus is 
probably not recognizable at larger diameters.

Zephyroceras (type species E. (Z .) as- 
turicum) was proposed as a subgenus of Eoasia- 
nites by Kullmann (1962) and raised to generic 
rank by Ruzhencev and Bogoslovskaya (1971). 
It includes conchs with a moderately wide (U/ 
D = .30-.40 for type species) to narrow umbilicus 
(U/D = .15 in Z. kiaense Ruzhencev and Bogos­
lovskaya), and broad, pointed ventral prongs 
and lateral lobe. The median saddle lies above 
the midpoint of the ventral lobe producing long 
prongs and the lateral lobe is shorter than the 
ventral lobe. In conch form, Zephyroceras su­
perficially resembles Fayettevillea, but the two 
genera can be differentiated readily by their su­
tures. Pseudofayettevillea  can be d istingu i­
shed by its more subglobose conch, shorter 
ventral prongs, and a lateral lobe the same 
length as the ventral lobe.

Zidadarites (type species Z. leveni) was 
proposed by Nikolaeva (1997) for forms with 
Fayeffev/7/ea-like planorbid early whorls but 
possessing compressed whorls (H/W > 1.0) 
and a moderate to narrow umbilicus (U/D < 
.38). Thus, its conch does not resemble either 
Fayettevillea or Pseudofayettevillea. Suture for 
the type of Zidadarites was taken from a specimen 
of small diameter, probably 10 mm or less. It is 
characterized by a widely divergent ventral lobe 
with low median saddle and short prongs in 
combination with a narrow, pointed lateral lobe 

l that is shorter than the ventral prongs. This suture 
does not resemble that of immature Fayettevillea 
at equivalent diameter because of its divergent 
ventral lobe and pointed lateral lobe. The imma­
ture suture of Pseudofayettevillea is not known. 
Nikolaeva (1997) included Cravenoceras bran- 
soni Saunders (1973) in Zidadarites. The bro­
ad, nonattentuate lateral lobe of that species 
is consistently shorter than the ventral lobe and 
itdoes not resemble that of either Fayettevillea 
or Pseudofayettevillea.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

Family GLAPHYRITIDAE Ruzhencev 
and Bogoslovskaya, 1971

Subfamily FAYETTEVILLEINAE Ru­
zhencev and Bogoslovskaya, 1971

Diagnosis.- Glaphyritids that are planor­
bid through four whorls. Immature suture for 
diameters < 1 0  mm with very low medial saddle 
and very short prongs. Ventral lobe parallel 
sided to divergent, combined with a moderately

wide lateral lobe that is either rounded or poin­
ted. Mature forms with small to moderate um­
bilicus (U/D = .25-.40), and may become pro­
gressively evolute, conch subglobose to sub- 
discoidal (W/D = .30-.70), with compressed to 
depressed whorls (H/W=.50- >1.0).Mature su­
ture typically goniatitic with moderate to low me­
dian saddle, asymmetrical to slightly asymme­
trical prongs, and attentuate, broad to narrow 
lateral lobe. Constrictions common. Growth li- 
rae crenulate to noncrenulate. Umbilical region 
can be ornamented with one or more revolving 
ridges produced by liral crenulations. Mature 
whorl shoulders tend to be angular.

Comments.- We follow Titus (1996) in 
reassigning the Subfamily Fayettevilleinae to 
the Family Glaphyritidae. Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1971, p. 335) assumed that their 
rediagnosed Fayettevillea arose from Rhymmo- 
ceras, and its appearance hearlded their Fay- 
ettev illea -D e lep inoceras  genozone (Nit̂ c), 
which they correlated with the Arnsbergian Sta­
ge (E2). They did not realize that Rhymmoceras 
and Fayettevillea are essentially the same age 
(Pendleian Stage, EJ and cannot represent 
ancestor-descendant. Conchs of the Rhymmo- 
ceratidae are evolute, widely umbilicate, dis- 
coidal and characterized by strong revolving or­
nament. Ventral lobes in the family tend to have 
short prongs, may be divergent, and their late­
ral lobes are shorter than the ventral prongs. 
None of these characteristics are found in the 
component fayetteville inan genera: Fayette­
villea, Parafayettevillea, Pseudofayettevillea, 
Zephryoceras, and Zidadarites, which are more 
compatible with glaphyritids.

D istribution.- Lower Namurian strata 
(E^E j), northern hemisphere, worldwide.

PSEUDOFAYETTEVILLEA GORDON!
N. GEN. & N. SP.

Plate 2; Figures 1, 3
Diagnosis.- Fayettevilleinan ammono- 

ids with four initial whorls planorbid becoming 
subglobose (W/D = .70-.90) with depressed 
whorls (H/W = .30-.50) and moderately evolute, 
narrow umbilicus (Umin/D = .25-.35). Conch 
ornamented by crenulate, irregularly bunched, 
closely spaced growth lirae through 15-16 mm 
diameter becoming noncrenulate and regularly 
spaced therea fte r. U m bilical shou lder and 
conch flank immediately ventrad of umbilical 
shou lde r o rnam ented by revo lv ing  ridges 
formed by liral crenulations; three at diameters 
< 1 0  mm and as many as five at larger dia­
meters. Constrictions common; three in early 
whorls, and four at diameters above 2 0  mm. 
Living chamber > 360°. Suture with median 
saddle at midpoint of lobe, producing spatulate, 
symmetrical prongs. Lateral lobe slightly nar­
row, attenuate and same length as prongs.
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Comments.- The genus name recogni­
zes the potential confusion with planorbid spe­
cimens of Fayettevillea planorbis. The species 
is named for the late Mackenzie Gordon Jr., 
formerly with the U.S. Geological Survey, in 
recognition of his contribution to the under­
standing of the Fayetteville ammonoid assem­
blage. The genus is monotypic.

Distribution.- The type material and all 
known specimens are from the upper Fayette­
ville Shale exposed during construction of Inter­
state 540 at West Fork, Arkansas (SW 1/4, SW 
1/4, sec. 29, T 15 N, R 30 W, West Fork 7 1/2' 
quadrangle, Washington County, Arkansas). 
The taxon has not been recognized elsewhere. 
The ammonoid-bearing horizons in the upper 
Fayetteville Shale correlate to the Fraileys through 
Waltersburg Formation of the type Chesterian 
Series in the North American midcontinent (Meeks 
et al., 1997). Based on the presence of Tumul- 
ites varians McCaleb, Quinn and Furnish, the
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PLATE 1

Fayettevillea planorbis Gordon, 1965 from the Fayetteville Shale (Chesterian-Mississippian) 
in its type region. Figures 1-10 are specimens from the upper member, I-540 highway excavation 
near West Fork, Arkansas. Figures 11-13 is a specimen from the lower member, Washington 
Mountain excavation, Fayetteville, Arkansas. All specimens coated with sublimate of ammonium 
chloride, and reposited in the Department of Geology, University of Iowa, Iowa City, Iowa, United 
States. 1, SUI 93127, 3.8x; 2-3, SUI 93971, 3.0x; 4-5, SUI 93076, 2.4x; 6-7, SUI 93077, 1.8x;8, 
SUI 93968, prior to sectioning, 1.8x; 9-10, SUI 93163, 1.8x; 11-12, SUI 93164, 1x; 13, SUI 93164, 
2.4x.
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PLATE 2

Pseudofayettevillea gordoni n. gen. and n. sp. from the upper Fayetteville Shale (Chesterian- 
Mississippian) from the 1-540 highway excavation near West Fork, Arkansas. All specimens coated 
with sublimate of ammonium chloride, and reposited in the Department of Geology, University of 
Iowa, Iowa City, Iowa, United States. 1-2, SUI 93168, paratype, 4.4x; 3, SUI 93174, 2.6x; 4, SUI 
93168, paratype, 9.6x; 5-6, SUI 93176, 3.5x; 7, SUI 93175, 1.8x; 8-9, SUI 93064, holotype, 1.9x; 
10, SUI 93064, holotype, 4.4x; 11, SUI 93975, 3.4x; 12-13, SUI 93975, 1.7x.
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AMMONOID BIOSTRATIGRAPHY OF THE BARNETT SHALE 

(LATE MISSISSIPPIAN), TEXAS, USA

Alan L. Titus
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Twin Falls, Idaho, USA 83301

Аммоноидная биостратиграфия верхнемиссисипских сланцев Барнетт
в Техасе, США

Алан Л.Титус

Анализ аммоноидей показал, что в сланцах Барнетт можно выделить, как минимум, три 
биозоны: Sulcog irtyoceras ornatissim um , Edm ooroceras p lum m eri и Eum orphoceras  cf. 
transuralense - E. girtyi, которые отвечают соответственно верхам Р2, нижней части Е1с и 
верхам Е1с-Е2Ь западноевропейского стандарта. Поскольку основание перекрывающих 
известняков Марбл-Фоллс относится к среднему морроу, то часть верхнего миссисипия- 
нижнего Пенсильвания здесь не представлена. Сохранность аммоноидных ассоциаций, 
по-видимому, контролировалась эвстатическими колебаниями. Наиболее полно и хорошо 
представлены эти комплексы в тех осадках, которые отложились при сравнительно низком 
уровне моря. Описаны Sulcogirtyoceras ornatissimum  Miller et Youngquist, 1948, Edmooro­
ceras plummeri Miller et Youngquist, 1948 и £. tenuicostatum  sp. nov.

Abstract. Analysis of Late Mississippian ammonoid assemblages found in the Barnett Shale 
of Texas shows that a minimum of three distinct biozones are present. These represent the 
upper-most portion of P2, the low er portion  of the E ^ , and the la te r E,c through E2b 
undifferentiated chronozones of the standard western European succession. Previous studies 
indicated only two biozones were recognizable, one of P2 age and another of E1 age. No post- 
E2b assemblages are known. Preservation of Barnett assemblages appears to have been 
strongly controlled by eustatic fluctuation, with abundant well-preserved material found only 
from intervals when sea-level was relatively low. Ages of the youngest Barnett assemblages 
found near the Barnett-Marble Falls formational contact vary widely, ranging from E,c to E2b 
unpredictably. Since the oldest ages indicated for the base of the overlying Marble Falls 
Limestone are middle Morrowan, it is almost certain that at least part of the Late Mississippian- 
Early Pennsylvanian stratigraphic record is not represented.

INTRODUCTION

The Barnett Shale of central Texas (fi­
gure 1) contains a prolific Late Mississippian 
ammonoid fauna that has been the subject of 
numerous studies (Hyatt, 1893; Smith, 1903; 
Plummer and Scott, 1937; Cloud and Barnes, 
1948; Miller and Youngquist, 1948; Miller and 
Downs, 1950; Gries, 1970, Schwarz, 1975). 
Although Barnett outcrops are relatively limited, 
the formation has yielded the holotypes for nine

currently valid species, two of which serve as 
genotypes (Edm ooroceras  and P achylyro- 
ceras). This is an unusually high number of 
types for a single formation, making the Barnett 
an important reference for the understanding 
of Late Mississippian ammonoid biostratigraphy 
and phylogeny. Unfortunately, many Barnett 
ammonoid occurrences are isolated localities 
tha t are nearly im possib le  to place into a 
superpositional relationship by direct lithostra- 
tigraphic correlation. This, in turn, has led to
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Study Area

Figure 1. Reference map of Texas showing 
general location of Barnett outcrops discussed in 
this report.

different authors reaching conflicting conclu­
sions about Barnett biostratigraphy. Advances 
in taxonomy and biostratigraphy made else­
where since the last systematic treatment of 
Barnett material (Schwarz, 1975) have clarified 
many previously uncertain phylogenetic and 
biostratigraphic relationships of Barnett taxa. 
Intensive collecting efforts by R. H. Mapes 
during  the 1970”s have a lso  shown tha t 
previously undocumented taxa occur in the 
formation, especially in prolific Pendleian Stage 
equivalents (E Chronozone of Britain). This 
new data, accompanied by re-appraisal of the 
lite ra tu re , shows the B arne tt conta ins an 
extremely rich, although discontinuous, Ches- 
terian ammonoid succession. It also shows that 
a full systematic re-evaluation of the Barnett is 
needed, inc lud ing  re -co lle c tion  of c lass ic  
localities at higher resolution intervals. Until 
such work is conducted, conclusions based on 
presently available literature must be regarded 
as tentative. However, the general b iostra­
tigraphic details of the Barnett are now clear 
enough to warrant publication.

LITHOSTRATIGRAPHY

The name Barnett Shale was proposed 
by Plummer and Moore (1922) to replace the 
term «Lower Bend Shale» of Udden et at.

(1916), which had been used to describe the 
Mississippian portion of the Bend Formation. 
The type section is located a few kilometers 
southeast of San Saba, Texas, where it rests 
with apparent conformity on the Lower Missi­
ssippian Chappel Limestone. Poorly-fossili- 
ferous non-concretionary petroliferous lami­
nated black to dark brown mudstone charac­
terizes the lower portion of the formation. Rare 
specimens of large Rayonnoceras nautiloids 
occur in this interval (Schwarz, 1975). Large 
m icrite  concre tions con ta in ing  occasional 
ammonoids characterize the middle portion of 
the formation, while the upper part is mostly 
shale mixed with phosphatic calcareous lenses 
and beds containing abundant calcareous and 
phosphatized fossils (figure 2). Thickness of 
the B arne tt th roughou t the Llano uplift is 
variable, indicating erratic sediment supply and 
uneven basement. In the San Saba area, the 
formation is about 17 m thick. Much of the fossil 
taxa preserved in the shale facies are pelagic 
form s, suggesting at least hypoxic bottom 
conditions through much of its depositional 
history. Abundant phosphate, glauconite, and 
shell lags of pelagic taxa (Schwarz, 1975) 
clearly demonstrate the Barnett is a highly con­
densed sequence (Krajewski, 1984). Phospha­
tized fossils display corrosion on up-facing sur­
faces, indicating prolonged subaqueous expo­
sure subsequent to replacement. A fairly sharp 
lithologic change occurs at the contact with the 
lower portion of the overlying Marble Falls 
Limestone, which consists largely of oolitic and 
oncolitic packstones and grain-stones dated as 
Bloyd or Atokan age (Liner et al., 1979).

AMMONOID BIOSTRATIGRAPHY 

Previous work

Smith (1903) first recognized the Bar­
nett ammonoid fauna was entirely Mississi­
ppian in age and referred the assemblages to 
the St. Louis-Chester interval of the Upper Mi­
ssissippian. Girty (in Roundy et al., 1926) sub­
sequently affirmed this opinion and correlated 
the Barnett with the lower portion of the Caney 
Shale of Oklahoma and the Moorefield Shale 
of Arkansas. An exhaustive review of the Bar­
nett ammonoid fauna by Plummer and Scott 
(1937) led to the conclusion that the formation 
contained two distinct biostratigraphic zones, 
a lower one containing Neoglyphioceras spp.,
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Goniatites choctawensis Shumard, and Adel- 
phoceras meslerianum  Girty, and an upper one 
characterized by Nuculoceras spp., Goniatites 
choctawensis Shumard, Cravenoceras richard- 
sonianum (Girty), and Eumorphoceras bisulca- 
tum Girty. Miller and Youngquist (1948) sub­
sequently concluded, quite erroneously, that 
only one zone was present in the Barnett and 
that it correlated with the upper portion of the 
Meramec Series. Essentially following Plummer 
and Scott, Schwarz (1975) recognized two am-
monoid zones, representing undifferentiated P ,

2
and E , chronozone assemblage equivalents to 
the standard European succession.

Methods

Each individual Barnett ammonoid lo­
cality reported in the literature was analyzed 
in light of current systematics and biostratigra­
phy. Many proved to be unique, both in abun­
dance and species composition, indicating they 
might represent distinct biostratigraphic hori­
zons. Comparison of these isolated assembla­
ges with those from reference sections in Cali­
fornia, Nevada, Utah, Oklahoma, and Arkansas 
allows them to now be placed into the preli­
minary composite biostratigraphic framework 
outlined below. Subsequent to the literature 
analysis, many of the Barnett holotypes, which 
reside at the Smithsonian, were measured, 
described, and photographed. Supplemental 
material collected by R. H. Mapes from the San 
Saba area was also examined.

New Zonation

Sulcoairtvoceras ornatissimum  Biozone. 
-The oldest known clearly datable assemblage 
in the Barnett is characterized by Lusitanoceras 
spp., Lusitanites cf. L. subcircularis  (Miller), 
Pachylyroceras cloudi (M iller and Youngquist), 
P. hyatti (Gordon), and S u lcog irtyo ce ras  
ornatissimum (Miller and Youngquist) (figure 3). 
While crushed Pachylyroceras representing 
this assemblage occur widely in the Barnett, 
the only locality yielding abundant solid material 
is the famous quarry about 4.8 km SSE of San 
Saba. The most time sensitive element in this 
assemblage is S. ornatissimus, an extremely 
advanced form (see discussion under taxo­
nomy) that was previously referred to Edmo- 
oroceras (Korn, 1988) but is here placed in 
Sulcogirtyoceras. Sulcogirtyoceras appears to

Figure 2. Measured section of Barnett Shale 
made in the type region at Chappel Hill, southwest 
of San Saba. Horizons where in situ ammonoid 
collections were made are indicated with arrows. 
A b b re v ia tio n s  are as fo llo w s : Ch - C happel 
L im estone; MF - M arble Falls L im estone; P - 
P e n n sy lva n ia n ; M - M orrow an; Amm. Zone - 
Ammonoid Biozone. Ammonoid generic abbrevia­
tions are as follows: P. - Pachylyroceras; S. - Sulco­
girtyoceras; E. - Edmooroceras.

be the immediate ancestor to the early Namu- 
rian indices Edm ooroceras pseudocoronula  
(Bisat) and E. wedekindi (BrGning). The bio­
zone proposed here is a range zone whose lo­
wer limit is the first appearance of the nominate 
taxon and whose upper limit is defined by the 
first appearance of Edmooroceras. Sparse oc­
currences of goniatitids in beds (figure 2 ) below 
those that yield S. ornatissimum (e.g. Goniatites 
sp. from Schwarz’s bed 8.5 of the Chappel Hill 
section) probably represent earlier Brigantian 
biozones, but preservation of the material pre­
cludes precise age assignment at this time.

Edmooroceras plummeri Biozone. - The 
next higher ammonoid assemblage in the su­
ccession consists largely of primitive glaphy- 
ritids and the North American endemic genus
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Figure 3. Ranges of all known ammonoid taxa in the Barnett Shale. Note concentration of taxa into 
upper P2 and upper E,-lower E2 chronozones. Abbreviations are as follows: SYS - Subsystem; SER-US - 
United States Series; SER-EU - European Series; ST-US - United States Stages, ST-EU - European Stages; 
CHRZN - ammonoid-based chronozones; VIS. - Visean; BRIG - Brigantian; Eumorph - Eumorphoceras.

Paracravenoceras. Other less common forms 
with greater biostratigraphic sensitivity, inclu­
ding Tumulites and Edmooroceras, are also 
present in the assemblage. In summary, the 
follow ing taxa are known from this interval 
(figure 3), which is also best developed in the 
San Saba area; Edmooroceras plummeri (Miller 
and Youngquist), Tumulites varians McCaleb, 
Quinn, and Furnish, Arcanoceras burmai (Miller 
and Downs), P aracravenoceras ozarkense  
(G ordon), P aracravenoce ras  ba rne ttense  
(Plummer and Scott), Fayettevillea sp., Steno- 
glaphyrites incisus (Hyatt), and indeterminate 
dimorphoceratids. Of all these, Edmooroceras 
plummeri is the most time-sensitive, and it is 
here designated the zonal namebearer of a 
range zone between its first appearance and 
the appearance of the overlying index Eumor­
phoceras aff. E. transuralense. Large popula­
tions of topotype E. plummeri collected by R. 
H. Mapes show that this taxon is essentially 
transitional to the genus Eumorphoceras. Some 
individual E. plummeri, including the holotype, 
posses only weakly developed umbilical rims 
and cords which are the only features that

readily distinguish the two genera. The biozone 
as proposed here is a range zone encompas­
sing the interval of the first occurrence up to 
the firs t occurrence of the overlying zonal 
index.

Eumorphoceras aff. E. transuralense- 
Eum orphoceras a irtv i B iozones undifferen­
tiated. - Several areas have yielded assembla­
ges from a rather restricted stratigraphic in­
terval in the upper portion of the Barnett cha­
racterized by Cravenoceras sp., Eumorpho­
ceras aff. E. transuralense Ruzhencev and Bo­
goslovskaya, 1971, Eumorphoceras girtyi Elias, 
1956, Paracravenoceras n. sp., Proshumar- 
dites  sp., Richardsonites  aff. R. richardso- 
nianus (Girty), Stenoglaphyrites n. sp., and se­
veral species of early glaphyritids that repre­
sent a new genus, but are closely related to 
Syngastrioceras. The holotype for «Craveno­
ceras» scotti Miller and Youngquist falls into 
the latter category. This assemblage contains 
elements that elsewhere do not occur in direct 
association, especially Paracravenoceras n. 
sp. and Eumorphoceras girtyi. From this, it is
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assumed the biostratigraphic interval is highly 
condensed. Available evidence also suggests 
at least three additional biozones might even­
tually be recognized within this interval, ho­
wever, fu rthe r s tra tig ra p h ica lly  contro lled  
collecting is needed. The type locality for E. 
girtyi, 24 km southwest of Llano, is unusual 
because it contains elements (Cravenoceras 
and Proshumardites) found only in the lower 
middle Arnsbergian of the western United Sta­
tes (Titus, 1996). This might seem to contradict 
the widespread reporting of Cravenoceras in 
previous North American literature, however, 
these reports are based on taxa that can now 
nearly all be accommodated in the Glaphy- 
ritidae or the cravenoceratid genus Emstites 
Korn, 1988. Because it is a composite and the 
exact ranges of index taxa cannot be presently 
defined in the Barnett, this zone is left in informal 
status. It is the youngest ammonoid biozone 
presently recognized in the Barnett.

GLOBAL CORRELATIONS

Sulcogirtyoceras o rn a t is s im u m  Biozone
North America. - The zonal namebearer 

or taxa associated with it occur widely in the 
Chainman Shale in w estern  Utah (M ille r, 
Youngquist, and Nielson, 1952) and east-cent­
ral Nevada, as well as in the upper portion of 
the Batesville Sandstone of Arkansas. The 
unique specimen identified by Gordon (1965, 
plate 24, figures 37-39) as Girtyoceras cf. G. 
ornatissimum is here referred to Edmooroceras 
sp., and thus ind icates a s ligh tly  younger 
biozone than that under present consideration. 
Assemblages reported from the H indsville  
Limestone near Fayetteville, Arkansas (Dra- 
hovzal, 1972) are also probably tim e-corre­
lative. The Caney Shale undoubtedly contains 
equivalent assemblages but needs additional 
study before this can be confirmed. The Floyd 
Shale of Georgia and the Pride Mtn. Shale of 
Alabama, also both possibly contain time equi­
valent assemblages (Miller and Furnish, 1940; 
Drahovzal, 1972). Undescribed material from 
west Texas (King, 1965), the Smith R iver 
Bridge area of western Canada (Drahovzal, 
1972), and the Calico Bluff Formation of Alaska 
(Gordon, 1957) might be referable to this zone, 
but may just as likely represent the older Sul­
cogirtyoceras limatum Biozone. Again, further 
study is needed.

Europe. - Based upon the presence of ad­
vanced Sulcogirtyoceras such as S. ornatissi­
m um , th is assem blage corre la tes w ith the
upper portion of the Brigantian Stage (P Chro-

2
nozone) of Britain, or the Unt. Goy2 of Germany 
(figure 4). Immediate descendants of these ad­
vanced Sulcogirtyoceras are the earliest known 
Edmooroceras and are characteristic of the 
highest Brigantain E. wedekindi Biozone and 
the basal Namurian £. pseudocoronula Biozone 
(Korn and M.Horn, 1997). Analogous assem­
blages occur widely from Ireland to the Polish 
Lowlands (Yates, 1962; Bisat, 1950; Korn, 1988; 
Korn and M. Horn, 1997; Ruprecht, 1937; Schmidt, 
1925; Zakowa, 1971). They are also common in 
the sub-Variscan region of Portugal and Spain 
(Wagner-Gentis, 1980; Korn and K. Horn, 1997).

North Africa. - The lack of diagnostic taxa 
in common between the two regions leaves little 
basis for direct correlation. However, based on 
data presented in Lemosquet et al. (1985) 
equivalent beds would be found in the Ain 
Mezerelt through El Harrada formations of the 
Bechar Basin area, Algeria. It must be empha­
sized that the North African succession, as 
presently understood, bears little resemblance 
to that of either Europe or North America. Ho­
wever, many of the Algerian collections were 
of loose material.

Western and Central Asia. - The wide­
spread southern Ural assemblages referred to 
the Nm 1 a2 by Ruzhencev and Bogoslovskaya 
appear to be closest to those of the Sulco­
girtyoceras ornatissimum  Biozone (figure 4). 
Unfortunately, the absence of the zonal name- 
bearer from these diverse Kazakhstan assem­
blages makes exact correlation somewhat un­
certain. However, Sulcogirtyoceras sagittari- 
um Ruzhencev and Bogoslovskaya, an impor­
tant index that occurs sparingly in the N m ^,, 
appears c losest to S. lim atum  (M ille r and 
Faber) and thus represents the next o lder 
biozone. Ural forms occurring in the Nm 1 a2  and 
identified by Ruzhencev and Bogoslovskaya 
(1971) as Eumorphoceras (Sulcogirtyoceras) 
weetsense (Moore), are, in the opinion of this 
author, better accommodated in Edmooroceras 
wedekindi (Bruning). If this is true, a close age 
sim ilarity between the Ural Nm,a2 with the S. 
ornatissimum  Biozone is indicated. Nikolaeva 
(1995) reported Pachyiyroceras from the Uz­
bekistan area that may also represent this zo-
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Figure 4. Summary ammonoid biostratigraphic correlation chart of the Barnett Shale (Llano, TX) 
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ne, but again, the absence of the zonal name- 
bearer makes precise correlation uncertain. Di­
rect correlation of the S. ornatissimum  Biozone 
with reported assemblages is not possible, but 
upper Brigantian (P2) assemblages are also 
probably widespread in China (Ruan, 1981).

E d m o o ro c e ra s  p lu m m e r i Biozone
North America. - The zonal namebearer 

has been widely reported from North America, 
however, this study uses a narrower definition 
of the taxa and thus excludes certain forms pre­
viously referred to E. plummeri in the literature. 
Among these are specim ens illustra ted  by 
Y oungqu is t (1949a; pi. 58, fig . 1-3) from 
Nevada (here referred to Eumorphoceras aff. 
transura lense  Ruzhencev and B ogoslovs­
kaya), and Saunders et at. (1977; pi. 2, fig. 10- 
11, here referred to E. tenuicostatum  n. sp.) 
and McCaleb et al., (1964; pi. 1, fig. 3; pi. 3, 
fig. 8 ) from Arkansas. True E. plum m eri do 
occur uncommonly in the upper Fayetteville 
Shale in its type area in northwestern Arkansas, 
where they are associated with abundant Tu­

mulites varians McCaleb, Quinn, and Furnish 
(Meeks et al., 1997). The lower portion of the 
Fayetteville Shale contains a succession of gir- 
tyoceratids, but the firs t common Edmooro­
ceras (E. tenuicostatum  n. sp.) occur in the lo­
wer portion of the Tumulites varians interval, 
just above the appearance of Sundernites. The­
se forms are readily distinguished from the type 
E. plummeri by their greater number of finer 
ribs at diameters of less than 1 0  mm (compare 
McCaleb et al., 1964, pi. 1, fig. 3; and Gordon, 
1965, pi. 25, figs. 19-22 with Miller and Young­
quist, 1948, pi. 100, fig. 1). Eumorphoceras 
p lum m eri ss. also occurs sparingly in the 
Chainman Shale of Utah and Nevada, but as 
indicated above, true representatives of the 
species from this region have not been pre­
viously illustrated. The zonal index almost cer­
tainly occurs in the Caney Shale of Oklahoma, 
and possibly the Helms Formation of Texas.

Europe. - Recent work by Korn and M. 
Horn (1997) has greatly refined the ammonoid 
biozonation of the early Pendleian (E, Chrono-
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zone), which is now based entirely on girtyo- 
ceratids. Based on comparisons of the girtyoce- 
ratids in the German succession with those of 
the Barnett, the E. plummeri Biozone is equi­
valent to the Tumulites pseudobilinguis 2 Bio­
zone of the Rhenish Massif (figure 4). This is 
based primarily on two lines of evidence. First­
ly, the immediately underlying assemblages in 
Arkansas represent the Tumulites angustus - 
T. pseudobilinguis 1 interval based on the occu­
rrence of the latter taxon in Arkansas (Meeks 
eta/., 1997). Secondly, a post-E. plummeri E1 
Biozone is present in North America (Meeks et 
a/., 1997). If this is correct, the E. plummeri 
Biozone also correlates with the basal E.,c of 
the British standard succession.

North Africa. - Bearing in mind the ca­
veats given above about the North African 
succession, equivalent strata may be represen­
ted in the Ain El Mizab or Mouizeb El Atchane 
formations (Lemosquet et al., 1985).

Asia. - Only the NmlC1 Tumulites eurinus 
Ruzhencev and Bogoslovskaya assemblage 
reported from the southern Ural region contains 
diagnostic taxa that could be referred to this 
interval (figure 4). Based on the advanced 
stage of development of the Platygoniatites in 
the Urals Tumulites assemblage it is almost 
certainly E,c (Titus, 1993). Furthermore, Tu- 
mulites eurinus compares very closely with T. 
varians occurring in the upper Fayetteville  
Shale, indicating it should be restricted to the 
lower portion of the E ^  Chronozone (i.e. Tumu­
lites pseudobilinguis 2 interval). Further study 
of the Ural assemblages is required to confirm 
this. Lack of diagnostic taxa from other assem­
blages reported elsewhere in Asia preclude 
precise correlation. The report of E. plummeri 
made by Ruan (1981; pi. 5, fig. 18) cannot be 
confirmed based on examination of the figures. 
Specimens identified by Ruan and Zhou (1987; 
pi. 5, figs. 5, 9) as Edmooroceras plummeri 
have intra-sulcate ventral areas that are too 
wide to allow them accom modation in that 
taxon, and are here referred to the middle E2 
index Eumorphoceras chungweiense (Liang) 
and E. aff. varicatum Schmidt.

j Eumorphoceras a f f .  transura/ense - E. girtyi 
! Biozone

North America. - Assemblages of this 
interval are widespread in A ntle r Foreland

Basin deposits of Nevada, Utah, and California 
such as the Chainman Shale and Scotty Wash 
Formations, and historically, much of the f i­
gured material from these areas was obtained 
from it (e.g. Miller and Furnish, 1940; Young- 
quist, 1949a; 1949b). The western United Sta­
tes assemblages can be divided into three di­
stinct biostratigraphic zones, and contain a me­
dial Eumorphoceras paucinodum  Biozone that 
is as yet unrecognized in Texas. In Arkansas 
the interval largely correlates with the Pitkin Li­
mestone in its entirety (Meeks et at., 1997). 
Eumorphoceras aff. transuralense occurs in the 
basal portion of the Pitkin at Marshall, while 
the upper portion contains Eumorphoceras gir­
tyi at the famous Leslie locality (reported as E. 
bisulcatum  by McCaleb et al., 1964). Whether 
the Barnett assemblage containing Proshumar- 
dites constitutes a distinct, younger horizon co- 
rrelable with similar middle Arnsbergian assem­
blages in California is presently unclear.

Europe. - A lthough no taxa occur in 
common between the two areas, by superpo­
s ition  w ith  the u nde rly ing  E dm ooroceras  
plummeri Biozone this interval must correspond 
at least in part to the Tumulites pseudobilinguis 
3-Eumorphoceras yatesae interval (high E ^ -
high E a) of Europe (figure 4). The upper limit2
is characterized by Eumorphoceras (E. girtyi) 
that do not range any higher than lower middle 
Arnsbergian in the western United States (Ti­
tus, 1996), although this is difficult to constrain 
regarding the Barnett assemblages.

North Africa. - Although little basis exists 
for comparison, based upon Lemosquet et al. 
(1985) equivalent horizons may occur in the Hid 
El Kef Formation through the lower portion of 
the Djenien Formation.

Asia. - Exact correlation with most Asian 
successions is complicated by lack of diagnos­
tic taxa in common between the two regions. 
Two important exceptions occur. The assem­
blages containing Platygoniatites and E. trans­
uralense reported by Ruzhencev and Bogos­
lovskaya (1971) almost certainly correspond to 
the lower portion of this interval. Others re­
ported from Uzbekistan by Pitinova (1974) are 
also probably correlable (Titus, 1996). Assem­
blages reported from Gansu by Ruan (1981) 
that contain D elepinoceras eothalasso ides  
Wagner-Gentis and Eumorphoceras rotuliforme
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Girtyoceras sp. Miller, Youngquist, and Niel­
sen, 1952, p. 158, pi. 26, figs. 11-13. 

E um orphoceras o rna tiss im um  (M ille r and 
Youngquist, 1948). Ruzhencev and Bo­
goslovskaya, 1971, p. 181. 

E dm ooroce ras o rn a tiss im um  (M ille r and 
Youngquist, 1948). Korn, 1988, p. 66.

Holotvpe. - USNM 112997.
Diagnosis. - Species with compressed 

conch outlines and closely-spaced, fairly deep 
constrictions at diameters of 5-15 mm.

Description (based on the holotype). - At 
D = 10-14 mm, conch is subdiscoconic, very 
involute, with average to m oderate ly wide 
umbilical widths. At this stage, intra-sulcate 
ventral region is narrow and arched. Umbilical 
shoulder subangular and lacking raised rim. 
Large conchs have not been observed by the 
author but are almost certainly acutely keeled 
oxycones.

Ornament consists of constrictions and 
fine thread-like ribs. Four to five prominent 
constrictions extending from umbilical rim to the 
venter occur per whorl. Constrictions essen­
tially radial on lower flanks near umbilicus, but 
curve rapidly prosiradiate as they approach 
lateral sulci. Once sulci are crossed, the con­
striction doubles back retrosiradiate towards 
the apex of the venter. Between each pair of 
through-going constrictions are additional, irre­
gularly-spaced constrictions that are parallel to 
main constrictions, but terminate into lateral 
sulci, giving the flanks a fluted, pseudoribbed 
look. Ribs consist of fine, thread like structures 
that pass from um bilical shoulder to sulci, 
parallel to constrictions. Suture not drawn, but 
typical girtyoceratid.

Comparisons. - Sulcogirtyoceras ornati­
ssimum is closest overall to S. limatum  (Miller 
and Faber, 1892), S. burhenne i (B runing, 
1923), S. weetsense (Moore, 1946), and S. 
sagittarium  Ruzhencev and Bogoslovskaya, 
1971. All of the latter appear to posses less 
numerous constrictions. Certain early species 
of Edm ooroceras  (e.g. E. pseudocoronula) 
(Bisat, 1924) are also similar, especially re­
garding the number of constrictions, but can 
be differentiated by their prominent, high-relief 
umbilical rims.

C om m ents. - This species has been 
previously referred to Girtyoceras, Eumorpho­
ceras, and most recently, Edmooroceras (Korn, 
1988). The type lacks a prominent umbilical

spiral cord and cannot be referred to the last 
genus. Referral to Eumorphoceras (Ruzhencev 
and Bogoslovskaya, 1971) was apparently 
based on misinterpretation of the type’s «pseu­
doribbed» appearance in Miller and Youngquist 
(1948) created by numerous constrictions and 
is also not tenable. The appearance of the ribs 
in original illustration of the holotype appears 
to have been retouched to make them appear 
more regu la r in shape. R eferra l to Sulco­
girtyoceras and not Girtyoceras is mandated 
by the presence of two distinct lateral sulci.

A specimen referred to Girtyoceras cf. G. 
ornatissimum  by Gordon (1965, pi. 24, figs. 37- 
39) that was collected from the very lower 
portion of the Fayetteville Shale possesses 
subdued, regular constrictions and an angular 
umbilical shoulder ornamented by a distinct 
longitud ina l cord. These features preclude 
assignment to Sulcogirtyoceras ornatissimum 
and this unique individual should instead be 
referred to Edmooroceras. Its small size limits 
more precise taxonomic placement.

D is tribu tion . - Upper Brigantian strata 
(high P Texas, Utah, and Nevada.

M a te ria l. - Only the holotype (USNM 
112997) is described in this study. It was com­
pared with unfigured, undescribed material 
recovered from the Chainman Shale of Utah.

Genus EDMOOROCERAS Elias, 1956

Type species. - Eumorphocerasplumme- 
ri Miller and Youngquist, 1948

D iagnos is . - Com pressed, bi-sulcate 
g irtyoceratids bearing raised umbilical rims 
ornamented with a single prominent spiral cord. 
Comparisons. - While other features such asa 
flattened ventral region in juvenile shells has 
been given significance in the definition of this 
genus (orig ina lly erected as a subgenus of 
Eumorphoceras), the angular umbilical rim with 
a strong cord seem to best characterize the 
genus. All other girtyoceratids can be differen­
tiated from Edmooroceras on that basis.

Comments. - The raised umbilical rim and
I

cord, which first develop at diameters of 7-10 
mm and are here attributed with great taxo­
nomic significance, appear to be most highly 
developed in earlier Pendleian (E,a and E,b 
chronozones) species. Older and younger spe­
cies show some variability, with the rim not 
always distinct in all individuals.
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EDMOOROCERAS PLUMMERI Miller and 
Youngquist, 1948

Eumorphoceras plummeri M iller and Young­
quist, 1948 (part), p. 665, pi. 100, figs. 
1-3, text fig. 2A; Ruzhencev and Bogo­
slovskaya, 1971, p. 181.

Eumorphoceras (Edm ooroceras) p lum m eri 
(M iller and Youngquist, 1948). Elias, 
1956, pi. VI, fig. 8; Gordon, 1965 (part), 
pi. 25, figs. 31, 36, ?figs. 14-15, 25, text 
fig. 65В, 66B.

Eumorphoceras (Edmooroceras) goddardensis 
Elias, 1952, p. 193, text fig. 1 (1-8); 
Gordon, 1965, pi. 25, figs. 24, 26-27. 

Edmooroceras goddardense Elias, 1952. Korn, 
1988, p. 66.

Edmooroceras plum m eri (M iller and Young­
quist, 1948). Korn, 1988, p. 66. 

Girtyoceras meslerianum  (Girty, 1909). Miller 
and Youngquist, 1948 (part), p. 667, pi. 
94, figs. 10-11.

Holotvpe. - USNM 112992.
Diagnosis. - Species with compressed 

conchs and prominent ribs (around 20-24 per 
whorl) up to diameters of approximately 10 mm. 
Larger conchs (10-20 mm diameter) distingui­
shed by their compressed outline, gently sculp- 
led flank ornament, lack of prominent const­
rictions on lower flanks, and feeble umbilical 
rim. Specimens larger than 30 mm cannot 
currently be differentiated from similar species.

Description (based on the holotype). - 
USNM 112992 is an internal mold composed 
of light-brown calcite. Two thirds living cham­
ber, which is filled with pelletal phosphorite and 
micrite, and one third phragmacone are ex­
posed. At 13.5 mm d iam eter the conch is 
subdiscoconic (W/D = 0.36), very involute, and 
has a moderately narrow um bilicus (U/D =
0.21). Ornament consists almost entirely of 
prominent ribs and two deep lateral sulci.

Ribs are evenly spaced and number 21 
per whorl. Ribs in itia lly  re tros irad ia te  from 
umbilical shoulder and terminate into groove. 
Rib inflexion subrounded. Ventral region is 
narrow and flattened. Umbilical rim angular and 
possesses a very weak spiral cord.

No constrictions present on holotype. 
Suture is illustrated by Miller and Youngquist, 
1948 (text fig. 2A).

Comparisons. - This species can be 
differentiated from most others of the genus by 
its general lack of constrictions and regular,

prominent ribs that number about 21-24 per 
whorl. Onlу Edmooroceras tenuicostatum  n. sp. 
is close to E. plummeri. The latter possesses 
less numerous, more prom inent ribs and a 
slightly less prominent umbilical cord than the 
former. Eumorphoceras transuralense Ruzhen­
cev and Bogoslovskaya, 1971 is also similar, 
especially in rib counts and compression of the 
conch, but completely lacks the umbilical rim. 
All other forms of the genus have less promi­
nent ribs.

Comments. - This species is the most 
advanced form of the genus. It appears to be 
the immediate ancestor of prim itive Eumor­
phoceras with compressed whorls such as E. 
transuralense Ruzhencev and Bogoslovskaya, 
1971 and E. paucinodum  Gordon, 1964, which 
occur in the upper E1 and lower E2, respectively.

D istribution. - Lower upper Pendleian 
(lower E.,c) strata, Barnett Shale, Texas. Also 
present in the upper portion of the Fayetteville 
Shale, northwestern Arkansas, and the lower 
portion of the Goddard Shale, Oklahoma. Un­
described material is known from equivalent ho­
rizons in the Chainman Shale of Nevada and Utah.

Material. - Only the holotype was descri­
bed. It was compared with undescribed material 
in the R H. Mapes collection from near the type 
locality, San Saba, Texas.

EDMOOROCERAS TENUICOSTATUM n. sp. 
Eumorphoceras plummeri M iller and Young­

quist, 1948. McCaleb et al., 1964, pi. 1, 
fig. 3, pi. 3, fig. 8, text fig. 5. Saunders et 
al., 1977, pi. 2, figs. 10-11. 

E um orphoceras (Edm ooroceras) p lum m eri 
M iller and Youngquist, 1948. Gordon, 
1965 (part), pi. 25, figs. 19-22 (only). 

?Eumorphoceras pseudobilingueC  Bisat, 1928. 
Yates, 1962, p. 380, pi. 52, figs. 1-2.

Holotvpe. - The holotype is here designated 
as the specimen illustrated by Saunders et al., 
1977 (pi. 2, figs. 10-11, specimen # UA 77-205-5).

D iagnosis. - Species of genus bearing 
24-28 fine, but regularly spaced, distinct ribs 
at diameters of 5-7 mm.

Description (fig .6). - The holotype is a 
partly testiferous phragmacone. Shell is repla­
ced with brown calcite, while the internal mold 
is marcasite-pyrite.

Comparisons. - The new species is rea­
dily distinguished from all other members of the 
genus but E. plummeri by its more prominent,
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Figure 6. Holotype (UA 77-205-5) of Edmo- 
oroceras tenuicostatum  n. sp. 1 - lateral view, 2 - 
apertural view. Both views x 3. Specimen coated 
with ammonium chloride prior to photographing.

regularly-developed ribs and/or lack of lower 
flank constrictions. The ribs of E. plummeri are 
generally less numerous and thicker at d ia­
meters of less than 10 mm and E. tenuicosta­
tum generally has a better developed umbilical 
cord at sim ilar diameters.

Comments. - E. tenuicostatum  occupies 
a position transitional between essentially non- 
to-partia lly ribbed, heavily constricted, early 
Pendleian Edm ooroceras  (e.g. E. pseudo- 
coronula Bisat and E. medusa Yates) and the 
latter strongly ribbed genotype. It is common 
in the middle portion of the Fayetteville Shale 
(below the Weddington Sandstone Member), 
which by the occurrence of Tumulites pseudo- 
bilingue ss. (Meeks et al., 1997) is well con­
strained as middle Pendleian (E.,b).

Specimens from Ireland identified  as 
Tumulites pseudobilinguis «С» by Yates (1962) 
posses certain features that strongly suggest 
the new species. The Irish specimens appear 
to have smooth flattened flanks, and posses
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deep lateral sulci, features that would seem to 
preclude them from Tumulites. In addition, a 
faint suggestion of an umbilical rim is given by 
Yates' figured specimens (pi. 52, figs. 1-2) and 
the ribs are much less sinuous and more 
strongly developed. If this is true, then the 
specimens should be referred to Edmooroceras 
rather than Tumulites. In addition, Yates «Tu- 
mulites» pseudobilinguis C occurs less than a 
meter above undoubted Tumulites pseudobi­
linguis, indicating they are probably also E,b. 
The strength of the Irish m ateria l’s ribs are 
compatible with assignment to E. tenuicosta­
tum, which occupies a similar stratigraphic ho­
rizon. However, confirmation awaits further study.

D is tribu tion . - M iddle Pendleian (E,b) 
Arkansas, Oklahoma, Utah, and ?lreland.

Material. - Only the holotype (UA 77-205- 
5), which was collected from the lower portion 
of the Fayetteville Shale (marcasite beds) at 
Town Branch, Washington County, Arkansas, 
was described. Additional undescribed material 
in the R. H. Mapes collection from the Fayette­
ville Shale in the type region was compared 
with the holotype.
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Смена аммоноидей на среднекаменноугольной границе 
и биостратиграфия низов среднего карбона 

Ю.Кулльман, С.В.Николаева

Многие аммоноидеи арнсбергского века (ранний карбон) обладали инволютной ракови­
ной. Число родов и видов аммоноидей постепенно уменьшалось, пока на рубеже раннего 
и среднего карбона большинство их групп, за исключением глафиритид и некоторых других 
немногочисленных семейств, вымерло. На этом же рубеже возникли вскоре ставшие широ­
ко распространенными гомоцератиды, обладающие более эволютной раковиной. Увеличе­
ние разнообразия было постепенным и завершилось возникновением в киндерскоутском 
веке сложно скульптированных ретикулоцератид. На рассматриваемой границе таксоно­
мическое разнообразие, постепенно сокращаясь, достигло минимума, однако быстро вос­
становилось за счет появления новых таксонов. Обсуждены возможные причины кризиса. 
Рассмотрено стратиграфическое и географическое распространение гомоцератид, обсуж­
дены границы и коррелятивные уровни зоны Homoceras - базальной зоны среднего карбона.

Abstract. During the Arnsbergian, before the M id-Carboniferous boundary (MCB), the majority 
of ammonoids displayed an advanced involute conch form. The number of genera and species 
decreased stepwise toward the MCB. After the MCB the dominating ammonoid groups, except 
for the Glaphyritidae, became extinct, and the Homoceratidae with a more evolute conch 
appeared and became widespread. The increase was stepwise and ended in the following 
Kinderscoutian Stage giving rise to the com plica tedly ornam ented reticu locera tids. The 
fluctuation of ammonoid faunas in the critical interval around the MCB showed a relatively 
slow stepwise decline in diversity, a short low point with the origination of new groups, and a 
rather rapid evolutionary diversification. Possible causes of this pattern are discussed. The 
stratigraphical range and the boundaries of the late Lower Namurian (late Namurian A) after 
the MCB are reviewed, and the ammonoid occurrences indicating this interval are documented.

I Analysis of ammonoid turnover
at the MCB

II Introduction: Qualitative and
quantitative analysis

In one of the most significant contri­
butions to the systematics and phylogeny of 
Palaeozoic ammonoids Vasily Ermolaevich 
Ruzhencev dedicated an extensive chapter to 
the periods of widespread flourishing and crises

in the h is to ry  of am m onoids. In th is  very 
important study Ruzhencev (1960, p.299-302) 
used the number of ammonoid genera as a 
measurement for the evaluation of the fluctua­
tions of ammonoid diversity. Ruzhencev recog­
nized a maximum number of ammonoid genera 
in the late Lower Carboniferous followed by a 
minimum at about the middle of the Carboni­
ferous. Later in the 1970s, Ruzhencev and Bo­
goslovskaya as well as others contributed con-

169



J. Kullmann and S.V. Nikolaeva

siderably to our knowledge of the ammonoid 
faunas of this period. A more refined biostra- 
tigraphic scale of today allows an enhanced 
revaluation of the developm ent of d iversity 
changes during the Carboniferous.

Beginning with the 8 th International Con­
gress on Stratigraphy and Geology of the Carbo­
niferous, held in Moscow in 1975, the Mid-Car­
boniferous boundary (MCB) has drawn great 
attention. It apparently represents the main dis­
continuity in the course of the history of the Car­
boniferous period, allowing a twofold subdivision 
of the Carboniferous. Saunders and Ramsbottom 
(1986) described the phenomenon called the 
«Mid-Carboniferous eustatic event» which see­
med to represent an extended world-wide hiatus 
between the Mississippian and Pennsylvanian in 
North America as well as in equivalent sections 
in Europe and Asia. They estimated the duration 
of this event to be nearly 4.5 million years.

In recent years this boundary was defi­
ned by the first appearance of the conodont Deli- 
cognathodus noduliferus. A reference section 
(GSSP) has been designated (final decision of the 
IUGS Working Group: 1995) in Nevada (Arrow 
Canyon), in which goniatites are not found. 
Although based solely on conodont biostratigra­

phy the MCB seems to be stratigraphically close 
to the' beginning of the well-known Homoceras 
Stage, the beginning of the Chokierian epoch in 
the Western European sections, and to the begin­
ning of the Bashkirian in Eastern Europe and 
Central Asia. Ammonoids have been found in a 
neighboring locality in Nevada, and Titus et al. 
(1997) described an eumorphoceratid-homocera- 
tid succession from a correlative section west of 
the Arrow Canyon.

A new calculation on diversity develop­
ment during the critical interval from the begin­
ning of the Namurian in Western Europe (or 
Serpukhovian in Eastern Europe) until the end 
of the Namurian (or late Bashkirian, respecti­
vely) has now been made possible by using 
data from the database GONIAT (Kullmannel 
al., 1998). GONIAT is especially designed asa 
tool for investigations in the systematics of Pa­
laeozoic ammonoids, their paleogeographicdi­
stribution and their biostratigraphic range. It is 
a relational database consisting of nine diffe­
rent and independent databases, three of which - 
the databases BOUND for the biostratigraphical 
data, TAX for classification, and LOC for paleo­
geographic distribution - are relevant for the 
evaluation of the course of ammonoid evolution.

309 Y e a d o n ia n —L a n g se ttia n  (b ase  o f  B lo y d ia n , W e s tp h a lia n )

310 M a rsd e n ia n —Y  e a d o n ia n

311 K in d e rs c o u tia n —M a rsd e n ia n

312 A lp o r tia n —K in d e rsc o u tia n , b a se  o f  R e tic u lo c e r a s

3 1 2 ,5 C h o k ie r ia n —A lp o r tia n

313 M C B , M ississip p ian —P en n sy lvan ian , b ase  o f  H o m o cera s

313 ,5 E 2 b —E 2 c  (E n g la n d ) , b a se  o f  N u c u lo c e ra s

314 ,5 E 2 b l —E 2 b 2  (E n g la n d ) , N m l c l — N m lc 2  (R u ss ia )

316 ,5 P e n d le ia n —A m s b e rg ia n

317 ,5 N m l b l —N m lb 2  (R u ss ia ) , b a se  o f  D o m b a r ite s  tec tu s

319 V is e a n —N a m u ria n , b a se  o f  P e n d le ia n , S e rp u k h o v ia n , E u m o rp h o c e ra s

Table 1. Time planes used in this paper representing boundaries on the basis of biochrones as used in the 
database BOUND in GONIAT (left of hyphen: older interval, right: younger interval).
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Global comparisons of coeval faunas re­
quire a relatively solid data base of age deter­
minations. The biostratigraphic information stored 
in the BOUND database consists of the entry of 
time-stratigraphic limits for the biostratigraphical 
range and an approximate radiom etric age 
assignment. Because of the scarcity of radiometric 
ages in the Palaeozoic, the subdivisions are ar­
bitrary estimations based on the absolute dates 
presently used. The indicated dates represent 
merely time planes. The absolute dates used in 
this paper are derived from the many published 
timescales (Harland et a i, 1990, Jones, 1995, 
Menning et a i , 1996, Riley et at., 1994, Sandberg 
and Ziegler, 1996). New data on Devonian and 
Lower Carboniferous ages from Tucker et at. 
(1998) are given in parentheses (Table 1).

According to the actual estimates the 
critical interval under consideration comprises 
about 10 million years. Below the MCB 16 time 
planes can be discerned, above the MCB, 26 but 
most are only of regional significance. No more 
than eleven time planes (including the beginning 
and the end) can be traced on a global scale.

These ten time increments of 0.5 to 2 million years 
duration havq been used in the present study.

For each increment the number of spe­
cies appearing for the first time, those about 
become extinct, and the number of existing spe­
cies were counted. Some special significance 
seems to be denoted by the highly variable 
number of extant species. The resolution herein 
achieved on a global scale does not seem to 
be high enough to exclude an artificial range 
truncation of the Signor-Lipps effect (Zinsmei- 
ster, 1998). In many cases the total range of a 
taxon cannot be calculated with certainty be­
cause of the vagaries of collection and preser­
vation. Several taxa, especially of genus and 
species rank, are based solely on one or a few 
specimens collected in one bed, and the indi­
cated duration is assumed to equal the time of 
the biostratigraphic unit in which the fossils ha­
ve been found; the age indications in GONIAT 
specify the maximum duration of the taxa.

A great number of additional restrictions 
and lim itations have to be taken into account. 
The b iostratigraphical records allow usually

No increment F A L A F R E E X T

10 310-309 13 94 105 10

9 311-310 93 86 178 91

8 312-311 138 88 174 84

7 312,5-312 88 /m.yrs 56 /m.yrs 124 /m.yrs 34

6 313-312,5 64 /m.yrs 36 /m.yrs 72 /m.yrs 18

5 313,5-313 26 /m.yrs 166 /m.yrs 174 /m.yrs 4

4 314,5-313,5 34 60 134 75

3 316,5-314,5 39,5 /m.yrs 15,5 /m.yrs 65,5 /m.yrs 101

2 317,5-316,5 41 147 200

1 319-317,5 71,3 /m.yrs 42 /m.yrs 149 /m.yrs

Table 2. Values of the time increments (in Ma) used in Fig. 3. FA = First appearances of new species, 
lA= Last occurrences of existing species, FRE = Frequency of existing species during the interval, EXT = 
extant species of the preceding interval. - Values of intervals longer or shorter than 1 million years are
converted into 1 m.y.
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only vague estimations of the durations and 
provide at best a very rough approximation of 
the time spans involved. Despite many attempts 
(e.g. Bayer and McGhee, 1986, Sandberg and 
Ziegler, 1996), at present a refined calibration 
of the stratigraphic units does not seem possible. 
The second main problem became obvious during 
the work at the database GONIAT which revealed 
the inconsistencies and the incompleteness of the 
ammonoid fossil record. The biostratigraphic ran­
ges of the species are in many cases not well re­
cognized or imprecisely described. Therefore the 
total range of the species tends generally to 
be overestimated. Future research will certainly 
result in restricting the range of species to 
shorter intervals (Table 2).

The major point concerns the quality of 
the fossil record (Benton and Storrs, 1996). 
Different approaches to taxonomy appear to be 
a major source for contrasting treatment of the 
fossil record. In some cases an uncritical exces­
sive splitting of taxa may have resulted in blur­
ring the actual species richness. This is espe­
cially true for the counts of species: A number 
of species are apparently synonyms due to ex­
cessive splitting, and many are based on a sin­
gle or very few specimens not allowing the ob­
servation of species variability. Larger sample 
sizes would ce rta in ly  perm it a more com ­
prehensive evaluation of the morphologic vari­
ation as was pointed out recently by Westrop 
and Adrain (1998); th is would reduce the 
number of recognized independent species. In 
the present study, the taxonomically standar­
dized set of fam ily  and genus records in 
GONIAT (which is practically identical with that 
of the new edition of the Treatise on inverte­
brate paleontology, part L, Ammonoidea) mini­
mizes at least the bias of different approaches 
to taxonomy in these categories. Within the 
species category, doubtful species and forms 
described in open nomenclature are omitted.

Because of these shortcomings the use 
of raw data in this study seems to be indispen­
sable. The documentation of the quantitative 
(numeric) changes (chapter 1.3), however, was 
the starting point for the investigation of the 
qualitative (m orphologic) changeover of the 
ammonoids (chapter 1.4).

1.2 Calculating the ammonoid diversity

From the Devonian, Carboniferous and 
Permian periods almost 4000 species are de­

scribed belonging to 662 genera and 114 fami­
lies in fiye orders, the Anarcestida, Clymeniida, 
Goniatitida, Prolecanitida and Ceratitida. They 
are found in at least 6700 localities listed in 
the database. Ammonoids appeared for the first 
time in the late Lower Devonian. The living time 
of ammonoids in the entire Devonian is thought 
to span 34 million years (m.y.) (Tucker et at., 
1998: 46 m.y.). In this period almost 1100 
species, 207 genera and 45 families from more 
than 2100 localities are recorded. The average 
frequency per m.y. was 32 (24) species, 6  (5) 
genera and 1.3 (1.0) families.

After a drastic decline at the end of the 
Devonian period only a few species (and ge­
nera) belonging to the order Goniatitida sur­
vived the most important crisis in the history of 
Palaeozoic ammonoids. This order recovered, 
however, with a high diversity already by the 
begin-ning of the Carboniferous and gave rise 
to the order Prolecanitida, which persisted to 
the early Triassic. The Carboniferous is regar­
ded as a long period of 61 million years (Tu­
cker ef a/., 1998: 69 m.y.); the database records 
almost 1700 species, 271 genera and 50 families 
from almost 3700 localities; the average frequency 
per m.y. does not differ significantly from the 
Devonian: 28 (25) species, 4.5 (4) genera, 0.8 
(0.7) families.

The Permian period is estimated to 
span 42 million years. It seems to be much less 
known: the number of described localities is 
considerably lower: only about 900 are recor­
ded. The frequency of ammonoid taxa, howe­
ver, is not much d iffe ren t from the Carbo­
niferous: more than 1000 species belong to 184 
genera in 19 families, and the average frequen­
cy per million years is practically the same as 
in the Carboniferous: 25 species, 4.7 genera,
0 . 8  families.

The differences between the number of 
ammonoid localities in the Devonian and Car­
boniferous correspond apparently to the dura­
tion: In the Devonian (34 or 46 m.y.) 2100 
localities are recorded in GONIAT, yielding 
1092 species; 1701 recorded Carboniferous(61 : 
or 69 m.y.) ammonoid species are found in ; 
3677 localities. Only the Permian (42 m.y.) I 
records are different: 903 localities yielded j 
1043 species. Also the number of publications 
on Permian ammonoids is much smaller: only 
about 230 papers concern the Permian, 400the 
Devonian, 575 the somewhat longer Carbo­
niferous system.
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Fig. 1. Chart showing the phylogeny and range of mid-Carboniferous superfamilies (between 331- 
300 Ma). A b b re v ia tion s : PND, P end le ian ; ARN, A rn sbe rg ian ; C, C hok ie rian ; A, A lp o rtia n ; KIN, 
Kinderscoutian; MRD, Marsdenian; YEA, Yeadonian; La., Langsettian; Du., Duckmantian; Bo., Bolsovian; 
D, Westphalian D; Bloy., Bloydian.

As a general result, there does not seem 
to exist a fundamental difference in the general 
turnover rate of the ammonoids during the Devo­
nian and Carboniferous; the Permian period shows 
asimilar rate, but seems to be less well known.

1.3 Quantitative analysis of the critical 
interval «late Lower Carboniferous till 

early Upper Carboniferous»

The present study concentrates on the 
epochs immediately before and after the MCB. 
The Western European standard series «Namu- 
rian» formerly taken as the basis of the Upper 
Carboniferous can be subdivided easily on a 
•rarld-wide scale by seven well-known stages: 
3 endleian, Arnsbergian, Chokierian, Alportian, 
taderscoutian, Marsdenian, and Yeadonian.

Coeval stages in Eastern Europe and Asia are 
Serpukhovian and Bashkirian, in the USA Ches- 
terian and Halian (lower Morrowan). The total 
frequency amounts to 700 species, 110 genera 
and 25 families and comprises 40-50 % of the 
entire system. In the intervals below the MCB 
ten superfamilies are present (Fig. 1), as well 
as after the MCB, but the composition of the 
faunas is fundamentally different: three super­
families became extinct at the MCB, and several 
new superfamilies started above the MCB.

This quan tita tive  tu rnover becomes 
clear by separating the subfamilies (families are 
listed as such when monotypic): several groups 
(Fig. 2) already became extinct some time be­
fore the MCB, and some groups arose a short 
time after the MCB, but at least seven or eight 
(so the Dimorphoceratinae, Delepinoceratidae,
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Fig. 2. Chart showing the range of mid-Carbonifereous ammonoid subfamilies and monotypic families 
during the critical interval between 319-309 Ma (MCB: 313 Ma).

Neoglyphioceratinae and Cravenoceratinae) 
became extinct at the MCB, and one group (the 
Homoceratinae) originated immediately after 
the MCB.

The diversity changeover is documen­
ted (Fig. 3) by the counts of (A) First appea­
rances, (B) Last appearances, (C) total fre ­
quency, and (D) the number of extant species 
which survived a certain boundary.

(A) The number of the first appearance 
of new species which had been remarkable 
throughout most of the late Lower Carboni­
ferous was slightly on the decline since the 
beginning of the Namurian (Serpukhovian).

Immediately after the MCB the origination of 
new species increased to a maximum in the 
Kinderscoutian and dropped again towards the 
end of the Namurian.

(B) The peaks of the number of species 
to become extinct corresponds only partly to 
the first appearances: At the end of the Pend- 
leian the extinction rate increased considerab­
ly, which resulted in a relatively low frequency 
rate at the beginning of the following interval.

(C -D ) D uring  the Arnsbergian the 
frequency rate recovered, and the extinction 
rate reached a maximum at the MCB. Longer 
living (extant) species crossing the interval
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Fig. 3. Frequency distribution of the ammonoid species during the m id-Carboniferous critical interval 
3found the MCB between 319-309 Ma. Abscissa: absolute time scale as used in the Ammonoid Database 
GONIAT version 2.80 (Kullmann et al. 1998), radiometric time scales of Harland et at. 1990, Jones 1995,

! Menning et al. 1996, Riley et al. 1994, Sandberg and Ziegler 1996 and others. - A = First appearance of 
! species; - В = Last occurrence of existing species; - C = Absolute frequency of species; D = extant 
i species of the preceding interval; E = number of available outcrops, for comparison of locality availability.
I Values of intervals longer or shorter than 1 million years are converted into 1 m.y.
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Fig. 4. Cross-sections and sutures of ammonoids of the m id-Carboniferous critical interval. A-C: 
below the MCB (313 Ma) , D-G above the MCB. A: Eumorphoceras bisulcatum (from McCaleb, Quinn & 
Furnish 1964, fig.3B,4C); B: Zidadarites bransoni (from Saunders 1973, fig . 13А, 13E; C: Rhadinites miseri 
(from Saunders 1973, fig. 16 B,G). D: Homoceras coronatum (from Ruzhencev and Bogoslovskaya 1978, 
fig .47a,v); E: Isohomoceras inostranzewi (from  Ruzhencev and Bogoslovskaya 1978, fig.43a,b); F: 
Parahomoceras asperum (from Ruzhencev and Bogoslovskaya 1978, fig.63a,v); G: Fallacites portentosus 
(from Ruzhencev and Bogoslovskaya 1978, fig.61a.).

boundaries (D) decreased in number towards 
the MCB and increased afterwards slowly to a 
maximum at the Marsdenian-Yeadonian boun­
dary. Together w ith the re la tive ly  low and 
balanced extinction rate it resulted in an ex­
tended period of species richness which de­
creased finally at the end of the Namurian epoch.

The average number of localities and 
beds for each million year is shown in Fig. 3E. It 
is lowest immediately above the MCB. Obviously 
the low number of outcrops seems to correspond

to some extent to the low number of discovered 
localities (for discussion see Rodder,1997).

Only four species are known from below 
and after the MCB: (1) Stenopronorites uralen- 
sis, (2) Proshumardites delepinei, (3) Glaphy- 
rite s  u ra len s is  and (4) G. solidus. There 
undoubtedly existed more species. A number . 
of «Lazarus species» survived because in I 
addition nine long-living genera are known to  ̂
cross the boundary, but no representatives ol 
these genera are known from the following ;

17 6



AM MON OID TURNOVER ...

interval. Also, the important late Devonian and 
Lower Carboniferous superfamily Prionocera- 
taceae, which disappeared during the Arns- 
bergian, reappeared not until the Atokan or 
Moscovian, when it gave rise to the superfamily 
Pseudohaloritaceae (Figs. 1 and 2).

Ammonoids crossing the MCB belong 
to ammonoid superfamilies known for their long 
generic duration. The longevity of the majority 
of genera of the order Goniatitida did not usu­
ally exceed 8 - 1 0  million years; most genera 
crossing the MCB, however, belong to groups 
with an extreme longevity, in the interval under 
consideration averaging 18 million years. One 
third of these genera are representatives of the 
Prolecanitida known in general for their slow 
evolutionary rate; the percentage of this order 
amounts on average to only 15 % of the ammo­
noid faunas. The generic durations of the above 
mentioned genera are about 16 m.y. (Proshu- 
mardites), 2 2  m.y. (Stenopronorites) and even 
54 m.y. (Glaphyrites).

1.4 Qualitative analysis of the critical 
interval «late Lower Carboniferous 

till early Upper Carboniferous»

The changeover of ammonoids at the 
MCB is in reality a fundamental change in the 
composition of the faunal elements. Of the ten 
superfamilies in the late Lower Carboniferous 
three became extinct, one (Prionocerataceae) 
persisted only in «Lazarus species» till the late 
Upper Carboniferous, as mentioned above. The 
main groups which died out at the MCB were 
the Girtyoceratidae (including the well orna­
mented eumorphoceratids) and the Cravenoce- 
ratidae, representing together about a third of 
all species of the interval below the MCB which 
was definitively Eum orphoceras-6om \nated  
(almost 20 species, immediately below the MCB 
6 species persisted).

The boundary between the Arnsbergian 
and the Chokierian, the first interval which can 
be recognized after the MCB, is extrem ely 
sharp. The eumorphoceratids had disappeared 
completely, and the new faunas are dominated 
by the Homoceratidae. They appeared imme­
diately at the beginning of the Chokierian with 
three genera and developed 15 species, follo­
wed shortly by nine genera with more than forty 
species. This homoceratid-dominated interval 
comprised representatives of the Homocera- 
linae of up to about 40 %. The second most

important new group of ammonoids was the fa ­
mily Ramobifidae with one genus and four spe­
cies (11 %). The rest were representatives of 
groups with a long duration (mainly glaphyritids, 
22 %, Prolecanitida, 8  %).

The morphologic d ifferences (Fig. 4) 
concern the configuration of the suture and the 
shell charac te ris tics  of the ir early w horls. 
Additional significant characters are the orna­
mentation and the general outline of the conch 
including its size. The general aspect of conch 
shape as well as suture in the homoceratid- 
dom inated in te rva l po in ts more to a less 
advanced degree of development of the internal 
characters than that of some advanced forms 
of the stratigraphically older eumorphoceratid- 
dominated interval.

The suture of many of the advanced 
older forms is eight-lobed with a wide ventral 
lobe d isp lay ing  in fla ted  or even pouched 
parallel-sided prongs (typical in B1 and C1). 
This gastrioceran type of ventral lobe appeared 
with the superfamily Gastriocerataceae, espe­
cially in the glaphyritids, (Richardsonites). A 
great part of the Arnsbergian faunas already 
exhibited this type of suture (percentage of 
glaphyritids = 30%). A more simply configured 
ventral part of the suture, however, was pre­
dominant in the late Lower Carboniferous. The 
main groups of the Neoglyphiocerataceae, es­
pecially the Cravenoceratidae, which ended at 
the MCB (one poorly known genus is described 
from  the K inderscou tian) were the typ ica l 
representatives of this period.

The early w horls of the eum orpho- 
ceratid-dominated faunas near the end of this 
interval were rather variable, usually widely 
umbilicate in the early stages, but appeared to 
have the advanced tendency toward involution 
of the relatively large whorls (see A1, В1, C1). 
However, the ir young stages maintained a 
discoidal conch form till the fourth or fifth whorl. 
The species-rich genus Eumorphoceras is in 
addition characterized by a complicated orna­
mentation of the shell.

The interval after the MCB, the Chokie­
rian, started with smooth and relatively small 
forms which display no ornamentation but only 
coarse or lamellate growth lines. The suture 
was usually also eight-lobed, but consisted of 
a re la tive ly  sim ple ventra l lobe with acute 
prongs which are not inflated or pouched. The 
main difference of the conch shape can be 
observed in the characteristic shape of the early
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growth stages. The genus Homoceras and 
some other homoceratid genera are charac­
terized by early whorls with a wide and low 
whorl section  and w ith a sharp um b ilica l 
shoulder forming a special outline of the young 
whorls called «calyx» stage (Figs. 4 D and G). 
Related genera do not have this feature, but 
they also lack involute whorls on later stages 
(see Isohomoceras, Fig. 4E and Parahomoce- 
ras, Fig. 4F). The relatively wide whorls give 
the young whorls a pachycone or even globular 
appearance. Later growth stages are pachy­
cone or thick-discoidal, discoidal conchs are 
rare. Another speciality of some genera are 
intraventral ridges which are common among 
homoceratids. This character was restricted to 
this group in the late Namurian, but is known 
to infrequently occur in different Carboniferous 
ammonoids.

The following stage, the Alportian, was 
still homoceratid-dominated, and the glaphy- 
ritids and ramositids maintained their percen­
tage ratios. A striking change came with the 
beginning of the Kinderscoutian; the very pro­
lific reticuloceratids arose and expanded; its 
reached almost 50 % of the fauna, while 12 % 
were homoceratids, 11 % glaphyritids, 9 % 
Ramosites. In this reticuloceratid-dom inated 
period the differently ornamented Reticuloce- 
ratinae, phylogenetically related to the homo­
ceratids, occupied the position of the eumor- 
phoceratids during the Arnsbergian.

The phyletic origin of the Homocera- 
tidae is still uncertain. The configuration of the 
suture suggests an origin close to the Cra- 
venoceratidae; the «calyx» shape of the early 
whorls is a feature of the homoceratids, but in 
general not d issim ilar from the Neoglyphio- 
cerataceae. The Glaphyritidae have advanced 
sutures and an enhanced conch shape with the 
tendency toward increasingly involute whorls; 
a close relationship to the Homoceratidae se­
ems to be unlikely although the Glaphyritidae 
are regarded as the main rootstock for the 
major groups of late Upper Carboniferous and 
Permian ammonoids.

1.5 Summary of ammonoid diversity

(1) During the Arnsbergian, before the 
MCB, the majority of ammonoids maintained a 
relatively simple type of suture, combined with 
an advanced involute conch form (e.g., Dimor- 
phoceratinae, Neoglyphioceratidae and Crave-

noceratidae). About a third of the species had 
developed advanced suture characteristics in 
addition to the involute conch form (Glaphy­
ritidae). Many of the world-w ide distributed 
ammonoids were complicatedly ornamented. 
The number of genera and species decreased 
stepwise toward the MCB.

(2) After the MCB the dominating groups 
except the Glaphyritidae became extinct. Only a 
few species of long-living genera are known to 
survive the MCB event. In the critical interval se­
veral further long-living genera are not represen­
ted in our collections («Lazarus species»).

(3) At the same time the homoceratids 
appeared with several genera and species. 
They represented forms with relatively simple 
sutures like the m ajority of species of the 
preceding epoch, but with a conch of a less 
advanced type: evolute and wide, with a low 
degree of involution. The increase of this group 
was s tepw ise  and ended in the following 
K inderscou tian  S tage; it gave rise to the 
complicatedly ornamented reticuloceratids.

(4) Arnsbergian with a high number of 
ornamented species of Eumorphoceras below 
the MCB and Kinderscoutian with the numerous 
ornamented species of Reticuloceras and re­
lated forms above the MCB are definitely high 
diversity phases in ammonoid evolution.

(5) The fluctuations of the ammonoid 
faunas in the critical interval at the Mid-Car­
boniferous boundary showed similar patterns 
as described by House (1989) for the Devonian 
ammonoids: a stepwise decline in diversity, a 
low point, an initiation point for new groups, and 
a s tepw ise  increased  evo lu tionary diver­
sification.

1.6 Critical intervals during the
Carboniferous period

From the Devonian eight critical inter- j 
vals and events are known, which resulted in 
major fluctuations in the diversity of ammonoids . 
(House, 1985, Kullmann, 1994). In the Carboni­
ferous diversity fluctuations are comparatively 
rare. Four main events are significant: the Devoni­
an-Carboniferous boundary event, the event al 
the Visean-Namurian boundary, the MCB event, and 
finally the Yeadonian-Langsettian boundary event

Some of the critical intervals connected 
with the boundary events show a number of 
sim ilarities: ( 1 ) the stepwise decrease in diver­
sity before from a high diversity phase to a low
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diversity phase, (2 ) after the low point the origin 
of new groups with extremely wide early whorls 
and a low degree of involution, (3) onset of a 
high diversity phase with complicated conch 
forms and ornamentation.

The firs t low diversity phase can be 
observed at the Devonian-Carboniferous bounda­
ry: (1 ) the clymeniids as well as many species of 
the Tornoceratina disappeared below the D-C- 
boundary; (2 ) widely umbilicate species of early 
whorls of Acutimitoceras and Gattendorfia appea­
red and (3) gave rise to more complicated ammo- 
noids with diverse conch shapes, suture and 
ornamentation (e.g., Gattenpleura, pericyclids).

A second turnover phase can be seen 
at the Visean-Namurian boundary. The low di­
versity was less fundamental than at the D-C 
boundary or the MCB. (1) Several genera and 
subfamilies were severely reduced by extinction 
before the boundary, ( 2 ) forms with w idely 
umbilicate early whorls, e.g., the Cravenoce- 
ratidae, appeared immediately in beds above 
the boundary, and (3) the high diversity phase 
with the eumorphoceratid-dominated faunas 
followed soon after.

The third low diversity phase is connec­
ted with the MCB as described. The fluctuations 
have obviously no periodicity. The time between 
the first and the second low diversity phase can 
be estimated at 35 m.y., between the second 
and the third only at 6  m.y.

1.7 Possible causes of the MCB 
boundary event

A plausible explanation for the data 
presented in event studies is not yet in sight. 
Events may have d iffe ren t causes, and a 
number of as yet unidentified environmental 
factors may have had different influences. In 
the critical interval around the MCB several 
factors may not have played a considerable 
role: volcanic activity is relatively low in the 
limes under consideration (last major activity 
preceding the MCB at 320 Ma in Europe, at 328 
Main Australia - Roberts et at., 1995), and 
indications for extended anoxic influences are 
not visible on a global scale.

The duration of the decrease phase can 
be estimated at about 3 m.y., but the low diversity 
phase seems to have been very short. The 
increase phase was apparently shorter than the 
decrease, no more than one million years. During 
the decrease phase unfavourable living conditions

with stressed biota resulted in a graded extinction. 
The causes o^extinction were possibly manifold. 
Tectonic activity predominated during the late 
Lower Carboniferous and during at least parts of 
the Upper Carboniferous period. Tectonic uplift 
would have led to the increase of regionally and 
finally globally chemical erosion rates, causing a 
decrease in atmospheric C 0 2  and a global cooling 
(Reyno and Ruddiman, 1992). Large areas of 
lime-stone production were widespread in the 
early and late Carboniferous and must have 
reduced the content of C 0 2  in the atmosphere. 
Drastic changes of the temperature towards an ice­
house climate may have greatly influenced the 
ocean habitats.

D ickins (1996) pointed out that the 
onset of the first period of glaciation has been 
observed in Australia as early as the late Lower 
Carboniferous, before the time of the MCB, 
resulting in an eustatic drop of the sea-level. 
Eustatic sea-level changes may have played a 
major role as was suggested by House (1988), 
Hallam (1992), Maynard and Leeder (1992), 
Riley (1990) and others. According to Dickins 
the glaciation period may have extended into 
the lower part of the Late Carboniferous.

The short interval of the absolute low 
diversity phase cannot be explained easily by 
the glaciation phenomena and sea-level chan­
ges, because the latter have taken time spans 
of considerable length. At the D-C boundary as 
well as at the MCB the extinction rate was so 
short and so high that it came close to the com­
plete extinction of the entire superorder Ammo- 
noidea as occurred at the end of the Cretaceous 
period. It has to be considered whether an aste­
roid impact did take place at the MCB contri­
buting to the extinction event amidst an already 
stressed environment.

2 A review of ammonoid biostratigraphy of
the H o m o c e r a s  Zone

2.1 Lower boundary

In Europe the lower boundary of the 
Homoceras Zone lies approximately at the base 
of the Chokierian Stage showing the appea­
rance of the ammonoid genus Isohomoceras. 
The Chokierian and the overlying A lportian 
stages in Europe correspond with the entire 
Homoceras ammonoid zone. The Homoceras 
Zone shows the major change in the ammonoid 
evolution and is readily recognizable in the
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Fig. 5. Ammonoid-based correlation of the upper part of the Lower Namurian.

successions worldwide by the sharp decrease 
in ammonoid diversity and by the entry of taxa 
with an innovative morphology. Many succes­
sions world-wide exhibit a gap corresponding 
either to the entire Homoceras Zone or to its 
part. However, the sections yielding the lower 
boundary of the Homoceras Zone, i.e. showing

the first appearance of the ammonoid genus 
Isohomoceras, are so far recorded from Britain, 
Belgium, the Urals, Central Asia, Northern Afri­
ca, and the most recently, the USA (Bisat, 1924, 
1928; Hodson, 1954, 1957; Riley, 1987; Riley J 
et al., 1987; Ruzhencev and Bogoslovskaya, 
1971, 1978; Pareyn et al., 1984; Manger etaL j
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1985; Nikolaeva, 1994, 1995; Titus ef al., 1997, 
etc.). In the countries of the former USSR the 
Mid-Carboniferous boundary is drawn at the ba­
se of the Bashkirian, in the USA it corresponds 
to the base of the Pennsylvanian (Fig. 5).

In Britain, Belgium, and Central Asia, 
and the South Urals the appearance of the ge­
nus Isohomoceras precedes the entry of the 
zonal index genus Homoceras, while in Nor­
thern Africa, and the USA these two genera 
were recorded at the same level. Bisat (1924, 
1928), Hodson (1954, 1957), Riley (1987) and 
others indicated that in Britain and Belgium the 
lower boundary of the Homoceras Zone is 
drawn at the level of the first appearance of 
Isohomoceras subglobosum and corresponds 
with the base of the Isohomoceras subglobosum 
Zone that is overlain by the Homoceras beyrichia- 
num Zone.

Ruzhencev and Bogoslovskaya (1978) 
recorded Isohomoceras from the same faunal 
band with Homoceras in the South Urals. They 
showed that in the Sholak-Sai section in the 
South Urals Isohomoceras praematurum  oc­
curs together with Homoceras coronatum  and 
that these species were the earliest records of 
the Homoceras Zone in the Urals. The beds 
containing this assemblage was referred to the 
Homoceras coronatum Zone. Both above spe­
cies were originally described in Belgium from 
the Homoceras beyrichianum  Zone. In the 
Sholak-Sai Section the beds with these two 
species are separated from the Serpukhovian 
Fayettevillea-Delepinoceras Genus Zone by
0.75 m of limestones. Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1978) included this 0.75 m interval to 
their Homoceras coronatum Zone and correlated 
this zone with the entire Chokierian (Isohomo- 
ceras subglobosum and Homoceras beyrichianum 
zones), although they did not have direct evidence 
of the presence of the Isohomoceras subglo­
bosum Zone in the Urals. Nikolaeva (1999) and 
Kulagina et al. (in press) discovered in the 
Bogdanovsky Section (South Urals) the 3 m thick 
interval in which Isohomoceras precedes the 

I appearance of Homoceras coronatum. These 
finds support the view that in the Urals the lower 
boundary of the Homoceras Zone should be 
piaced below the first appearance of the genus 
Homoceras and that the Sholak-Sai section re­
presents a condensed rock sequence (Nikolaye- 
va, 1994). Generally, in the Urals the lower boun­
dary of the Homoceras Zone is at present drawn 
at the base of the Bogdanovsky Subhorizon,

the lower part of the Syuransky Horizon. In 
Central Asi'a,(Aksu Section) Nikolaeva (1994) 
estab-lished the occurrence of Isohomoceras 
aff. subglobosum  which she referred to the 
Isohomoceras subglobosum  Zone. The occu­
rrences of the genus Homoceras in Central Asia 
are recorded much higher up in the succession.

In the USA (Test Site Section, Nevada) 
the genera Isohomoceras and Homoceras are 
recorded from the same level (Titus et al., 1997) 
and the lower boundary of the Homoceras Zone 
is placed at the level showing the first appea­
rance of these two genera.

2.2 Upper boundary

The upper boundary of the Homoceras 
Zone in Europe corresponds with the lower 
boundary of the Reticuloceras Zone (the base 
of the Kinderscoutian). It is placed at the level 
of the f irs t appearance  o f P h illip so ce ra s  
circumplicatile, a species with pronounced um­
bilical nodes and a reticulate ornament. In the 
South Urals the synchronous beds are consi­
dered to be those with the m orphologically 
sim ilar Phillipsoceras alpharhipaeum, i.e. the 
level within the Reticuloceras-Bashkortoceras 
Genus Zone. The position and correlation of 
this boundary world-w ide was discussed in 
detail by Nikolaeva and Kullmann (1998). The 
recent studies in the South Urals suggest that 
this level lies within the Syuransky Horizon and 
may correspond with the upper boundary of the 
Bogdanovsky Subhorizon (Kulagina et al., in 
press). The uppermost beds of the Homoceras 
Zone in Western Europe are recognized as the 
Homoceratoides prereticulatus Zone.

2.3 The global review of the
H o m o c e r a s  faunas

2. 3.1 Great Britain

The rocks containing Homoceras were 
orig ina lly  referred to the Lower Sabdenian 
(Bisat, 1924, 1928). Bisat (1928) subdivided the 
Homoceras Zone into seven species zones: 
nuculum, subglobosum, beyrichianum, undu- 
la tum , p ro teus , e os tr io la tu m , and p re re ­
ticulatus zones. Generally, this zone was repre­
sented by shales (e.g., the Sabdenian Shales 
in England, Clare Shales in Ireland) horizontally 
replaced by calcareous sandstones (e.g., Cau- 
ton Gill Beds). In some areas the Homoceras
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Clare Shales, 
Ireland

R e t ic u lo c e r a s  c ir c u m p lic a t ile  I

"* H o m o c e ra s  u n d ulatu m
H u d s o n o c e ra s  prot-eus, H o m o c e ra s  
sm ithi, P a r a d im o r p h o c e r a s  sp.
H o m o c e ra s  b e y r ic h ia n u m  \

H o m o c e ra s  b ey rich ia n u m , 

Is o h o m o c e ra s  aff. s u b g lo b o s u m

3m

England,
Rougl)lee

t - - i <  H o m o c e ra s  eo str io la tu m  I

R e tic u lo c e ra s  in c o n s ta m  
R. p u lch e llu m  '

H o m o c e ra to id e s  p re re ticu la tu s

_  _  1 V allites h en k e i
H o m o c e ra to id e s  
v a r ic a tu s

H o m o c e ra s  undu la tum

H u d so n o c e ra s  p ro te u s  
H o m o c e ra s  sm ith i

*  D im o rp h o c e ra s  sp. I

Fig. 6. Section of the Namurian in Clare, 
Ireland (after Hodson, 1954).

Fig. 7. Section of the Namurian in Roughlee (after 
Bisat and Hudson, 1943 and Hudson and Cotton, 1943).

Zone (or its part) corresponds to a gap in the 
succession (Scotland, South Wales, etc.). Later 
the nuculum Zone was referred to the upper­
most Arnsbergian. Bisat (1928) correlated the 
lower part of the Homoceras Zone (subglobo­
sum and beyrichianum  zones) with the Cho- 
kierian Stage of Belgium, and subsequently this 
interval was referred to as the Chokierian (or 
H1). The upper part of the Homoceras Zone 
(undulatum, proteus, eostriolatum, and prere­
ticulatus zones) is referred to as the Alportian 
(H2) after the Alport District in Derbyshire, the 
classical area where this interval was best 
studied.

2. 3.1.1 Chokierian (H1)

The Chokierian is considered as the 
time range of the ammonoid species Isoho­
moceras subglobosum  (Bisat) and Homoceras 
beyrichianum  (Koninck). Only a few localities 
(e.g., Stonehead Beck Section in England) dis­
play the transition of ammonoid species from 
the uppermost Arnsbergian to the lowermost 
Chokierian. The lower Chokierian Isohomoce­
ras subglobosum  Zone in the type region in 
England contains only a zonal name-bearer. 
This is a relatively narrowly umbilicate, sub­

spherical species with delicate lamellae and a 
well-rounded umbilical shoulder (Bisat, 1924, 
Riley, 1987). Isohomoceras subglobosum (Bi­
sat) is replaced in the succession by Homoce­
ras beyrichianum  (Koninck) which is a homo- 
ceratid with an acute umbilical shoulder and 
well developed dichotomizing lamellae. InSam- 
lesbury Bottoms and in Alport Dale the level 
with Homoceras beyrichianum  occurs 15-18 m 
above I. subglobosum  (Figs. 6  and 7). Bisal 
(1924), B isat and Hudson (1943), Hodson 
(1954) and others reported Homoceras diade- 
ma (Beyrich) from the H. beyrichianum Zone in 
England. The taxonomic assignment of the spe­
cimens that these authors identified as H. dia- 
dema remains uncertain. Homoceras diadema 
was regarded as a junior synonym of Isohomo­
ceras striolatum  (Phillips) by Haug (1898) and 
Ruzhencev and Bogoslovskaya (1978), where­
as Bisat (1924) argued that these are two se­
parate species. A new detailed study of the or­
nament and shell shape of both species is 
needed to positively identify the specimens 
from the Homoceras beyrichianum Zone. In 
County Clare, Ireland in some sections I. sub­
globosum  is accompanied by H. beyrichianum 
since the Clare sections are very condensed 
(Hodson, 1954). However, Hodson and Lewar-
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Alport Dale

Reliculoceras reliculatum 
Baschkirues ornaius 
Homoceras slrtolalum 
Philhpsoceras nodosum 
Reliculoceras moorei

Reliculoceras eoreticulalum g r o u p  
Philhpsoceras paucicrenulatum 
Reliculoceras pulchellum 

1 Philhpsoceras circumphcaiile
Valines henkei_______________ _____I
Homoceraloides prereliculalus 
Homoceras eoslriolalum 
Homoceras smilhi 
Hudsonoceras proleus 
Homoceras beyrichtanum 
Isohomoceras diadema I

Isohomoceras subg!obosun\

Fig. 8. Generalized section of the Namurian 
in Alport Dale, Derbyshire (Alport Boring), Britain 
(after Hudson and Cotton, 1943).

ne (1961) described a number of successions 
from Clare where I. subglobosum  precedes Ho­
moceras beyrichianum  (Fig. 6 ).

2.3.1.2 Alportian (H2)

The Alportian at present includes four 
species zones. The lowermost Alportian spe­
cies zone is that containing Hudsonoceras  
proteus (B rown) and H om oceras sm ith i 
(Brown) (Figs. 7, 8 , and 9). Hudsonoceras  
proteus is a very well recognizable nomismo- 

: ceratid that is known from many sections world- 
i wide and evidently has a wide stratigraphic 
i range. The ammonoid occurrences of this age 
j were found in similar geological settings thro­

ughout Western Europe. Homoceras smithi is 
recorded from Britain (Alport Dale, Todmor- 
den, Roughlee, Ireland), Belgium and Germany 
(Hodson and van Leckwijck, 1958). In the majo­
rity of localities the lowermost Alportian ammo- 
noid-bearing beds are composed by a thin (a 
lew cm) layer of shales containing three succe­
ssive levels. The lowermost is the band with 
Hudsonoceras proteus only. It is followed by 
‘lie bed yielding Hudsonoceras proteus asso­
ciated with Homoceras smithi, and the topmost

S sthe one containing Homoceras smithi only. 
Another type of occurrence are the bullions that 
are generally thicker than the equivalent shaly 
beds but contain exactly the same fauna. This 
‘aunal bed is usually underlain by the bed with 
’‘iradimorphoceras moorei (Hodson, 1954).

Samlesbury Bottoms

Fig. 9. S ec tion  o f the  N am urian  in 
Samlesbury Bottoms, Lancashire (after Bisat and 
Hudson, 1943).

The succeeding Homoceras undula- 
tum Zone is characterized by the zonal name- 
bearer associated with Paradioirphoceras sp. 
(Hodson, 1954). The zone is recognized in 
Yorkshire (Todmorden, Cowling), Lancashire 
(Samlesbury Bottoms), Ireland (Clare), etc. The 
ornament of Homoceras undulatum  is compo­
sed of narrow lamellae, very different from the 
prominent lamellae of the Chokierian species 
and it is relatively narrowly umbilicate (UW/Dm 
= 0.20) (Bisat, 1924).

This zone is followed by the H. eostrio- 
latum  Zone. The zonal name-bearer was recor­
ded from Alport Dale and Roughlee and some

£ c _ c - e = - c r - - c

4» ".
13
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S c h m i c d s t r a s s c  S a n d s t o n e
Anthracocergs arcuatilobum, Bilinguites metabilinguis 

• ^ ~ l Bilinguites bilinguis\ I 

U p p e r  Q u a r t z i t e  B a n d

H a s p e - H e u b u n g

Bilinguites bilinguis \

-<---------------------------------
H o p p e n b r u c h  Q u a r t z i t e  S a n d s t o n e

U p p e r  G c v e l s b c r g  H o r i z o n  Reticuloceras coreticulatum,
L o w e r  G e v c l s b c r g  H o r i z o n  Reticuloceras reticulatum
G c v e l s b e r g  M o l k e r e i b r u n n e n ,  Phillipsoceras e x  g r .  nodosum, 
U h l c n b r u c h  H o r i z o n  Retie, todmordenense v a r .  uhlebruchense

Phillipsoceras circumplicatile

Hudsonoceras proteus, Homoceras smithi I

Isohomoceras subglobosum, Homoceras beyrichianum
100 m

N e h e im  H o riz o n  ( r e c o g n i z e d  b y  H o d s o n  1 9 5 7 )

Reticuloceras circumplicatile, 
Homoceratoides varicalus

Vallites henkei, I
Hodsonites magistrorum \

Fig. 10. Section of the Namurian in the Ruhr Region, Germany (after Pateisky, 1959).

other sections (Bisat, 1928). In Clare (Ireland) 
this species was not recorded and Hodson 
(1954) suggested that it might have been con­
fused with Vallites henkei.

Isohomoceras striolatum  (Phillips), a 
compressed homoceratid with straight lamellae 
was originally recorded from the Alportian in 
Todmorden, Rough Lee (Bisat, 1924), etc. Ho­
wever, it may have a wider stratigraphic range 
and start from the Chokierian (Bisat, 1924).

The succeeding is the Homoceratoides 
prereticulatus Zone. The zonal species is re­
cognized throughout Western Europe and was 
proposed to identify one of the marker hori­
zons for the Namurian (Hodson, 1957). Since 
Homoceratoides prereticulatus is a well identi­
fiable species, the previous zone and the beds 
with this species are sometimes regarded as a 
single stratigraphic unit. H. prereticulatus  is 
recorded from Samlesbury Bottoms, Roughlee, 
Alport Dale (depth 110-112 ft), and Foynes 
Island (Ireland) (Bisat, 1924; Bisat and Hudson, 
1943).

2.3.2 Germany

The Homoceras Zone in Germany is 
best studied in the Ruhr Region. The Homo­
ceras fauna occurs in the shales and in the 
bullion bands imbedded in the shales (Fig. 10). 
Patte isky (1959) indicated four successive 
levels in the Ruhr succession in which the 
Homoceras fauna was found. The lowermost 
are the occurrences of Isohomoceras subglo­
bosum and Homoceras beyrichianum in the 
Lower A rnsberg ian  Shales underlying the 
Neheim Horizon. Patte isky indicated three 
levels in which these two species were found. 
However, it is not clear whether Isohomoceras 
subglobosum  precedes Homoceras beyrichia­
num in the succession, or whether they occur 
together. Upward in the section a level with 
Hudsonoceras proteus and Homoceras smithi 
was recorded (W upperta l) (Leggewie and 
Schonefeld, 1957). Hodson and van Leckvijck 
(1958) recognized the Hud. proteus and H. 
smithi faunal band in the upper part of the 
Busbach R oadside S ection . This band is
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cf .  Anthracoceras s p . ,  VaUites henkei, Phillipsoceras 
circumplicatile, Ph. e x  gr.  circumplicatile-paucicrenulatum

cf .  Anthracoceras sp . ,  Homoceratoides sp. ,
Reticidoceras sp.

c f .  Anthracoceras s p . ,  VaUites henkei, Homoceratoides sp., 
Ht.varicatus, Hi. demaneti.
VaUites henkei, Reticidoceras sp .  I 
Homoceratoides af f .  varicatus \

Phillipsoceras circumplicatile, 
Reticidoceras sp.

VaUites henkei, Homoceratoides demaneti, 
Ht.varicatus, Homoceras s p . ,
Phillipsoceras s p .  (circumplicatile?)
Ph. s p .  ( g r o u p  circumplicatile-paucicremdatum)

cf .  Anthracoceras s p . ,  VaUites henkei, 
Homoceras s p . ,  Phillipsoceras a f f .  compression, 
Hudsonoceras sp .

7 lm

X V I I I
Ц 35

cf .  Anthracoceras sp . ,  Homoceras s p . ,  
H. a f f .  striolatum

Fig. 11. Lower part of Section 748 in the valley of the Berwinne River, Belgium (after Bouckaert, 1960).

immediately underlain by the shaly band with 
Paradimorphoceras sp. The level with Hudso­
noceras proteus lies 5 m below the bed where 
this species associates with Homoceras smithi. 
There is no indication of the ammonoid occu­
rrences immediately below the Isohomoceras 
subglobosum level.

2.3.3 Belgium

In Belgium the range of the Homoceras 
Zone is almost equal to that in Great Britain. 
The lowermost Homoceras beds are represen­
ted by the Chokier Series. Occurrences of this 
age are recognized in the valleys of the Ber­
winne and Geule Rivers (Bouckaert, 1960), to

the southeast of Brussels near the highway to 
Marche (Bouckaert, 1959), the Java Gallery 
(D em anet, 1941), e tc. (F ig . 11 and 12). 
Demanet (1934) indicated the presence of the 
Homoceras beyrichianum  Zone, and Bouckaert 
(1959) notified the presence of Isohomoceras 
subglobosum  in Jambes in the shales overlying 
those with N. nuculum  that are strongly folded 
and broken by faults. These two levels lie about 
15 m apart. The shales with I. subglobosum  
precede those with H. beyrichianum, although 
the precise position of the latter species was 
not specified. Haug (1898) and Demanet (1941) 
reported Isohomoceras striolatum  from Char- 
bonnages de Forte Taile and Charbonnages de 
Fontaine I’Pveque. Haug (1898) identified se-
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G ro se illie rs

<u « з м  
8

СЯ 312 
8  5  313

О >

fj  316 Homoceras beyrichianum
a

СЛ 3 * ̂  lEumorphoceras sp.
318 \C ravenoceratoides nititoides

Fig. 12. Section of the Lower Namurian in Mont 
des Groseilliers, Belgium (after Bouckaert et at., 1961).

veral varieties of Homoceras beyrichianum 
from Chokier that were subsequently conside­
red as separate species.

The Alportian occurrences are known 
over a large territory including the Java Gallery 
with Hudsonoceras proteus and Homoceras 
smithi in Bed 52 (Hodson, 1957; Bouckaert, 
1961) and Homoceratoides prereticulatus in 
overlying beds, Hordin Gallery with Homoce­
ratoides pre re ticu la tus  in Bed 6 6  (Hodson, 
1957), Mortroux with Hudsonoceras proteus 
and Homoceras smithi (Bouckaert, 1961). The 
beds with Hudsonoceras proteus and Homoce­
ras smithi where they are underlain by the thin 
shales with Paradimorphoceras sp. Homocera­
toides prereticulatus were recorded from the 
Geule Valley (Beds 8 , 13, 14), Flawinne, Hordin 
Gallery (Bed 53), Java Gallery (Beds 6 6  and 
85) (Hodson, 1957; Bouckaert, 1960, 1961).

2.3.4 North Africa

Delepine (1941), Bouckaert and Owo- 
denko (1965) and others recorded a Homoce­
ras fauna from the Coalfield of Djerada (Eastern 
Morocco). The presence of the Homoceras 
Zone is indicated by the find of Isohomoceras 
subglobosum  and Homoceras beyrichianum in 
a single bed of shales in the Koudiat es Senn 
Section. Immediately below this bed Craveno- 
ceratoides nitidus (Phillips) was recorded by 
Delepine (1941) which suggest the presence 
of the M id-C arbon iferous boundary in this 
section.

69-1048 Cancelloceras 
66-1067 Bilinguites 
M L249B Proshumardites,

Paraschartvmites,
Bilinguites

69-993 Isohomoceras
ML237 Proshumardites,

Schartymites
73-3445 Isohomoceras, Vallites
72-1381 Isohomoceras, Homoceras, Vallites, Ramosites 
69-1066 Anthi •acoceras 
69-1006 Isohomoceras
69-1003 Isohomoceras, Homoceras, Syngastrioceras
69-989 Isohomoceras, Homoceras, Syngastrioceras
M L234 Isohomoceras, Homoceras
69-1007 Anthracoceras
69-999 Anthracoceras
69-962 A nthracoceras
691000 Delepinoceras

Fig. 13. Generelized section of the Lower-Middle Namurian in the Bechar Region, Algeria (after 
Pareyn et a!., 1984 and Manger et a!., 1985).
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Pareyn et al. (1984) and Manger et al. 
(1985) indicated the presence of the Homo­
ceras Zone in the Bechar Basin (Algeria) (Fig. 
13). The Lower Tagnana Subformation contains 
Homoceras, Isohomoceras, Syngastrioceras, 
Ramosites, and Anthracoceras, the first two 
genera occurring at the same level. The first 
appearance of homoceratids in this area is 
probably referred to sample ML234, preceded 
by the bed with Anthracoceras. The uppermost 
occurrence of the Homoceras Zone is likely 
referred to Sample 72-1381 or to Sample 73- 
344 5.

2.3.5 Poland

The Homoceras Zone in Poland is 
recognized only in the Lublin Basin where it 
includes Isohomoceras cf. subglobosum (Bisat) 
in the Boreholes Deblin 7 and Niedrzwica 3; 
Homoceras cf. beyrich ianum  (Koninck) in 
Boreholes Deblin 7, Bystrzyca IG-1, Kazimierz 
1,Teptiukow IG-1, and Husynne IG-1 (Bojkows- 
ki, 1966; Korejwo, 1969). From the two latter 
boreholes Bojkowsky (1966) reported Isoho­
moceras diadema (Beyrich) that co-occurred 
with Homoceras beyrichianum. The same beds 
contain Anthracoceras and Paradimorphoceras.

There is no evidence of the presence 
of the upper part of the Homoceras Zone (H2) 
in Poland (Korejwo, 1969).

All the homoceratid figured by Korejwo 
(1969) represent poorly preserved imprints and 
crushed shells. The identification of Homoceras 
beyrichianum seems correct since the photograph 
shows prominent bifurcating lamellae charac­
teristic of this species. The determinations of 
Isohomoceras diadema probably need revision.

2.3.6 USA

Titus et al. (1997) reported the equiva­
lents of the Homoceras Zone at the South 
Svncline Ridge Section, Nevada Test Site (Fig. 
14). This fauna recorded in Unit 18 of the above 
section contains Isohomoceras subglobosum, 
Isohomoceras ? diadema, P roshum ard ites  
tirpinskii Rauser-Tschernoussowa, Euroceras 
sp., and Syngastrioceras sp. The specimen 
determined as I. diadema by Titus et al. (1997, 
pi. 1, fig. 17) is a depressed shell with a mo­
derately wide um bilicus (UW /Dm = 0.20), 
whereas the type described and figured by
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D e le p in o c e ra s  th a lla so id e  

F a y e tte v il le a  f r is c o e n s is  I

Fig. 14. S ec tion  o f the M is s is s ip p ia n - 
Pennsylvanian boundary beds of South Syncline 
Ridge, Nevada Test Site (Titus et al., 1997).

Beyrich (1837, fide Haug, 1898) is a very com­
pressed form with a narrow umbilicus (UW/Dm 
= 0.12) and constrictions. The Nevada speci­
mens assigned to I. diadema possess a sub­
acute umbilical shoulder that does not corres­
pond with the diagnosis of the genus Isoho­
moceras by Ruzhencev and Bogoslovskaya 
(1978). These specimens are somewhat similar 
to Isohomoceras bogdanovskense described by 
Nikolaeva (1999) from the Bogdanovsky Sec­
tion in the South Urals and may possibly be 
assigned to a separate genus sharing the fea­
tures of Homoceras and Isohomoceras. The 
presence of Proshumardites karpinskii is un­
usual at this level since this species in its type 
area in the South Urals and in Central Asia 
occurs considerably higher up in the succes­
sion, in the R eticu loce ras-B ashkortoceras  
Genus Zone (Nm 2 b2 -b3). The sections in Central 
Asia and in the Urals contain Proshumardites 
delepinei at the same level with Isohomoceras. 
Higher up in the Nevada Section a new Homo­
ceras species with a coarse ornam ent was 
recorded.
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Aksu, Central Asia

Fig. 15. Section on the left bank of the Aksu 
R iver, S o u thw est G issa r, C en tra l Asia  (a fte r 
Nikolaeva, 1995).

2.3.7 Central Asia

In Central Asia, the presence of the 
Homoceras-Hudsonoceras Zone was indicated 
by Ruzhencev and Bogoslovskaya (1978), 
Pitinova (1988), and Nikolaeva (1994, 1995). 
The Hom oceras coronatum  Zone was not 
established in Central Asia, although its equi­
valents may occur in the section of the Uya 
River (Middle Tian-Shan) which contains Iso- 
hom oceras praem aturum  (Haug) (P itinova, 
1988), the species known from this zone in the 
South Urals. However, this specim en was 
neither described nor figured. The study of 
Pitinova’s collection showed that this specimen 
is an adult shell with a narrow umbilicus, a 
rounded venter, and undulating growth lines. 
The suture was not observed. Hence, the 
assignment of this specimen to I. praematurum  
may be only tentative since diagnostic features 
in this homoceratid species were established 
based on juveniles. The precise position of this

find remains uncertain since the ammonoid- 
bearing horizon was never found afterwards in 
the Uya Section. The ammonoid occurrence in 
the Uya Section apparently was represented by 
an odd lens in a sequence of shallow-water 
brachiopod limestones.

Nikolaeva (1994, 1995) established a 
few am m onoid zones ju s t above the Mid- 
Carboniferous boundary in several sections in 
the Aksu River (Southwest Gissar) and in the 
Peshkaut River (South Fergana) in deep-water 
facies containing only ammonoids and cono- 
donts (Fig. 15). The Aksu sections contain a 
succession of two ammonoid zones. The lower 
zone contains Isohomoceras aff. subglobosum, 
Eumorphoceras sp., Proshumardites delepinei 
Schindewolf and Glaphyrites sp. This associa­
tion was assigned to the Isohomoceras sub­
globosum Zone. This assemblage also contains 
Eumorphoceras represented by the species 
sim ilar to Eumorphoceras beta (Riley, 1987) 
and to Eumorphoceras transuralense (Ruzhen­
cev et Bogoslovskaya, 1971), both described 
from the equivalents of the Serpukhovian E2 
Zone (or Fayettevillea-Delepinoceras Genus 
Zone in the Urals). The Isohomoceras ventro- 
sum Zone contains a much richer ammonoid 
assemblage including Isohomoceras ventro- 
sum Nikolaeva, Isohomoceras grandicostatum 
Nikolaeva, and Isohomoceras notum Nikolaeva. 
The same beds yield Glyphiolobus sholakensis 
Ruzhencev et Bogoslovskaya and Cathrano- 
ceras badavense  N iko laeva . In the Aksu 
sections these two zones are separated by 7.6- 
14.5 m of rocks. The Isohomoceras ventrosum 
Zone was also recorded in South Fergana 
(P e shka u t S ec tio n ) w here  in addition to 
Isohom oceras ventrosum , the assemblage 
contains Subitoceras gratum  Nikolaeva and 
Glyphiolobus sholakensis Ruzhencev et Bogo­
s lovskaya. We assume that because these 
assemblages do not contain Homoceras they may 
be earlier than the assemblage of the Homoceras 
coronatum Zone described from Sholak-Sai and 
recorded in the Bogdanovsky Section (both South 
Urals) or the I. ventrosum Zone may correspond 
with the lower part of the H. coronatum Zone. It is 
worth mentioning that the studied sections in 
Central Asia do not contain Homoceras in 
association with Isohomoceras (Nikolaeva, 1995, 
1998).

Nikolaeva (1995) proposed to assign 
the beds with Homoceras pamiricum Ruzhen­
cev et Bogoslovskaya, Syngastrioceras dronovi
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Ruzhencev et Bogoslovskaya, Physematites 
charis Ruzhencev et Bogoslovskaya, and Ste- 
nopronorites uralensis (Karpinsky) that were 
assigned to the Hudsonoceras proteus Zone by 
Ruzhencev and Bogoslovskaya (1978) to the 
Homoceras pamiricum  Zone. The exact strati­
graphic position of this assemblage is uncer- 
tain. It does not contain Hudsonoceras pro- 
teus, and further investigations are needed to 
determine the precise age of Homoceras pa­
miricum. The presence of Physematites charis 
in the Khanaka River in the synchronous beds 
is worth mentioning since in the Urals this 
species occurs only in the Homoceras coro- 
natum Zone. The same applies to Glyphiolobus 
sholakensis. Besides, the la tte r species is 
known from the Isohomoceras ventrosum Zone 
in Central Asia. The Khanaka assemblage may 
be the product of crude sampling or may come 
from a very condensed section.

Fig. 16. Summary of Ruzhencev and Bogo- 
2 3 8 South Urals slovskaya (1978) faunas from Sholak-Sai, South Urals.

T a x a
Sample 4 
Nm,a

Sample 5 
Nm,a,

G lyp h io lo b u s sh o la k en sis
P h ysem a tite s  ch a ris
S u b ito cera s  sh o la k en se
R a m o sites  co rp u len tu s
Iso h o m o cera s  pra em a tu ru m
H o m o cera s  coron a tu m  coron a tu m
H o m o cera s  coron a tu m  nudum
H o m o cera s  ex gr. coron a tu m
H o m o cera s  a lvea tu m
H o m o cera s  su b a lvea tu m
S ten o p ro n o rite s  u ra len sis
P ro sh u m a rd ite s  d e lep in e i
G la p h yrite s  u ra len sis
G la p h yrite s  so lid u s
S yn g a s tr io c e ra s  sp.
S ten o g la p h yr ite s  su p er in c isu s
R a m o site s  ra m o su s
P a ra h o m o c e ra s  asperu m

In the South Urals the equivalents of the 
Homoceras Zone are recognized as the Homo- 
ceras-Hudsonoceras Genus Zone. The best 
localities are the Sholak-Sai Section (Aktube 
Region, Kazakhstan), Bogdanovsky, Kugarchi, 
and Assel River sections (Bashkortostan), and the 
Shartym River Section (Chelyabinsk Region). The 
Homoceras-Hudsonoceras Genus Zone in the 
South Urals is subdivided into the Homoceras 
coronatum and Hudsonoceras proteum  zones 
(Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1978).

2.3.8.1 H o m o c e ra s  c o r o n a tu m  Zone

This zone was recognized in the Sho­
lak-Sai, Bogdanovsky, and Kugarchi sections. 
It was originally established at the Sholak-Sai 
Section where Bed 14 contains the association 
of Homoceras coronatum coronatum  (Haug), 
Homoceras coronatum nudum (Haug), Isoho- 
moceras praematurum (Haug), Glyphiolobus 
sholakensis Ruzhencev et Bogoslovskaya, Phy­
sematites charis Ruzh. et Bogosl., Ramosites 
corpulentus Ruzh. et Bogosl., Hom oceras  
alveatum Ruzh. et Bogosl., and Homoceras 
subalveatum Ruzh. et Bogosl. (Ruzhencev and 
Bogoslovskaya, 1971, 1978) (Fig. 16). This is 
the most diverse ammonoid assemblage known 
from this level. It conta ins Hom oceras  in 
association with Isohomoceras which may 
indicate that the section is condensed. The

assemblage is unique in that it includes adult 
and juvenile homoceratids, whereas most of 
the Homoceras Zone sections in the world 
contain only juveniles and subadults. However, 
it is like ly  tha t the lowerm ost beds of the 
Homoceras Zone are missing from this section, 
or represented by 75 m of barren limestone 
between Sample 3 (Fayettevillea-D elep ino- 
ceras Genus Zone) and Sample 4 (Ruzhencev 
and Bogoslovskaya, 1978; Nikolayeva, 1994). 
The lowermost beds of the zone are apparently 
exposed in Bogdanovsky Section 4 which con­
tains several ammonoid assemblages referred 
to the Homoceras Zone (Kulagina et at., in 
press, Nikolaeva, 1999). Assemblage 1, the 
lowermost in the Bogdanovsky Section, (Sam­
ple P-7), conta ins Ram osites corpulentus, 
Isohomoceras sp., Stenopronorites sp. and 
Fayettevillea sp., whereas Homoceras was not 
recorded from this level (Fig. 17). The presence 
of Fayettevillea and the absence of Homoceras 
may indicate that this assemblage is earlier 
than the assem blage from Sholak-Sai. The 
succeeding Assemblage 2 (Sample P-10) con­
tains Homoceras coronatum, Isohomoceras 
bogdanovskense  N ikolaeva, Epicanites  sp., 
Stenoglaphyrites sp., and Fayettevillea sp., the 
association that resembles that at Sholak-Sai 
(Sample 4). In 20-25 cm above the level of 
Sample 4 at Sholak-Sai there is a bed formed
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T a x a
Sample 3 

Nm^a,

S te n o p ro n o r ite s  u ra len sis
G lyp h io lo b u s sh o la k en sis
G la p h vrite s  u ra len sis
S vn e a s tr io c e ra s  sn.
R a m o sites  su b tilu s
Iso h o m o cera s m odestu m
H o m o cera s  sp.

Fig. 18. Summary of Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1978) faunas from the Pismyanka River, 
South Urals.

by limestone bullions containing Stenopronori- 
les uralensis (Karp.), Proshumardites delepinei 
SchindGlaphyrites uralensis Ruzh. et Bogosl., 
Glaphyrites solidus Ruzh. et Bogosl., Steno- 
glaphyrites superincisus Ruzh. et Bogosl., Phy- 
sematites charis Ruzh. et Bogosl., Ramosites 
ramosus Ruzh. et Bogosl., and Parahomoce- 
ras asperum Ruzh. et Bogosl. This assemblage 
is considered to indicate the Homoceras coro­
nation Zone despite the fact that no Homoceras 
or Isohomoceras species were found at this 
level (Ruzhencev and Bogoslovskaya, 1978). 
The only homoceratid found at this level, Para- 
homoceras asperum, is a peculiar form with 
umbilical nodes. It may be of the same age as 
Assemblage 3 (Sample P-16) containing Homo­
ceras bellum Nikolaeva at the Bogdanovsky Sec­
tion, and Assemblage 4 (Sam-ple P-28) containing 
Pbysematites charis and Isohomoceras sp.

Thus, the new finds in the South Urals 
indicate that the lowermost beds of the Homo­
ceras Zone in the South Urals contain Isoho­
moceras (without Homoceras ). Supposedly, 
these beds may be recognized as a separate 
zone, lying below the Homoceras coronatum  
Zone and equivalent to the Isohomoceras sub- 
tjlobosum Zone of Western Europe.

2.3.8.2 H u d s o n o c e ra s  p r o te u s  Zone

There are several occurrences of this 
zone, including those in the Pismyanka River 
(Sample 3) (Fig. 18), village of Kyzyanyak, the 

; K.uruil River (Sample 2) (Fig. 19), Assel River 
i  iSample 1) (Fig. 20), and in the Shartym River 
' Sample 1) (Fig. 21). In addition, the species 
j ol the genus Homoceras with a fine ornament 
j similar to that of Homoceras undulatum  was 

bund in the upper part of the Bogdanovsky

T a x a
Sample I 

Nm^!

G lyp h io lo b u s  sp.
P h ysem a tite s  ch a ris
R a m o site s  su b tilu s
Iso h o m o cera s  p ra em a tu ru m
H o m o cera s  co ro n a tu m  coron a tu m

Fig. 19. Summary of Ruzhencev and Bogo­
s lovska ya  (1978 ) fa un as  from  the v illa g e  of 
Kuzyanyak, Kuruil Rriver, South Urals.

Section on the left bank of the Bolshaya Suren 
River. This section apparently displays the 
transition from the Homoceras coronatum Zone 
to the Hudsonoceras proteus Zone. Unfortu­
nately this boundary seems to be located in 
the beds of micritic limestone with a very poor 
faunal content. The rich locality on the right 
bank of the Pismyanka River contains Steno- 
prono rites  u ra lens is  (Karp.), G lyphio lobus  
sholakensis  Ruzhencev et Bogoslovskaya, 
Syngastrioceras sp., Glapyrites uralensis Ru­
zhencev et Bogoslovskaya, Ramosites subtilus 
Ruzhencev et Bogoslovskaya, Isohomoceras 
modestum  Ruzhencev et Bogoslovskaya, and 
Homoceras sp. In addition to these species the 
locality at the Assel River contains Hudsono­
ceras proteus (Brown), Homoceras haugi hau- 
gi Ruzhencev et Bogoslovskaya and Homoce­
ras haugi astrictum  Ruzhencev et Bogoslovs­
kaya. Generally the occurrences of the zonal 
name-bearer are very rare, and the conclusions 
of the age are made based on the synchronous 
Homoceras species. However, there is no evi­
dence of the succession of the Homoceras spe­
cies in the Urals that would be similar to the 
succession of Homoceras smithi — Homoceras 
undulatum — Homoceras eostriolatum in Britain, 
invariably because the material on the strati­
graphic distribution of the species is limited.

2.3.9 Donets Basin

In the Donets Basin the rare Homoceras 
sp. shells are recorded from the limestone bed 
D5 1 0  in the Bezymyannaya Ravine (Skipp et a!., 
1989; Nemirovskaya et a!., 1990). This species 
possesses a coarse ornament and indicates a 
level considerably younger than the Isohomo­
ceras subglobosum  Zone of Western Europe.

191



J. Kullmann and S.V. Nikolaeva

T a x a Sample l 
Nm,a,

S te n o p ro n o r ite s  u ra len sis

G lyp h io lo b u s  aff. sh o la k en sis
H u d so n o cera s  p ro te u s
P ro sh u m a rd ites  d e le p in e i
H o m o cera s  h a u s i h a u s i
H o m o cera s  h a u s i a str ic tu m
H о т o c e ra s  asse licu m

Fig. 20. Summary of Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1978) faunas from  the Assel River, 
South Urals.

2.3.10 Holland

Hodson (1959, p. 143) mentioned the 
occurrence of Isohomoceras subglobosum  and 
Homoceratoides prereticulatus in the Gulpen 
Borehole and specified that the precise stra­
tigraphic position of the faunal beds containing 
these ammonites is uncertain.

2.4 Global marker horizons in the 
H o m o c e r a s  Zone

(1) The above description shows that 
the Homoceras Zone has a well defined lower 
boundary at the base of the Isohomoceras 
subglobosum Zone recognized in most sections 
of this age. This level is defined by the first 
appearance of Isohomoceras subglobosum. 
This species seems to have a very wide geo­
graphic range since it was recognized in North 
America, Western and Eastern Europe, and 
probably Central Asia.

(2) In many successions the levels con­
taining Homoceras are preceded by the beds 
with Isohomoceras, although in some places 
these two genera were recovered from the 
same beds. The co-occurrence of these two 
genera in the lowermost horizons of the Homo-

T a x a
i

Sample l 
Nm,a,

S te n o p ro n o r ite s  u ra len sis

G lyp h io lo b u s  aff. sh o la k en sis
H u d so n o cera s  p ro teu s
P ro sh u m a rd ite s  d e le p in e i
H o m o cera s  h a u s i h a u s i
H o m o cera s  h a u s i a str ic tu m
H o m o cera s  asse licu m

Fig. 21. Summary of Ruzhencev and Bogo­
slovskaya (1978) faunas from the Shartym River, 
South Urals.

ceras Zone in some cases was reported from 
the condensed sequences. The appearance of 
true Homoceras in most sections of this age is 
a well recognizable marker horizon that may 
be used for correlations. At present this level 
may be drawn in Western Europe excluding 
some condensed sequences in Ireland, in 
Central Asia, Poland, and in the Urals.

(3) The Chokierian/Alportian boundary 
is well recognized only in Europe. In most other 
regions the faunas of the H1 and H2 zones do 
not occur within the same sections. Moreover, 
in some regions the age of the H2 faunas 
should be re -exam ined since the distinct 
species Hudsonoceras proteus occurs rarely, 
and the age has to be determined using the 
succession of the Homoceras species. The 
European species Homoceras smithi that co­
occurs with H. proteus may be of the same age 
as Homoceras haugi in the South Urals and as 
a new Hom oceras species  (with a coarse 
ornament) from Nevada.

(4) Within the Alportian the level with 
Homoceras species with fine lamellae (similar 
to those in Homoceras undulatum) may be 
considered as a possible global marker. So far 
this level was traced in Britain and the South 
Urals.
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Многократные эпизоды вымирания и экологическая дифференциация
пермских аммоноидей

З.Чжоу, Б.Ф.Гленистер, У.М.Ферниш, К.Спиноза

В результате таксономической и хронологической ревизии пермских аммоноидей выявлен 
многократный характер их вымирания. Эпизоды этого вымирания были связаны с 
экологической дифференциацией, которая контролировалась эвстатическими циклами 
3-го порядка. Вопреки утверждению ряда современных исследователей, вымирание 
аммоноидей в конце капитена (маокоу) имело региональный характер и не сопоставимо 
по своему масштабу с массовым вымиранием в конце чансина.

Abstract. Taxonomic revision in relation to occurrence ranges within international subdivisions for 
the Permian System enables recognition of multi-episodal extinction patterns for ammonoid 
cephalopods. These can be related to the overall transgressive/regressive eustasy curves of the 
second order Transpecos Supercycle and to its component third-order cycles. Transgressions that 
followed successive regressions spread restricted epicontinental seas, and resulted in diversification 
of short-ranged endemic ammonoid genera. Contrary to recent assertions, the extinction event at 
the end of the upper Guadalupian (Maokouan) Capitanian Stage was comparable to those that 
characterize other Permian stages, and not to the mass extinction that terminated the uppermost 
Permian Changhsingian Stage and coincident Paleozoic Erathem.

Patterns of b iotic extinction remain a 
favored topic for discussion amongst paleo- 
biologists. Several recent papers have dealt 
with the so-called «two phases of mass extinc­
tion» or «double mass extinction» claimed to 
characterize the end of the Middle Permian 
Guadalupian Series and of the Upper Permian 
Lopingian Series and co inc iden t Erathem 
boundary (Stanley and Yang, X. N., 1994; Jin, 
Zhang and Shang, 1994, 1995). Although F.Q. 
Yang (1991) did not refer specifically to these 
«two phases», she emphasized that there were 
Iwo events in ammonoid distribution, i.e. the 
event at the end of Maokouan” and the “event 
at the end of Changhsingian” . Representing 
one of the most useful groups for study of 
Permian biostratigraphy, ammonoid ranges

have been emphasized by researchers. In fact, 
the ammonoid data provided by F. Q. Yang were 
cited by Jin and others (1994, 1995) as impor­
tant evidence for “the mass extinction at the 
end of the Guadalupian or the Pre-Lopingian 
Series”.

F.Q. Yang tabulated the geological range 
of all Middle Permian to Early Triassic ammo­
noid genera and families found in South China, 
suggesting that 1 1  of the 16 families present 
disappeared at the end of the Maokouan Stage 
to provide an extinction rate of 69%. Of the 
37 genera recognized, 35 were claimed to have 
disappeared, an extinction rate of 95%. These 
data are fundamentally different from those we 
have derived from a global analysis, even after 
disparities in taxonomic treatment are taken
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into consideration. According to our la test 
analysis, prepared for the Paleozoic Ammo- 
noidea revision volume of the Treatise on 
Invertebrate Paleontology (Glenister, Furnish 
and Zhou, ms), only one family, the rare and 
incompletely known Mongoloceratidae, disap­
peared at the end o f the M aokouan (or 
corresponding Guadalupian); timing of extinc­
tion of even this family is still dependent on 
dem onstra tion  tha t the com ponent genus 
Angrenoceras (from the Langcuo Formation, 
Angren District, Xizang; associated with advan­
ced Timorites species that may extend into the 
Wuchiapingian) is of Maokouan age. None of 
the eleven families listed by F. Q. Yang as beco­
ming extinct is both valid and actually disappea­
red globally at the end of the Maokouan. Five 
families in her list (Medlicottiidae, Adrianitidae, 
Popanoceratidae, Pronoritidae and Vidrioce- 
ratidae) actually extend into the succeeding 
Wuchiapingian Stage. Three of the remaining 
six fam ilies (Lanceoloboceratidae, Aulaga- 
strioceratidae, Pericycloceratidae) are conside­
red invalid, and extinctions of the remainder 
(Metalegoceratidae, Paraceltitidae and Agathice- 
ratidae) do not correspond precisely to the end 
of the Maokouan.As an example of the latter, aga- 
thiceratids are abundant world-wide through the 
middle Guadalupian Wordian Stage, but are un­
known in the upper Guadalupian Capitanian Stage.

Considering South China only, the end- 
Maokouan extinction rate of ammonoid families 
is 50% (5/10) compared with 8 % (1/12) world­
wide. We suggest that this apparent inflation 
of the extinction rate represents mostly an 
artifact of sampling. Ammonoid collections from 
South China are primarily from areas where 
access is easy, whereas more remote locations 
are sampled far less.Families such as the Med­
licottiidae, Adrianitidae, Popanoceratidae, Pro­
noritidae and Vidrioceratidae that were consi­
dered by F. Q. Yang to have disappeared at the 
end of the Maokouan in South China belong to 
the «Open-Sea Ecological Pattern» (Zhou, 1986); 
they are mainly distributed in the active fold belt 
around the central massif, where access is rela­
tively difficult. We contend that a more thorough 
investigation of these structura lly  complex 
areas will probably result in discovery of these 
families in post-Maokouan strata. In fact, the 
first three families were found already in 1996, 
by Zuren Zhou and others, in the Lopingian up­
per Shaiwa Formation of southwest Guizhou.

According to F. Q. Yang, 35 of the 37 
ammonojd genera present in the Maokouan of 
South China became extinct at the end of that 
interval, giving an extinction rate of 95%. This 
local rate is re la tive ly  close to the global 
extinction  rate o f 78%, although absolute 
numbers are strikingly different: 64 of the 82 
genera known from the entire Guadalupian/ 
Maokouan interval became extinct world-wide. 
Flowever, if the interval is limited to the upper 
Maokouan Capitanian Stage, 14 of the 32 
genera present became extinct globally, repre­
senting an extinction rate of only 44%. Obvio­
usly it is improper to base a figure of global 
mass ex tinc tion  on the extinction  rate of 
families and genera from South China alone, 
just as it is incorrect to base the extinction rate 
at the end of the Capitanian on the total number 
of taxa within the entire Maokouan interval, 
including Roadian, Wordian and Capitanian 
stages. The concept of mass extinction must 
be based on the global change of taxa over 
limited intervals of time. However, it should be 
noted that duration of individual standard subdi­
visions of Permian time are still uncertain, as 
on ly some h a lf dozen abso lu te  ages are 
available for the entire system (Jin et al., 1997).

In order to understand patterns and me­
chanisms of extinction in Permian ammonoids, it 
is necessary to use the best available data and a 
refined global time scale. When this is done, our 
analysis suggests that there was no mass extinc­
tion of ammonoids at the end of the upper Mao­
kouan Capitanian Stage, but rather just another 
of the series of episodic regional extinctions that 
occur throughout the Permian, each quite different 
to that at the end of the System.

EXTINCTION CATEGORIES

Mass extinction  is only one of many 
extinction patterns. According to Sepkoski 
(1986), it must be characterized by substantial 
magnitude, global extent, involvement of al­
most all fossil groups, and very short duration. 
That is, it should have a distinctive peak of 
extinction along the time axis. Even with a fast 
and episodic pattern, a regionally restricted 
event should not be considered as mass 
extinction. Essential features of back-ground, 
mass, regional and taxon extinctions were 
summarized by Donovan (1989) as follows:
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Background Mass Regional Taxon

1. Occurrence Continuous Episodic Episodic Episodic

2. Rate Gradual Fast Fast Fast

3. Effect Local Global Broad area Global

4. Species affected Few Numerous Many Single taxon

The end-Maokouan event exhibits obvious 
regional characteristics, and a relatively low 
extinction rate for ammonoids. It therefore does 
not compare closely with the mass extinction 
occuring at the end of the Changhsingian.

EXTINCTION PATTERNS OF PERMIAN 
AMMONOIDS

Recognition of extinction  patterns in 
Permian ammonoids requires reliable mondial 
correlation of occurrences. In our Treatise time 
scale (Jin et a I., 1997), three series are 
recognized, beginning with the Lower Permian 
Cisuralian Series, comprising in ascending 
order the Asselian, Sakmarian, Artinskian and 
Kungurian stages (Fig. 1). The following Middle 
Permian Guadalupian Series consists of the 
Roadian, Wordian and Capitanian stages, and 
is the close e qu iva len t of the tra d itio n a l 
Maokouan Stage of South China. Finally, the 
Upper Permian Lopingian Series comprises the 
Wuchiapingian and terminal Permian Changh­
singian Stage.

Occurrence data for all known Permian 
ammonoid genera are listed and tabulated 
herein (Appendix 1 and Appendix 2). The 195 
genera, representing 31 families, are those we 
recognize in the Treatise revision manuscript. 
They are recorded collectively at the stage level 
lor our 9 subdivisions of the Permian System. 
Consequently, the stepped pattern of origina­
tions and extinctions to some extent reflects 
stage boundaries rather than strictly isochro­
nous changes in distribution. These data are 
summarized in Figure 1, where black blocks 
portray the ranges of genera, and the width of 
each is proportional to the number of genera 
represented. The hachured portion of the figure 
corresponds to the Chinese traditional Mao­
kouan Stage (Guadalupian), now subdivided 
into the component Roadian, W ordian and 
Capitanian stages. At the top, the number of

genera becoming extinct in each stage, divided 
by total number present, is expressed as a 
percentage extinction rate.

The following basic characteristics of Per­
mian ammonoid extinctions can be recognized:

1. Extinctions were probably episodic, 
a lthough this appearance of period ic ity  is 
enhanced by our practical necessity of recor­
ding ranges at the stage level. However, note 
that selection and definition of stage bounda­
ries have been influenced by consideration of 
sedimentary cycles (Fig. 2).

2. Rates of extinction increased spec­
tacularly throughout the Permian System, from 
25% in the Asselian via 24% in the Artinskian 
to 97% in the Changhsingian.

3. There is no global peak at the end of 
the Capitanian in either the number of genera 
becoming extinct or in the extinction percen­
tage. In fact, rates are higher in the preceding 
W ord ian  (56% ), and m arked ly  so in the 
succeeding Wuchiapingian Stage (87%).

4. Genera that disappeared within each 
stage can be grouped into two categories. Those 
with relatively short ranges (no greater than one 
stage) are arranged on the right side of the stage- 
level distribution plots (Fig. 1), whereas others 
with ranges of two stages or more are plotted to 
the left. It appears that endemic ammonoids from 
the “Restricted-Sea” environments with more 
bizarre and diverse morphologies characterize the 
former, whereas the pandemic “Open-Sea” forms 
with standardized morphologies are typical of the 
latter (Zhou, 1986).

5. E pisodes of Perm ian am m onoid 
extinction appear to coincide with regressions 
of the third-order eustatic cycles (Ross and 
Ross, 1994). Carboniferous/Permian boundary 
originations and Permian/Triassic extinctions 
relate in a general way to the second order 
Permian (Transpecos) Supercycle (Fig. 2).

6. T h roughou t the P erm ian, s h o r t­
ranging ammonoid genera of the restricted
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Figure 1. Geological range and extinction rate of the Permian ammonoid genera [Black blocks portray the ranges of genera and the width of 
each is proportional to the number of genera represented; hachured portion corresponds to the Chinese traditional Maokouan Stage (Guadalupian)].
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Seas and resulted in increase in the number of short ranging endemic ammonoid genera. Black dots 
correspond to major low stands of sea level. Hachured portion reflects the episodal transgressions/ 
regressions (After Ross and Ross, 1994)].

ecologic domain generally increased in num­
bers, whereas long-ranging genera of the open 
sea environment decreased. This pattern was 
probably contro lled by the second o rder 
Transpecos Supercycle.

7. Local patterns of extinction for ammo- 
noids may be anomalous, especia lly in the

Middle and Upper Permian, because many of 
the genera that became extinct w ith in this 
interval were from restricted epicontinental 
seas. By contrast, globally distributed ammo­
noid genera that lived in basinal and marginal 
seas were provided with “sanctuaries” during 
more than a single stage.
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I. Continental to transitional (coal-bearing) detritus facies III.Platform coral and fusulinid-bearing carbonate facies
II. Restricted-sea ammonoid-bearing (siliceous) muddy facies IV. Open-sea ammonoid -bearing turbidite facies

Figure 3. Generalized locations in ecological differentiation of Permian ammonoids.

RELATION OF ECOLOGICAL 
DIFFERENTIATION TO EXTINCTION 

IN PERMIAN AMMONOIDS

Ecological d ifferentiation of Paleozoic 
ammo-noids accelerated in the late Cisuralian 
Kungurian interval. It is considered to have 
been a result of ecological expansion and con­
sequent adaptive specialization with the growth 
of restricted epicontinental seas that accompa­
nied regression in the upper Transpecos Super­
cycle. Concurrently, the episodic pattern of am­
monoid extinctions became progressively more 
evident, suggesting genetic relationship bet­
ween extinction and ecological differentiation.

According the Zhou (1986), there were 
two ecological patterns (realms) of Permian 
ammonoids. One of them, the «Open-Sea 
ecological pattern», was dominated by ammo­
noids with compressed and non-sculptured 
shells. These are the pandemics, primarily 
representatives of the prolecanitin Superfamily 
Medlicottiaceae and the Suborder Goniatitina. 
As the evolutionary base stock of Permian 
am m onoids, they were d is tribu ted  w idely, 
ranging from ocean basins to tectonically active 
outer shelf regions with free global connec­
tions. They com m only occup ied a slope 
turbidite belt in front of a carbonate platform 
(IV, Fig. 3). Since these ammonoids were

motile, they experienced relatively little threat 
from regression. Consequently, the genera in 
this realm are usually characterized by long 
stratigraphic ranges. Typical of this pattern are 
regions such as the Urals, Sicily, Texas, Timor, 
Salt Range, Kashmir, Pamir, Inner Mongol- 
Beishan, and South China’s Dian (S-E Yunnan)- 
Qian (S-W Guizhou)-Gui (N-W Guangxi) areas.

The other realm, the «Restricted-Sea 
pattern» (Fig. 3), is characterized by endemic 
ammonoids with well developed shell sculpture, 
such as nodes and pleural ribs. Many display 
spectacu lar lappets as part of the mature 
aperture, and others are bizarre in location of 
the siphuncle within the dorsal septal flexure 
instead of the usual ventral-marginal position. 
They mainly occupied the near-shore debris 
belt of the inner epicontinental shelf (II, Fig.3). 
Ammonoids of this realm generally comprise 
the Pseudohaloritidae, and members of the 
dom inantly Triassic Order Ceratitida. They 
expanded rapidly on the Inner Shelf by large- 
scale adaptive radiation accompanying trans­
gressive phases of third-order cycles. Adaptive 
specialization confined them to the near-shore 
debris belt of the epicontinental seas, and 
subsequent regression destroyed their ecolo­
gical niches leading to extinction. This explains 
why most ammonoids of the Restricted-Sea 
ecological pattern were short ranged. It also

2 0 0



MULTI-EPISODAL EXTINCTION ...

Figure 4. Multi-episodal extinction and ecological differentiation of the Permian ammonoids (Modified 
from Wiedmann, 1973).

provides the mechanism for coincidence of the 
episodic extinctions with cyclic sedimentation 
(Fig. 4). Sites characterized by this ecological 
pattern of ammonoids include South China 
(except the north-west margin and the Dian- 
Qian-Gui region), N orth-east Tibet, Trans­
caucasia, Kitakami Massif of Japan, Coastal 
Region of the Russian Far East, and Coahuila/ 
Mexico (latter Upper Permian only).

We consider that th ird -o rde r eustatic 
cycles within the Transpecos Supercycle were 
the immediate cause of the m u lti-ep isod ic 
regional ammonoid extinctions. Ecological 
differentiation of ammonoids occurred early in 
Ihe cycle, fo llowed by an increase in the 
cumber of Restricted-Sea genera, all within a 
single cycle and com m only corresponding 
approximately to a single stage. Finally, the reg­

ressive phase near the end of the third-order 
cycle resulted in extinction of specialized Res­
tricted-Sea ammonoid genera and retreat of 
others to the sanctuary of the Open-Sea area.

The post-Artinskian regression phase of the 
Transpecos Supercycle was a prolonged pheno­
menon that had profound overall effects on 
ammonoid biotas. Two related trends are invol­
ved; broadening of the Restricted-Sea regime, 
and at least a minor reduction in the Open-Sea 
regime. Throughout the Permian, short-ranging 
ammonoid genera of the restricted ecologic do­
main generally increased in numbers, whereas 
long-ranging genera of the open sea environment 
decreased. Both trends were a response to the 
development of the huge epicontinental seas sur­
rounding Pangea, associated with the gradual 
regression of the upper Transpecos Supercycle.
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CONCLUSIONS ACKNOWLEDGEMENT

Overall increase in extent of restricted 
epicontinental seas during the post-Sakmarian 
upper part of the Transpecos Supercycle was 
responsible for major modification of ammonoid 
b io tas. However, e x tin c tio n s  were m u lti- 
episodic and regional in nature, and can be 
related to ecological differentiation controlled 
by third-order eustatic cycles. The extinction 
event at the end of the G uadalup ian (i.e. 
Capitanian Stage, or pre-Lopingian) is only one 
such event, and does not possess attributes 
of a mass extinction. It is comparable to that 
of the preceding and following stages (Wordian 
and Wuchiapingian), but not to the real mass 
extinction  tha t characte rizes  the term ina l 
Paleozoic Changhsingian Stage. Local d istri­
bution confirms the regional character of the 
end-Maokouan event.
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Appendix 1, Perm ian  am m onoid  genera  and th e ir  g eo lo g ica l ranges

j

Major references: I.GIenister, Furnish and Zhou: Treatise Revision Manuscript
2. Zhao, Liang and Zheng, 1978
3. Zhao and Zheng, 1977
4 . Ruzhencev, 1959, 1962, 1963 
5.Spinosa et a l., 1970, 1975
6 .Leonova, 1989

Superfamily P ro le can ita cea e
Family Daraelitidae

Da ra e lite  s= P ro da ra e l i te s  
Boesites

Superfamily M e d lico ttia ce a e
Fam ily  P ro n o ritid a e

S ub fam ily  P ro n o ritin a e  
M e tap ro n o r ites  

S ub fam ily  N e o p ro n o ritin a e
N eopronor ites=E p ip ronor ites  
P ae d op ro n o r i tes  
P a rap ro n o r i tes  
S akm ar ites  
S h ikhan ites  

Fam ily  S un d a itida e  
S unda ites

Fam ily M ed lico ttiidae
Subfam ily M ed lico ttiinae

Medlicottia?=Prosicanites

T o u rn a is ia n -? G rie sb a ch ia n  
Visean-W ordian 

A sse lia n -W o rd ia n  
N am urian /M orrow an-S akm arian  

V ise a n -G rie sb a ch ia n  
V ise a n -W u ch ia p in g ia n  

V is e a n -A rtin s k ia n  
A toka  n /M o sco v ia n -A rti ns kian 
V irg ilia n /G z h e lia n -A rtin s k ia n  
V irg ilian /G zh e lia n -K un g urian  

W uch iap ing ian  
A rtin sk ia n -W o rd ia n  
A s s e lia n -A rtin s k ia n  

A sse lian  
W uch ia p in g ia n  
W uch ia p in g ia n  

V irg ilia n /G zh e lia n -G rie sb a ch ia n  
V irg ilian /G zhe lian -W uch iap ing ian

Sakmarian-Wordian 
Artinskia=Promedlicottia-Prosicanites Virgilian/Gzhelian-Artinskian 
Eum edlicott ia  A rtinsk ian-W uch iap ing ian
N eogeoceras  W o rd ia n -W u ch iap in g ian
S yrden ites  C a p ita n ia n -W u ch ia p in g ia n

S ub fam ily  E p isa g e ce ra tin a e  W u ch ia p in g ia n -G rie sb a ch ia n
Episageceras  W uchiaping ian-G riesbach ian
Nodosageceras Wuchiapingian

Subfamily Propinacoceratinae=Miklukhoceratinae=DarvasiceratidaeAsselian-Wuch. 
P ro p ina co ce ra s  A rtin sk ia n -W o rd ia n
A k m il le r ia  A sse lia n -K u n g u ria n
B am yan ice ras  A rtin sk ia n -W o rd ia n
D a rva s ice ra s  A rtin s k ia n
D ifu n t i te s  C a p ita n ia n -W u ch ia p in g ia n
M ik lukhoceras  S akm arian-K ungurian

S ub fam ily  S ica n itin a e  A sse lia n -W o rd ia n
S ica n ite s= A k tu b in sk ia  A sse lia n -W o rd ia n
A rtio c e ra s  A rtin s k ia n
A rt io c e ra to id e s  A rt in s k ia n -K u n g u ria n
Synartinskia=Parasicanites Sakmarian-Roadian

Subfamily Uddenitinae Desm oinesian/M oscovian-Kungurian
N eoudden ites  A rtin sk ian -K ungu rian
D a ix ite s  G zhe lian -S a km aria n

Superfamily X enod iscaceae  R o a d ia n -C h a ng h s ing ia n
Family Xenodiscidae Capitanian-Changhsingian

X en o d iscus  W u ch ia p in g ia n -C h a n g h s in g ia n
X en a sp is  C ap itan ian
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P h ison ites  
I ran ites  
S he vy re v ite s  

Family Paraceltitidae
P a ra ce lt i te s  
Cibolites=Xenodiscites  
N ie lsenoce ras  
K ingoce ras  
D o u lin go ce ra s  

Fam ily  D zh u lfit id a e  
D zh u lf i te s  
P a ra t i ro l i te s  
A b ich ite s

Fam ily H uananoce ra tidae  
H uananoce ras  

Fam ily  L iu ch e n g o ce ra tid a e  
L iu che n go ce ra s  
R on g j ian g oce ra s  

Fam ily  T a pashan itidae  
Tapashan ites  
S in oce lt i te s  
Pseudo st ephan ites  
M in g yue x ia ce ra s  

Fam ily  P s e u d o tiro lit id a e  
P se u d o t iro l i te s  
C hao t ianoce ras  
S ch izo lo b oce ra s  
D ushanoce ras  
P a ch yd isco ce ras  
Trigonogas tr i tes  
P ernodoce ras

Fam ily  P le u ro n o d o ce ra tid a e  
P le u ron o do ce ra s  
L ongm enshanoce ras  
Q ia n j ian g oce ra s  
R o tod isco ce ras  
P en tagonoce ras  

S up e rfam ily  O toce ra tace a e
Fam ily  A n d e rsso n o ce ra tid a e

S ub fam ily  A n d e rsso no ce ra tina e  
A nd e rsso n o ce ra s  
X ia n g u l in g i te s  
P e r ica r in o ce ra s  
P ach y ro toce ra s  

S ub fam ily  P la n o d isco ce ra tin a e  
P la no d iscoce ra s  
L ep tog y ro ce ra s  
F e ngchengoce ras  
L e n t ic o c e l t i te s  

Fam ily  A ra xo ce ra tid a e
S ub fam ily  A ra xoce ra tin ae  

A ra xoce ra s  
E oa raxoce ras  
R o ta raxoce ras  
P ro to to ce ras

Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 

Roadian-Wuchiapingian 
Roadian-W uchiapingian 

Wordian-Wuchiapingian 
?W ordian-Capitanian 

C ap ita  nian-W uchiapingian 
Wuchiapingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 

W uchiaping ian-C hanghsing ian 
W uchiaping ian-C hanghsing ian 

Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 
Changhsingian 

W u ch ia p in g ia n -Lo w e r Triassic 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian 
Wuchiapingian
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D isco to ce ra s W uch ia p in g ia n
U ra rtoce ras , W uch ia p in g ia n
P seudo toce ras W uch ia p in g ia n
Vesco toceras W uch ia p in g ia n
D zhu lfoce ras W uch ia p in g ia n
Ved ioceras W uch ia p in g ia n
A vushoce ras W uch ia p in g ia n
P er ip tych o ce ras W u ch iap ing ian
A n fu ce ras W uch ia p in g ia n

S ub fam ily  K o n g lin g itin a e W u ch ia p in g ia n
K on g l in g i te s W uch ia p in g ia n
J ir t j iangoce ras W uch ia p in g ia n
K iangs ice ras W uch ia p in g ia n
S anyang ites W uch ia p in g ia n

D im eroce ra tace a e F a m e nn ia n -C h an g hs ing ia n
Family Pseudohaloritidae Missourian/Kasimovian-Changhsingian

S ub fam ily  P se u d o h a lo ritin a e K ungurian
P seu d oh a lo r i te s K ungurian
Z h ong lupuce ras K ungurian

Subfamily Shouchangoceratinae Missourian/Kasimovian-Changhsingian
Shouchangoceras R oadian-C apitan ian
A u laca g an id e s K ungurian
E leph a n to ce ras R oa d ia n -C a p itan ia n
E rinoce ras R o a d ia n -C a p itan ia n
L ianyuanoce ras K ungurian
Neoaganides Missourian/Kasimovian-Changhsingian
Q ing long ites C hanghs ing ian
S angzh ites R o a d ia n -C a p itan ia n
S hangraoce ras R o a d ia n -C a p itan ia n
Sosioceras W ordian

Subfamily Yinoceratinae Kungurian-Capitanian
Yinoceras = S haoyangoce ras  K ungurian
Lanceoloboceras Roadian-Capitanian

G on ia titaceae V isean-W ord ian
Family Agathiceratidae Visean-Wordian

A ga th iceras M oscovian-W ord ian
Gaetanoceras A rtinskian

G o n io lo b oce ra tace a e Mor ro w a n /W e s tp h a lia n -A sse lia n
Fam ily G on io loboce ra tidae W estpha lian -A sse lian

Mescalites Gzhelian-Asselian
A d ria n ita ce a e D e sm o in e s ia n -W u ch ia p in g ia n

Fam ily  A d r ia n itid a e D e sm o in e s ia n -W u ch ia p in g ia n
S ub fam ily  A d r ia n itin a e D e sm o in e s ia n -W u ch ia p in g ia n

Adrianites Wordian
A r ico ce ras A rtin sk ia n -W o rd ia n
Crimites= ?lstycoceras Asselian-Wordian
Doryceras Wordian
Emilites=Plummerites Desmoinesian-Asselian
Epadrianites=Basleoceras Wordian-Wuchiapingian
Neoaricoceras Wordian
Neocrimites=Metacrimites Artinskian-Capitanian
Nevadoceras Artinskian
Palermites Wordian
Pamiritella ?=Pamirioceras Kungurian
Pseudagathiceras ?Wordian
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Pseudoemilites
Sizilites
Sosiocrimites ?-Subcrimites 
Veruzhites

Subfamily Hoffmanniinae 
Hoffmannia

Subfamily Texoceratinae 
Texoceras

Superfamily Shumarditaceae
Family Somoholitidae 

Somoholites 
Andrianovia 
Neoshumardites 

Family Perrinitidae
Perrinites = Perrimetanites

Kungurian
> Wordian

Artinskian-Wordian 
Artinskian-Kungurian 

Wordian 
Wordian 
Roadian 
Roadian 

Moscovian-Roadian 
Desmoinesian/Moscovian-Artinskian 

Desmoinesian-Artinskian 
Asselian-Sakmarian 

Artinskian 
Asselian-Roadian 

Artinskian-Roadian
Metaperrinites = Paraperrinites 
Properrinites = Subperrinites

Superfamily Gastriocerataceae
Family Glaphyritidae 

Glaphyrites 
Neoglaphyrites

Superfamily Cyclolobaceae
Family Cyclolobidae

Subfamily Cyclolobinae
Cyclolobus=Krafftoceras 
Changhsingoceras 
Demarezites 
Kurdiceras 
Newellites
Timorites=Hanieloceras 
Waagenoceras 

Subfamily Kufengoceratinae
Shengoceras=Kufengoceras 
Guiyangoceras 
Liuzhouceras 
Mexicoceras 
Paramexicoceras 
Paratongiuceras=?Shimenites 
Tong luceras  

Family Vidrioceratidae
Glassoceras=Subglassoceras 
M artoce ras  = P am ir i tes  = W aagen ina  
Peritrochia  
Prostacheoceras
Stacheoceras=Waagenia=Neostacheoceras
Tabantalites

Superfamily Marathonitaceae
Family Marathonitidae

Almites=Neomarathonites?=Paraperrinites
C a rd ie l la = A ksu ite s
K arga li te s
J i l in g i te s
Pseudovidrioceras
S uak ites

Artinskian-Kungurian 
Asselian-Artinskian 

Chesterian/Namurian-Asselian 
Chesterian/Namurian-Asselian 

Namurian-Asselian 
Orenburgian-Asselian 

Virgil ian-Changhsingian 
Roadian-Changhsingian 
Roadian-Changhsingian 

Wuchiapingian-?Changhsingian 
Changhsingian 

Roadian-Wordian 
Wordian 
Wordian

Capitanian-Wuchiapingian
Wordian-Capitanian
Roadian-Capitanian
Roadian-Capitanian

Roadian
Roadian-Capitanian
Wordian-Capitanian

Roadian-Wuchiapingian
Roadian-Wordian

Roadian
Virgil ian-Changhsingian 

Roadian
Asselian-Wuchiapingian 

Roadian 
Asselian-Wordian 

Artinskian-Changhsingian 
Asselian-Sakmarian 

Atokan-Wuchiapingian 
Atokan-Wordian 

Asselian-Kungurian 
Missourian-Kungurian 

Asselian-Kungurian 
Wordian 

Roadian-Wordian 
Kungurian

Family Hyattoceratidae ?Artinskian-Roadian, Wordian-Wuchiapingian
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Hyattoceras=Abichia Wordian-Wuchiapingian
Eohyattoceras=Prohyattoceras t ?Artinskian-Roadian

Superfamily N e o icoce ra tace a e  M o sco v ia n /M o rro w a n -C h a n g h s in g ia n
Family Neoicoceratidae Moscovian/Morrowan-Asselian

E oa s ia n ites  M o sco v ia n /M o rro w a n -A sse lia n
Family Paragastrioceratidae Asselian-Changhsingian

Subfamily Paragastrioceratinae
Paragastrioceras?-Eotumaroceras-Girtyites
Epijuresanites?=Bulunites
Svetlanoceras
Synuraloceras
Tumaroceras
Uraloceras

Subfamily Pseudogastrioceratinae 
Pseudogastrioceras=Grabauites 
Altudoceras=Hengshanites 
Aulacogastrioceras 
Chekiangoceras 
Daubichites 
Roadoceras 
Stenolobulites

Asselian-Kungurian 
Asselian-Kungurian 

Kungurian 
Asselian-Sakmarian 

Sakmarian 
Kungurian 

Sakmarian-Kungurian 
Sakmarian-Changhsingian 

Wuchiapingian-Changhsingian 
Wordian-Wuchiapingian 

Roadian 
Roadian 
Roadian 

Wordian-Wuchiapingian 
Sakmarian-Roadian

Strigogoniatites=Retiogastrioceras?=Metagastrioceras Wordian-Wuchiap
Subfamily Atsabitinae 

A tsab ite s  
A na tsa b ite s  

Family Metalegoceratidae
Subfamily Metalegoceratinae 

M eta legoceras
Bransonoceras=Pericycloceras=Eolegoceras
Juresanites
Pseudoschistoceras?=Gaoyaonites 

S ub fam ily  S p iro le g o c e ra tin a e
Spiro  legoce ras  = G ob ioce ras  
S verd rup ites  

Subfamily Eothinitinae 
Eoth in i tes- Ura life s 
Epiglyphioceras 

S ub fam ily  C lin o lo b in a e  
Clinolobus

Superfamily Popanocerataceae
Family Popanoceratidae

Popanoceras-Pamiropopanoceras 
E p ita u ro ce ras  
P ro popanoce ras  
P ro to p op a no ce ra s  
Tauroceras=Gemmellaroceras 

Fam ily  M o n go loce ra tidae  
M ongo loce ras  
A ng renoce ras  

Family Thalassoceratidae 
T ha lassoce ras  
Prothalassoceras  
E p ith a la sso ce ra s  
A r is to ce ra s  
Aristoceratoides

Artinskian-Wordian 
A rtin sk ia n  

W ord ian 
Asselian-Wordian 
Asselian-Wordian 

S akm arian -W ord ian  
Artinskian-Roadian 

Asselian-Sakmarian 
Artinskian-Roadian 

R oadian 
R oadian 
R oad ian  

Artinskian-Wordian 
Artinskian-Kungurian 

Roadian-Wordian 
A rtin s k ia n -W o rd ia n  

Artinskian-Wordian 
A sselian-W uch iap ing ian  

Asselian-Wuchiapingian 
Artinskian-Roadian 

W u ch ia p in g ia n  
S akm arian  

A sse lian  
Wordian 

W o rd ia n -?W uch ia p in g ia n  
W o rd ia n -? C a p ita n ia n  

C a p ita n ia n -? W u ch ia p in g ia n  
Missourian/Kasimovian-Wordian 

S akm arian -W ord ian  
M issourian/Kasim ovian-Sakm arian

W ord ian
M isso u ria n /K a s im o v ia n -A s s e lia n

Wordian
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Appendix 2, Geological range of the Permian ammonoid genera
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Aristoceras

Emilites

Glaphyrites

Mescalites

Neogiaphyrites

Eoasianites
Protopopanoceras

Shikhanites

Boesites

Daixites

Protlialassoceras

Andriunovia

Juresanites

Svellanoceras

Tabanlalites

Propopanoceras

Synuraloceras

Artinskia

Metapronorites

Somoholites

Properrinites

Sakmarites

Artioceras

Atsabites

Darvasiceras

Gaetanoceras

Neoshumardites

Nevadoceras

Propinacoceras

Cardielia

Neopronorites

Akmilleria

A! mites

Kargaiites

Paragastrioceras

Miklukhoceras

Uraioceras

Artioceratoides

Epijuresanites
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P E R M IA N S Y S T E M
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Pseudohalorites
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Tumaroceras

Yinoceras

Zhonglupuceras

Bransonoceras

Eohyattoceras

Perriniles

Popanoceras

Pseudoschistoceras

Sienolobulites

Synartinskia

Aulacaganides

Chekiangoceras

Daubicliites

Glassoceras

Guiyangoceras

Peritrochia

Spirolegoceras

Sverdrupiles

Texoceras

Tonglucertis

Agathiceras

Crimiles

Daraeliles

Prostacheoceras

Sicanites

Medlicotlia

Metalegoceras

T/ia/assoceras

Aricoceras
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P E R M IA N S Y S T E M
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Analsabiles
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Doryceras
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Kurdiceras

Neoaricoceras

Ntnveilifes

Paiermites

SiziUtes

Sosioceras

Tauroceras

Pseudagath iceras
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Shangraoceras

Sangzhites

Shengoceras

Shouchangoceras
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P E R M IA N S Y S T E M
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Parncelliles

Paramexicoceras
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Angrenoceras

Difuntiles

Kingoceras

Syrdenites

Timoriles
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КАМЕРНЫЕ ОТЛОЖЕНИЯ ПСЕВДОРТОЦЕРИД И АКТИНОЦЕРИД 

ПОД СКАНИРУЮЩИМ ЭЛЕКТРОННЫМ МИКРОСКОПОМ

Ф.А.Журавлева, Л.А.Догужаева

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул., 123, Москва, 117868 Россия

Внутреннее строение хорошо сохранившихся фосфатизированных раковин двух родов 
псевдортоцерид Arpaoceras (Pseudactinoceratidae) и Paramooreoceras (Pseudorthoceratidae) 
из фамена Армении и актиноцерида Actinoceras sp. из среднего ордовика р. Подкаменная 
Тунгуска изучено под сканирующим электронным микроскопом. У всех псевдортоцерид в 
камерных отложениях впервые обнаружены закономерно расположенные небольшие округлые 
или иной формы структуры, где камерные отложения отсутствуют. Авторы интерпретируют их 
как полости, оставшиеся на местах сосудов, и считают, что в камерах находилась мягкая 
ткань, в которой они располагались. Эта ткань секретировала камерные отложения. В 
соединительных кольцах обнаружены поры. Через них, вероятно, осуществлялась связь 
камерной мягкой ткани с таковой сифона. У всех изученных цефалопод имеется пористый 
контактный слой, лежащий между септой и септальным некком с одной стороны и 
соединительным кольцом - с другой. Он, вероятно, участвовал в обмене жидкостью и газом 
между сифоном и камерами. У псевдортоцерид, помимо мурально-эписептальных и 
гипосептальных отложений, были развиты перисифонные отложения, расположенные вокруг 
сифона. В отличие от слоистых мурально-эписептальных и гипосептальных отложений, они 
сложены сферулитами, имеющими губчато-пористую структуру.

CAMERAL DEPOSITS IN PSEUDORTHOCERIDA AND ACTINOCERIDA  
IN SCANNING ELECTRON MICROSCOPE 

F.A.Zhuravleva and L.A.Doguzhaeva

The internal shell structures of the well preserved phosphatized shells belonging to the Famennian 
pseudorthocerids Arpaoceras (Pseudactinoceratidae) and Paramooreoceras (Pseudorthoceratidae), 
both from Armenia, and the Middle Ordovician actinoceratid Actinoceras from the Podkamennaya 
Tunguska River Basin were studied with SEM. In all studied taxa there were found for the first time 
regularly spaced small round spaces within cameral deposits lacking the latter. They are interpreted 
as caves left by the cameral vessels. It means that camerae contained the soft tissue with the ves­
sels within it. The soft tissue must have secreted cameral deposits. Pores were found in the con­
necting ring. Evidently cameral soft tissue was connected with that of the siphon through them. Ce- 
phalopods under discussion possess porous contact layer lying between the septum with septal 
neck and the connecting ring. It is thought to contribute to the exchange of liquid and gas in camerae. 
Apart from the mural-episeptal and hyposeptal cameral deposits, pseudorthocerids had also pe- 
risiphonal cameral ones located around the siphuncle. The latter, contrary to lamellar mural-episeptal 
and hyposeptal cameral deposits, are composed of spherulites showing spongeous porous structure.

ВВЕДЕНИЕ

В сканирующем электронном микро­
скопе изучено внутреннее строение раковин 
псевдортоцерид из фамена Южного Закав­
казья - трех видов рода Arpaoceras из псев- 
зактиноцератид и одного вида рода Paramo­

oreoceras из псевдортоцератид, а также од­
ного актиноцероида из актиноцератид- Acti­
noceras sp. из среднего ордовика Подкамен­
ной Тунгуски. Небольшая коллекция псев­
дортоцерид, собранная Р.А.Аракеляном (Ин­
ститут геологических наук Армянской АН) и 
В.П.Феликсом (Московская государственная
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Рис.1. Кривая относительного содержания химических элементов в камерных отложенияхАграо- 
ceras patens по результатам качественного анализа образца на рентгеновском анализаторе «Link».

геолого-разведочная академия), была описана 
З.Г.Балашовым и Ф.А.Журавлевой (1962), а 
также Ф.А.Журавлевой (1964, 1974, 1990). Хо­
рошо сохранившаяся раковина Actinoceras sp. 
происходит из коллекции, собранной Е.А.Ива- 
новой (Палеонтологический институт РАН).

Изучение химического и минералоги­
ческого состава камерных отложений в этих

раковинах, осущ ествленное с помощью 
рентгеновского анализатора «Link» (модель 
860, серия II) при участии Л.Т.Протасевича 
(Палеонтологический институт РАН), позво­
лило установить высокое содержание в них 
фосфора и кальция. Судя по соотношению 
этих элементов (рис. 1 ), можно предполо­
жить, что камерные отложения частично за­
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мещены апатитом. Известно, что внутреннее 
строение и микроструктура раковины не пре­
терпевают больш их наруш ений при по­
смертном замещении фосфатами арагонита, 
секретируемого головоногими моллюсками.

; В ископаемых раковинах фосфаты дают так­
же псевдоморфозы по органическим образо­
ваниям (Годовиков, 1975). Примером этого 
могут служить нередко встречающиеся у ам- 
моноидей фосфатизированные конхиолино- 
вые сифонные трубки и органические сифон­
ные мембраны (Шульга-Нестеренко, 1926). 
У изученных псевдортоцерид имели место 
псевдоморфозы апатита по первично орга­
ническим образованиям камерных и внутри- 
сифонных отложений и фрагментам мягкой 
камерной ткани. Фосфатизация обеспечила 
хорошую сохранность внутреннего строения 
изученных раковин, что позволило выявить 
с помощью СЭМ неизвестные ранее черты 
строения псевдортоцерид и актиноцерид.

Камерные отложения, выполнявшие 
в жизни моллюска функцию стабилизатора 
раковины в горизонтальном  положении 
вентральной стороной вниз, присущи пре­
имущественно формам с длинноконической 
раковиной. В короткоконических и свернутых 
раковинах камерные отложения встречаются 
редко и не достигают больших объемов. В 
эволюции цефалопод камерные отложения 
появились рано. Вполне сфомировавшиеся, 
довольно массивные камерные отложения 
были развиты у раннеордовикских эллес- 
мероцерид (семейства Baltoceratidae, Proto- 
cycloceratidae), у псевдортоцерид и дисси- 
доцерид. Эти отложения обычны у актино­
церид и ортоцерид. У бактритоидей камер­
ные отложения встречаются редко и чаще 
приурочены к начальной части раковины 
(Mapes, 1979). Среди колеоидей они извест­
ны у белемнитов (Christensen, 1925; Jeletzky, 
1966). Лишены камерных отложений ракови­
ны эндоцератоидей и аммоноидей. Отсут­
ствие отложений в камерах длинноконичес­
ких, часто очень крупных раковин эндоцера­
тоидей объясняют тем, что функцию стаби­
лизатора раковины у них выполняли массив­
ные эндоконы широкого сифона.

В коротких, ширококонических рако­
винах дискосорид и онкоцерид камерные от­
ложения редки и незначительны по объему. 
Еще более редки они в свернутых ракови­
нах тарфицерид (раннеордовикский Curto- 
ceras eatoni) и наутилид (триасовый Grypo-

ceras obtusum). У литуитид, раковина кото­
рых свернута на ранних стадиях и прямая на 
более поздних, массивные камерные от­
ложения присутствуют только в прямой части.

Исследование осуществлено при фи­
нансовой поддержке Международного науч­
ного фонда Дж.Сороса (грант M5G 000) и 
указанного фонда совместно с правитель­
ством РФ (грант M5G 300).

КРАТКИЙ ОБЗОР ИССЛЕДОВАНИЙ 
КАМЕРНЫХ ОТЛОЖЕНИЙ

Й.Барранд был первым, кто высказал 
мнение о прижизненном  возникновении 
камерных отложений. В качестве доказа­
тельств он указал на следующие черты в их 
строении. 1. Камерные отложения образова­
лись до того, как осадок проник в камеру. 2 . 
У палеозойских цефалопод Богемии они 
обычно окрашены так же, как внутрисифон- 
ные отложения, образованные при жизни 
животного. 3. Они имеют неодинаковую 
поверхность и не всегда присутствуют на 
выпуклой поверхности септы. 4. Камерные 
отложения обычно неравномерно распреде­
лены в камере и чаще более обильны на 
одной ее стороне, чем на противоположной.
5. Они регулярно возрастают или уменьша­
ются в объеме вдоль раковины от камеры к 
камере. 6 . Камерные отложения чаще разви­
ты в раковинах с нецентральным положе­
нием сифона и более массивны на стороне, 
противоположной сифону. Барранд подчер­
кивал, что он наблюдал камерные отложения 
только в длинноконических раковинах и 
никогда в короткоконических и свернутых 
(Barrande, 1859). По его мнению, камерные 
отложения строились мантией заднего конца 
тела животного сперва на вогнутой поверх­
ности только что построенной септы. Далее, 
тот же участок мантии тела, продвинувше­
гося на длину камеры, секретировал вначале 
камерные отложения, а на них следующую 
септу (Barrande, 1877). Подобные же предпо­
ложения о способе образования камерных 
отложений высказывались позднее и други­
ми авторами (Girty, 1915; Grabau, 1922 и др.). 
Многие крупные исследователи игнорирова­
ли камерные отложения, другие отмечали их 
присутствие, но не касались вопроса об их 
происхождении.

Идея о прижизненом возникновении 
камерных отложений постепенно получила
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широкое признание, и дискуссия о камерных 
отложениях сместилась в сторону способа 
их секреции. К.Тейхерт (Te ichert, 1935) 
первым обратил внимание на то, что камер­
ные отложения образовывались в камерах 
фрагмокона, удаленных от жилой камеры, и 
вы двинул гипотезу о сущ ествовании  в 
камерах какой-то ткани, секретировавшей 
камерны е отлож ения. Эта идея нашла 
сторонника в лице Р.Х.Флауэра (Flower, 
1939), предложивш его для обозначения 
мягкой камерной ткани, выстилавшей, как он 
полагал, стенки камеры, термин «камерная 
мантия». Поверхность вновь построенной 
септы, по мнению Флауэра, была покрыта 
отслоившейся частью мантии заднего конца 
тела, которая ранее секретировала септу. 
Тело продвигалось вперед к месту строи­
тельства очередной септы, а оставшаяся на 
предыдущей септе часть мантии разраста­
лась и постепенно распространялась на ада- 
пикальную поверхность следующей септы. 
Она была связана с мягкими тканями сифо­
на и снабжалась кровью через соединитель­
ное кольцо. Опираясь на то, что камерные 
отложения существовали у древних эллес- 
мероцератид и разновозрастных представи­
телей многих ветвей цефалопод, Флауэр 
(Flower, 1955, 1964) полагал, что камерная 
мантия представляла архаичную черту голо­
воногих, унаследованную от предков.

В связи с вопросом о способе образо­
вания камерных отложений особого внима­
ния заслуживает работа А.Фишера и К.Тей- 
херта (Fischer, Teichert, 1969), в которой по­
дробно рассмотрены  история изучения 
камерных отложений, взгляды на их проис­
хождение и изложены результаты изучения 
ортоцероидных цефалопод исключительно 
хорошей сохранности из верхнекаменноу­
гольных асфальтов Бакгорна Южной Окла­
хомы. В результате анализа всех этих дан­
ных авторы пришли к разным выводам о спо­
собе образования камерных отложений в 
раковинах цефалопод. Первый автор подо­
шел к решению проблемы, исходя из строе­
ния соединительных колец, которые, как он 
установил, были конхиолиновыми и не имели 
отверстий для прохождения через них из 
сифона в камеры мягких тканей или крове­
носных сосудов. Фишер полагал, что камер­
ные отложения возникали из экстрапал- 
лиальной жидкости, секретируемой сифоном 
и проникавш ей в камеры через соед и ­

нительные кольца, пористые на молекуляр­
ном уровне и не являвшиеся для нее барье­
ром. Экстрапаллиальная жидкость, по его 
мнению, была близка по составу к крови мол­
люска и содержала органические и неорга­
нические вещества, которые, поступая в 
камеры, полимеризовались в нераствори­
мые соединения типа конхиолина. Карбо­
натные отложения образовывались путем 
осаждения на эту органическую основу солей 
кальция и двуокиси углерода в виде каль­
цита или арагонита. Органическая основа 
контролировала минералогический состав и 
микроструктуру камерных отложений. Рост 
камерных отложений зависел от количества 
органического и неорганического вещества, 
поступавш его  в камеры . Конфигурация 
камерных отложений определялась диффе­
ренциацией органической основы. Фишер 
считал, что предложенное им объяснение 
формирования камерных отложений носит 
универсальный характер и применимо ко 
всем группам головоногих, имевших камер­
ные отложения. И тем не менее, он не мог 
не признать, что известные к тому времени 
следы каналов и сосудов на ядрах камер, 
например, у Leurocycloceras (Flower, 1941; 
Holland, 1965), свидетельствуют о присут­
ствии в камерах мягкой ткани, секретиро­
вавшей эти отложения. По мнению Тейхерта, 
большинство фактов, которые были рассмо­
трены и обсуждены в их общей работе с Фи­
шером, подтверждают его гипотезу о суще­
ствовании в камерах мягкой ткани, секрети­
ровавшей известковые отложения, и для 
окончательного решения проблемы о спо­
собе их образования необходимо детальное 
изучение соединительных колец у всех групп 
цефалопод, в которых они развиты. Оба ав­
тора рассматриваемой работы сходятся во 
мнении, что у разных групп цефалопод ка­
мерные отложения, несущие функцию бал­
ласта, могли развиваться разными путями и 
являются скорее аналогами, а не гомологами.

Камерные отложения у ортоконичес- 
ких цефалопод, изученных Фишером и Тей- 
хертом, состоят из волокнистого арагонита, 
волокна которого расположены перпендику­
лярно поверхности отложений и создают ра­
диально-волокнистую структуру, местами пе­
реходящую в мамиллярную. Цветные полосы 
роста в отложениях обусловлены различным 
количеством содержащегося в них органи­
ческого вещества. При этом количество орга­
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нических примесей в одной и той же полосе 
на вентральной стороне больше, чем на дор­
сальной. Кроме того, оно возрастает в каме­
ре по мере роста отложений по направлению 
от стенки к сифону. В результате этого камер­
ные отложения около сифона становятся рых­
лыми и приобретают темно-коричневый цвет. 
Авторы напоминают, что Ш.Грегуар (Gregoire, 
1962; Gregoire in Teichert, 1964; Gregoire, 
Teichert, 1965) с помощью электронного мик­
роскопа обнаружил присутствие в этих отло­
жениях сетчатых листочков конхиолина, 
сходного с конхиолином перламутра.

Как видно из всего вышеизложенного, 
решение проблемы происхождения камерных 
отложений непосредственно связано с изуче­
нием строения соединительных колец. Их изу­
чение у ортоцерид и псевдортоцерид из ас- 
фальтов Бакгорна, осуществленое многими ис­
следователями, привело к различным резуль­
татам. Так, по данным Х.Мутвея (Mutvei, 1972), 
тонкое соединительное кольцо у ортоцерид со­
стоит, как и у современного наутилуса, из двух 
слоев: наружного конхиолинового и внутрен­
него призматического. Соединительные кольца 
у Pseudorthoceras, изученного Р.Хьюиттом 
(Hewitt, 1982), сложены также двумя слоями: 
наружным тонким спикульным и внутренним 
более толстым фосфатизированным, вероят­
но, органическим. Поданным В.Блинда (Blind, 
1988), соединительные кольца у изученных им 
Orthoceras sp., Pseudorthoceras sp. и Kionoce- 
ras sp. образованы двумя слоями: наружным 
тонким конхиолиновым проницаемым и вну­
тренним обызвествленным непроницаемым.

Особый интерес представляют дан­
ные, недавно опубликованные Мутвеем (Mut­
vei, 1997). Автором изучено строение стенки 
сифона у актиноцерид различного таксоно­
мического и стратиграфического положения, 
происходящих из разных местонахождений. 
Установлено, что у раннеордовикского Adam- 
soceras holmi (Troedsson, 1926) из ормоце- 
ратид соединительные кольца состоят из 
двух слоев: наружного очень тонкого сферу- 
шо-призматического и внутреннего толсто- 
го,сложенного тонкими ламеллами и прони­
занного многочисленными поперечными по­
рами. Такой же пористый внутренний слой 
был обнаружен в соединительных кольцах си­
лурийской формы Huroniella sp. из семей­
ства Huroniidae и у Rayormoceras solidiforme 
Croneis, 1926, принадлежащего к семейству 
Carbactinoceratidae из миссисипия Арканза­

са. У Eushantungoceras pseudoimbricatum  
(Barrande,'1(570) из арменоцератид поры бы­
ли обнаружены только в контактном слое. 
Автор полагает, что поры в соединительных 
кольцах у этой формы были слишком мелки­
ми и поэтому не обнаружены.

Сравнивая строение соединительных 
колец у A. holmi и у нынеживущего Nautilus, 
Мутвей приходит к заключению, что эти струк­
туры являются гомологами. Наружный сфе- 
рулито-призматический слой у них имеет оди­
наковое строение и местоположение. Внут­
ренний проницаемый конхиолиновый слой у 
наутилуса является продолжением перла­
мутрового слоя септального некка, хотя и мо­
дифицированным. Известковые ламеллы 
внутреннего слоя соединительного кольца 
A.holmi - прямое продолжение перламут­
ровых ламелл септального некка, и этот слой 
соответствует конхиолиновому слою соеди­
нительного кольца наутилуса. Многочислен­
ные поры, пронизывающие этот слой у акти­
ноцерид, обеспечивали хорошую проницае­
мость колец для камерной жидкости. У Eushan­
tungoceras эту функцию нес очень толстый 
контактный слой.

ОПИСАНИЕ МАТЕРИАЛА

Изученные фаменские псевдортоце- 
риды принадлежат двум семействам - Pseud- 
orthoceratidae и Pseudactinoceratidae, двум 
родам и четырем видам.

A r p a o c e r a s  r a p h a e l i  Zhuravleva, 1962

Голотип этого вида представляет фраг­
мент ядра прямой раковины, состоящий из 
четырех камер (табл.1, фиг.1). На вентраль­
ной стороне эндосифонные отложения за­
нимают половину ширины сифона, камер­
ные отложения заполняют всю камеру, а на 
дорсальной стороне те и другие находятся 
на первых стадиях своего роста.

Септы и септальные некки не сохра­
нили свою первоначальную микроструктуру. 
На адапикальной поверхности септ лежит 
тонкий слой фосфатизированной органичес­
кой ткани, который продолжается на наруж­
ную поверхность септального некка, где он 
перекрывается наружным органическим сло­
ем адапикального соединительного кольца 
(табл.II, фиг.1а; табл.Ill, фиг.1а). Наружный 
край некка заострен.
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Соединительные кольца показывают 
три слоя: относительно тонкие фосфатизи- 
рованные органические наружный и внут­
ренний и толстый, возможно, частично мине­
рализованный средний (табл. Ill, фиг.1 а, 16). 
На вентральной стороне соединительные 
кольца в свободной их части сохранились 
только в виде наружного органического слоя 
(табл.II, фиг.1а, 1 в, 1г).

Контактный слой, пронизанный попе­
речными порами, начинается на адоральной 
поверхности септы, вблизи форамена, и за­
канчивается на краю септального некка; на 
него ложится наружный органический слой 
соединительного кольца (табл.II, фиг.1а, 1 в, 
1 г; табл.Ill, фиг.1 а).

Внутрисифонные отложения в каж­
дом сегменте состоят из трех отдельных ан- 
нулюсов, разделенны х узкими щелями. 
Средняя щель находится на уровне контакта 
эли- и гипосептальных камерных отложений 
(табл.1, фиг.1а; табл .Ill, фиг.1в). Каждый 
аннулюс сложен тонкими, нечетко разграни­
ченными волнистыми слоями, иногда обра­
зующими серию узких складок, обращенных 
вершинами к соединительному кольцу. Ме­
стами фосфатизироврнные слои аннулюсов 
вплотную прилегают к внутреннему органи­
ческому слою соединительного кольца и по­
казывают структуру, неотличимую от таковой 
известковых слоев (табл.Ill, фиг.1б). Микро­
структура известковых аннулярных отложе­
ний губчато-пористая (табл.Ill, ф и г. 1  г, 1 д).

В камерах изученной раковины,поми­
мо мурально-эписептальных, гипосепталь­
ных отложений и циркулюсов, имеются отло­
жения, развитые вокруг сифона и вплотную 
прилегающие к свободной части соедини­
тельного кольца. По структуре они отли­
чаются от эли- и гипосептальных отложений. 
Для них мы предлагаем здесь термин «пери- 
сифонные отложения». Все камерные отло­
жения содержат многочисленные, различные 
по форме фосфатизированные остатки орга­
нических тканей.

Мурально-эписептальные и гипосеп- 
тальные отложения показывают очень тон­
кую слоистость, параллельную септам. Ме­
стами в них содержатся тонкие фосфатизи­
рованные мембраны, параллельные слоям, 
а также довольно крупные участки, по-ви­
димому, фосфатизированных камерных от­
ложений. Они состоят из ровных продольных

Ф.А.Журавлева, Л.А.Догужаева______________

рядов агрегатов фосфата кальция, вероят­
но, апатита, параллельных слоям отложе­
ний. В одном из фрагментов отчетливо вид­
но, что эти ряды являются прямым продол­
жением слоев известковых отложений. В дру­
гом фрагменте, в его верхней и нижней ча­
стях, видны довольно крупные поперечные 
морщины (табл.II, фиг.1 в; табл.\/, ф и г. 1 а, 1д).

Перисифонные отложения сложены 
сферулитами, которые, подобно пузырям, 
появляются на поверхности эпи- и гипосеп­
тальных отложений и, перекрывая друг дру­
га, распространяются в сторону сифона. Они 
состоят из удлиненных, радиально расходя­
щихся структур, пронизанных многочислен­
ными порами, почти полностью лишены фос­
фатизированных участков внутри, но несут 
на выпуклой поверхности, обращенной к си­
фону, тонкую фосфатизированную органи­
ческую мембрану (табл.II, ф и г. 1 в; табл.IV; 
табл.\/, фиг.1 а).

Ц иркулю сы, как и перисифонные 
отложения, сложены сферулитами (табл.II, 
фиг. 1  а-г), которые иногда сменяются извест­
ковыми слоями и блоками разной формы, 
размеров и ориентации по отношению к 
септе, между которыми сохранились тонкие 
фосфатизированные мембраны, образую­
щие различной формы решетки и другие 
структуры. На заостренном наружном крае 
септального некка такие мембраны, расхо­
дясь, образуют кустик (табл.II, ф и г. 1 а, 16; 
табл.\/, фиг.1а; табл. VI). Под оптическим 
м икроскопом  эти мембраны имеют вид 
скопления темно-коричневых нитей, выде­
ляющихся на светло-желтом фоне периси- 
фонных отложений.

На вентральной стороне каждой из 
трех адапикальных камер видны три неболь­
ших структуры округлых, овальных или лин­
зовидных очертаний. Они свободны от ка­
мерных отложений и расположены на уровне 
контакта эпи- и гипосептальных отложений 
в одних и тех же местах: одна, наиболее 
крупная - вблизи сифона, в перисифонных 
отложениях, вторая - примерно посредине 
линии контакта эпи- и гипосептальных отло­
жений и третья - вблизи перехода эписеп- 
тальных отложений в муральные. По-ви­
димому, была еще одна подобная структура 
в наружном адоральном углу камеры, кото­
рая просматривается в первой и третьей сни­
зу камерах. Один из следов сосудов виден в
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тангенциальном сечении раковины на кон­
такте эпи- и гипосептальных отложений 
(табл. XIII, фиг. 1). Закономерное расположе­
ние этих структур, лиш енных камерных 
отложений, позволяет считать их рассечен­
ными поперек и под углом трубчатыми по­
лостями, в которых проходили кольцевые 
или полукольцевые кровеносные сосуды 
мягкой ткани, находившейся в камере. Вну­
тренняя поверхность этих полостей покрыта 
тонким слоем фосфатизированной органи­
ческой ткани, которая образует чехлики на 
вершинах призматических известковых кри­
сталлов последнего слоя, окружавшего по­
лость (табл.I, фиг.1; табл.II, фиг.1 в; табл.IV). 
Подобные чехлики эта ткань образовывала 
также на кристаллах передних слоев эпи- и ги­
посептальных камерных отложений (табл.VIII, 
фиг.1 б, 1в). Помимо указанных следов сосу­
дов, по-видимому, находившихся в мягкой 
камерной ткани на последних стадиях ее ро­
ста, в толще эпи- и гипосептальных отложе­
ний на разных уровнях наблюдаются доволь­
номногочисленные, менее отчетливые следы 
сосудов, возможно, сохранившиеся от преды­
дущих стадий роста камерной ткани (табл.И, 
фиг.1 в). В тангенциальном сечении на уров­
не контакта эпи- и гипосептальных отложе­
ний виден сосуд, у которого, по-видимому, 
фосфатизирована стенка (табл.XIII, фиг.1)

Arpaoceras? o p e r tu m  Zhuravleva, 1990

Изученный образец (голотип) явля­
ется фрагментом ядра прямой раковины из 
11 камер (табл I, фиг.2). Сифон состоит из 
сегментов почти сферической формы.

Септы, возможно, утолщающиеся к 
форамену, лишь местами сохранили перла­
мутровую микроструктуру (табл.XII, фиг.1а). 
Септальные некки имеют узкий брим, наруж­
ный край которого заострен.

Соединительные кольца тонкие, со­
хранившиеся только в виде наружного слоя, 
иногда прерывистого, возможно, на местах 
пор. К ним вплотную примыкают тонкие фос- 
фатизированные органические мембраны, 
сохранившиеся как во внутрисифонных, так 
и в камерных отложениях (табл.IX, X, XII).

Контактный пористый слой сохранился 
лишь на небольшом участке (табл.XII, фиг.1а).

Внутрисифонные отложения состоят 
не менее, чем из трех аннулюсов, которые

на вентральной стороне почти сомкнулись, 
оставив местами лишь узкую срединную 
щель на уровне контакта эпи- и гипосеп­
тальных отложений (табл. IX, фиг. 1а). Ан- 
нулюсы сложены тонкими, невнятными, ча­
стично фосфатизированными слоями. На их 
поверхности сохранился тонкий слой фос­
фатизированной органической ткани.

Камерные отложения, мурально-эпи- 
септальные, гипосептальные и перисифон- 
ные, на вентральной стороне заполняют ка­
меру, а циркулюсы здесь недостаточно четко 
обособлены и являются продолжением пери- 
сифонных отложений. На дорсальной сто­
роне все эти отложения находятся лишь на 
первых стадиях своего роста. Мурально-эпи- 
септальные и гипосептальные отложения по 
структуре не отличаются от внутрисифон­
ных отложений. Между слоями местами со­
хранились тонкие фосфатизированные мем­
браны, часто волнистые или извилистые 
(табл.IX, X, XIII, фиг.2). На дорсальной сторо­
не поверхность эпи- и гипосептальных отло­
жений покрыта тонким слоем фосфатизиро­
ванной органической ткани (табл.XII, фиг.1а).

Перисифонные отложения образова­
ны почти полностью известковыми сферу- 
литами, несущими на выпуклой поверхности 
тонкий слой фосфатизированной органичес­
кой ткани. Выпуклой поверхностью сферу- 
литы обращены в разные стороны (табл. IX, 
фиг.1а; табл. X, фиг.1а). На дорсальной 
стороне эписептальный циркулюс обособлен 
достаточно четко (табл.XII, фиг.1а).

Следы сосудов, сохранившиеся в ка­
мерных отложениях на вентральной сторо­
не, расположены закономерно: один, круп­
ный - в перисифонных отложениях, против 
средней щели между внутрисиф онными 
аннулюсами, другой, меньший - в наружном, 
адоральном углу, между муральными и 
гипосептальными отложениями. Они различ­
ны по форме поперечного сечения и обычно 
окружены многочисленными, тесно располо­
женными, тонкими известковыми слоями, а 
изнутри покрыты слоем фосфатизированной 
органической ткани, образующей чехлики на 
вершинах кристаллов последнего известко­
вого слоя (табл.IX, X). В некоторых камерах, 
помимо упомянутых выше следов, на разных 
уровнях эпи- и гипосептальных отложений 
имеются менее отчетливые следы сосудов 
(табл.IX, ф и г. 1 б; табл.Х ).
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Рис. 2. Медиальные сечения фрагмоконов 
псевдортоцерид; а - Arpaoceras patens] голотип 
- ПИН, экз. № 1336/139 (х 1,5); Армения, правый 
берег р.Арпа, в 1,2 км к востоку от скалы Теджа- 
аймат; верхний фамен, зона Euchondrosp irife r 
ghorensis - C yrtosp irife r pam iricus\ б - Paramo- 
oreoceras definitum - экз. ПИН, № 1336/46 (x5); 
на линии контакта мурально-эписептальных и ги- 
посептальных камерных отложений видны следы 
кровеносных сосудов; правобережье р.Арпа, ниже 
с.Данзик; нижний фамен, зона Mesoplica meisteri.

Arpaoceras patens  Zhuravleva, I990

С помощью СЭМ изучен голотип, 
представленный фрагментом гладкой, пря­
мой раковины из 22 камер. Сифон с диа­
метром около 1/3 диаметра фрагмокона со­
стоит из сегментов, меняющихся в пределах 
образца от сферических до расширенных 
(рис.2а). Внутрисифонные отложения состо­
ят из трех отдельных аннулюсов, которые на 
вентральной стороне смыкаются друг с дру­
гом много раньш е, чем на дорсальной. 
Структура септ, септальных некков, соеди­
нительных колец,контактного слоя и внутри- 
сифонных отложений осталась неизученной 
из-за недостаточно хорошей сохранности. 
Камерные отложения, м урально-эписеп- 
тальные и гипосептальные, были слоисты­

ми, о чем свидетельствует направление 
тонких фосфатизированных мембран, содер­
жащихся в их передних слоях (табл.XIV, 
фиг.1а-1в; табл.XV, фиг.1а). Перисифонные 
отложения сложены сферулитами, несущими 
на выпуклой поверхности слой фосфатизи- 
рованной органической ткани. Эти отложе­
ния содержат тонкие извилистые органи­
ческие мембраны и сложной формы струк­
туры, состоящие из агрегатов фосфата каль­
ция, весьма сходных по форме с находя­
щимися рядом с ними известковыми кри­
сталлами (табл.XV, фиг. 1 в, 1г). Мембраны 
камерных отложений местами находятся в 
тесном контакте с соединительным кольцом 
(табл. XIV, фиг.1г). В перисифонных камер­
ных отложениях двух камер обнаружены сле­
ды кровеносных сосудов мягкой камерной 
ткани. Один из них расположен вблизи сифо­
на и тесно окружен очень тонкими изви­
листыми фосфатизированными мембранами 
(табл.XIV, фиг.1а, 16), а второй ограничен 
выпуклыми передними поверхностями пяти 
сферулитов (табл.XV, фиг.1а, 16).

Paramooreoceras definitum Zhuravleva, I990

С помощью СЭМ изучен один фраг­
мент ядра, состоящий из 8  камер, потертый 
снаружи.

Септы, не сохранившие перламутровой 
структуры, с обеих сторон выстланы тонким 
фосфатизированным органическим слоем.

Соединительные кольца состоят из 
трех слоев, не показывающих четких границ: 
толстого, более темного, возможно, минера­
лизованного среднего и относительно тонких 
фосфатизированных наружного и внутренне­
го. Структура среднего слоя неясна (табл-XVI; 
табл.XVII, фиг.1б, 1в). Соединительное кольцо 
начинается на адоральном септальном некке, 
где оно наружным слоем ложится на наруж­
ную вогнутую поверхность некка, а внутрен­
ним слоем - на септальный некк изнутри, не­
далеко от его края, и далее, протягиваясь че­
рез всю камеру, ложится на контактный слой 
предыдущего некка и заканчивается на его 
крае. Средний слой как бы продолжает сеп­
тальный некк, при этом, вероятно, приобре­
тая иную структуру. Прерывистый наружный 
органический слой соединительного кольца, 
возможно, был пористым (табл.XVI, фиг.1а, 16).

Контактный слой, расположенный 
между частью септы и септальным неккомс
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одной стороны и соединительным кольцом 
сдругой, пронизан многочисленными попе­
речными порами, содержащими внутри диа­
фрагмы (табл.XVI; табл. XVII, фиг.1а). Без 
видимой границы он переходит в эписеп- 
тальный циркулюс.

Внутрисифонные отложения на вен­
тральной стороне сильнее развиты, чем на 
дорсальной. Они появляются в септальном 
форамене и растут быстро вперед и медлен­
нее назад, сливаясь друг с другом на уровне 
верхней трети длины камеры. На дорсальной 
стороне аннулюсы в их поперечном сечении 
имеют шлемовидные очертания (табл. XVI, 
фиг. 1 а, 16). Они сложены тонкими, слабовол­
нистыми, нечетко разграниченными слоями, в 
которых местами видны мелкие поперечные 
элементы. Слои в целом пересечены нерегу­
лярными ломаными структурами, напоминаю­
щими трещины (табл. XVII, фиг.1в). Местами в 
аннулюсах содержатся фосфатизированные 
слои, вплотную примыкающие к соединитель­
ному кольцу (табл. XVII, фиг. 16, 1в).

Камерные отложения, как и внутриси­
фонные, развиты преимущественно на вент­
ральной стороне, где различаются мурально- 
эписептальные и гипосептальные отложения. 
Местами в эписептальных отложениях сохра­
нились фосфатизированные фрагменты, пока­
зывающие их слоистую структуру (табл. XVII, 
фиг. 1 г). Все камерные отложения перекри- 
сталлизованы. Поэтому не удалось выяснить, 
были ли развиты перисифонные отложения.

На вентральной и дорсальной сторо­
нах развиты эли- и гипосептальные цирку- 
люсы, которые без четкой границы продол­
жаются в контактный слой. Они состоят из 
отдельных блоков с округлой поверхностью, 
на которой сохранились фосфатизирован­
ные мембраны. На поверхности последнего 
слоя лежит тонкий слой фосфатизирован- 
ной органической ткани, образующей чех- 
пики на вершинах кристаллов, слагающих 
блоки (табл.XVI, фиг.1в). Следы сосудов на 
описанном образце из-за перекристалли­
зации камерных отложений прослеживаются 
струдом, но достаточно четко видны на дру­
гом образце (рис. 26). В большинстве камер 
у этого образца хорошо видны два следа 
сосудов: один - в месте перехода муральных 
отложений в эписептальные, а второй - в 
верхнем наружном углу камеры, между 
муральными и гипосептальными отложени­
ями, чаще у самой септы. Во второй снизу

камере виден еще один след сосуда около 
сифона, на уровне границы между внутри- 
сифонными аннулюсами. На этом образце 
эли- и гипосептальные отложения также 
показывают слоистое строение.

A c t in o c e r a s  sp.

Изученный образец - фрагмент ада- 
пикальной части прямой, довольно крупной, 
частично фосфатизированной раковины с 
широким сифоном, состоящим из выпуклых 
нуммулоидальных сегментов.

Септы лишь местами сохранили пер­
ламутровую микроструктуру. Септальные 
некки циртохоанитовые, короткие, с широким 
бримом, наружный край которого заострен и 
отогнут назад (табл.XIX, фиг.1а, 1 д , 1е).

Соединительные кольца состоят из 
трех четко разграниченных слоев: тонких 
фосфатизированных, по-видимому, органи­
ческих наружного и внутреннего и толстого 
среднего минерализованного. Они сохра­
нились в виде отдельных фрагментов, по­
казывающих кольцо, рассеченное под раз­
ными углами. Кольцо, разрезанное под 
прямым углом к его поверхности, преры­
вистое, где сохранились только межпоровые 
участки и мелкие обрывки наружного фосфа- 
тизированного органического слоя (табл.XXI, 
фиг.1а). В косом сечении кольцо кажется 
более толстым, «волнистым», и поры в нем 
имеют вид арок, окаймленных, как и проме­
жутки между ними, наружным органическим 
слоем (табл.XXI, фиг. 1б-1г).

Средний минерализованный слой в 
разных фрагментах показывает разную мик­
роструктуру. В одном случае в косом сечении 
его структура отдаленно напоминает сферу- 
лито-призматическую (табл.XXI, фиг. 1в-д), 
в других, где кольцо разрезано под прямым 
углом к его поверхности, средний слой пока­
зывает тонкую слоистость, где слои парал­
лельны его поверхности (табл. XVIII, фиг.1а, 
1 г; табл.XIX; табл.XX, фиг.1а). Местами в 
среднем слое кольца между тонкими слой­
ками сохранились мелкие поперечные струк­
турные элементы (табл.XIX, фиг.1в, 1г). Ха­
рактер сочленения соединительного кольца 
с септальным некком установить не удалось.

Контактный слой с многочисленными 
поперечными порами довольно толстый, на­
чинается на септе вблизи септального фо- 
рамена и протягивается до самого края сеп­
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тального некка. Граница между ним и эписеп- 
тальны м циркулю сом  не вполне ясна 
(табл.XIX).

Внутрисифонные отложения показы­
вают концентрическую полосчатость, где 
длинные игольчатые кристаллы арагонита 
расположены перпендикулярно поверхности 
полос. Поверхность внутрисифонных анну- 
люсов и периспатиальных отложений покры­
та тонким слоем фосфатизированной орга­
нической ткани. Местами в интераннулюсах 
наблюдаются «гроздья» из агрегатов фосфа­
та кальция (табл. XVIII).

Камерные отложения, мурально-эпи- 
септальные, гипосептальные и циркулюсы, 
более развиты на вентральной стороне. Из 
них сохранили свою структуру только по­
следние. Эли- и гипосептальные циркулюсы 
содержат остатки фосфатизированной мяг­
кой камерной ткани, образующей сложной 
формы складки, которые показывают пери­
стое расположение слагающих их мелких 
структурных элементов. Складки ткани про­
низаны многочисленными порами (табл.XIX, 
фиг. 1 д; табл.XX).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ ИЗУЧЕНИЯ

Определение химического состава 
камерных отложений изученных позднеде­
вонских псевдортоцерид Южного Закавказья 
с помощью рентгеновского анализатора 
«Link» показало высокое содержание в них 
кальция, ф осф ора и натрия (с м .р и с . 1 ). 
Большое количество фосфатизированных 
органических остатков в камерах фрагмо- 
кона указывает на такие условия фоссили- 
зации раковин, при которых находящаяся в 
камерах мягкая ткань служила источником 
ионов фосфора и углерода, высвобождав­
шихся при ее разложении. Перераспреде­
ление этих ионов приводило к образованию 
фосфата кальция, по-видимому, апатита, за­
мещавшего арагонит, секретированный голо­
воногим моллюском.

Как видно из приведенных выше де­
тальных описаний раковин позднедевонских 
псевдортоцерид и среднеордовикского акти- 
ноцерида, изучение их в сканирую щ ем 
электронном микроскопе позволило выявить 
многие, ранее неизвестные черты их вну­
треннего строения.

Псевдортоцериды. Наличие сохра­
нившейся перламутровой микроструктуры

Ф.А.Журавлева, Л.А.Догужаева______________

септ и септальных некков во многих рако­
винах', .хотя и на небольших участках, по­
зволяет думать, что и другие внутренние 
части раковин не претерпели существенных 
изменений. -Тонкие фосфатизированные 
слои, выстилающие септы с обеих сторон, а 
также наружную вогнутую поверхность некка, 
свидетельствуют о присутствии в камерах 
органической ткани. Форма наружного края 
септального некка у видов разных родов 
различна, что, по-видим ом у, говорит о 
разных способах сочленения некка с соеди­
нительным кольцом. Так, например, уАграо- 
ceras raphaeli (табл.II, фиг.1а, 1в, 1 г; табл.Ill, 
фиг.1 а) наружный край некка заострен, а у 
Paramooreoceras definitum край некка округ­
лый (табл.XVI, фиг.1а, 16).

Соединительные кольца у псевдорто­
церид состоят из трех слоев, не всегда четко 
разграниченных: толстого среднего, более 
темного, возможно, частично минерализо­
ванного, и тонких фосфатизированных орга­
нических слоев - наружного и внутреннего 
(табл.Ill, фиг.1а, 16; табл.XVII, ф и г. 1 б, 1 в). 
Соединительные кольца пронизаны довольно 
крупными порами, которые в косом сечении 
кольца имеют вид глубоких арок, захваты­
вающих наружный и большую часть среднего 
слоя (табл.Ill, фиг.1а, 16). В свободной части 
соединительные кольца обычно сохраняют 
только наружный органический слой, хотя на 
протяжении септального некка прослежива­
ются обычно все три слоя. Этот наружный слой 
кольца на вогнутой наружной поверхности 
некка ложится на тонкий органический слой, 
покрывющий септу с выпуклой стороны, что 
показывает на его более позднее появление 
по сравнению с первым.

Здесь, считаем, уместно вспомнить 
результаты  преды дущ их исследований 
соединительных колец у псевдортоцерид и 
ортоцерид из верхнекаменноугольных ас- 
ф альтов Б акгорна. У форм, изученных
Х.Мутвеем (Mutvei, 1972), соединительное 
кольцо состоит из двух слоев: наружного 
конхиолинового и внутреннего призмати­
ческого. У Pseudorthoceras, который был 
изучен Р.Хьюиттом (Hewitt, 1982), в двух­
слойном соединительном кольце наружный 
слой тонкий спикульный, а внутренний - 
толстый органический. В.Блинд (Blind, 1988) 
характеризует соединительное кольцо орто­
церид как двухслойное, в котором наружный 
слой тонкий конхиолиновый, а внутренний-
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ибызвествленный непроницаемый. А.Фишер 
лКТейхерт (Fischer, Teichert, 1969) опре­
деляют соединительные кольца псевдорто- 
церид из асфальтов Бакгорна как тонкие 
сегменты, состоящие из темно-коричневого 
органического вещества, необызвествлен­
ные и не обнаруживающие никаких призна­
ков регулярной пористости.

Как видим, изучение строения соеди­
нительных колец привело исследователей к 
разным результатам. Это наводит на мысль 
отом, что в вышеуказанных случаях кольца 
сохранились неполностью и показывают не 
аналогичные слои. Все это говорит о необ­
ходимости продолжения подобных исследо­
ваний по материалам лучшей сохранности.

Контактный слой, расположенный 
между частью септы и септальным некком с 
одной стороны и соединительным кольцом 
сдругой, пронизан многочисленными попе­
речными порами. Поры его выстланы из­
нутри фосфатизированной органической тка­
нью и содержат тонкие парные поперечные 
диафрагмы (табл.XVII, фиг.1а). Этот слой 
практически связывает полость сифона с 
полостью камеры и, по-видимому, является 
местом, где происходил обмен между ними 
жидкостью и газом, так как трудно предста­
вить, что через этот слой могли проходить 
сосуды или нервы из сифона в камеру. Со 
стороны камеры к контактному слою без 
видимой границы примыкает эписептальный 
циркулюс, с появлением которого связь 
камеры с сифоном в этом месте, вероятно, 
прекращалась (табл. XVI).

Внутрисифонные аннулярные отло­
жения сложены очень тонкими, не вполне 
четко разграниченными слоями, волнистыми 
или иногда образующими узкие складки, 
почти перпендикулярные поверхности сое­
динительного кольца (табл. Ill, фиг.1б). В 
других местах слои, слагающие аннулюсы, 
параллельные их поверхности, пересечены 
нерегулярными ломаными радиальными 
структурами, напоминающ ими трещ ины 
(табл.XVII, ф и г. 1 б, 1в). Иногда в этих отло­
жениях содержатся участки фосфатизиро­
ванной мягкой ткани сифона, тесно связан­
ные с внутренним органическим слоем сое­
динительного кольца (табл.Ill, фиг. 1 а, 16; 
табл.XVI, фиг.1а, 16; табл.XVII, фиг.1б, 1в). 
По структуре они не отличаются от фосфати- 
зированных остатков органической ткани, 
сохранившихся в камерных отложениях.

Камерные отложения псевдортоце- 
рид, м уральнр-эписептальны е, гипосеп- 
тальные, перисифонные и циркулюсы, со­
держат в большом количестве остатки фос­
фатизированной органической ткани в самых 
различных формах, состоящие из агрегатов 
мелких зерен апатита (см. описания). Му- 
рально-эписептальные и гипосептальные от­
ложения состоят из очень тонких, нечетко 
разграниченных слоев, параллельных сеп­
там. Эта слоистость особенно отчетливо 
видна на границах больших фосфатизиро- 
ванных участков камерных отложений, где 
видно, что ровные продольные ряды агре­
гатов из мелких зерен апатита являются пря­
мым продолжением известковых слоев, сла­
гающих эти отложения. Один из таких фраг­
ментов в своих верхней и нижней частях 
образует поперечные морщины, что, веро­
ятно, говорит о морщинистости мягкой ка­
мерной ткани в этом месте, секретировав- 
шей эти отложения (табл.II, фиг.1в; Ta6n.V). 
Структура мурально-эписептальных и гипо- 
септальных камерных отложений не отлича­
ется от таковой внутрисифонных отложений, 
секретированных мягкой сифонной тканью, 
что свидетельствует о том, что и камерные 
отложения являются продуктом мягкой тка­
ни. Перисифонные отложения, не известные 
пока у других цефалопод, имеют структуру, 
непохожую  на таковую  эли- и гипосеп- 
тальных отложений. Слагающие их сферу- 
литы возникают на поверхности эпи- и гипо- 
септальных отложений подобно пузырям, 
которые, перекрывая друг друга, продви­
гаются в сторону сифона, а иногда и до на­
ружной поверхности септального некка. 
Сферулиты в отличие от других отложений 
содержат меньшее количество фосфатизи- 
рованных остатков органической ткани. 
Только на их выпуклой передней поверхно­
сти сохранился тонкий слой фосфатизиро­
ванной, возможно, мягкой ткани (табл.II, 
фиг.1б-1г; табл.VII). В камерных отложениях 
имеются закономерно расположенные труб­
чатые полости, сохранившиеся в местах, где 
проходили кровеносные сосуды мягкой тка­
ни, связывавшие ее с мягкой тканью сифона. 
При этом такие полости, следы сосудов, рас­
положенные в наружном адоральном углу 
камеры, между муральными и гипосепталь- 
ными отложениями, обычно относительно уз­
кие и окружены многочисленными слоями 
известковых камерных отложений. Напро­
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тив, следы сосудов, располагавшихся в пе- 
рисифонных отложениях, широкие, менее 
четко оформленные. Это показывает, что 
камерные отложения начинали ф ормиро­
ваться вблизи наружного адорального угла 
камеры на вентральной стороне и, послойно 
нарастая, постепенно продвигались на дор­
сальную сторону, а также в сторону сифона 
и к середине камеры (табл.II, фиг.1в; табл.IX, 
X). В некоторых широких следах сосудов 
расположены несколько узких полостей, ос­
тавшихся от более мелких сосудов (табл. XI, 
фиг.1б, 1в). Все следы сосудов выстланы из­
нутри тонким слоем фосфатизированной 
мягкой ткани, нижняя поверхность которой 
передает рельеф последнего известкового 
слоя. Такой же слой покрывает поверхности 
всех передних слоев эли- и гипосептальных 
отложений в местах, где они еще не контак­
тируют друг с другом. В этих случаях он 
часто образует на вершинах призматических 
известковых кристаллов чехлики, несущие 
иногда на наружной поверхности скульптуру 
из волнистых ребрышек (табл.VIII, фиг.1а). 
Иногда ребристая скульптура видна и на 
внутренней поверхности подобных чехликов 
(табл.VIII, фиг.1в).

Итак, такие черты внутреннего стро­
ения изученных раковин псевдортоцерид, 
как следы сосудов, сохранившиеся в камер­
ных отложениях, поры в соединительных 
кольцах, через которые сосуды могли про­
ходить из сифона в камеры, одинаковая 
структура камерных мурально-эписепталь- 
ных и гипосептальных отложений и внутри- 
сифонных отложений, остатки фосфатизиро­
ванной мягкой ткани, лежащей на поверх­
ности всех передних известковых слоев ка­
мерных и внутрисифонных отложений, на­
личие перисифонных отложений, состоящих 
из сферулитов, имеющих сложную структуру, 
неопровержимо доказывают существование 
в камерах этих цефалопод мягкой ткани, ко­
торая и секретировала камерные отложения.

А кти н о ц е р и д ы . У Actinoceras  sp. 
местами хорошо сохранилась перламут­
ровая микроструктура септ, позволяющая 
предположить, что и другие внутренние ча­
сти раковины не претерпели больших изме­
нений. Соединительные кольца у этой фор­
мы состоят из трех четко разграниченных 
слоев: тонких органических наружного и 
внутреннего и толстого среднего, сложен­
ного тонкими, параллельными поверхности,

пластинами (табл.XIX, фиг.1а, 1д, 1е; табл.XXI, 
фиг. 1 а', .1 в - 1 д), между которыми располо­
жены мелкие поперечные структурные эле­
менты (табл. XIX, фиг.1б-1г). Соединитель­
ные кольца пронизаны  крупными попе­
речными порами, расположенными более 
или менее равномерно (табл.XXI). Средний 
слой соединительного кольца обнаруживает 
сходство с ламеллярным слоем соедини­
тельных колец, описанных Мутвеем (Mutvei, 
1997) у четырех видов актиноцерид. Однако 
эти слои различаются характером пор - бо­
лее узких и извилистых у видов, изученных 
Мутвеем. В целом соединительные кольца у 
рассматриваемых форм отличаются числом 
слоев. Так, у раннеордовикского Adamso- 
ceras holmi, кроме ламеллярного, имеется 
только один наружный сферулито-призма- 
тический слой и нет аналога внутреннего ор­
ганического слоя, имеющегося у нашего ак- 
тиноцераса. В соединительных кольцах трех 
других видов, описанных Мутвеем, обнару­
жен только один слой - ламеллярный. Соеди­
нительное кольцо у Adamsoceras cf.isabellae 
было изучено Флауэром в шлифе, а не в 
СЭМ, что затрудняет сравнение с ним колец 
у рассматриваемых форм (Flower, 1964, с. 14, 
табл.2, фиг.8 ). Однако нам кажется возмож­
ным интерпретировать это кольцо как трех­
слойное. Толстый слой, пронизанный много­
численными поперечными порами (как пола­
гал сам автор), расположен между тонкими 
наружным и внутренним слоями, причем по­
следний из них начинается на внутренней 
поверхности септального некка. Между сеп­
тальным некком и соединительным кольцом 
у A. cf. isabellae расположен относительно 
тонкий пористый контактный слой.

Контактный слой у Actinoceras sp. от­
носительно толстый и протягивается между 
частью септы с септальным некком и соеди­
нительным кольцом из сифона в камеру, где 
без явственной границы переходит в эписеп- 
тальный циркулюс. С образованием послед­
него связь камеры с сифоном в этом месте, 
по-видимому, прекращалась. Этот слой про­
низан поперечными порами, которые выст­
ланы внутри тонким слоем фосфатизиро­
ванной органической ткани. У изученных 
Мутвеем видов актиноцерид толстый кон­
тактный слой с узкими порами обнаружен 
только у силурийского Eushantungoceras 
pseudoimbricatum. У A. holmi на внутренней 
поверхности некка, то есть на месте контакт­
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ного слоя, лежит тонкий призматический 
слой. У силурийской Huroniella sp. и поздне­
каменноугольного Rayonnoceras solidiforme 
контактный слой не обнаружен или отсут­
ствует. У Actinoceras sp. камерные отложе­
ния перекристаллизованы и остались неизу­
ченными за исключением циркулюсов, в ко­
торых сохранились фосфатизированные ос­
татки мягкой камерной ткани, образующей 
здесь сложной формы складки. Мелкие 
структурные элементы, слагающие складки, 
имеют перистое расположение. Складки не­
сут в себе многочисленные поры.

На основании полученных нами и ли­
тературных данных можно сделать вывод, 
что у актиноцерид в камерах находилась 
мягкая ткань, которая секретировала камер­
ные отложения. Она была связана с тканью 
сифона кровеносными сосудами, проходив­
шими через поры в соединительных кольцах. 
Связь сифона с камерами осуществлялась 
также через пористый контактный слой.

ВЫВОДЫ

1. В камерах изученных позднеде­
вонских псевдортоцерид и среднеордовикс­
кого актиноцерида находилась мягкая ткань, 
которая секретировала известковые камер­
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ФОТОТАБЛИЦЫ И ОБЪЯСНЕНИЯ I НИМ
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Все фотографии, кроме помещенных на табл.1, сняты в СЭМ

Таблица I

Фиг. 1. Arpaoceras raphaeli Zhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3, медиальное 
сечение части фрагмокона (х 5); на вентральной стороне (справа) на уровне контакта 
мурально-эписептальных и гипосептальных отложений видны следы трех сосудов: один, 
наиболее крупный, расположен вблизи сифона, второй - примерно посредине камеры и третий 
- вблизи перехода муральных отложений в эписептальные; Армения, бассейн р.Арпа; верхний 
фамен.

Фиг. 2. Arpaoceras ? opertum Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/131, медиальное 
сечение части фрагмокона (х 4); на вентральной стороне (справа) в каждой камере 
сохранилось по два следа сосудов: один - вблизи сифона, второй - в верхнем наружном углу 
камеры; Армения, р. Арпа, правый берег, у с. Данзик; верхний фамен, зона Euchondrospirifer 
ghorensis - Cyrtospirifer pamiricus.
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Таблица II

Фиг. 1. Arpaoceras raphaeliZhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; 1а - медиальное 
сечение части двух адапикальных камер в районе сифона: на вентральной стороне (справа) 
перисифонные отложения, сложенные сферулитами, вплотную примыкают к соединительному 
кольцу; в нижней камере гипосептальный циркулюс сменяется серией слоев, параллельных 
септе, а также блоков, различно ориентированных относительно септы и отделенных друг от 
друга тонкими фосфатизированными мембранами, образующими сложные кустики и решетки; 
16 - увеличенная деталь фиг.1 а - сферулиты перисифонных отложений (слева) и кустик 
мембран на краю септального некка; 1 в - вентральная часть второй снизу камеры со следами 
сосудов в камерных отложениях: самый крупный из них расположен вблизи соединительного 
кольца, в сферулитовых перисифонных отложениях, а два других - на контакте между 
тонкослоистыми эпи- и гипосептальными отложениями; 1 г - деталь фиг.1 в, показывающая 
сочленение септального некка с соединительным кольцом, наружный фосфатизированный 
слой которого подходит к наружному слою, лежащему на поверхности септального некка; на 
септальном некке лежит пористый контактный слой; 1 д - фрагмент соединительного кольца, 
возможно, пористого.
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Таблица III

Фиг. 1. Arpaoceras raphaeliZhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; 1а - увеличенная 
деталь фиг.1а на табл.II - часть септы и септальный некк на стороне: довольно толстое 
соединительное кольцо ложится на пористый контакный слой и тянется до края некка; 
адапикальная поверхность септы и септальный некк выстланы снаружи тонким слоем 
ф осф атизированной органической ткани, который далее перекрывается наружным 
органическим слоем предыдущего соединительного кольца; 16 - увеличенная деталь фиг. 1  а 
- часть соединительного кольца в косом сечении с тремя крупными порами и двумя более 
мелкими; тонкослоистые внутрисифонные отложения образуют узкие складки, которые 
обращены вершинами к соединительному кольцу; небольшие участки их фосфатизированы 
и показывают структуру этих отложений; 1  в - участок постепенно закрывающейся щели между 
внутрисиф онными аннулю сами, свидетельствую щ ей об отсутствии интераннулюса, 
характерного для актиноцерид; 1 г -  губчато-пористая структура известковых внутрисифонных 
отложений; 1 д - увеличенная деталь фиг. 1  г.
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Таблица IV

Фиг. 1. Arpaoceras raphaeli Zhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; 1а, 1 6 -детали 
фиг.1в на табл.II: 1а- след наиболее крупного кровеносного  сосуда (или сосудов), 
ограниченный со стороны сифона сферулитами перисифонных отложений, а с противо­
положной стороны - слоями эли- и гипосептальных отложений; на поверхности ограни­
чивающих известковых отложений лежит слой фосфатизированной мягкой камерной ткани; 
16 - след второго сосуда, расположенный на контакте эпи- и гипосептальных отложений и 
очерченный слоем фосфатизированной мягкой ткани, образующей чехлики на призматических 
кристаллах, растворившихся при травлении препарата; 1 в - след сосуда (или сосудов) в 
тангенциальном сечении камеры, расположенный между эпи- и гипосептальными камерными 
отложениями; на поверхности отложений, окружающих этот след, фосфатизированная мягкая 
ткань сохранилась в виде чехликов на верхушках призматических кристаллов.
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Таблица V

Фиг. 1. Arpaoceras rap/?ae//Zhuravleva, 1962; голотип-ПИН, № 1336/3; 1а - увеличенная 
деталь фиг.1а на табл.II: часть второй снизу камеры, вентральная сторона: сильно 
фосфатизированные гипосептальные отложения содержат фосфаты не только в виде мелких 
«рассеянных» агрегатов, но и в форме тонких межслойных мембран, а также больших, 
полностью  ф осф атизированны х участков , состоящ их из а грегатов  апатита, тесно 
расположенных прямыми продольными рядами, параллельными септе и являющимися 
прямым продолжением известковых слоев этих отложений; сферулиты перисифонных 
отложений обращены своими выпуклыми поверхностями к соединительному кольцу и местами 
контактирую т с ним; 16 - крупные участки известковых гипосептальны х отложений, 
замещенные апатитом; 1 в - деталь фиг.1 а - полностью фосфатизированный участок камерных 
отложений, «проявляющий» их структуру; в его верхней и нижней частях видны поперечные 
морщины, что, вероятно, отражает морщинистость самой мягкой камерной ткани во время 
секретирования этих отложений; 1  г, 1 д - увеличенные фрагменты фиг.1 б.
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Таблица VI

Фиг.1. Arpaoceras raphaeli Zhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; увеличенные 
детали фиг.1а на табл.II и фиг. 1а на табл.У: 1а- фосфатизированные органические мембраны, 
расположенные между известковыми слоями (вверху) и блоками, состоящие из агрегатов 
апатита, расположенных преимущественно в один ряд; 16, 1 в - такие же мембраны между 
блоками, образующие сложные решетки и другие структуры различной формы.
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Таблица VII

Фиг.1. Arpaoceras raphaeli Zhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; 1а - группа 
сферулитов перисифонных камерных отложений на фосфатизированной органической 
мембране гипосептальны х отложений; 16 - тангенциальное сечение камеры: серия 
сф ерулитов, находящ ихся на стадии обособления , располож енная  между эпи- и 
гипосептальными камерными отложениями; 1 в - губчато-пористая микроструктура сферулита; 
на поверхности всех сферулитов лежит тонкий слой фосфатизированной мягкой ткани.
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Таблица VIII

Фиг.1. Arpaoceras raphaeli Zhuravleva, 1962; голотип - ПИН, № 1336/3; фосфатиэи- 
рованная мягкая ткань на поверхности передних слоев известковых эпи- и гипосептальных 
отложений: 1а - увеличенная деталь фиг.1а на табл. IV - чехлики фосфатизированной мягкой 
ткани на призматических кристаллах арагонита, частично растворившихся при травлении 
препарата соляной кислотой; чехлики состоят из одного слоя агрегатов мелких зерен апатита 
и несут на поверхности скульптуру из поперечны х волнисты х ребрыш ек; 16, 1 в - 
фосфатизированная мягкая ткань на поверхности эписептальных камерных отложений.
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Таблица IX

Фиг.1. Arpaoceras? opertum Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/131; 1а, 16- 
медиальное сечение вентральной половины трех адапикальных камер, показывающее 
закономерно расположенные следы сосудов, приуроченные к линии контакта эпи- и 
гипосептальных камерных отложений: крупный след расположен на переходе этих отложений 
к перисиф онны м отложениям , мелкий - в верхнем наружном  углу камеры, между 
гипосептальными и муральными отложениями; правобережье р. Арпа у с. Данзик; верхний 
фамен, зона Euchondrospirifer ghorensis - Cyrtospirifer pamiricus.
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Таблица X

Фиг.1. Arpaoceras? opertum Zhuravleva, 1990; голотип - № 1336/131; медиальное се­
чение вентральной половины шести неполных камер, показывающее следы кровеносных 
сосудов: 1 а (снизу вверх) - часть третьей, четвертая и часть пятой камеры; сосуды рас­
положены так же, как в камерах, показанных на предыдущей таблице; в четвертой камере 
между двумя отчетливыми следами виден еще один, менее заметный след; 1  б - часть шестой, 
седьмая и часть восьмой камеры с таким же расположением следов сосудов в камерных 
отложениях.
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Таблица XI

Фиг. 1. Arpaoceras? opertum Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/131; следы 
кровеносны х сосудов в кам ерны х отлож ениях: 1 а - 1 г - крупны е следы сосудов, 
расположенные в перисифонных отложениях и на границе их с эпи- и гипосептальными 
отложениями; 1 д - 1 з - более мелкие следы, расположенные в верхнем наружном углу камеры, 
между гипосептальными и муральными отложениями; 1а - деталь фиг.1б на табл.IX, третья 
снизу камера; 16 - пятая снизу камера; 1 в - деталь фиг.1 б; 1 г - восьмая снизу камера; 1 д - 
деталь фиг.1а на табл.IX; 1е - деталь фиг.1б на табл.Х, седьмая снизу камера; 1ж - шестая 
снизу камера; 1 з - восьмая снизу камера.
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Таблица XII

Фиг.1. Arpaoceras ? opertum Zhuravleva,1990; голотип - ПИН, № 1336/131; 1а - часть 
сифона и камеры в медиальном сечении, дорсальная сторона: на уровне перехода септы в 
некк сохранилась перламутровая микроструктура септы, а также первоначальная структура 
контактного слоя; внутрисифонные отложения, состоящие из двух аннулюсов, показывают 
тонкую слоистую структуру; камерные отложения эпи- и гипосептальные, также слоистые, 
содержат волнистые фосфатизированные органические мембраны и несут на поверхности, 
как и внутрисиф онные отложения, тонкий слой ф осф атизированной мягкой ткани; 
перисифонные отложения и эписептальный циркулюс сложены сферулитами; 16 - часть 
соединительного кольца на границе слоистых внутрисифонных и перисифонных камерных 
отложений, сложенных сферулитами.
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Таблица XIII

Ф иг.1 . Arpaoceras raphae li  Zhurav leva , 1990; голотип - ПИН № 1336/3; часть 
тангенциального сечения камеры на уровне контакта эписептальных (вверху) и гипосеп- 
тальны х (внизу) кам ерны х отлож ений; на поверхности  тех и других  сохранилась 
фосфатизированная мягкая ткань, секретировавшая призматические кристаллы (вверху) и 
сферулиты (внизу), частично растворившиеся при травлении препарата соляной кислотой; 
на контакте между этими отложениями сохранилась фосфатизированная стенка сосуда.

Фиг.2 . Arpaoceras? opertum Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/131; извилистые 
фосфатизированные мембраны в эписептальных отложениях на границе с перисифонными 
отложениями: 2а - увеличенная деталь фиг.1а на табл.IX: серия полукруглых мембран (слева 
вверху) расположена против щели между аннулюсами внутрисиф онных отложений и, 
возможно, указывает на положение какого-то сосуда; 26 - сложные межслойные мембраны 
эписептальных отложений на границе со сферулитами перисифонных отложений.
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Таблица XIV

Ф иг.1. Arpaoceras patens  Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/139; часть 
медиального сечения камеры, вентральная сторона: 1 а - участок перисифонных отложений, 
где сохранились сферулиты и извилистые фосфатизированные мембраны, окружающие их; 
справа - часть соединительного кольца и след сосуда возле него; 16, 1  в - увеличенные детали 
фиг. 1 а; 1 г - часть наружного слоя соединительного кольца (внизу справа) и вплотную 
прилегающие к нему фосфатизированные органические мембраны камерных отложений; 
Армения, правый берег р. Арпа, в 1,2 км к юго-востоку от скалы Теджааймат; верхний фамен, 
зона Euchondrospirifer ghorensis - Cyrtospirifer pamiricus.
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Таблица XV

Ф иг.1. Arpaoceras patens  Zhuravleva, 1990; голотип - ПИН, № 1336/139; часть 
вентральной стороны камеры в тангенциальном сечении: 1 а - эписептальные, гипосептальные 
и перисифонные камерные отложения с фосфатизированными остатками органических тканей 
(соединительное кольцо - справа, за кадром); в перисифонных отложениях большой след 
сосуда (сосудов), окруженный пятью сферулитами; 16 - увеличенная деталь фиг.1 а: на 
поверхности сферулитов слой фосфатизированной мягкой ткани образует чехлики на 
кристаллах; 1  в, 1 г - деталь фиг.1 а: сложная структура из агрегатов мелких зерен апатита, 
форма которых не отличается от таковой расположенных рядом известковых кристаллов, 
по-видимому, только частично замещенных апатитом.
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Таблица XVI

Фиг.1. Paramooreoceras definitum Zhuravleva, 1990; экз. - ПИН, № 1336/47; медиальное 
сечение в месте сочленения септы и септального некка с соединительными кольцами; 1 а- 
дорсальная сторона: септа с обеих сторон выстлана тонким слоем фосфатизированной 
органической ткани; адапикальное соединительное кольцо причленяется к септальному некку 
так, что его наружный органический слой ложится на наружную поверхность септального 
некка, перекрывая при этом заходящий сюда с септы тонкий органический слой; внутренний 
органический слой соединительного кольца ложится на внутреннюю поверхность некка вблизи 
от его края, а средний толстый обызвествленный слой, по-видимому, соединяется с краем 
септального некка; адоральное соединительное кольцо ложится своим наружным слоем на 
пористый контактный слой и проходит по нему почти до края некка, а расположенный между 
ними толстый средний слой вместе с ними выклинивается недалеко от края некка; контактный 
слой с многочисленными поперечными порами, выстланными изнутри тонким слоем 
фосфатизированной органической ткани, переходит в эписептальный циркулюс, состоящий, 
по-видимому, из сферулитов, выпуклые поверхности которых выстланы фосфатизированной 
органической тканью; внутрисифонный аннулюс в поперечном сечении имеет шлемовидные 
очертания; местами в нем содержатся фосфатизированные остатки мягкой ткани сифона, 
плотно примыкающие к внутреннему органическому слою соединительного кольца; 16 - другой 
септальный некк на дорсальной стороне, полнее показывающий переход септального некка 
в средний слой соединительного кольца; наружный слой адапикального соединительного 
кольца часто прерывается, возможно, на месте пор; 1 в - вентральная сторона: в 
соединительных кольцах сохранились все три слоя; эпи- и гипосептальный циркулюсы 
сложены сферулитами, несущими на выпуклой поверхности тонкий слой фосфатизированной 
органической ткани; Армения, ущелье Пайядара, правый борт, р. Арпа, у с.Данзик ; верхний 
фамен, зона Euchondrospirifer ghorensis - Cyrtospirifer pamiricus
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Таблица XVII

Фиг.1. Paramooreoceras defin itum  Zhuravleva, 1990; экз. ПИН, № 1336/47; 1а- 
увеличенная деталь фиг. 16 на табл. XVI: фрагмент контактного слоя (септальный некк 
вверху), поры внутри выстланы тонким слоем фосфатизированной органической ткани и 
содержат парные поперечные диафрагмы; 16 - дорсальная сторона, место сочленения 
трехслойного соединительного кольца с септой, где кольцо лежит на частично разрушенном 
контактном слое; внутрисиф онный аннулюс содержит довольно толстые фрагменты 
фосфатизированной мягкой ткани, сливающиеся с внутренним слоем соединительного 
кольца; 1в - деталь фиг.1б, показывающая микроструктуру внутрисифонного аннулюса, 
состоящего из очень тонких, трудно различимых, местами волнистых слоев, пересеченных 
нерегулярными «ломаными» радиальными структурами, напоминающими трещины или 
разрывы; 1г - участок фосфатизированных слоистых камерных отложений.
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Таблица XVIII

Фиг.1. Actinoceras sp.; экз. - ПИН, № 702/244; медиальное сечение части сифона; 1а 
- сечение вентральной части одного сегмента, показывающее контактный слой, распо­
ложенный между септой с септальным некком и соединительным кольцом, и толстые 
аннулярные и периспатиальные отложения, разделенные раздваивающимся радиальным 
каналом; 16, 1 в - детали фиг.1 а, показывающие поверхности радиального канала, выстланные 
тонким слоем фосфатизированной ткани сифона; 1г - часть дорсальной стороны двух 
сегментов, в которых сохранились фрагменты фосфатизированного соединительного кольца, 
местами показывающего следы пор; 1д - фосфатизированные органические образования в 
радиальном канале сифона; 1е - призматическая микроструктура внутрисифонного аннулюса, 
видны концентрические полосы роста; р. Подкаменная Тунгуска, правый берег, в 4 км выше 
Кузьмовки; средний ордовик, криволуцкий ярус.
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Таблица XIX

Фиг.1. Actinoceras sp; экз. - ПИН, № 702/244; отдельные участки медиального сечения 
фрагмокона в местах сочленения септы с соединительным кольцом; 1а - короткий септальный 
некк к краю, по-видимому, утоняется; соединительные кольца в форме отдельных фрагментов, 
местами сохранивших все три слоя: в адоральном кольце на значительном протяжении 
сохранились средний пластинчатый слой и мелкие фрагменты наружного и внутреннего 
фосфатизированных органических слоев; адапикальное соединительное кольцо на месте 
сочленения с краем некка разрушено; толстый пористый контактный слой заканчивается в 
камере как бы переходя в эписептальный циркулюс; внутрисифонный аннулюс/юказывает 
концентрические слои, в которых призматические кристаллы арагонита расположены 
перпендикулярно поверхности слоя; 16 - часть септы с септальным некком, контактный слой 
и адоральное соединительное кольцо, обрывающиеся не доходя до места контакта с 
адапикальным соединительным кольцом; 1в - увеличенная деталь фиг.1 б: септа сохранила 
перлам утровую  структуру, контактны й слой толсты й с редкими прямыми порами, 
соединительное кольцо представлено только одним средним пластинчатым слоем, в котором 
каждая пластина выглядит состоящей из отдельных мелких призмочек; 1г - часть зоны 
контакта, где на септе, утратившей перламутровую структуру (слева), лежит толстый 
контактный слой, отделяющий ее от соединительного кольца (слева внизу); микроструктура 
кольца подобна таковой, показанной на ф и г. 1 б ; 1д - септальный некк с широким бримом, 
тонкий наружный край которого отогнут назад, отделен от соединительнго кольца толстым 
контактным слоем с редкими порами; соединительное кольцо представлено средним 
пластинчатым слоем и двумя короткими фрагментами наружного слоя; в гипосептальном 
циркулюсе сохранились фосфатизированные остатки камерной ткани, образующие сложный 
рисунок; 1е - постепенно утоняющаяся септа и короткий некк с широким бримом, наружный 
край которого заострен и отогнут назад, отделены от соединительного кольца контактным 
слоем с редкими поперечными порами; этот слой «переходит» в эписептальный циркулюс, 
который содержит фосфатизированные остатки камерной ткани, образующей здесь сложный 
рисунок; соединительное кольцо представлено средним пластинчатым слоем и небольшими 
фрагментами фосфатизированных органических наружного и внутреннего слоев.
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Таблица XX

Фиг.1. Actinoceras sp; экз. - ПИН, № 702/244; 1а - часть соединительного кольца, 
представленного только средним пластинчатым слоем, отделенная от септы толстым 
контактным слоем; в гипосептальном циркулюсе содержатся фосфатизированные остатки 
камерной ткани , образую щ ей сложны е складки ; 16 - увеличенная деталь ф и г. 1  а, 
показывающая перистое расположение мелких структурных элементов в фосфатизированных 
слоях камерной ткани, пронизанных многочисленными порами.
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Таблица XXI

Фиг.1. Actinoceras sp.; экз. ПИН, № 702/244; фрагменты пористых соединительных 
колец, рассеченных под разными углами; 1 а - часть соединительного кольца, разрезанного 
почти перпендикулярно к его поверхности и прерывающегося на местах пор, расположенных 
более или менее равномерно; на межпоровых участках сохранились все три слоя кольца, а 
в промежутках - только мелкие кусочки наружного слоя, окаймлявшего поры; 16 - участок 
соединительного кольца в косом сечении с двумя крупными порами; 1 в - 1 д - отрезок 
косоразрезанного соединительного кольца, сохранившего все три слоя: тонкие фосфатизи- 
рованные органические наружный и внутренний и толстый средний, возможно, обызвест­
вленный; структура фосфатизированного наружного слоя (фиг.1 д) в сущности не отличается 
от структуры  ф осф атизированны х органических остатков мягкой камерной ткани в 
гипосептальном циркулюсе (фиг.1б на табл. XX); различия в структуре среднего слоя с 
таковой, показанной на фиг.1 в и1г на табл. XIX, возможно, объясняются тем, что это кольцо 
разрезано не под прямым, а под косым углом.
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СИФОН «L O X O C E R A S » (PSEUDACTINOCERATIDAE) 
ИЗ НИЖНЕГО КАРБОНА ЦЕНТРАЛЬНОЙ РОССИИ: 
МИКРОСТРУКТУРА, ТАКСОНОМИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

И ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ИНТЕРПРЕТАЦИЯ

Л.А.Догужаева, А.А.Школин

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул. 123, Москва, 117868, Россия

Впервые с помощью сканирующего электронного микроскопа изучен сифон псевдакти- 
ноцератида «Loxoceras» (форма со сф ероидными сегментами). Уникальная по со ­
хранности раковина этого рода была найдена в михайловском горизонте (верхи визейского 
яруса) Тульской области. Показано присутствие в сифоне сильно пористых аннулярных и 
периспатиальных отложений и отсутствие реальных каналов, за которые при плохой со­
хранности ошибочно принимали промежутки между частями внутрисифонных отложений. 
Последнее свидетельствует об отнесении «Loxoceras» к псевдортоцеридам, а не акти- 
ноцеридам, как предлагалось в «Основах палеонтологии» (1962). Обсуждается вопрос о 
неправомочности отнесения к роду Loxoceras форм со вздутыми сегментами сифона. 
Предполагается, что пористые внутрисифонные отложения, обнаруженные у ((Loxoceras» 
и, возможно, имевшиеся у других ортоконических головоногих, не препятствовали сооб­
щению сифона и камер, и при их максимальном развитии апикальные части фрагмокона 
не прекращали свою гидростатическую функцию, как принято считать. Благодаря своей 
высокой пористости эти отложения служили аккумуляторами сифонной жидкости, возмож­
но, используемой для коррекции веса балласта при изменении глубины погружения моллюска.

Siphuncle of «L o x o c e r a s » (Pseudactinoceratidae) from the Lower Carboniferous of 
Central Russia: Ultrastructure, Phylogenetic Implication and Functional Morphology

L.A.Doguzhaeva and A.A.Shkolin

Abstract. The siphuncle of the pseudactinoceratid  «Loxoceras» (form with the inflated 
segments) was studied with the SEM for the first time. The exceptionaly well preserved shell 
of the genus under discussion was found in the Mikhailov Horizon (the Uppermost Visean) in 
the Tula Region. It is shown that the endosiphuncular annular and perispatial deposits are 
highly porous and endosiphuncular canals are m issing. The interspaces between parts of 
endosiphuncular deposits were previously erroneously taken for the radial canals in this form. 
Their lack does not confirm the assignment of «Loxoceras» within Actinocerida as it was 
assumed (Osnovy paleontologii, 1962). The question of inva lid ity  of p lacem ent of forms 
possessing the segments inflated between the septa to the genus Loxoceras is discussed. 
The porous endosiphuncular deposits were probably secreted in other orthoconic cephalopods. 
They seemed not to stop the connection between camera and siphuncle when they were 
completely built, as is widely assumed, and the apical portion of the phragmocone kept to be 
used as hydrostatic apparatus. The porous endosiphuncular deposits are considered to be the 
accumulators of siphuncular liquid which was probably used for correction of the ballast weight 
when mollusc changed the depth of sinking.

Введение
Раннекаменноугольные прямые голо­

воногие Центральной России, в том числе и 
те, которых относили к роду Loxoceras, обыч­
но сохраняются в виде ядер, и даже в слу­
чаях сравнительно хорошей сохранности ра­

ковинное вещество и многие структуры си­
фона у них растворены (Шиманский, Журав­
лева, 1961, табл. 3, фиг. 1; Журавлева, Бала­
шов, 1962, табл.З, фиг. 6 ; Шиманский, 1968, 
табл. 12, фиг. 1-4). Аналогичную сохранность 
имеют и раковины Loxoceras  из нижнего
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карбона Англии (Sweet, 1964, фиг. 186, 3; 
Шиманский, 1968, табл., 12, фиг. 5), откуда 
происходит типовой вид этого рода. При та­
кой сохранности изучение сифона ограниче­
но определением его положения, формы сег­
ментов, наличия каналов и их местоположе­
ния, описанием формы, рельефа и местопо­
ложения внутрисифонных отложений по пусто­
там, оставшимся после частичного посмерт­
ного растворения раковины.

Сравнительно небольшой комплекс 
признаков внешней морфологии раковины и 
проявления гомеоморфии внешнего строе­
ния подчеркивают большое таксономическое 
значение строения сифона ортоконических 
головоногих. В связи с этим исключительной 
находкой можно считать раковину «Loxoce- 
ras», обнаруженную А.А.Школиным в михай­
ловском горизонте Тульской области. Она 
имеет слабо перекристаллизованное рако­
винное вещество, что наглядно демонстри­
руют перламутровые септы и септальные 
некки, снятые в сканирующем электронном 
микроскопе (табл. Ill, фиг. 1). Такая сохран­
ность позволила впервые детально изучить 
строение сифона «Loxoce ras» и на его 
примере сифон псевдактиноцератид, «ста­
тус, объем и систематическое положение 
которых являются одним из наиболее спор­
ных вопросов систематики древнейших це- 
фалопод» (Барсков, 1972, с. 24).

Интерес к этой раковине подчеркива­
ется и ее принадлежностью часто встречаю­
щемуся в визейских отложениях Центральной 
России роду, систематическое положение кот­
орого спорно. «Loxoceras» со вздутыми сег­
ментами сифона помещали в состав отрядов 
Actinocerida (Шиманский, Журавлева, 1961; 
Журавлева, Балашов, 1962; Шиманский, 1968) 
или Orthocerida (Sweet, 1964).

Исследования осуществлены при фи­
нансовой поддержке Международного науч­
ного фонда Дж.Сороса (грант M5G 000), а 
также указанного фонда и Правительства РФ 
(грант M5G 300).

Материал и метод
В сканирующем электронном микро­

скопе CamScan изучена раковина «Loxoce­
ras» из михайловского горизонта (нижний 
карбон, верхи визе) Тульской области. От 
всех ранее найденных она отличается не­
значительной перекристаллизацией рако­
винного вещества. Раковина сохранилась в

виде фрагмента слегка сдавленного фраг- 
мокона, состоящего из 10 камер. Его длина 20 
мм, максимальный диаметр 15 мм. Судя по 
отсутствию вокруг сифона камерных отло­
жений и неполному развитию внутрисифон­
ных отложений, изученный фрагмент либо 
представлял часть фрагмокона, не очень уда­
ленную от жилой камеры, либо моллюск погиб 
на сравнительно ранней онтогенетической 
стадии, характеризующейся неполным запол­
нением отложениями камер и сифона. На вент­
ральной стороне фрагмокон заполнен камер­
ными и внутрисифонными отложениями боль­
ше, чем на дорсальной, и камеры там пример­
но наполовину заняты мурально-эписепта- 
льными и в меньшей мере гипосептальными 
отложениями (табл. IV, фиг. 1 г, 1е).

Раковина распилена в дорсо-вентра- 
льной плоскости. Медиальное и парамедиаль­
ное сечения были отполированы с помощью 
алмазных паст, протравлены 1 -2 -процентным 
раствором соляной кислоты до первого появ­
ления слабого рельефа и напылены золотом.

Изученный образец хранится в Палеон­
тологическом институте РАН под № 3871/200.

Строение и микроструктура сифона
Сифон четковидный, субцентральный, 

смещенный к вентральной стороне (табл. I, 
фиг. 1). Соотношение диаметра срединной 
части камеры и максимального диаметра си­
фона примерно 4:1. Сегменты сифона вытяну­
ты поперек оси раковины и имеют эллипсои­
дальную форму (табл. II, фиг. 1). Соотношение 
продольного и поперечного диаметров сегмен­
та примерно 7:4. Соотношение диаметра сеп­
тального форамена и максимального диаметра 
сегмента примерно 1:5. Септальные некки цир- 
тохоанитовые, короткие (табл. Ill, фиг. 1 а, 16). 
Соединительные кольца тонкие, прилегающие 
на значительном расстоянии к адоральной по­
верхности септы (табл. I, фиг. 1). Они лучше 
сохранились в тех сегментах, где развиты от­
ложения периспатиума (сравни нижний и верх­
ний сегменты на табл. II). Внутрисифонные от­
ложения аннулярного типа, растущие от сеп­
тального некка, с большой адоральной частью 
и меньшей адапикальной (табл. I, фиг. 1; табл.II; 
табл. IV, фиг. 1). На вентральной стороне они 
развиты полнее, чем на дорсальной, и, сли­
ваясь, образуют здесь почти сплошную про­
дольную полосу (табл. I, фиг. 1а). На дорсаль­
ной стороне промежутки между соседними 
аннулюсами широкие (табл. I, фиг. 1а, левая
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часть снимка). На вентральной стороне име­
ются периспатиальные отложения, отсутст­
вующие на дорсальной стороне. Таким обра­
зом, в каждом сегменте внутрисифонные от­
ложения состоят из трех частей: адораль- 
ной, растущей со стороны предыдущего сеп­
тального некка, адапикальной, растущей со 
стороны последующего септального некка, и 
периспатиальных отложений, растущих со сто­
роны соединительного кольца внутрь сегмента. 
В медиальном сечении (табл. I, фиг. 1а) цент­
ральная полость сифона широкая, вблизи сое­
динительного кольца она отсутствует (табл. II).

Септальные некки, как и септы, име­
ют перламутровую микроструктуру (табл. Ill, 
фиг. 1а-1г). В септе четко выражено столб­
чатое строение перламутра (табл. Ill, фиг.1 г). 
Микроструктура адапикального кончика сеп­
тального некка модифицирована и имеет 
гранулярное строение.

Соединительные кольца тонкие (табл.1, 
фиг. 1 а), сферулито-призматические (табл.Ill, 
фиг. 1 д, 1е). Адоральный конец кольца при­
крепляется к наружной поверхности септаль­
ного некка (табл. Ill, фиг. 1 а, 16, 1  д), а адапи- 
кальный входит в него.

В продольном сечении внутрисифон­
ные отложения обнаруживают веерообразное 
мозаичное строение (табл. II). Они разделены 
на отдельные сектора (табл. I, фиг. 16, 1в) с 
разной ориентацией структурных элементов 
(табл. V, фиг. 1в-1д). Возможно, в промежутках 
между секторами располагались органические 
мембраны (табл. V, фиг.1г). В каждом сегменте 
при максимальном развитии аннулюсов между 
ними остаются местами узкие, местами более 
широкие промежутки (табл. IV, фиг. 1а-1в). Они 
не могут быть названы каналами или следами 
сосудов, так как не имеют ни постоянной фор­
мы, ни выстилки. Оформленные радиальные 
каналы в сифоне не обнаружены. Структурные 
элементы, слагающие внутрисифонные отло­
жения, представляют трубочки микроскопи­
ческого диаметра (табл.У, фиг. 1 в- 1 д), которые 
в продольном направлении легко принять за 
игольчатые призматические кристаллы. Меж­
ду ними просматриваются многочисленные 
поры большего диаметра (табл. V, фиг. 1в- 
1д). Все вместе - трубчатое строение струк­
турных элементов, их неплотное расположе­
ние и поры - создают пористое строение ан­
нулюсов. Отложения периспатиума, не отли­
чимые по микроструктуре от остальной части 
внутрисифонных отложений, присутствуют

только на вентральной стороне (табл. 1 , фиг. 
1а; табл. II;,табл. IV, фиг. 1а). В медиальном 
сечении они заполняют оставшееся простран­
ство между адоральным и адапикальным 
аннулюсами и соединительным кольцом.

Прекрасная сохранность перламутра в 
изученной раковине служит индикатором не­
значительной перекристаллизации раковин­
ного вещества, в том числе и слагающего вну­
трисифонные отложения. Поэтому обнаружен­
ное пористое мозаичное строение внутриси­
фонных отложений следует рассматривать как 
первичное. То же касается и отсутствия ради­
альных каналов в сифоне «Loxoceras».

Систематическое положение 
«L o x o c e r a s » (с четковидным сифоном)

Род Loxoceras относили к ортоцери- 
дам или к актиноцеридам. Главное отличие 
последних состоит в присутствии в сифоне 
сосудистой системы. Считается, что следами 
сосудов являются продольные и радиаль­
ные каналы, обнаруживаемые на продоль­
ных и поперечных пришлифовках.

Род Loxoceras М’Соу, 1844 диагно­
стируется по гладкой ортоконической рако­
вине с наклонными септами, образующими 
широкую вентральную лопасть, и сифоном, 
занимающим положение между центром и 
вентральной стороной. В диагнозе рода от­
сутствуют сведения о строении сифона. Ти­
повым видом рассматриваемого рода указан 
Orthoceras breynii Fleming, 1828, происхо­
дящий из нижнекаменноугольных отложений 
Англии. Строение его сифона описано проти­
воречиво. Мартин (Martin, 1809), впервые опи­
савший, и Флеминг (Fleming, 1828), устано­
вивший О. breynii, охарактеризовали сифон как 
цилиндрический, а Форд (Foord, 1888) описал 
сильно вздутые между септами сегменты сифона.

В «Основах палеонтологии» (1962) род 
Loxoceras рассматривается как представитель 
отряда Actinocerida, а его сифон характеризу­
ется как вентральный со сфероидальными или 
поперечно-эллипсоидальными сегментами и ра­
диальными каналами в их верхней части, т. е. 
строение сифона трактуется по описанию Форда. 
Помимо этого рода в состав семейства Loxocera- 
tidae Hyatt, 1900 включены Ap/oceras d’Orb., Msti- 
khinoceras Shim, и с некоторой долей условности 
Campyloceras М’Соу и Eustenoceras Foord.

В «Treatise on invertebrate paleontolo­
gy» (1964) рассматриваемый род помещен 
в отряд Orthocerida среди родов с неизве­
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стной надсемейственной и семейственной при­
надлежностью. Основанием для отнесения 
рода к этому отряду является, по мнению Сви­
та (Sweet, 1964), автора раздела, посвящен­
ного ортоцеридам, цилиндрическая форма 
сифона, указанная в первоописаниях типового 
вида О. breynii, а не четковидная форма в бо­
лее позднем описании у Форда. Такое значи­
тельное расхождение в понимании строения 
сифона Loxoceras (от цилиндрического до чет­
ковидного) затрудняет, по мнению Свита 
(Sweet, 1964), и определение состава семейст­
ва Loxoceratidae (Hyatt in Zittel, 1900). Свит счи­
тает, что до того времени, пока не будет уста­
новлен голотип О.breynii и изучено строение 
его сифона, определение рода Loxoceras и со­
став семейства останутся неясными.

В.Н.Шиманский (1968) помещает Loxo­
ceras вместе с тремя своими родами Mstikhi- 
noceras, Antonoceras и Psiaoceras в состав над- 
отряда Actinoceratoidea, отряд Actinocerida, 
семейство Loxoceratidae.

Позиция, изложенная в «Treatise on 
invertebrate paleontology», следует рекомен­
дациям «Кодекса зоологической номенкла­
туры». Возможно, до переизучения типового 
материала следует дать новое родовое назва­
ние формам со вздутыми сегментами сифона 
и внешне неотличимым от рода Loxoceras.

Имеющиеся сведения о детальном 
строении сифона, равно как и микроструктуре 
раковины, палеозойских ортоконических голо­
воногих крайне ограничены из-за их плохой со­
хранности. Достаточно сказать, что большин­
ство работ по строению сифона ортоконичес­
ких форм с привлечением СЭМ выполнены на 
прямых цефалоподах только из одного место­
нахождения, а именно: из бакгорнских асфаль- 
тов США, соответствующих по положению ниж­
нему Пенсильванию, или московскому ярусу 
среднего карбона (Erben et а!., 1969; Ristedt, 
1971; Mutvei, 1972; Hewitt, 1982; Blind, 1988).

С другой стороны, именно микрострук­
тура раковины послужила весомым доказа­
тельством того, что самая поздняя среди изве­
стных раннемеловая безростровая ортокони- 
ческая раковина с центральным сифоном при­
надлежала ортоцероидному моллюску, а не 
колеоидному, хотя считалось, что ортоцериды 
вымерли в позднем триасе (Doguzhaeva, 1995).

Уникальная сохранность крупного фраг­
мента фрагмокона «Loxoceras» позволила ис­
следовать детальное строение сифона этого 
моллюска и описать его в настоящей статье.

Л.А.Догужаева, А.А.Школин___________________

Благодаря этому установлено отсутствие в си­
фоне Со,судов, за которые ошибочно принима­
ли промежутки между адоральными и адапи- 
кальными частями аннулярных внутрисифон- 
ных отложений, а также между ними и отложе­
ниями периспатиума. На этом основании ((Lo­
xoceras» с четковидным строением сифона и 
другие близкие к нему роды, такие как, напри­
мер, каменноугольные Antonoceras и Mstikhi- 
noceras, было предложено рассматривать в со­
ставе подкласса Orthoceratoidea (семейство 
Pseudactinoceratidae), а не среди актиноце- 
ратид (Догужаева и др., 1996). Псевдактино- 
цератиды или псевдактиноцератины, если по­
нимать ранг этой группы как подсемействен­
ный (Sweet, 1964), обладают сильно расширя­
ющимися в камерах сегментами сифона, ши­
роким бримом, превышающим длину перего­
родочной трубки, и соединительными кольца­
ми, прилегающими к септам на значительном 
расстоянии. Их внутрисифонные отложения 
начинают секретироваться внутри перегоро­
дочных трубок и увеличиваются вперед значи­
тельнее, чем назад, что определяет их контакт 
в передней части сегмента. Внутрисифонные 
отложения пронизаны двумя сериями ради­
альных каналов, сливающихся в адоральной 
трети сегмента. Считается, что у них, в отличие 
от актиноцерид, в раннем онтогенезе были раз­
виты менее расширенные сегменты. Полагают, 
что другой важной отличительной чертой яв­
ляется отсутствие у псевдактиноцератид пери­
спатиума, отделяющего внутрисифонные отло­
жения от соединительного кольца (Sweet, 1964).

О.Шиндевольф (Schindewolf, 1943) 
установил род Pseudactinoceras по фрагменту 
адапикальной части фрагмокона, в котором 
ранние сегменты имели цилиндрическую фор­
му, как у псевдортоцерид, а последующие 
более вздутую, как у актиноцерид. Установив 
семейство Pseudactinoceratidae, Шиндевольф 
поместил его в отряд Orthocerida, считая, что 
расширенные сегменты сифона Pseudactino­
ceras являются проявлением гомеоморфного 
сходства с актиноцеридами. Мнение о гомео- 
морфном сходстве ортоцерид и актиноцерид 
нашло отражение в позиции А.Флауэра (Flower, 
1957), включившего роды Pseudactinoceras, 
Macroloxoceras, Paraloxoceras и Bergoceras в 
состав подсемейства Macroloxoceratinae и 
поместившего его в семейство Pseudorthoce- 
ratidae. Его разделяет также Барсков (1972).

Все вышеприведенные черты строе­
ния сифона псевдактиноцератид были обна­
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ружены у «Loxoceras» за исключением того, что 
у изученного рода имеются периспатиум и пе- 
риспатиальные отложения, а образования, при­
нимаемые за каналы, являются промежутками 
между частями внутрисифонных отложений. 
Отсутствие каналов, обычно рассматриваемых в 
качестве следов сосудистой системы, в свою 
очередь снимает вопрос о развитии у псевдакти- 
ноцератид сосудистой системы и подтверждает 
правильность их отнесения к ортоцератоидеям.

Таким образом, микроструктурные ис­
следования сифона «Loxoceras» из визейских 
отложений Центральной России подтверждают 
идею Шиндевольфа о гомеоморфном сходстве 
сифона псевдактиноцерид и актиноцерид, по­
казывая, что оно ограничено формой сегментов 
и не распространяется на строение мягкого 
сифона: у первых нет сосудов в сифоне, а у по­
следних они имеются.

Функциональная интерпретация
внутрисифонных отложений
Широко распространенное и, возмож­

но, единственное высказанное объяснение 
предназначения внутрисифонных отложений 
сводится к следующему. Эволюция ортоко- 
нических головоногих сопровождалась уси­
лением их активного перемещения в толще 
воды. Для удержания при плавании длинной 
прямой раковины в горизонтальном положе­
нии вентральной стороной вниз служили ка­
мерные отложения, снижавшие плавучесть 
фрагмокона с газом в камерах. Функцию более 
тонкого регулятора при этом, как полагают, 
выполняли внутрисифонные отложения.

Барсков (1972) описывает эволюци­
онные изменения внутрисифонных отложе­
ний псевдортоцерид следующим образом. У 
самых древних ордовикских представите­
лей (семейство Troedssonellidae) внутриси­
фонные отложения появлялись внутри пе­
регородочных трубок и росли назад в ада- 
пикальном направлении, выстилая прилега­
ющую часть соединительного кольца, рано 
прерывая тем самым сообщение сифона с 
камерами, что было невыгодно в смысле ре­
гуляции гидростатики раковины. Более про­
двинутыми считаются формы с билокаль- 
ным расположением внутрисифонных отло­
жений, направленных в обе стороны от пере­
городочной трубки (семейство Proteocerati- 
dae), у которых соединительное кольцо в 
меньшей степени перекрывается внутриси- 
фонными отложениями. Далее за счет обра­

зования сфероидных сегментов происходи­
ло увеличение поверхности соединительных 
колец (семейство Greenlandoceratidae), что за­
медляло процесс изоляции камеры с ростом 
внутрисифонных отложений. Дальнейшее 
развитие привело к возникновению в силуре 
форм, просуществовавших до конца триаса, 
у которых внутрисифонные отложения были 
направлены только вперед (семейство Pseu- 
dorthoceratidae). По представлениям Барско- 
ва, у таких форм смыкание внутрисифонных 
отложений, приводившее к изоляции камер, 
происходило с определенным отставанием во 
времени, что позволяло более длительное вре­
мя использовать активную регуляцию гидро­
статики этой камеры. По мнению Барскова, у 
актиноцератид в раннем ордовике и у псевдак- 
тиноцератин в середине силура проблема сов­
мещения необходимости сохранения связи си­
фона с камерами и образования внутриси­
фонных отложений в качестве баланса решена 
наиболее удачно за счет сфероидных сегмен­
тов, имевших большую площадь и направ­
ленные вперед внутрисифонные отложения.

Вышеизложенное объяснение разре­
шения противоречия между необходимостью 
утяжелять фрагмокон с помощью внутриси­
фонных отложений и регулировать плаву­
честь, используя камеры фрагмокона как 
гидростатический аппарат, построено на посту­
лате о массивной текстуре внутрисифонных 
отложений. Действительно, так как эти отло­
жения служили для утяжеления фрагмоко­
на, было естественно полагать, что они име­
ли массивную текстуру и препятствовали со­
общению камер с сифоном. Однако при хо­
рошей сохранности, которой обладает изу­
ченная раковина «Loxoceras», удалось пока­
зать, что внутрисифонные отложения облада­
ли высокой пористостью. Это наблюдение по­
зволяет, во-первых, ожидать, что пористые 
внутрисифонные отложения существовали не 
только у изученного рода, но и у других орто- 
конических головоногих, а, во-вторых, пере­
смотреть оценку этих отложений как препят­
ствующих сообщению сифона и камер.

Пористость внутрисифонных отложе­
ний обеспечивала сообщение сифона и камер 
даже при их максимальном развитии. Кроме 
того, вес пористых внутрисифонных отложе­
ний, вероятно, можно было регулировать за 
счет нагнетания или откачки жидкости, содер­
жащейся в них. Последнее особенно важно при 
изменении глубины погружения моллюска.
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Заключение
Род «Loxoceras» принадлежит к само­

му продолжительному по времени сущест­
вования центральному стволу головоногих - 
ортоцератоидеям, известным от позднего 
кембрия до раннего мела, т. е. на протяжении 
около 400 млн. лет. От него произошли все 
остальные крупные таксоны головоногих, в 
том числе и аммоноидеи (Teichert, 1988).

Ортоцератоидеи достигли максималь­
ного родового разнообразия и численности в 
девоне (Журавлева, 1978). Вместе с наути- 
лоидеями, аммоноидеями и колеоидеями 
ортоцератоидеи преодолели кризисный для 
головоногих рубеж на границе перми и триаса, 
когда они имели широкие ареалы, но были 
представлены только тремя родами (Счаст- 
ливцева, 1988). Последний среди известных 
ортоцероидный моллюск Zhuravlevia insperata 
происходит из аптских отложений Северо-

П.А.Догужаева, А.А.Школин___________________
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Снято в СЭМ

ТАБЛИЦА I

Фиг. 1. «Loxoceras» sp., экз. № 3871/200; 1а - медиальное сечение раковины, фрагмент 
сифона из пяти сильно вздутых сегментов; центральная незанятая внутрисифонными 
отложениями полость широкая; на вентральной стороне (справа) внутрисифонные отложения 
развиты полнее, соседние аннулюсы сливаются и образуют здесь сплошную полосу; на 
дорсальной стороне (слева) аннулюсы разделены широкими промежутками (бар 1 мм); 16- 
парамедиальное сечение (ближе к латеральной стороне) трех сегментов сифона (бар 1  мм); 
1 в - увеличенная деталь 16, показывающая мозаичное строение аннулярных внутрисифонных 
отложений (бар 0.3мм).
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ТАБЛИЦА II

Фиг. 1. «Loxoceras» sp., экз. № 3871/200; парамедиальное сечение двух сегментов 
сифона; мозаико-веерообразный рисунок адоральных частей аннулюсов внутрисифонных 
отложений, отсутствующ ий в адапикальных частях аннулюсов и в периспатиальных 
отложениях; соединительное кольцо тонкое (бар 1  мм).
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ТАБЛИЦА III

Фиг. 1. uLoxoceras» sp., экз. № 3871/200; 1а - септа, септальный некк, внутрисифонные 
отложения и соединительное кольцо (бар 0 . 1  мм); 16 - увеличенная деталь 1 а, показывающая 
прикрепление соединительного кольца к наружной поверхности септального некка (бар 0 . 1  

мм); 1 в - перламутровая микроструктура септы, увеличенная деталь 1а (бар 0. 03 мм); 1г- 
таблички перламутра в септе образуют столбики - столбчатый тип перламутра, характерный 
для наружнораковинных головоногих, увеличенная деталь 1 в (бар 0 . 0 1  мм); 1 д - фрагментарно 
сохранившееся тонкое соединительное кольцо, примыкающее к наружной поверхности 
септального некка (бар 0 . 1  мм).
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ТАБЛИЦА IV

Фиг. 1. «Loxoceras» sp., экз. № 3871/200; медиальное сечение сегмента сифона с 
внутрисифонными отложениями на вентральной стороне, состоящими из трех частей: 
большей адоральной части предыдущего аннулюса, меньшей по размерам адапикальной 
части последующего аннулюса и отложений периспатиума, примыкающих к соединительному 
кольцу (бар 1  мм); 16 - два аннулюса, разделенные щелевидным промежутком, аннулюсы 
сложены трубчатыми скелетными элементами (бар 0. 5 мм); 1в - увеличенная деталь 16, 
показывающая, что зазор между аннулюсами не имеет выстилки и не является сосудом (бар 
1  мм); 1  г - медиальное сечение вентральной части камеры, периферическая половина которой 
заполнена камерными отложениями, сифон слева (бар 1  мм); 1 д - увеличенная деталь 1  г, 
показывающая строение камерных отложений вблизи той части камеры, которая не имеет 
камерных отложений, здесь призматические слои не имеют строгой упорядоченности, они 
обрываются, выклиниваются и быстро меняют толщину (бар 0 . 1  мм); 1 е - мурально- 
эписептальные камерные отложения в камере, расположенной адорально по отношению к 
предыдущей, в них прослеживаются извилистые линии роста, судя по которым заполнение 
камеры начиналось в угловой части вблизи ранее сформированной септы (бар 1  мм).
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ТАБЛИЦА V

Фиг. 1. «Loxoceras» sp., экз. № 3871/200; 1а - парамедиальное сечение сегмента сифона 
вблизи его периферии (вентральная сторона справа), большая часть сифонных отложений 
образована адоральными частями аннулюсов адапикального септального некка, в верхней 
части сифона к ним примыкают адапикальные части аннулюсов адорально расположенного 
септального некка, смыкание происходит в верхней части сегмента, периспатиальные 
отложения отделены промежутком от остальных частей внутрисифонных отложений (бар 1  

мм); 16 - поверхность аннулюсов четко оконтурена, возле нее заканчиваются длинные 
игольчатые скелетные элементы, слагающие внутрисифонные отложения (бар 0. 03 мм); 1в 
- пористое строение аннулюсов внутрисифонных отложений, они образованы не призмати­
ческими кристаллами, а полыми трубочками (бар 0 . 0 1  мм); 1 г - другой участок внутри­
сифонных отложений, также показывающий пористое строение и трубчатые элементы, из 
которых они состоят (бар 0 . 0 1  мм); 1 д - три сектора с разным направлением роста струк­
турных элементов, хорошо выражена пористость строения аннулюсов (бар 0 . 0 1  мм); 1 е - 
участок с сильнее перекристаллизованными и потому массивными внутрисифонными отло­
жениями (бар 0 . 0 1  мм).
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АММОНИТОВЫЕ ЗОНЫ ИНДСКОГО ЯРУСА (НИЖНИЙ ТРИАС)
И ИХ КОРРЕЛЯЦИЯ

А.А. Шевырев

Палеонтологический институт РАН 
Профсоюзная ул., 123, Москва, 117868 Россия

Типовой областью нижнего инда являются Центральные Гималаи Индии, а верхнего инда 
- Соляной кряж Пакистана. Нижний инд включает отоцеровые и офицеровые слои. 
Наиболее полно отоцеровые слои развиты в Бореальной области, где они охватывают 
зоны concavum и boreale. Зона woodwardi Центральных Гималаев коррелируется с верхами 
зоны boreale и низами Офицеровых слоев Бореальной области. Верхний инд начинается 
с появления микоцератид. Этот уровень легко прослеживается как в тетических, так и в 
бореальных разрезах. Верхняя граница индского яруса проходит в низах цератитового 
песчаника (базальная часть зоны flemingianus) Соляного кряжа и в основании зоны 
hedenstroemi Бореальной области. Описаны разрезы Центральных Гималаев, Кашмира, 
Непала, Китая, Соляного кряжа, Арктической Канады и Сибири. Приведена схема их 
зональной корреляции.

Induan (Triassic) ammonite zones and their correlation 
A.A.Shevyrev

Abstract. The Induan and the Olenekian stages are recognized in the Lower Triassic. The type 
locality for the Lower Induan is in the Central Himalayas. The Upper Induan has its type locality in 
the Salt Range. The Lower Induan comprises the Otoceras and Ophiceras beds. Otoceras beds 
are best displayed in the Boreal Realm where they embrace the Concavum and Boreale zones. 
The Himalayan Woodwardi Zone is correlated with the upper part of the Boreale Zone and the 
basal part of the Ophiceras beds in the Boreal Realm. The Upper Induan is started with the first 
appearance of meekoceratids. This level easily is traced in the Tethyan as well as in the Boreal 
sections. The upper boundary of the Induan Stage is drawn within the Ceratite sandstone (at the 
basal part of the Flemingianus Zone) in the Salt Range and at the base of the Hedenstroemi Zone 
in the Boreale Realm. The Induan sections of the Central Himalayas, Kashmir, Nepal, China, Salt 
Range, Arctic Canada and Siberia are described. The scheme of their zonal correlation is given.

В настоящее время существует несколь­
ко вариантов ярусного расчленения нижнего 
триаса - от одноярусного до четырехъярус­
ного, причем с различными названиями и 
всевозможными зональными комбинациями. 
Большинство предложенных ярусов не получи­
ло широкого признания. Некоторые из них не 
привились вообще, другие используются 
только в узких региональных рамках.

Наиболее популярными в наши дни 
оказались лишь два ярусных варианта.

В России традиционно принято делить 
нижний триас на индский и оленекский

ярусы, предложенные более 40 лет назад 
Л.Д.Кипарисовой и Ю.Н.Поповым (1956).

Другую схему ярусного расчленения, 
получившую широкое распространение в по­
следние годы, разработал Э.Т.Тозер (Tozer, 
I965, 1967). Опираясь на разрезы Аркти­
ческой Канады, он выделил в нижнем триасе 
четыре яруса: грисбахский, динерский, смит- 
ский и спатский, из которых первые два соот­
ветствуют инду, а остальные - оленеку.

В начале 80-х годов триасовая комис­
сия Межведомственного стратиграфического 
комитета СССР рекомендовала исполь­
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зовать инд и оленек в качестве стандартных 
ярусов (Жамойда и др., 1982). В 1991 г. этот 
же вариант был одобрен и триасовой под­
комиссией Международной стратиграф и­
ческой комиссии на симпозиуме в Лозанне 
(Visscher, 1992).

Идея двучленного деления нижнего 
триаса берет свое начало от Л.Спата (Spath, 
I930, 1934), который разделил нижний отдел 
триасовой системы на нижний и верхний 
эотриас (табл. 1). Нижний эотриас включал 
подразделения Otoceratan, Gyronitan и Fle- 
mingitan, а верхний - Owenitan, Columbitan и 
Prohungaritan (или Olenikitan?), названные 
по характерным родам аммоноидей. Под­
разделения нижнего эотриаса охватывали 
серию видовых зон, установленных в Цент­
ральных Гималаях и Соляном кряже. В двух 
нижних подразделениях верхнего эотриаса 
различались только родовые зоны, установ­
ленные на западе США.

Четверть века спустя Л.Д.Кипарисова 
и Ю.И.Попов предложили назвать нижний 
эотриас Спата индским ярусом, а верхний - 
оленекским. При этом сначала они провели 
границу между индом и оленеком в осно­
вании зоны Owenites (Кипарисова, Попов, 
1956, 1961), а затем опустили ее до сере­
дины зоны Flemingites (см. табл. 1), считая, 
что верхи флемингитового и низы овенито- 
вого подразделений Спата синхронны, по­
скольку содержат очень близкие комплексы 
аммоноидей (Кипарисова, Попов, 1964). В 
таком объеме эти ярусы принимаются боль­
шинством исследователей и ныне. Я тоже 
стою на этой позиции.

За стратотип индского яруса Кипа­
рисова и Попов приняли вначале разрез 
Центральных Гималаев и Соляного кряжа. 
Однако в своем последнем варианте ярус­
ного расчленения они предложили считать 
таковым только разрез Соляного кряжа, оши­
бочно полагая, что зона Ophiceras соппес- 
tens этого разреза является полным страто­
эквивалентом гималайских отоцеровых и 
Офицеровых слоев (Кипарисова, Попов, 1964).

За нижнюю границу триаса тради­
ционно принимается основание отоцеровых 
слоев, впервые обнаруж енны х в Ц ент­
ральных Гималаях Индии. Более 100 лет 
назад Грисбах (G riesbach, I880), прово­
дивший там геологические исследования, 
нашел в скале Шалшал, около перевала 
Нити (Паинкханда), выше пермских сланцев

Кулинг своеобразных аммонитов, которых он 
отнес к нов.ым родам Otoceras и Ophiceras. 
Заклю чаю щ ие их отлож ения он назвал 
отоцеровыми слоями, рассматривая их как 
базальную часть триаса. Позже предста­
вители рода Otoceras были обнаружены и в 
других районах Гималаев (Спити, Кашмир, 
Непал, Южный Тибет), а также в Гренландии, 
на Аляске, Шпицбергене, в Сибири и на арк­
тических островах Канады. После неудав- 
шейся попытки Ф.Нётлинга (Noetling, I900, 
1904), предпринятой в начале века, отнести 
отоцеровые слои к перми их триасовый воз­
раст долгое время считался общепризнанным.

Однако в последние годы эта тради­
ционная точка зрения подверглась массиро­
ванной атаке, особенно со стороны специа­
листов, занимающихся конодонтами. Пред­
принимаются отчаянные усилия ревизовать 
границу перми и триаса. Проблема приобре­
ла такую остроту, что Международная подко­
миссия по триасовой стратиграфии была вы­
нуждена создать в 1981 г. специальную ра­
бочую группу для определения нижней гра­
ницы триаса и выбора для нее глобального 
стратотипа. Вначале большинство группы 
склонялось к признанию этой границы в ос­
новании отоцеровых слоев. Однако вскоре 
сторонники традиционной точки зрения ока­
зались в меньшинстве. Победу одержали 
члены группы, поддержавшие предложение 
китайского профессора Иня (Yin, I985, 1993; 
Yin. et al., 1996 b) проводить нижнюю границу 
триаса по первому появлению конодонтов 
Isarcicella parva (Kozur et Pjatakova), которое 
приурочено к верхней части отоцеровых сло­
ев. По существу сделана попытка заменить 
аммонитовый стандарт конодонтовым.

По этой версии, граница перми и три­
аса проходит не в основании, а внутри ото­
церовых слоев. Главным поводом для такого 
решения послужила опирающаяся на коно­
донтов корреляция нижних отоцеровых сло­
ев с паратиролитовыми и псевдотиролито- 
выми слоями чансинского яруса (Kozur, 1989, 
1994; Kozur et al., 1996). С точки зрения ам- 
монитолога, подобная корреляция не выдер­
живает критики (Шевырев, Лозовский, 1998; 
Шевырев, 1999 а, б). Во-первых, паратиро- 
литовые (или псевдотиролитовые) слои со­
держат типичный комплекс пермских аммо­
нитов (P aratiro l i tes , Dzhulfites, Abichites, 
Pseudotirolites, Pseudogastrioceras, Xeno- 
discus, Julfotoceras  и др.), которых нет в
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Таблица 1. Изменение взглядов на положение границы между индским и оленекским ярусами.

Spath, 1934
Кипарисова, Попов
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отоцеровых слоях. Во-вторых, род Otoceras 
по сложности своей лопастной линии и сте­
пени дифференциации ее элементов замет­
но превосходит своего предка Julfotoceras из 
паратиролитовых слоев Ирана (Bando, 1973). 
Поэтому заключающие их слои вряд ли мож­
но считать одновозрастными. Наконец, офи- 
цератиды из отоцеровых слоев (Hypophice- 
ras, Metophiceras, Shalshalia, Ophiceras идр.) 
отличаются от близких к ним пермских ксено- 
дисцид принципиально иным характером 
морфогенеза лопастной линии (Шевырев, 
1990), демонстрирующим начало нового эта­
па в эволюции цератитов. Все это заставляет 
меня сохранять приверженность прежней 
традиции проводить границу перми и триаса 
в основании отоцеровых слоев.

В качестве глобального стратотипа и 
точки для нижней границы триаса рабочая

группа рекомендовала разрез на южном 
склоне горы Мейшань в китайской провинции 
Чжэцзян (Yin, I993). На мой взгляд, это не 
лучший выбор (Шевырев, 1999а). В погра­
ничных слоях мейшаньского разреза много 
конодонтов, составляющих филогенетичес­
кие линии, но очень мало аммонитов, кото­
рые к тому же плохой сохранности. Из чер­
ных глин слоя 26 (0,06 м), залегающего в ос­
новании формации Инькен, вместе с пермс­
кими брахиоподами собраны Otoceras? sp., 
Hypophiceras cf. martini Trumpy, H. changxin- 
gense Wang, Metophiceras sp., Tompophiceras 
sp., Pseudogastrioceras sp., Pseudosageceras 
sp. (Wang, 1984; Yin et a!., 1996 а). В этом 
аммонитовом комплексе смешаны пермские 
и триасовые формы. Pseudogastrioceras с 
его спиральной скульптурой - типичный 
представитель чансинской биоты. Otoceras,
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Hypophiceras и Metophiceras характерны для 
самых низов триаса. Tompophiceras - боре- 
альный род, который появляется обычно на 
более высоком стратиграфическом уровне, 
a Pseudosageceras во всех остальных раз­
резах мира известен начиная с верхнего 
инда. Этот причудливый комплекс - резуль­
тат ошибочного определения, связанного с 
плохой сохранностью аммонитов, раковины 
которых деформированы и в большинстве 
случаев без видимых лопастных линий. Oto- 
ceras из этого комплекса может быть пред­
ставителем араксоцератид. Tompophiceras - 
это, по-видимому, Paratirolites, a Metophi­
ceras, возможно, из рода Shevyrevites. Hypo­
phiceras не отличается от пермских ксено- 
дисцид. Поэтому слой 26 мейшаньского раз­
реза я склонен относить к чансину. Бесспор­
ные триасовые аммониты, принадлежащие 
к неопределенным офицератидам, появля­
ются только в доломитизированных извест­
няках слоя 29 и выше. Они характеризуют 
тот биостратиграфический уровень триаса, 
который располагается выше отоцеровых 
слоев. Положение нижней границы триаса в 
этом разрезе остается неясным.

Считая, что базальная граница триа­
са проходит в основании отоцеровых слоев, 
перейдем к рассмотрению конкретных раз­
резов, в которых отложения индского яруса 
представлены наиболее полно.

Разрезы Тетической области

Как указывалось уже, в основу зо­
нального расчленения инда легла последо­
вательность аммоноидей в разрезах Цент­
ральных Гималаев и Соляного кряжа, где она 
была изучена еще в конце прошлого века 
(Griesbach, 1880; Waagen, 1895; Diener, 1897).

В базальных отложениях гималайс­
кого триаса различаются зоны Otoceras  
woodwardi и Ophiceras tibeticum, состав­
ляющие нижний инд. Их руководящие виды 
впервые были найдены Грисбахом (Gries­
bach, I880) в скале Шалшал. Здесь отоце- 
ровые-офицеровые слои, имеющие общую 
мощность около 1  м, состоят из черных из­
вестняков (0,3 м) с Otoceras woodwardi Gries­
bach, Metotoceras dieneri Spath, Ophiceras 
tibeticum Griesbach, Episageceras dalailamae 
Diener, глинистых сланцев (0,4 м) с E. dalai­
lamae, Pseudoproptychites scheibleri (Diener) 
и черных известняков (0,15 м) с Otoceras

woodwardi, Ophiceras sakuntala Diener, O. ti­
beticum (Diener, 1912; Kummel, 1972). По все-i
му разрезу встречаются Shalshalia himalay- 
ana (Griesbach), Vishnuites pralambha Diener 
и Anotoceras nala (Diener). Выделение ба­
зальных стандартных зон в скале Шалшал 
затруднено, поскольку их руководящие фор­
мы встречаются как в нижних, так и в верхних 
известняках. Правда, среди геологов, изу­
чавших этот разрез в последние годы, бы­
тует мнение, что раковины О. woodwardi в 
верхнем горизонте известняков переотло- 
жены (Bhatt, Агога, 1984).

В другом, не менее известном гима­
лайском обнажении Лиланг, или Лалунг (Спи- 
ти), столь же маломощные отоцеровые-офи- 
церовые слои делятся на массивные базаль­
ные известняки (0,12 м) с Otoceras woodwar­
di, Episageceras dalailamae, Anotoceras nala, 
Ophiceras sakuntala, немые песчанистые 
известняки (0,46 м) и верхние известняки 
(0,42 м) с Ophiceras tibeticum, О. sakuntala, 
Bernhardites? radians (Krafft) и кларайями 
(Diener, 1912). В 1976 г. аналогичный разрез 
был изучен индийскими геологами на правом 
берегу сухого русла Лингти, против сел. Ла­
лунг (Bhatt, Joshi, I98I). Здесь отоцеровые- 
офицеровые слои расчленяются на плотные 
массивные известняки (0,54 м) с Otoceras 
woodwardi, Ophiceras sp., Shalshalia himala- 
yana и серые плитчатые известняки (0,44 м) 
с Ophiceras sp., Sh. himalayana, Episageceras 
dalailamae, «Flemingites» sp. (вероятно, Bern­
hardites) и кларайями (рис.1). Как и в преды­
дущем разрезе, отчетливо различаются зоны 
woodwardi (нижние известняки с Otoceras и 
Ophiceras) и tibeticum (верхние известняки с 
Ophiceras, но без Otoceras). Во всех случаях 
триасовые известняки несогласно залегают на 
пермских сланцах Кулинг, причем в разрезе 
Лингти их разделяет лимонитизированный га- 
лечниковый слой мощностью 0 ,1 0 -0 , 1 2  м.

Выше Офицеровых слоев (зона tibeti­
cum) в Центральных Гималаях издавна выде­
ляются «микоцеровые» и «геденстремиевые» 
слои (Noetling, 1905; Krafft, Diener, 1909; Diener, 
1912). Наиболее отчетливо они выражены око­
ло Лиланга, в Спити (рис. 1). Здесь на изве­
стняках с Ophiceras tibeticum залегают комко­
ватые известняки и сланцы (1 м) с Prionolobus, 
Pleurogyronites, Fuchsites, Lilastroemia, Lilangia, 
Ambites, Radioceras, Colchenoceras?, Kingites, 
Proptychites, Clypeoceras, Clypites, Aspitella, 
Himoceras. Они представляют «микоцеровые»
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Рис. 1. Стратотипический разрез нижнего инда в Спити, Центральные Гималаи (поданным Krafft, 
Diener, 1909; Diener, 1912; Bhatt, Joshi, I98I). Обозначения: 1 - известняки, 2 - глинистые сланцы, 
3 - песчаники.

слои, или зону Prionolobus markhami. Выше 
следуют сланцы (0,25 м) и песчаники (0,18 м) 
без определимых аммоноидей.

Самая большая мощность отоцеровых 
и Офицеровых слоев, превышающая 16 м, за­

фиксирована в кашмирском ущелье Гурюл, во­
сточнее Сринагара. Изучение этого разреза на­
чалось еще во второй половине прошлого - на­
чале нынешнего века и после длительного пере­
рыва возобновилось лишь в 1969 г. совместны­
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ми усилиями японских и индийских геологов 
(Nakazawa et а/., 1975; Bando, 1981; Nakaza- 
wa, 1981, 1993; Nakazawa, Kapoor, 1981; Ka­
poor, 1992, 1996).

Пермская формация Зенон заканчива­
ется в этом ущелье песчанистыми извест­
няками. Вышележащая формация Хунамух 
образована чередованием известняков и 
глинистых сланцев. Она делится на несколь­
ко пачек, различающихся соотношением этих 
пород. Нижняя пачка Е (слои 47-70) состоит 
из сланцев с прослоями известняков общей 
мощностью 18,6 м. Она расчленяется на три 
части, различающиеся характером сланцев.

Нижняя часть Е (слои 47-51, мощ­
ность 2 , 6  м) представлена темно-серыми и 
черными глинистыми сланцами с тонкими 
прерывающимися слоями известняков. В 
сланцах встречаются мелкие пермские бра- 
хиоподы, двустворки, редкие фораминифе- 
ры, немногочисленные и плохо сохранив­
шиеся конодонты, неопределенные аммо­
ниты (ксенодисциды или офицератиды, воз­
можно Hypophiceras). Эта часть разреза вы­
делена в зону Hypophiceras?.

Средняя часть Е2  (слои 52-59, мощ­
ность 6 , 1  м) сложена черными и темно-се­
рыми плитчатыми сланцами, чередующими­
ся с прослоями известняков, в которых най­
дены Otoceras woodwardi, Lytophiceras ban- 
doi Waterhouse, L. nakazawai Waterhouse, 
Shalshalia himaiayana (Griesbach), Bernhar- 
dites lissarensis (Diener). Эта часть разреза 
рассматривается как зона woodwardi.

Верхняя часть Е3  (слои 60-70, мощ­
ность 9,9 м) состоит из черных сланцев с 
прослоями известняков. Сланцы менее плит­
чатые, чем в Е2. В н и ж н и х  с л о я х  найдены Ophi- 
ceras tibeticum Griesbach, О. paraserpentinum 
Waterhouse, Metophiceras kapoori Waterhouse, 
в верхних - Ophiceras sp. В этой части разреза 
различаются аммонитовые зоны tibeticum  
(слои 60-64) и Ophiceras sp. (слои 65-69).

Выше Офицеровых слоев обнажается 
толща чередующихся глинистых сланцев, 
известняков и песчаников. Она делится на 
пять пачек - от F до J, из которых только ниж­
ние две относятся к инду. Из пачки F (слои 
71-77), сложенной чередованием сланцев и 
известняков (18 м), определены Ophiceras, 
Clypeoceras, Proptychites, Paranorites, Vish- 
nuites, Kummelia (зона Paranorites-Vishnui- 
tes). В вышележащей пачке G (слои 78-85), 
образованной известняками с прослоями

сланцев (36,4 м), найдены Prionites и Ra- 
dioceras (зона Prionites-«Koninckites»). Сле­
дующая пачка Н (слои 86-91) сложена чере­
дованием известняков, сланцев и песчани­
ков (43,1 м). В своей базальной части, со­
стоящей из чередующихся известняков и 
сланцев (11,1 м), она содержит Proptychites, 
O wenites, K ashm ir i tes , Anakashm irites, 
Wasatchites, Meekoceras  (зона Owenites- 
Kashmirites). Этот комплекс аммонитов ха­
рактерен для низов оленекского яруса.

Наиболее полный и фаунистически 
самый богатый разрез нижнего триаса опи­
сан с верховьев р.Марсянгди, в северной ча­
сти Центрального Непала (Waterhouse, 1994, 
1996a,b). Он находится в массиве Чулу, се­
вернее сел.Брага.

Здесь на верхнепермских известняках 
и сланцах формации Марсянгди с неболь­
шим перерывом залегают серые плотные до- 
ломитизированные карбонаты пачки Пенгба 
(0,35 м), оранжево-красные или желтовато- 
коричневые на выветрелой поверхности. В 
нижней части этой пачки (0,25 м) встречены 
Otoceras woodwardi, Bernhardites lissarensis 
(Diener), Shevyrevoceras ellipticum (Diener), 
Zakharov ites (=Tompophiceras) zakharovi 
Waterhouse, Lytophiceras bandoi Waterhouse, 
Shalshalia himaiayana (Griesbach), Pseudo- 
p rop tych ites  a ff. sch e ib le r i  (D iener), а в 
верхней (0,10 м) - Metotoceras dieneri Spath 
и Shalshalia himaiayana (Griesbach). Пачка 
Пенгба представляет зону woodwardi с под­
зоной dieneri.

Вышележащая пачка Чегаджи сложена 
серыми массивными известняками ( 1 , 2  м), 
красноватыми на выветрелой поверхности. 
В ее базальной части (0,7 м) найдены 
Bernhardites delectus  W aterhouse и Lyto­
phiceras ptychodes (Diener), в средней (0,20 
м) - Ophiceras и Lytophiceras, в верхней (0,30 
м) - P seudosageceras  sp., Metophiceras 
kapoori W aterhouse, Bernhardites delectus 
Waterhouse, Altoconchella delinques Water- 
house, Tilichonia typus Waterhouse, Ophiceras 
t ibe t icum  G riesbach , O.paraserpentinum  
Waterhouse, Lytophiceras chamunda (Diener),
L. medium (Griesbach), L. ptychodes (Diener), 
Vishnuites pralambha  Diener, Himophiceras 
spath i W aterhouse, Gyronites chigajiensis 
W aterhouse, Ambites  sp., Mesokantoa alta 
W aterhouse, M. lichuanensis  Waterhouse, 
Z h ao jinkeoce ras  nepa lense  Waterhouse, 
Kymatites attenuatus  Waterhouse, Pseudo-

294



АММОНИТОВЫЕ ЗОНЫ ИНДА ...

proptychites  aff. scheibleri (D iener). Пачка 
Чегаджи выделяется как зона tibeticum с под­
зоной ptychodes в основании.

Обе рассмотренные пачки составля­
ют формацию Пангджанг. Уотерхаус (Water- 
house, 1994) отнес ее к гангетскому ярусу, 
использовав полузабытое название,предло­
женное для этого интервала 1 0 0  лет назад 
Динером и Ваагеном (M ojs isov ics et а/., 
1895).

Выше обнажаются серые, красные на 
выветрелой поверхности, плотные доломи- 
тизированные известняки пачки Сабче (0,3м) 
с Gyronites, Lilangia, Gyrolecanites, Radio- 
ceras, Kingites, Paranorites, Koninckites, 
Clypeoceras, Aspitella, Glypites (зона Gyro­
nites frequens). Их перекрывает белый сахар­
ный известняк пачки Джаргенг (0,3 м), из 
нижней части которого описаны Himoceras, 
Gyrophiceras, Lilangia, Radioceras, Khang- 
saria, Xenodiscoides, Proptychites, Ussurice- 
ras, Vavilovites, Koninckites, а из верхней - 
Gyronites, Khangsaria, Radioceras, Kymatites 
л Proptychites (зона Proptychites abundans). 
В самых верхах этой пачки найдены Prejuve- 
nites, Lilangia, Radioceras, Proptychites, Kin­
gites, Lilastroemia (подзона или зона Kingites 
elegans). Выше обнажаются красноватые на 
выветрелой поверхности, плотные доломи- 
тизированные известняки, чередующиеся с 
аргиллитами. Они составляют пачку Кангла 
(0,5 м), из которой описаны Gyrophiceras, 
Gyronites, Pleurogyronites, Gyrolecanites, 
Lilangia, Radioceras, Khangsaria, Wyomin- 
gites?, Proptychites, Paranorites, Koninckites, 
Clypites, Clypeoceras (зона Pleurogyronites 
jomsomensis).

Пачки Сабче, Джаргенг и Кангла со­
ставляют формацию Кангшар, выделенную 
в аннапурнский ярус (Waterhouse, 1996 а).

Интересный разрез нижнего инда от­
крыла в середине 70-х годов китайская на­
учно-исследовательская группа в Южном Ти­
бете, около пос. Селон, расположенного на 
высоте 4566 м над уровнем моря (Wang et 
al., 1988; Jin etal., 1996). Триас, несогласно 
залегающий на пермских известняках фор­
мации Селон, начинается здесь коричне­
вато-желтыми доломитизированными изве­
стняками формации Каншаре (0,4м) с Otoce- 
ras latilobatum Wang (зона latilobatum). Выше 
их сменяют серые и желтые доломитизиро- 
ванные известняки (0,2 м) с Otoceras wood­
wardi (зона woodwardi). Их перекрывают жел­

товато-серые биокластические известняки 
(1,6 м) с Qphiceras tibeticum (зона tibeticum). 
Выше Офицеровых слоев различаются зоны 
Gyronites psilogyrus  и Proptychites kwang- 
siensis (Wang, He, 1980). Впервые их выде­
лил Чжао (Chao, I959), который построил 
свою зональную схему по разрозненным на­
ходкам аммоноидей в формации Лоулоу на 
западе Гуанси-Ч ж уанского  автономного 
района (провинция Гуанси). Нижний уровень 
он назвал зоной Vishnuites marginalis, для 
которой привел следующий комплекс аммо­
ноидей: Prionolobus, Paranorites, Koninckites, 
Vishnuites, Subinyoites, Xenodiscoides. Позже 
китайские исследователи заменили ее зоной 
psilogyrus, стратотип которой находится в Ту­
лоне (Южный Тибет, округ Нялам), где ее ха­
рактеризуют Gyronites, Prionolobus, Kyma­
tites, Koninckites, Clypeoceras, Rohillites  
(Wang, He, 1976, 1980). Для следующей зоны 
kw angs iens is  Чжао привел Proptychites, 
Pseudosageceras, Flemingites.

В качестве стратотипической области 
верхнего инда рассматриваются Соляной 
кряж и хребет Сургхар в Западном Пакиста­
не. Здесь триас начинается с формации Ми- 
янвали, имеющей мощность до 2 0 0  м (рис.2 ). 
Ее основание образует пачка Катхвай (1,5- 
6,5 м), которая сложена доломитами и изве­
стняками с прослоями глинистых сланцев и 
песчаников (Kummel, Teichert, 1966, 1970; 
Pakistani-Japanese Resourch Group, 1985). В 
нижней части этой пачки встречаются пермс­
кие брахиоподы, фораминиферы и мшанки. 
В средней и верхней частях изредка попа­
даются аммоноидеи Shalshalia himalayana 
(G riesbach) и Ophiceras connectens Schin- 
dew olf (Kummel, 1970), характеризующие 
местную зону connectens (Guex, 1978).

Следующая пачка Миттивали вклю­
чает нижний цератитовый известняк, церати- 
товые мергели, цератитовый песчаник и 
верхний цератитовый известнак (Waagen, 
1895). Ее типовая местность находится око­
ло Чидру, где мощность пачки достигает 8 8 м. 
Ее максимальная мощность 163 м отмечена 
в хребте Сургхар.

Нижний цератитовый известняк пред­
ставляет собой ракушечник (2 - 8  м) с облом­
ками аммоноидей, двустворок и гастропод. 
Из его низов происходят Shalshalia и Lyto- 
phiceras (Guex, 1978). Из остальной части 
описаны Pseudosageceras, Gyronites, Gyrole­
canites, Radioceras, Ambites, Prionolobus,
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Рис. 2. Стратотипический разрез верхнего инда в ущелье Наммал, Соляной кряж (по данным Waagen, 
1895; Kummel, Teichert, 1970; Guex, 1978). Обозначения: 1 - доломиты; остальные обозначения как на рис. 1.

Gyrophiceras, Koninckites, Wanguikangia, 
Bernhardites, Hediscus, Proptychites, Ovali- 
concha (Waagen, 1895; Waterhouse, 1994). 
Этот богатый комплекс определяет зону Gy­
ronites frequens.

Цератитовые мергели - это аргиллиты 
(до 40 м) с линзовидными прослоями глини­
стых известняков, в которых собраны много­

численные аммоноидеи: Gyronites, Kingites, 
Prionolobus, Koninckites, Kymatites, Propty­
chites, Paranorites, Collignonites, Prejuvenites, 
Xenodiscoides, Ambites, Xenoceltites, Paraspi- 
dites, Clypites, Radioceras, Ussuriceras, Shevy- 
revoceras, Waagenoproptychites, Eoptychitoides. 
Вааген разделил цератитовые мергели на зоны 
Proptychites lawrencianus и Р. trilobatus (Waa-
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gen, 1895; Mojsisovics etal., 1895), а Нётлинг- 
на зоны Prionolobus rotundatus, « Celtites» fallax 
и Koninckites volutus (Noetling, 1905).

Цератитовые мергели сменяются це- 
ратитовым песчаником. Это слоистые или 
массивные песчаники (15-30 м), примеча­
тельные крупными (до 65 см) раковинами 
флемингитов и беллерофонтидами рода Sta- 
chella. Стахелловые слои, занимающие сре­
динное положение в этом песчанике, делят 
его на две части. Из нижней части известны 
Pseudoceltites, Kymatites, Pleurogyronites, 
Paranorites, Gyrophiceras, P re flor ian ites,  
X enodisco ides, Kon inck ites , Khangsaria ,  
Radioceras, из верхней - Flemingites, Clypeo- 
ceras, Prionites, Xenoceltites, Pseudoceltites, 
Xenodiscoides, Preflorianites, Pseudoheden- 
stroemia, Paranorites, Beoflemingites, а из 
стахелловых слоев - Flemingites, Rohillites, 
Pseudoflemingites, Clypeoceras, Paraspidi- 
tes, Eoptychites, Koninckites, Fuchsites, Waa- 
genoproptychites, Paranorites, Parakymatites, 
Parastephanites, Pseudoceltites, Kashmirites, 
Anakashmirites, Xenodiscoides (Waagen, 1895; 
Kummei, Steele, 1962; Waterhouse, 1996 a).

В соответствии с таким делением Ва- 
аген различал в цератитовом песчанике три 
зоны: «Ceratites» (=Pseudoceltites) normalis, 
Flemingites radiatus и F. flemingianus. Однако 
Нётлинг (Noetling, 1905), а вслед за ним и 
многие другие исследователи признавали 
для этого подразделения только одну зону 
flemingianus, хотя флемингиты впервые по­
являются в стахелловых слоях, а руководя­
щий зональный вид - лишь в верхней части 
цератитового песчаника. В последнее время 
группа пакистанских и японских геологов 
предложила разделить цератитовый песчаник 
на две зоны: Paranorites sp. внизу и Flemingites 
sp. вверху (Ali et а!., 1985).

Разрезы Бореальной области

Самые полные и детально изученные 
бореальные разрезы индского яруса известны 
на арктических островах Канады и в Сибири.

На территории Канады хроноэкви­
валентами инда являются грисбахский и 
дилерский ярусы (Tozer, 1965, 1967, 1994). 
Они названы по рекам на островах Аксель- 
Хейберг и Элсмир. Здесь эти ярусы пред­
ставлены глинистыми сланцами, алевро­
литами и песчаниками формации Блайнд- 
фьорд, которая расчленяется на три пачки:

Конфедерейшен-Пойнт, Смит-Крик и Сварт- 
фьелд (Embry, 1986). Каждая пачка начи­
нается сланцами и заканчивается алевро­
литами или песчаниками. В нижней из них 
различаются зоны Otoceras concavum, О. 
boreale, Ophiceras commune  и Bukkenites 
strigatus, образующ ие грисбахский ярус. 
Стратотипы этого яруса и трех его зон (con­
cavum, boreale, strigatus) находятся в бас­
сейне р.Грисбах, на о.Аксель-Хейберг. В ка­
честве стратотипа зоны commune рассма­
триваются верхние офицеровые слои на мы­
се Стош, в Восточной Гренландии.

Нижняя зона известна только в стра­
тотипической местности, где ее характери­
зуют Otoceras gracile Tozer и О. concavum 
Tozer. В 32,9-36,6 м от основания стратоти­
пического разреза появляется Otoceras bo­
reale Spath. На о. Элсмир вместе с этим руко­
водящим видом зоны boreale встречены Ну- 
pophiceras gracile (Spath) и Vishnuites kum- 
meli Tozer. Зоны concavum и boreale состав­
ляют нижний грисбах.

Опорный разрез следующей зоны 
commune  находится на р. Грисбах, где в
53,3 м от основания формации Блайнд- 
ф ьорд найден O phiceras g reen land icum  
Spath, в 54,2 м - О. commune Spath, в 55,5 м 
- О. sakuntala Spath, в 57,3 м - Discophiceras 
word ie i (Spath), в 65,2 м - Wordieoceras  
wordiei (Spath). На о.Элсмир этот комплекс 
зоны commune дополняет Tompophiceras ex­
tremum (Spath). В стратотипическом разрезе 
грисбаха в 65,5 -150  м выше основания 
формации Блайнд-фьорд появляются Bukke­
nites macilentus  Tozer, В. nitidus Tozer, В. 
s tr ig a tu s  (Tozer), W ord ieoce ras  word ie i 
(Spath). Эти аммониты определяют зону stri­
gatus, которая вместе с зоной commune со­
ставляет верхний грисбах.

С еверо-западная часть о.Элсмир 
рассматривается как стратотипическая мест­
ность динерского яруса, который охватыва­
ет верхи пачки Конфедерейшен-Пойнт и ни­
зы пачки С мит-Крик. Основание динера 
образует зона Proptychites candidus, страто­
тип которой находится на р. Динер. Ее ха­
рактеризуют Proptychites, Meekophiceras, 
Dunedinites, Pleurogyronites, Ambites, Pleu- 
rambites, Prionolobus.

Завершает динерский ярус зона Va- 
vilovites sverdrupi со стратотипом в обрывах 
р. Линдстрем. Она делится на три подзоны: 
Koninckites dimidiatus, Vavilovites obtusus и
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Kingites discoidalis. Нижняя подзона различа­
ется в формации Тоуд на северо-востоке 
Британской Колумбии, где из нее определен 
только руководящий вид Koninckites dimi- 
diatus Tozer. Стратотип подзоны obtusus рас­
положен на р. Динер, где она перекрывает 
зону Candidas. Из нее определены Vavilovites 
sverdrupi (Tozer), V. obtusus Tozer, Wyomin- 
gites scapulatus Tozer. Возможно, с этого же 
уровня происходят Xenodiscoides calnani 
Tozer, Prionolobus konicki Tozer, Flemingites 
reticulatus Tozer, Tellerites sp., найденные на 
северо-востоке Британской Колумбии. Стра­
тотип подзоны discoidalis находится на се­
вере о.Аксель-Хейберг, где она перекрывает 
подзону obtusus. В этой подзоне найдены 
Kingites discoidalis Tozer, Heibergites heiber- 
gensis (Tozer), Pseudosageceras multilobatum 
Noetling.

В 70-90-е годы была разработана де­
тальная схема зонального расчленения ниж­
него триаса Сибири (Дагис и др., 1979; Дагис, 
Ермакова, 1988, 1990, I993; Dagys, 1994; 
Dagys, Ermakova, 1996; Дагис, 1997).

Зональная схема индского яруса опи­
рается на разрезы Восточного Верхоянья 
(бассейны рек Восточная Хандыга и Томпо). 
Нижний инд охватывает пять аммонитовых 
зон: Otoceras concavum, О. boreale, Тотро- 
phiceras pascoei, Т. morphaeos, Wordieoceras 
decipiens.

В зоне concavam  (аргиллиты с из­
вестково-глинистыми конкрециями, 1 2  м), 
гипостратотип которой находится на р.Сето- 
рым (верховья Восточной Хандыги), изве­
стен только ее руководящий вид О. concavum 
Tozer. Комплекс следующей зоны boreale  
(аргиллиты с горизонтами песчаников, 39,3 
м), выделенной в том же разрезе, включает 
Otoceras boreale Spath, Aldanoceras tenue 
Dagys et Ermakova и, возможно, Episage- 
ceras antiquum (Popow). Зону pascoei (аргил­
литы с прослоями известково-глинистых кон­
креций, 2,5 м), стратотип которой располо­
жен на р. Лекеер (верховья Томпо), харак­
теризуют Tompophiceras pascoei (Spath) и 
Hypophiceras gracile (Spath). Из зоны mor­
phaeos (аргиллиты с известково-глинистыми 
конкрециями и прослоями, 90,5 м), уста­
новленной в том же разрезе, происходят 
Tompophiceras morphaeos (Popow), Г. gerba- 
ense (Popow), Aldanoceras tenue Dagys et 
Erm akova, Ophiceras trans ito r ium  Spath, 
Wordieoceras decipiens (Spath), Metophiceras

А.А. Шевырев______________________________________

aff. subdemissum Spath. Из зоны decipiens 
(аргиллиты с редкими известково-глинисты­
ми конкрециями, 25 м) в том же разрезе на 
р.Лекеер определены Wordieoceras decipiens 
(Spath) и W. tompoense Dagys et Ermakova.

Верхний инд включает три зоны: Vavi­
lovites sverdrupi, V. turgidus (с подзонами V. 
subtriangularis  и V. umbonatus) и Kingites 
korostelevi, наиболее полно выраженные на р. 
Делинья (бассейн Томпо).

Из зоны sverdrupi (аргиллиты и але­
вролиты с известково-глинистыми конкре­
циями, 48-53 м) известен только ее руко­
водящ ий вид V. sve rd rup i  (Tozer). Зону 
turg idus  характеризую т различные виды 
вавиловитов. Из подзоны subtriangularis  
(алевролиты с известково-глинистыми кон­
крециями, 6 8  м) известен ее руководящий 
вид V. subtriangularis Vavilov. Здесь же по­
являются первые V. turgidus (Popow). В под­
зоне umbonatus (алевролиты с известковы­
ми конкрециями, 52 м), кроме руководящего 
вида V. umbonatus Vavilov, найдены Vavilovi­
tes compressus (Vavilov) и V. turgidus (Po­
pow). Для зоны korostelevi (алевролиты с 
редкими известково-глинистыми конкрециями, 
20 м), помимо руководящего вида Kingites 
korostelevi (Zakharov), характерны Sakhaitoides 
verchojanicus (Popow), S. allarensis (Dagys et 
Ermakova) и Episageceras antiquum (Popow).

Корреляция разрезов

Индский ярус делится на два подъя­
руса. Нижний из них охватывает отоцеровые 
и офицеровые слои. Как показали новейшие 
исследования, отоцеровые слои, с которых 
начинается триасовая система, наиболее 
полно выражены не в Тетической области, 
где они были впервые открыты, а в боре- 
альных разрезах. Здесь эти слои включают 
несколько коррелируемых уровней. Самый 
нижний из них представляет зона concavum, 
достоверно известная лишь на канадском о. 
Аксель-Хейберг и в Восточном Верхоянье 
(табл. 2). Следующая канадская зона boreale 
может быть сопоставлена с сибирскими 
зонами boreale  и pascoei. Их объединяют 
Otoceras boreale и Hypophiceras gracile.

В Тетической области, по-видимому, 
нет аналогов зоны concavum. Здесь отоце­
ровые слои представлены в большинстве 
разрезов зоной woodwardi. Ее зональный вид 
очень близок по своей морфологии к О. Ьо-
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reale, что дало основание Каммелу (Kummel, 
1972) рассматривать их как подвиды одного 
вида О. woodwardi. Полным эквивалентом 
канадской зоны boreale  в Тетической об­
ласти можно считать только китайские зоны 
latilobatum и woodwardi, охарактеризованные 
их руководящими видами (см. табл. 2). На 
остальной территории этой области зона 
woodwardi содержит смешанный комплекс 
видов Otoceras и Ophiceras. В Борельной 
области ей могут соответствовать верхи зо­
ны boreale и низы Офицеровых слоев (ба­
зальные части зоны commune в Канаде и зо­
ны morphaeos в Сибири).

Офицеровые слои в Центральных Ги­
малаях представлены зоной tibeticum, в ко­
торой уже нет отоцератид. Она коррелиру- 
ется с зонами tibeticum и Ophiceras sp. Каш­
мира, с большей частью одноименной зоны 
Непала (включая подзону ptychodes) и Ки­
тая, а также зоны connectens Соляного кря­
жа. В Канаде зоне tibeticum отвечает верхний 
грисбах (кроме его низов). В свою очередь 
канадские зоны commune и strigatus легко 
увязываются с зонами morphaeos  и deci- 
piens Сибири. Их объединяет появление на 
этом уровне родов Ophiceras и Wordieoceras.

Верхний инд начинается с появления 
микоцератид - первых триасовых цератитов 
с уплощенной вентральной стороной. В сво­
ей стратотипической местности, которой счи­
тается Соляной кряж, он включает нижний 
цератитовый известняк (зона f requens ), 
цератитовые мергели (зоны rotundatus, fal- 
lax, volutus) и низы цератитового песчаника 
(до уровня с первыми флемингитами).

Полным эквивалентом верхнего инда 
являются «микоцеровые» слои (зона mark- 
hami) Центральных Гималаев, зоны Рагапо- 
r ites-V ishnu ites  и Prionites-«.Koninckitesy> 
(=Radioceras) Кашмира, зоны psilogyrus  и 
kwangsiensis Китая. В Непале первые мико­
цератид ы (Gyronites, Ambites, Zhaojinkeo- 
ceras, Kymatites) описаны из верхов зоны ti­
beticum (Waterhouse, 1994). Следовательно, 
нижняя граница верхнего инда проходит вну­
три этой зоны, а непальская зона frequens 
отвечает только верхней части одноименной 
стандартной зоны. Верхняя граница инда в 
Непале совпадает с кровлей зоны jomsomen- 
sis (см. табл. 2 ).

В Канаде аналогом верхнего инда яв­
ляется динерский ярус. Его нижняя граница 
совпадает с основанием зоны candidus, в ко­

торой появляются первые микоцератиды (Ме- 
ekophiceras, PJeurogyronites, Ambites, Priono- 
lobus). Выше располагается зона sverdrupi, 
включающая подзоны dimidiatus, obtusus и dis- 
coidalis. Она завершает динерский ярус.

В Сибири верхний инд охватывает зо­
ны sverdrupi, turgidus и korostelevi. Из них 
первые две зоны легко сопоставляются с ка­
надской зоной obtusus. Их объединяют ва- 
виловиты, распространение которых ограни­
чено только этим уровнем. Сибирская зона 
korostelevi увязывается с канадской зоной 
discoidalis. Обе они располагаются выше 
слоев с вавиловитами и ниже зоны heden- 
stroemi. Очевидно из этого сопоставления, 
что в сибирских разрезах нет аналогов зоны 
candidus и подзоны dimidiatus Канады.

Верхняя граница инда проходит в ос­
новании оленекского яруса, стратотип кото­
рого расположен в низовьях р.Оленек. Здесь 
она совпадает с подошвой зоны heden- 
stroemi (см. табл. 2). Эта зона известна также 
в разрезах Верхоянья, Восточного Таймыра, 
бассейна Колымы и о. Котельный, а также 
на арктических островах Канады. Ее палеон­
тологическая характеристика очень бедна. 
Повсюду в ней присутствует только ее ру­
ководящий вид, иногда в ассоциации с Не- 
denstroemia tscherskii (Popow).

За пределам Бореальной области, мо­
жет быть, кроме запада США, геденстремии 
практически не известны. Поэтому проследить 
нижнюю границу оленека в тетических разре­
зах довольно сложно. Помочь в этом может ана­
лиз аммонитовых комплексов из слоев, зале­
гающих по обе стороны от зоны hedenstroemi.

В Сибири ниже рассматриваемой зо­
ны известны Sakhaitoides, Kingites, Episa- 
geceras и различные виды вавиловитов (зо­
ны korostelevi, turgidus, sverdrupi), а выше - 
Lepisk ites, Ke lte roceras, Melagath iceras, 
Clypeoceratoides, Meekoceras, Arctoceras, 
Euflemingites, Juvenites, Sakhaites, Anakash- 
mirites, Hedenstroemia (зона kolymensis).

В Канаде из слоев, подстилающих зо­
ну hedenstroemi, определены Kingites, Hei- 
bergites, Wyomingites, Koninckites, Vavilo- 
vites (зона sverdrupi). Возможно, с этого же 
уровня происходят Xenodiscoides, Priono- 
lobus, Flemingites и Tellerites. Выше зоны he­
denstroemi найдены Kashmirites, Melagathi­
ceras, Juvenites, Thermalites, Gyronites, Prio- 
nolobus, Meekoceras, Euflemingites, Arctoce­
ras, Paranannites и др. (зона romunduri).
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На западе США оленекский ярус на­
чинается с зоны gracilitatis, из которой про­
исходят Meekoceras, F lem ing ites, Eufle-  
mingites, Arctoceras, Juvenites, Thermalites, 
Kashmirites, Xenoceltites, Owenites, Inyoites, 
Parussuria, Pseudohedenstroemia, Anaheden- 
stroemia, возможно, Hedenstroemia, Lanceo- 
lites, Aspenites и др. Такой состав зоны gra­
cilitatis позволяет увязывать ее с канадскими 
зонами hedenstroemi и romunduri, сибирс­
кими зонами hedenstroemi и kolymensis.

В Соляном кряже рассматриваемая 
нижняя граница оленека проходит, по-види- 
мому, внутри цератитового песчаника. Из 
нижней части этого подразделения описаны 
Pseudoceltites, Kymatites, Pleurogyronites, 
Paranorites, Gyrophiceras, Preflorianites, Xe- 
nodiscoides, Koninckites, Khangsaria, Radio- 
ceras, а из средней и верхней - Flemingites, 
Rohillites, Clypeoceras, Pseudoflemingites, 
Paraspidites, Prionites, Xenoceltites, Pseudo­
celtites, Kashmirites, Anakashmirites, Xeno- 
discoides, Preflorianites, Anahedenstroemia, 
Pseudohedenstroemia, Paranorites, Beofle- 
mingites, Eoptychites, Fuchsites, Koninckites, 
Waagenoptychites и др. Присутствие в этом 
комплексе Flemingites, Anahedenstroemia и 
Pseudohedenstroemia позволяет коррелиро­
вать среднюю и верхнюю части цератитового 
песчаника, представляющие зону flemingia- 
nus, с зоной gracilitatis США, а через нее с 
зонами hedenstroemi и romunduri Канады, he­
denstroemi и kolymensis Сибири (см. табл.2).

В Китае этому же стратиграфичес­
кому уровню отвечают зоны lingyunensis (с 
родами Prionolobus, Paranorites, Koninckites, 
Mesohedenstroemia, Flemingites, Xenodis- 
coides, Kashmirites, Lingyunites, Flubeitoce- 
ras) и costatus (c Owenites, F lemingites, 
Pseudoceltites, Paranorites, Xenodiscoides, 
Preflorianites, Anaflemingites, Subvishnuites, 
Anakashmirites, Flemiprionites).

В Непале нижняя граница оленека 
трассируется между зонами jomsomensis и
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chuluense. Для зоны jomsomensis характер­
ны такие индские роды, как Gyrophiceras, Gy- 
ronites, Pleurogyronites, Gyrolecanites, Lilan- 
gia, Radioceras, Khangsaria, Proptychites, Cly- 
pites. В зоне chuluense появляется род Arcto­
ceras, типичный для низов оленекского яруса.

В Кашмире нижняя граница оленека 
совпадает с основанием зоны Owenites-Kash- 
mirites. В Центральных Гималаях она проходит 
в подошве зоны rohilla, очень близкой по 
комплексу аммонитов к зоне flemingianus 
Соляного кряжа и, очевидно, одинаковой с 
ней по возрасту.

Выводы

1. Основание индского яруса обра­
зуют отоцеровые слои. Наиболее полно они 
выражены в Бореальной области, где вклю­
чают две аммонитовых зоны: concavum и 
boreale. Их перекрывают офицеровые слои. 
В Тетической области отоцеровые слои пред­
ставлены зоной woodwardi. В большинстве 
случаев она отвечает только верхней части 
зоны boreale и низам Офицеровых слоев бо- 
реальных разрезов. Таким образом, нижняя 
граница триаса в разных биогеографических 
областях имеет гетерохронный характер.

2. Верхний инд начинается в своей 
стратотипической местности с появления 
микоцератид - первых триасовых цератитов 
с плоской вентральной стороной. Этот рубеж 
четко просматривается как в тетических, так 
и в бореальных разрезах.

3. Верхняя граница инда упирается в 
основание оленекского яруса. Она хорошо 
трассируется в Бореальной области, где сов­
падает с подошвой зоны hedenstroemi, но с 
определенными трудностями просматри­
вается в тетических разрезах, где проходит 
примерно в основании зоны flemingianus и 
ее аналогов.
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АММбНИТОВЫЕ ЗОНЫ ИНДА ...

Таблица 2. Зональная корреляция разрезов индского яруса.
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