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Талассоцератиды – немногочисленная группа
очень своеобразных позднепалеозойских аммоно�
идей, включающая по разным данным от пяти до
восьми родов, распространенных в верхнекаменно�
угольных, нижне� и среднепермских отложениях.
Следует отметить, что представители этой группы
обнаружены в самых разных регионах вне зависи�
мости от их палеогеографической принадлежности
(Арктическая Канада, США, Сицилия, Крым,
Урал, Памир, Тимор и Австралия) (рис. 1). При этом

следует отметить, что в тафоценозах они обычно
представлены весьма ограниченным числом экзем�
пляров (обычно один, два, иногда до десятка экзем�
пляров в местонахождении), что, вероятно, отража�
ет их реальную роль в сообществах аммоноидей.
Исключение составляют лишь южноуральские ви�
ды из верхнекаменноугольных и верхнеартинских
местонахождений, в которых собрано несколько
сотен экземпляров талассоцератид.
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УДК 564.53:551.736 

Рис. 1. Схема расположения находок талассоцератид.
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За время изучения семейства Thalassoceratidae
Hyatt, 1900 было высказано немало самых разноре�
чивых суждений относительно его таксономическо�
го состава и филогенетических связей. В.Е. Руженцев
(1950) подробно рассмотрел историю развития этого
таксона в составе пяти родов: Gleboceras Ruzhencev,
1950 и основного филогенетического ряда: Eothalas�
soceras Miller et Furnish, 1940  Prothalassoceras
Böse, 1919  Thalassoceras Gemmellaro, 1887 

Epithalassoceras Miller et Furnish, 1940, при этом
шестой род – Aristoceras Ruzhencev, 1940 включил
вместе с родом Eumorphoceras Girty, 1909 в состав
предложенного им семейства Eumorphoceratidae
(Руженцев, 1940). Несколько позднее тот же автор
(Руженцев, 1960) ввел семейство талассоцератид в
состав надсемейства Dimorphoceratoidea Hyatt,
1884, разделив его на два подсемейства Thalassocer�
atinae Hyatt, 1900 и Yinoceratinae Ruzhencev, 1960. В
состав номинативного подсемейства, кроме ранее
перечисленных четырех основных родов, он вклю�
чил роды Aristoceras и Aristoceratoides Ruzhencev,
1960. Вместе с этим, Руженцев вывел из состава та�
лассоцератин род Gleboceras, объединив последний
с родом Yinoceras Chao, 1954 в новое подсемейство
Yinoceratinae. Спустя почти 20 лет талассоцератои�
деи были возведены в ранг самостоятельного надсе�
мейства (Руженцев, Богословская, 1978). В его со�
став вошли два семейства: пермское Thalassocer�
atidae и каменноугольное Bisatoceratidae Miller et
Furnish, 1957. В соответствии с новой версией, се�
мейство Thalassoceratidae стало рассматриваться в
составе прежнего номинативного подсемейства
(основного филогенетического ряда и рода Aristo�
ceras). Род Aristoceratoides был перенесен в подсе�
мейство Yinoceratinae (Yinoceras, Gleboceras, Aristo�
ceratoides), его ранг был повышен до семейства, ко�
торое, в свою очередь, было включено в состав
надсемейства Gonioloboceratoidea Spath, 1934. Даже
этот краткий обзор изменений взглядов одного ав�
тора показывает, что проблема состава, происхож�
дения и родственных связей талассоцератид еще да�
лека от своего решения.

Десять лет назад коллектив авторов (Shigeta et al.,
2001), подробно изучив под электронным микро�
скопом строение первых оборотов 40 видов камен�
ноугольных и пермских аммоноидей, выделил сре�
ди них семь морфотипов внутреннего строения на�
чальных оборотов, присвоив им названия
соответствующих родов: Epicanites, Neopronorites,
Daraelites, Goniatites, Marathonites, Agathiceras,
Thalassoceras. По мнению этих исследователей,
морфотип Thalassoceras характеризуется эллипти�
ческой формой цекума, короткой просептой, сбли�
женными просептой и примасутурой и субцен�
тральным начальным положением сифона. От наи�
более близких морфотипов Marathonites и
Agathiceras этот тип отличается только последним
параметром (у морфотипа Agathiceras начальное по�
ложение сифона центральное, а у Marathonites –

вентральное). Я. Шигета и др. (Shigeta et al., 2001)
исследовали продольные пришлифовки трех видов
талассоцератид: Thalassoceras gemmellaroi, Eothalas�
soceras inexpentans и Bisatoceras sp., для всех были
получены одни и те же результаты. Сифон у всех
изученных форм занимает сначала субцентральное
положение, а к началу второго оборота оно стано�
вится вентральным, то есть обычным для всех гони�
атитов. Хорошо известно, что положение сифона
является признаком очень высокого таксономиче�
ского ранга, так как входит в состав основных кон�
структивных структур раковины аммоноидей. Та�
лассоцератиды являются второй группой, относи�
мой большинством исследователей к отряду
гониатитов, в которой сифон не является вентраль�
ным с самого начала. Этот признак был давно изве�
стен у агатицератид, у которых сифон занимает не�
вентральное положение на протяжении четырех
оборотов. Последнее обстоятельство заставило од�
ного из авторов этой статьи (Leonova, 2002) вывести
агатицератид из состава Goniatitida. Занимаясь ре�
визией семейства Thalassoceratidae, мы провели ис�
следования пришлифовок трех видов талассоцера�
тид – Thalassoceras gemmellaroi Karpinsky, 1889, Aris�
toceras appressum Ruzhencev, 1940 и Prothalassoceras
bashkiricum Ruzhencev, 1950. В результате было вы�
явлено, что положение сифона у них сохраняет не�
вентральное (субцентральное) положение на про�
тяжении всего первого оборота (табл. III, фиг. 1–3,
см. вклейку). На данном этапе исследования мы не
делаем из этих фактов никаких выводов относи�
тельно систематики на уровне отрядов и подотря�
дов. Несомненно одно, Thalassoceratinae и Aristo�
ceratinae являются родственными группами, ко�
торые совершенно справедливо включены в одно
семейство. 

В последнее десятилетие были предложены две
версии классификации семейства Thalassoceratidae.
По одной из них (Leonova, 2002) семейство было
подразделено на два подсемейства: первое – Thalas�
soceratinae с родами Gleboceras, Eothalassoceras, Pro�
thalassoceras, Thalassoceras, Epithalassoceras и
второе – Aristoceratinae с родами Aristoceras, Al�
lothalassoceras и Aristoceratoides. Позднекаменно�
угольный род Gleboceras, у которого при достаточно
узких остроконечных ветвях вентральной лопасти
наблюдается зазубренность основания наружной
боковой и умбиликальной лопастей, выделялся в
особую тупиковую итеративную линию, образовав�
шуюся в период становления талассоцератид. Под�
семейство Yinoceratinae (роды Yinoceras и Lan�
ceoloboceras Zhaoet Zheng, 1977) рассматривалось в
составе семейства Pseudohaloritidae Ruzhencev, 1957
отряда Tornoceratida. К тем же выводам о система�
тическом положении подсемейства Yinoceratinae и
его составе пришли наши зарубежные коллеги на
основе изучения китайского материала (Zhou et al.,
2002). 
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Последний вариант классификации талассоце�
ратид опубликован в ревизованном издании “Trea�
tise …” (Kullmann, 2009). Семейство подразделено
на два подсемейства: первое – Thalassoceratinae с
родами Thalassoceras, Aristoceras, Aristoceratoides,
Eothalassoceras, Epithalassoceras и Prothalassoceras и
второе – Gleboceratinae Kullmann, 2009 с родами
Gleboceras и Mapesites Work et Boardman, 2003. Объ�
единение этих двух родов в одно подсемейство вы�
зывает серьезные сомнения. По очертаниям ло�
пастной линии последний таксон действительно
близок роду Gleboceras, но по грубой “неаммоноид�
ной” скульптуре (рис. 2) он столь отличен от всех та�
лассоцератид, что отнесение его к этому семейству
не представляется корректным. К сожалению, фор�
мат “Treatise …” не позволяет аргументированно
объяснить причины, побудившие Ю. Кульманна
ввести этот род в состав семейства Thalassoceratidae.
При выделении рода Mapesites Д. Ворк и Д. Боурд�
мен не сочли возможным включить его в какое�ли�
бо семейство палеозойских аммоноидей и обозна�
чили его принадлежность как “Family Uncertain”
(Work, Boardman, 2003). Эти исследователи сравни�
ли новый род с Gleboceras и указали на близость
очертаний лопастных линий этих родов и формы
раковины; кроме этого, они сослались на наличие
“серповидных складок или ребер” на внутренних
частях боковых сторон глебоцерас. Если первые два
заключения возражений не вызывают, то с послед�
ним трудно согласиться. Руженцев (1950) при пер�
воописании рода Gleboceras и его типового вида
G. mirandum совершенно определенно указывал,
что “поверхность раковины почти гладкая; наблю�
даются только струйки нарастания”, о наличии ка�
ких�либо ребрышек или складок упоминаний не
было. Проведенное нами повторное исследование
голотипа G. mirandum, хранящегося в отделе фон�
дов ПИН РАН, также показало отсутствие рельеф�
ных элементов скульптуры, на внутренней части
боковых сторон наблюдаются только слабо выра�
женные ребрышки сигмоидальной формы (рис. 2).
В связи с этим, отнесение рода Mapesites к семей�
ству Thalassoceratidae представляется некоррект�
ным. Более того, рассмотрение его в составе аммо�
ноидей вызывает большие сомнения, поскольку
подобная скульптура не известна ни у одного пред�
ставителя этого подкласса. К сожалению, нет дан�
ных о размере и положении сифона у Mapesites, эти
данные помогли бы установить его принадлежность
к определенному таксону головоногих. 

В этой статье мы предлагаем ревизованный ва�
риант классификации и филогении талассоцера�
тид, основанный на результатах собственных иссле�
дований и анализе литературного материала.

Исходным родом для всех талассоцератид был
касимовско�гжельский род Eothalassoceras с инво�
лютной пахиконовой раковиной (сечение оборота
полуэллиптическое). Для рода характерна прими�
тивная восьмилопастная линия, в которой основа�

ния нешироких вентральной, боковой и умбили�
кальной лопастей приобрели слабую зазубренность
(рис. 3). Происхождение этого рода большинством
исследователей (Руженцев, Богословская, 1978; Le�
onova, 2002; Kullmann, 2009) связывается с родом
Bisatoceras семейства Bisatoceratidae. Представители
этих двух родов схожи между собой по совершенно
инволютной пахиконовой форме раковины и тон�
кой поперечной скульптуре в виде тонких ламелл с
выступами в умбиликальной зоне и на вентро�лате�
ральном перегибе, образующих широкие мелкие
синусы на боковой и вентральной сторонах. Ло�
пастная линия восьмилопастная, с относительно
широкой вентральной лопастью и высоким меди�
альным седлом. Основным отличием является фор�
ма вентральной лопасти с неширокими остроко�
нечными ветвями. Вместе с этим есть указания
(Chatelain, 1984), что у некоторых видов Bisatoceras
наблюдаются неясные зубцы или неровности в ос�
новании лопастей, при этом ширина всех лопастей
близка к таковой Eothalassoceras. Весомым аргумен�
том в пользу объединения талассоцератид и бизато�
цератид в одно надсемейство является один и тот же
морфотип внутреннего строения начальных оборо�
тов (Shigeta et al., 2001), что, несомненно, свиде�
тельствует о родстве этих двух групп. 

По нашим представлениям, от Eothalassoceras в
конце карбона обособились две ветви: род Aristocer�
as, который характеризуется почти такой же про�
стой лопастной линией, но при этом обладает очень
своеобразной скульптурой дискоконовой ракови�
ны с двумя бороздками по вентро�латеральному
краю, и род Prothalassoceras с дискоконовой (пахи�
коновой) гладкой раковиной, более широкими вет�

а б в

г д

Рис. 2. Раковины: а–в – Mapesites chautauquansis Work
et Boardman (×3) (по: Work, Boardman, 2003): г, д –
Gleboceras mirandum Ruzhencev (×3) (по: Руженцев,
1950).
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вями вентральной лопасти и более рассеченными
основаниями лопастей (рис. 3). 

Относительно рода Gleboceras до сих пор очень
много неясного. Если связывать первых талассоце�
ратид с родом Bisatoceras, то его можно рассматри�
вать в качестве одной из неудавшихся попыток об�
разования нового эволюционного тренда. Един�
ственным признаком, который объединяет его с
талассоцератидами, является рассечение основа�
ний широкой боковой и умбиликальной лопастей,
причем выражено оно очень слабо. Вместе с этим,
ветви вентральной лопасти у Gleboceras даже 'уже,
чем у Bisatoceras, и имеют остроконечную форму.
Раковина субсфероконовая (такая форма не харак�
терна для талассоцератид), поверхность слабо
скульптурированная, слабо выраженные ребрышки
проходят через вентральную сторону почти прямо.
По своим характеристикам он не вписывается ни в
одно из двух выделяемых подсемейств, и мы про�
должаем рассматривать его с известной долей
условности в качестве особой итерации. При этом
не исключается возможность отнесения этого рода
к иной группе аммоноидей. По�видимому, этот во�
прос не будет разрешен до тех пор, пока не будет со�
бран достаточный для этого материал. Необходимо
получить данные по внутреннему строению началь�
ных оборотов, что в настоящее время невозможно,

так как для исследования доступен лишь один эк�
земпляр диаметром менее 10 мм, голотип G. miran�
dum Ruzhencev, 1950.

Подсемейство Thalassoceratinae представлено
ортогенетическим рядом Eothalassoceras  Proth�
alassoceras  Thalassoceras  Epithalassoceras, в
котором развитие лопастной линии происходило
путем расширения ветвей вентральной лопасти,
уменьшения высоты медиального седла и увеличе�
ния рассеченности всех наружных лопастей (рис. 4).
Размеры раковины постепенно увеличивались. Се�
чение оборота менялось от эллиптического до пара�
болоидального с максимальной шириной ракови�
ны в зоне умбилика. Умбилик или закрытый, или
очень узкий. Для всех талассоцератин характерна
почти гладкая раковина, на которой наблюдаются
лишь тонкие линии нарастания, образующие ши�
рокий синус на боковой стороне и узкий глубокий
синус на вентральной (последний признак появля�
ется в этой ветви начиная с Prothalassoceras). Основ�
ное таксономическое разнообразие подсемейства
представлено родами Prothalassoceras и Thalassocer�
as. Форма раковины и скульптура для всех видов
этих родов чрезвычайно близки, а данные, позволя�
ющие диагностировать эти таксоны, представлены
в таблицах 1 и 2. Большинство видов Prothalassocer�
as и Thalassoceras обладают закрытым умбиликом, у

Aristoceratoides varicosus

Allothalassoceras karpinskyi

Allothalassoceras bogoslovskayae

Allothalassoceras sangvorense

Aristoceras appressum

Aristoceras chkalovi

Prothalassoceras umbilicatum

Thalassoceras phillipsi

Thalassoceras waidei

Thalassoceras gemmellaroi

Epithalassoceras ruzhencevi

Epithalassoceras milleri

Eothalassoceras inexpectans
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Рис. 3. Филогенетическая схема талассоцератид.
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незначительной части его относительная ширина
(Ду/Д) превосходит 0.05. У видов Prothalassoceras
ширина умбилика никак не коррелирует с особен�
ностями лопастной линии. Единственной связью,
которую можно установить для этого признака, яв�
ляется возрастной интервал: формы с относительно
широким умбиликом имеют сакмарский возраст,
т.е. являются самыми молодыми. Относительно
широкоумбиликальные виды Prothalassoceras мы
выделяем в особую группу (рис. 3). Для видов
Thalassoceras, по�видимому, значительную роль иг�
рает географический фактор: относительно широ�
коумбиликальные формы распространены в Тети�
ческой и Австралийской областях, а в Уральской и
Североамериканской – виды с закрытым или очень
узким умбиликом. Биогеографическая дифферен�
циация прослеживается среди видов Thalassoceras и
по другому признаку – ширине ветвей вентральной
и боковой лопастей. Для уральских и североамери�
канских видов характерна большая ширина этих
лопастей, а для сицилийских и австралийских –
меньшая. Это дает нам возможность разделить та�
лассоцерасов на две группы (рис. 3). Основная вхо�
дит в ортогенетическую последовательность родов
Thalassoceras  Epithalassoceras, а вторая пред�
ставляет боковое ответвление, включающее австра�
лийские (Thalassoceras waidei) и сицилийские
(Th. phillipsi) виды. Общая филогенетическая по�
следовательность Eothalassoceras  Prothalasso�
ceras  Thalassoceras  Epithalassoceras при�
нимается всеми исследователями, изучавшими
талассоцератид. 

Подсемейство Aristoceratinae было предложе�
нов составе трех родов: Aristoceras  Allothalas�
soceras  Aristoceratoides (Leonova, 2002). В отли�
чие от номинативного подсемейства, основным
звеном развития в этой ветви было изменение
скульптуры, достаточно хорошо развитой у всех его
представителей. Первый член этого ряда (Aristocer�
as) приобрел характерную деталь: две бороздки, раз�
деленные очень узким валиком в зоне вентро�лате�
рального перегиба. Кроме этого, боковые стороны
были украшены серповидными ребрышками
(рис. 5). В остальном он близок к Eothalassoceras,
особенно по очертаниям лопастной линии. В видо�
вом отношении этот род немногочислен, но изве�
стен достаточно широко в верхнекаменноуголь�
ных�нижнепермских отложениях Урала и Северной
Америки. Сведения о втором роде подсемейства
(Allothalassoceras) пока еще очень скудны и основа�
ны, главным образом, на материалах из артинских и
кунгурских отложений Памира и, возможно, роуд�
ских отложений Крыма. Представители этого рода
первоначально были описаны О.Г. Туманской (1931,
1949, 1963) как Thalassoceras karpinskyi и Th. buster�
ense (табл. III, фиг. 4). Каждый из этих видов был
установлен по единственному образцу очень пло�
хой сохранности. Тем не менее, даже на этих экзем�
плярах видно, что они явно отличаются от всех ви�

дов рода Thalassoceras примитивным строением ло�
пастной линии, более широкой раковиной с более
широким умбиликом и развитием рельефной
скульптуры в вентро�латеральной зоне. Thalassocer�
as karpinskyi был утерян вместе со всей коллекцией
крымских аммоноидей, и мы можем пользоваться
лишь описанием в работе Туманской (1931) и ее
изображением (рис. 5, г). С известной долей услов�
ности мы относим этот вид к роду Allothalassoceras,
но не исключаем возможности, что это может быть
и Aristoceratoides. Одним из авторов этой статьи два
памирских вида талассоцератид первоначально бы�
ли описаны как Prothalassoceras bogoslovskayae (Лео�

а
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е

Рис. 4. Лопастные линии талассоцератин: а –
Eothalassoceras inexpectans (Miller et Owen), б – Proth�
alassoceras inflatum Ruzhencev, в – P. biforme Gerassi�
mov, г – P. solitum Ruzhencev, д – Thalassoceras gemmel�
laroi Karpinsky, е – Epithalassoceras ruzhencevi Miller et
Furnish.
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нова, Дмитриев, 1989) и P. sangvorense (Левен и др.,
1992). Дальнейшие исследования показали, что от�
несение этих видов к роду Prothalassoceras было
ошибочным, поскольку целый ряд признаков отли�
чает один род от другого. Во�первых, форма ракови�
ны в значительной степени отличается от типичных
проталассоцерасов пропорциями поперечного се�
чения со значительным превышением значения
Ш/Д (относительная ширина оборота) над В/Д (от�
носительная высота оборота). Также Allothalassocer�
as отличается и значительно большей шириной ум�
билика (максимальная относительная ширина ум�
билика Ду/Д у Prothalassoceras равна 0.09, а у
Allothalassoceras – 0.23). Лопастная линия памир�
ского рода отличается менее широкими ветвями
умбиликальной при достаточно широкой боковой
лопасти. Соотношение ширины и высоты одной
ветви вентральной лопасти составляет у Prothalasso�
ceras 0.80, а у Allothalassoceras 0.50–0.65, для боко�
вой лопасти эти значения составляют 0.50 и 0.65–
0.80 соответственно, т.е. у второго рода боковая ло�
пасть относительно шире. Рассечение оснований
лопастей умеренное, зубцов немного, но они доста�
точно глубокие. Высота медиального седла колеб�
лется в широких пределах, оно может быть очень
высоким (до 0.95 глубины вентральной лопасти) и
средним. Кроме того, важным отличием между эти�
ми двумя родами является достаточно рельефная
поперечная скульптура у памирских видов. Резкие
ребрышки образуют на вентро�латеральном пере�
гибе очень узкий, почти острый выступ (табл. III,
фиг. 5, 7, 9). Также следует учитывать, что самые мо�

лодые виды рода Prothalassoceras известны из сак�
марских отложений, т.е. между памирскими и
уральскими формами существует значительный
временной разрыв, во время которого был широко
распространен общепризнанный потомок Proth�
alassoceras род Thalassoceras. Учитывая эти обстоя�
тельства, для кунгурских видов с достаточно при�
митивной лопастной линией был предложен новый
род Allothalassoceras Leonova, 2002. 

Последний член ряда, род Aristoceratoides, изве�
стен из роудско�вордских отложений. Виды этого
рода характеризуются мелкими широкими ракови�
нами с умеренно узким умбиликом (Ду/Д от 0.10 до
0.20), с параболоидальным сечением оборота (табл.
III, фиг. 6). Лопастная линия характеризуется неши�
рокими вентральной и боковыми лопастями, сте�
пень их рассеченности средняя. Медиальное седло
высокое (до 0.80 от глубины вентральной лопасти). 

Общие черты филогенеза аристоцератин заклю�
чаются в следующем. Развитие лопастной линии
ограничилось незначительным усилением рассе�
ченности оснований наружных лопастей. Ширина
ветвей вентральной лопасти варьировала в неболь�
ших пределах, оставаясь близкой к ширине наруж�
ной боковой лопасти. Медиальное седло сохраняло
значительную высоту на протяжении всей истории
этой группы (рис. 5). Относительная ширина рако�
вины увеличивалась, сечение оборота становилось
параболоидальным, общие размеры раковины
уменьшались. Наиболее характерная черта Aristo�
ceras – наличие вентро�латеральных бороздок
(табл. III, фиг. 8, 10) получила следующее развитие:

Таблица 1. Признаки видов рода Prothalassoceras

Вид Ду/Д Рассеченность лопастей Местонахождение, геологический возраст 

P. kingorum <0.05 средняя Техас, гжель (верхн.) 
P. inflatum <0.05 слабая Урал, гжель 
P. jaikense <0.05 средняя Урал, гжель 
P. bashkiricum <0.05 сильная Урал, гжель (верхн.) 
P. serratum <0.05 средняя Урал, ассель 
P. biforme <0.05 средняя Урал, ассель 
P. bostocki <0.05 сильная Аркт. Канада, сакмара 
P. solitum 0.07–0.08 средняя Памир, ассель⎯сакмара 
P. welleri 0.06 средняя Техас, сакмара 
P. dieneri 0.06 слабая Тимор, сакмара 
P. umbilicatum 0.09 слабая Урал, сакмара (1) 

Таблица 2. Признаки видов рода Thalassoceras

Вид Ду/Д Ширина лопастей Рассеченность лопастей Местонахождение, геологический возраст

T. multifidum <0.05 большая сильная Урал, сакмара
T. ulkense <0.05 умеренная средняя Урал, сакмара 
T. wadei 0.13 умеренная сильная Австралия, сакмара 
T. gemmellaroi <0.05 большая сильная Урал, арти 
T. mediterraneum 0.09 большая сильная Памир, арти⎯кунгур 
T. phillipsi 0.6–0.8 умеренная сильная Сицилия, ворд



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2011

РЕВИЗИЯ ПЕРМСКОГО СЕМЕЙСТВА АММОНОИДЕЙ 13

у более поздних форм в этой зоне наблюдается раз�
витие резкого вентро�латерального выступа попе�
речной скульптуры (Allothalassoceras busterense,
A. sangvorense, Aristoceratoides), смена характера и
рельефности ребер и ребрышек, при этом на внут�
реннем ядре у некоторых из них (Aristoceratoides var�
icosus) имеются вентро�латеральные бороздки
(табл. III, фиг. 6). Этот филогенетический ряд может
рассматриваться как пример замедленной эволюции
с некоторыми признаками регрессии.

СЕМЕЙСТВО THALASSOCERATIDAE HYATT, 1900

Thalassoceratidae: Руженцев, Богословская, 1978, с. 62;
Leonova, 2002, с. 38; Kullmann, 2009, с. 102 (pars).

Д и а г н о з. Раковина пахиконовая, инволют�
ная или совершенно инволютная, с параболиче�
ским или полуэллиптическим сечением оборота.
Скульптура представлена обычно тонкими линия�
ми нарастания или в виде продольных борозд и реб�
рышек. Лопастная линия из 8 лопастей. Все лопасти
широкие, в процессе развития приобретали все более
глубокую пальцеобразную рассеченность, сначала в
основании, а затем – почти до вершины седел.

С о с т а в. Два подсемейства (характеристика
дана ниже).

С р а в н е н и е. От Bisatoceratidae отличается
рассечением вентральной и боковых лопастей. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Касимовский – ворд�
ский ярусы. 

ПОДСЕМЕЙСТВО THALASSOCERATINAE HYATT, 1900

Thalassoceratidae: Руженцев, Богословская, 1978, с. 62
(pars). 

Thalassoceratinae: Leonova, 2002, с. 39; Kullmann, 2009,
с. 104 (pars).

Д и а г н о з. Раковина пахиконовая, совершен�
но инволютная, с полуэллиптическим сечением
оборота. Поверхность раковины гладкая, покрытая
только сигмоидальными линиями нарастания. Ло�
пастная линия из восьми более или менее рассечен�
ных лопастей. Ветви вентральной лопасти широкие
(рис. 4).

С о с т а в. Четыре рода.

С р а в н е н и е. От второго подсемейства отли�
чается более широкими ветвями вентральной лопа�
сти, большей степенью рассеченности всех лопа�
стей и отсутствием ярко выраженной скульптуры. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Касимовский – ворд�
ский ярусы.

Род Thalassoceras Gemmellaro, 1887

Thalassoceras: Gemmellaro, 1887, с. 69 (pars); Карпинский,
1890, с. 134; Plummer, Scott, 1937, с. 357; Miller, Furnish, 1940,
с. 107; Руженцев, 1951, с. 105; Leonova, 2002, с. 39; Kullmann,
2009, с. 104.

1. Типовой вид T. phillipsi Gemmellaro, 1887
[=T. subreticulatum Gemmellaro, 1887] из вордско�
го яруса о. Сицилия (слои Sosio).

2. T. wadei Miller, 1936 из сакмарского яруса За�
падной Австралии (формация Poole Sandstone,
Nura�Nura Member).

3. T. multifidum Ruzhencev, 1951 из сакмарского
яруса (тастубского и стерлитамакского горизон�
тов) Южного Урала.

4. T. ulkense Ruzhencev, 1952 из сакмарского яруса
(стерлитамакского горизонта) Южного Урала.

5. T. gemmellaroi Karpinsky, 1889 [=T. chabakowi
Voinova, 1934] из артинского яруса (актастинского
и байгенджинского подъярусов) Урала и, возмож�
но, Невады (формация Arcturus – RibHill).

6. T. mediterraneum Toumanskaya, 1949 из ар�
тинского�кунгурского (яхташского�болорского)
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Рис. 5. Лопастные линии аристоцератин: а – Aristo�
ceras chkalovi Ruzhencev, б – Allothalassoceras sangvo�
rense (Leonova), в – All. bogoslovskayae (Leonova), г –
All. karpinskyi (Toumanskaya), д – Aristoceratoides vari�
cosus Gemmellaro.
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ярусов Памира (зыгарская, челамчинская и кочу�
суйская свиты).

7. Thalassoceras sp. из кунгурского яруса Техаса
(формация Leonard) (Milleret Furnish, 1940). 

Основные признаки видов Thalassoceras при�
ведены в табл. 1.

Род Eothalassoceras Miller et Furnish, 1940

Eothalassoceras: Miller, Furnish, 1940, с. 105; Leonova, 2002,
с. 41; Kullmann, 2009, с. 107.

Prothalassoceras: Miller, Owen, 1937, с. 418.

1. Типовой вид E. inexpectans (Miller et Owen,
1937) из касимовского яруса (нижняя часть яруса
Missourian) Северной Америки.

Род Prothalassoceras Böse, 1917

Prothalassoceras: Böse, 1917 (1919), с. 102; Plummer, Scott,

1937, с. 357; Miller, Furnish, 1940, с. 105 (pars); Руженцев,

1950, с. 109; Leonova, 2002, с. 41; Kullmann, 2009, с. 107.

1. Типовой вид P. welleri Bose, 1917 из сакмар�
ского яруса Техаса (формация Wolfcamp).

2. P. kingorum Miller, 1930 из гжельского яруса
Техаса (формация Gaptank).

3. P. inflatum Ruzhencev, 1950 из гжельского
яруса Южного Урала.

4. P. jaikense Ruzhencev, 1950 из гжельского яруса
Южного Урала.

5. P. bashkiricum Ruzhencev, 1950 из гжельского
яруса (верхней части) Южного Урала.

6. P. serratum Maximova, 1948 из ассельского
яруса (нижнего подъяруса) Урала.

7. P. biforme Gerassimov, 1937 из ассельского
яруса (новокуркинская свита) Урала.

8. P. solitum Ruzhencev, 1978 из ассельского�
сакмарского яруса Памира (ташказыкская свита).

9. P. bostocki Nassichuk, 1971 из сакмарского яру�
са Канады (территории Юкон, формация Jungle
Creek).

10. P. umbilicatum Ruzhencev, 1952 из сакмар�
ского яруса (тастубского горизонта) Урала.

11. P. dieneri (Smith, 1927) из сакмарского яруса
о. Тимор (слои Somohole).

Основные признаки видов Prothalassoceras
приведены в табл. 2.

Род Epithalassoceras Miller et Furnish, 1940

Epithalassoceras: Miller, Furnish, 1940, с. 105; Cantu Chapa,
1997, с. 93; Leonova, 2002, с. 41; Kullmann, 2009, с. 107.

1. Типовой вид E. ruzhencevi Milleret Furnish,
1940 из вордского яруса Мексики (зона Waageno�
ceras).

2. E. milleri Beinert, 1971 из роудского яруса Те�
хаса (формация Road Canyon).

ПОДСЕМЕЙСТВО ARISTOCERATINAE LEONOVA, 2002

Thalassoceratidae: Руженцев, Богословская, 1978, с. 62
(pars).

Д и а г н о з. Раковина от дискоконовой до пахи�
коновой с параболоидальным сечением оборота, от
совершенно инволютной до умеренно инволютной.
Скульптура в виде бороздок или резкого изгиба по�
перечных ребрышек в зоне вентро�латерального пе�
региба. Лопастная линия талассоцератидная, ха�
рактеризуется небольшой шириной ветвей вен�
тральной лопасти и умеренной степенью
рассечения наружных лопастей (рис. 5).

С о с т а в. Три рода. 
С р а в н е н и е . Отличается от талассоцератин

специфической скульптурой и меньшим развити�
ем и рассечением наружных лопастей.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Гжельский–вордский
ярусы.

Род Aristoceras Ruzhencev, 1940

Prothalassoceras: Plummer, Scott, 1937, с. 352 (pars).
Aristoceras: Руженцев, 1940, с. 524; 1950, с. 98; Leonova,

2002, с. 41; Kullmann, 2009, с. 104.
Eothalassoceras: Miller, Furnish, 1940, с. 105 (pars).

1. Типовой вид A. chkalovi Ruzhencev, 1940 из
гжельского яруса Южного Урала. 

2. A. appressum Ruzhencev, 1940 из нижней ча�
сти ассельского яруса Южного Урала.

3. A. keytei (Smith, 1929) из гжельского яруса
Северной Америки (верхняя часть формации
Gaptank).

4. A. caddoense (Plummeret Scott, 1937) из
гжельского яруса Северной Америки (формация
Graham).

Род Allothalassoceras Leonova, 2002

Allothalassoceras: Leonova, 2002, с. 41.

1. Типовой вид A. bogoslovskayae (Leonova,
1989) из артинского (яхташского) и кунгурского
(болорского) яруса Памира (челамчинская и ко�
чусуйская свиты).

2. A. sangvorense (Leonova, 1992) из артинского
(яхташского) яруса Памира (челамчинская свита).

3. A. busterense (Toumanskaya, 1949) из кунгур�
ского (болорского) яруса Памира.

4. A.? karpinskyi (Toumanskaya, 1931) из роуд�
ского яруса Крыма (бурнинские слои). 

Род Aristoceratoides Ruzhencev, 1960

Aristoceratoides: Руженцев, 1960, с. 206; Leonova, 2002,
с. 41; Kullmann, 2009, с. 107.

Thalassoceras: Gemmellaro, 1887, с. 69 (pars).

1. Типовой вид A. varicosus (Gemmellaro, 1887)
из вордского яруса о. Сицилия (слои Sosio).

2. A. microdiscus (Gemmellaro, 1887) изворд�
ского яруса о. Сицилия (слои Sosio).
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3. A. grunaui Beinert, 1971 из вордского яруса
о. Сицилия (слои Sosio).

4. Aristoceratoides sp. Beinert, 1971 из роудского
яруса Мексики (слои Las Sardinas).

5. Aristoceratoides sp. (Liang, 1982) из вордско�
го яруса Северо�Западного Китая (формация
Fanjiatun).

Статья подготовлена при финансовой поддерж�
ке Программы Президиума РАН “Происхождение
биосферы и эволюция гео�биологических систем”,
проект “Гео�биологические события в эволюции
пелагической биоты на примере цефалопод и ра�
диолярий”.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1–3. Положение сифона у некоторых талассоцератид: 1 – Thalassoceras gemmellaroi Karpinsky, экз. ПИН
№ 317/15015, артинский ярус; 2 – Prothalassoceras bashkiricum Ruzhencev, экз. ПИН № 320/1538, 2а – фотография, 2б –
прорисовка по фотографии; гжельский ярус; 3 – Aristoceras appressum Ruzhencev, экз. ПИН № 318/1500, 3а – фотогра�
фия, 3б – прорисовка по фотографии; ассельский ярус; все – с Южного Урала.
Фиг. 4. Allothalassoceras busterense (Toumanskaya), экз. ЦГМ № 138/5629 (×2); Памир, р. Сев. Бозтере; болорский ярус.
Фиг. 5, 7. Allothalassoceras sangvorense (Leonova): 5 – экз. ПИН № 4240/108 (×2); 7 – голотип ПИН № 4240/106 (×2);
Дарваз, р. Сангвор; яхташский ярус.
Фиг. 6. Aristoceratoides varicosus Gemmellaro: 6а, 6б – ×1.5; 6в – ×1.2; о. Сицилия; вордский ярус (по: Gemmellaro, 1887,
табл. 5, фиг. 20, 21; табл. 7, фиг. 33).
Фиг. 8, 10. Aristoceras chkalovi Ruzhencev: 8 – ПИН № 320/791 (×1.5); 10 – ПИН № 320/790 (×2); р. Урал; гжельский ярус
(по: Руженцев, 1950, табл. 5, фиг. 3, 7).
Фиг. 9. Allothalassoceras bogoslovskayae (Leonova, 1989), экз. ПИН № 3591/411 (×2); Памир, р. Шинды; болорский ярус.
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ЛЕОНОВА, БОЙКО

Revision of the Permian Ammonoid Family Thalassoceratidae Hyatt
T. B. Leonova, M. S. Boiko

The paper discusses various interpretations of the taxonomy and phylogeny of the Late Paleozoic ammonoid
family Thalassoceratidae, including our own interpretation of the composition and evolution of this group.
We propose a revised classification and phylogenetic reconstruction of thalassoceratids, and provide updated
information on the stratigraphic and geographical distribution of thalassoceratid species. Examination of the
inner whorls of Thalassoceras gemmellaroi, Aristoceras appressum, and Prothalassoceras bashkiricum has
shown that the siphuncle was nonventral throughout the first whorl.

Keywords: ammonoids, thalassoceratids, Permian, Carboniferous, taxonomy, phylogenetic reconstruction,
evolution, position of siphuncle.
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Таблица III

1 0.2 мм

200 мкм

200 мкм

200 мкм 200 мкм

2а

2б

3а 3б 10а
10б

9в
9б9а

7а 7б 8а 8б

6в
6б6а

4а 4б 5а 5б



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice




