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Рассмотрены история выделения семейства Beyrichitidae (Ammonoidea) и взгляды различных авто-
ров на его систему. Приведены морфологическая характеристика бейрихитид, их состав и распро-
странение, обоснован семейственный статус этой группы среднетриасовых аммоноидей. Проведен
анализ филогенетических связей аммоноидей семейства Beyrichitidae, рассмотрены две линии в
эволюции бореальных позднеанизийских бейрихитид, выделенных на основе изучения морфогене-
за основных структур раковины и анализа хроно- и хорологических данных. В составе Beyrichitidae
выделено новое подсемейство Frechitinae subfam. nov.
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ВВЕДЕНИЕ
С изучением триасовых аммоноидей, имею-

щих первостепенное значение для разработки де-
тальной биостратиграфической шкалы триасовой
системы (Tozer, 1971, 1981; Дагис и др., 1979, 1996;
Шевырев, 1986, 1990; Balini et al., 2010; Jenks et al.,
2015), связан целый ряд задач и проблем. Среди
них в первую очередь можно выделить выявление
таксономического состава, стратиграфического
распространения и закономерностей географи-
ческой дифференциации группы. Корректное
решение этих задач невозможно без разработки
вопросов филогении и систематики триасовых
аммоноидей, построения их естественной (фи-
логенетической) классификации, основанной на
родстве групп, так как, так или иначе, при их био-
стратиграфическом и палеобиогеографическом
анализе рассматриваются состав и распростране-
ние таксонов во времени и в пространстве. Дан-
ные, полученные в результате онто-филогенети-
ческих исследований аммоноидей, имеют не
только прикладное значение для разработки и па-
леонтологического обоснования детальных зо-
нальных шкал триасовых отложений, но и необхо-
димы для выявления закономерностей эволюции
и истории развития аммоноидей, как составной
части биоты морских беспозвоночных в триасо-
вом периоде.

Настоящая статья посвящена анализу филоге-
нетических связей аммоноидей семейства Beyri-
chitidae, широко распространенных в средне- и

верхнеанизийских отложениях бореальных и те-
тических регионов, обладающих высокими тем-
пами эволюции и имеющих большое значение
для детальной биостратиграфии среднего и, осо-
бенно, верхнего анизийского подъярусов.

СЕМЕЙСТВО BEYRICHITIDAE: 
МОРФОЛОГИЯ, СОСТАВ 
И РАСПРОСТРАНЕНИЕ

Семейство Beyrichitidae было выделено
Л. Спатом (Spath, 1934) для своеобразной группы
анизийских аммоноидей, обладающей в различ-
ной степени инволютной дискоконовой ракови-
ной с умеренно и сильно объемлющими оборота-
ми, скульптурой из сигмоидально изогнутых оди-
ночных и раздваивающихся ребер или складок на
боковых сторонах, субаммонитовой лопастной
линией с зазубренными лопастями и гофриро-
ванными седлами. В состав семейства первона-
чально были включены следующие роды: Beyrich-
ites Waagen, 1895 с подродами Beyrichites s. str. и
Gangadharites Diener, 1916; Nicomedites Toula,
1896; Hollandites Diener, 1905; Philippites Diener,
1905 и Gymnotoceras Hyatt, 1877. Эти аммоноидеи
распространены в средне- и верхнеанизийских
отложениях преимущественно Тетической па-
леобиогеографической области: Альп, Балкан-
ского п-ова, Малой Азии, Гималаев, Японии и
Невады. Только для одного рода, Gymnotoceras,
наряду с видами, известными в верхнем анизии
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Невады [G. blakei (Gabb, 1864), G. meeki (Mojsiso-
vics, 1888), G. russelli Smith, 1914, G. wemplei
Smith, 1914], были установлены виды [G. laqueatum
(Lindstroem, 1865), G. geminatum (Mojsisovics, 1886)]
в бореальных регионах – на о-ве Шпицберген.

Б. Каммел (Kummel, 1952; Arkell et al., 1957)
принял семейство Beyrichitidae в том же объеме,
что и Спат (Spath, 1934). Несколько позднее
Ю.Н. Попов и Л.Д. Кипарисова (Попов и др.,
1958; Попов, 1961; Кипарисова, 1961) уточнили
диагноз семейства и раcширили его состав, вклю-
чив в него род Frechites Smith, 1932 на том основа-
нии, что лопастная линия у этого рода также суб-
аммонитовая с рассеченными или зазубренными
седлами, а молодые обороты с килем на вентраль-
ной стороне мало отличаются от таковых рода
Gymnotoceras.

Ф. Мак-Лерн (McLearn, 1966) описал род
Anagymnotoceras McLearn, 1966 и включил в него
виды, описанные ранее в составе рода Gymnotoc-
eras в широком смысле (McLearn, 1946, 1948), не
имеющие киля на вентральной стороне и проис-
ходящие из среднего анизия, зоны Anagymnotoc-
eras varium Британской Колумбии.

Несколько позднее А.А. Шевырев (1968) в пер-
вом варианте предложенной им системы триасо-
вых аммоноидей отнес к семейству Beyrichitidae,
наряду с родами Beyrichites, Nicomedites, Hollan-
dites, Philippites и Gymnotoceras, роды Frechites и
Anagymnotoceras. Три года спустя Э. Тозер (Tozer,
1971) понизил статус бейрихитид до подcемейства
Beyrichitinae Spath, 1934 семейства Ceratitidae Mo-
jsisovics, 1879 и расширил его состав за счет при-
знания самостоятельности родового статуса Gan-
gadharites и включения родов Salterites Diener,
1907 и Arctogymnites Popow, 1961. Последний род,
имеющий дискоконовую инволютную взрослую
раковину и сложно рассеченную лопастную ли-
нию аммонитового типа, отнесенный его автором
(Попов, 1961) к семейству Gymnitidae Waagen,
1895, рассматривался Тозером в составе бейрихи-
тин условно.

С начала 80-х гг. прошлого века и до настояще-
го времени в составе рассматриваемой группы
аммоноидей было установлено свыше полутора
десятка новых родов из средне- и верхнеанизий-
ских отложений Невады (Silberling, Nichols, 1982;
Bucher, 1988, 1992a, b; Monnet, Bucher, 2005), се-
вера Средней Сибири (Константинов, 1987), за-
пада Малой Азии (Fantini Sestini, 1990), Цен-
трального Ирана (Krystyn, Tatzreiter, 1991), Альп
(Tatzreiter, Balini, 1993) и Британской Колумбии
(Tozer, 1994; Ji, Bucher, 2018).

Одни авторы вслед за Спатом (Spath, 1934)
рассматривают бейрихитид в качестве семейства
(Kummel, 1952; Arkell et al., 1957; Попов и др.,
1958; Попов, 1961; Кипарисова, 1961; Шевырев,
1968, 1986, 1995; McLearn, 1969; Бычков и др.,

1976; Корчинская, 1982; Аркадьев, Вавилов, 1984;
Константинов, 1987, 1991а, б; Arkadiev, Vavilov,
1989; Fantini Sestini, 1990; Вавилов, 1992), другие
(Tozer, 1971, 1981, 1994; Bucher, 1988, 1992a, b; Kry-
styn, Tatzreiter, 1991; Tatzreiter, Balini, 1993; Mon-
net, Bucher, 2005; Ji, Bucher, 2018) понижают ста-
тус этой группы аммоноидей до подсемейства
Beyrichitinae в составе семейства Ceratitidae.

Изучение автором средне- и позднеанизий-
ских представителей Beyrichitidae севера Средней
Сибири и северо-востока Азии (Дагис, Констан-
тинов, 1986; Константинов, 1987, 1990, 1991а, б)
показало, что аммоноидеи этой группы обладают
рядом общих признаков, соответствующих се-
мейственному рангу, что позволяет рассматри-
вать их в качестве семейства Beyrichitidae.

Бейрихитиды характеризуются общим типом
формы раковины, скульптуры и лопастной ли-
нии. Раковина у аммоноидей этой группы, как
правило, дискоконовая, в различной степени ин-
волютная, с умеренно и сильно объемлющими
оборотами, быстро нарастающими в высоту.
Скульптура на боковых сторонах состоит из сиг-
моидально изогнутых ребер или складок, одиноч-
ных и раздваивающихся вблизи умбиликального
края с образованием бугорков или вздутий в
приумбиликальной части ребер (часто) и в при-
вентральных концах ребер (реже). Вентральная
сторона обычно выпуклая, от узко- до широко
округленной, иногда уплощенная, отделенная
от боковых сторон вентральным краем, часто со
срединным вентральным килем, который хоро-
шо выражен у молодых форм и исчезает с ро-
стом. Бейрихитиды имеют субаммонитовую ло-
пастную линию с зазубренными основаниями
лопастей и гофрированными сторонами и вер-
шинами седел; дорсальная лопасть у них двураз-
дельная в основании, со слабо зазубренными
стенками. У некоторых родов, таких как Arcto-
gymnites, лопастная линия сложная, аммонито-
вого типа. В онтогенезе лопастная линия у всех
изученных родов бейрихитид развивается по
единой схеме, которая в интерпретации различ-
ных авторов имеет следующий вид: VL:ID →
→ (V1V1)LU1I2:I1(D1D1) (Константинов, 1987,
1991а, б) или (V1V1)LU1Iv:Id(D1D1) (Аркадьев, 1982;
Аркадьев, Вавилов, 1984; Arkadiev, Vavilov, 1989).

С учетом этих черт морфологии я включаю в
состав семейства Beyrichitidae следующие роды:
Pseudohollandites Krystyn et Tatzreiter, 1991; Hol-
landites (=Salterites); Anagymnotoceras (=Eogym-
notoceras Bucher, 1988; Aghdarbandites Krystyn et
Tatzreiter, 1991); Nicomedites (=Osmanites Toula,
1896; Solimanites Toula, 1896; Mohamedites Toula,
1896); Kocaelia Fantini Sestini, 1990 (=Semibeyrich-
ites Krystyn et Tatzreiter, 1991); Beyrichites; Gangad-
harites; Philippites; Favreticeras Bucher, 1992; Guex-
ites Bucher, 1992; Nicholsites Bucher, 1992; Billing-
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sites Monnet et Bucher, 2005; Chiratites Monnet et
Bucher, 2005; Schreyerites Tatzreiter et Balini, 1993;
Gymnotoceras (=Eofrechites Ji et Bucher, 2018); Fre-
chitoides Konstantinov, 1987; Frechites; Parafrechites
Silberling et Nichols, 1982; Pleurofrechites Tozer,
1994; Tuchodiceras Tozer, 1994 и Arctogymnites. Род
Dixeiceras Monnet et Bucher, 2005, отнесенный ав-
торами (Monnet, Bucher, 2005) к бейрихитинам,
имеет цератитовую лопастную линию c гладкими
вершинами седел, и поэтому, на мой взгляд, дол-
жен рассматриваться в составе Ceratitidae. К цера-
титидам относится, скорее всего, также и род Ser-
pianites Rieber, 1973, установленный в составе
комплекса аммоноидей из пограничной битуми-
нозной зоны верхнего анизия Тессинских Альп и
описанный в составе этого семейства Г. Рибером
(Rieber, 1973). Хотя некоторые исследователи без
каких-либо комментариев и обоснования вклю-
чают род Serpianites в Beyrichitidae (Шевырев,
1986) или в Beyrichitinae (Tozer, 1981; Balini,
Marchesi, 2018), я отношу его к цератитидам, к ко-
торым он близок по своей скульптуре и форме ра-
ковины.

Таким образом, в составе Beyrichitidae в насто-
ящее время установлено более 20 родов, имею-
щих широкое географическое распространение,
среди которых может быть выделено несколько
морфологических групп более низкого ранга.
Рассмотрение их приведено ниже в анализе фи-
логенических связей семейства Beyrichitidae.

К СИСТЕМЕ И ФИЛОГЕНИИ 
BEYRICHITIDAE

Несмотря на высокие темпы эволюции и ча-
стую встречаемость бейрихитид в средне- и верх-
неанизийских отложениях различных регионов
мира, филогения этой группы изучена недоста-
точно. В настоящее время нет единого мнения в
вопросе о происхождении Beyrichitidae. Первона-
чально Спат (Spath, 1934) при выделении этого
семейства рассматривал его в качестве группи-
ровки родов, переходной между Meekoceratidae в
широком смысле и более поздними Ceratitidae,
связывая ее возникновение с “примитивной вет-
вью, которая произвела как Paranoritidae и более
поздние Meekoceratidae и Arctoceratitidae, так и
более специализированные и, следовательно, ко-
роткоживущие ответвления, такие как Proptychit-
idae и Procarnitidae” (Spath, 1934: с. 406). Позднее
в качестве предковых групп для бейрихитид раз-
ными авторами считались Dieneroceratidae (Kum-
mel, 1952; Kummel in: Arkell et al., 1957), Danubiti-
dae (Шевырев, 1968; Захаров, 1978) и Acrochordi-
ceratidae (Tozer, 1971, 1981; Аркадьев, Вавилов,
1984; Вавилов, 1989, 1992).

Также недостаточно изучены филогенетиче-
ские взаимоотношения на уровне видов и родов
внутри семейства Beyrichitidae. Только в послед-

нее время были выявлены филогенетические свя-
зи древнейших бейрихитид Тетической области,
изученные на материале из низов среднего ани-
зия Малой Азии (Balini, Marchesi, 2018). На осно-
вании данных стратиграфического распростране-
ния и закономерного изменения морфологиче-
ских признаков была выделена филолиния
Nicomedites → Kocaelia toulai (Arthaber), в кото-
рой происходит усложнение лопастной линии,
заключающееся в углублении вентральной лопа-
сти, увеличении рассеченности лопастей и стенок
седел, а также смещении скульптуры взрослых
стадий предков на ювенильные стадии потомков.
Намечена также и вторая предполагаемая фило-
линия, “Hollandites” asseretoi Fantini Sestini →
→ Aghdarbandites, объединяющая формы,
скульптированные ребрами с одним–тремя нахо-
дящимися на них бугорками.

Сравнительно лучше изучены филогенетиче-
ские взаимоотношения отдельных видов и родов
Beyrichitidae Северной Америки и Бореальной
области. В работах Н. Сильберлинга (Silberling,
1962; Silberling, Nichols, 1982) описаны постепен-
ные переходы между видами Gymnotoceras, Fre-
chites и Parafrechites, встречающимися на разных
стратиграфических уровнях в верхнем анизии
Невады: Gymnotoceras rotelliforme Meek →
→ G. blakei; Frechites nevadanus (Mojsisovics) →
→ Parafrechites meeki (Mojsisovics). Тозер (Tozer,
1971) на материале из анизийского яруса Британ-
ской Колумбии установил филогенетический ряд
Nicomedites → Gymnotoceras → Frechites. Однако,
по мнению автора (Константинов, 1991а, c. 42),
“принятие в качестве предкового для бореальных
родов Gymnotoceras и Frechites рода Nicomedites,
который в основном известен из тетических реги-
онов, в частности, Малой Азии (Toula, 1896; As-
sereto, 1972, 1974), мало обосновано”. Х. Бухер
(Bucher, 1988) вероятным предком рода Gymnoto-
ceras считает род Eogymnotoceras, распространен-
ный в слоях с Augastaceras escheri и с Platycuccoc-
eras praebalatonensis зоны Nevadisculites taylori, а
также в низах зоны Balatonites shoshonensis Нева-
ды. Следует отметить, что типовой вид рода Eo-
gymnotoceras, E. thompsoni Bucher, 1988, характе-
ризуется значительной изменчивостью, затрагива-
ющей, в том числе, и диагностический признак,
отличающий этот род от Anagymnotoceras – нали-
чие срединного киля на вентральной стороне. У
некоторых вариантов E. thompsoni срединный
вентральный киль отсутствует. С другой стороны,
второй вид рода Eogymnotoceras, установленный
в среднем анизии Невады, E. transiens Bucher,
1988, по данным его автора (Bucher, 1988), связан
постепенным переходом с родом Gymnotoceras в
низах зоны shoshonensis, где оба рода встречаются
совместно. Учитывая вышесказанное, род Eo-
gymnotoceras, как было уже отмечено нами ранее
(Константинов, 1991а), трудно диагностируем
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из-за близости типового вида E. thompsoni к роду
Anagymnotoceras, в частности, к A. spivaki (McLearn,
1946). Вероятно, правильно было бы считать Eogym-
notoceras подродом рода Anagymnotoceras. Поэто-
му в качестве предка рода Gymnotoceras нами
(Константинов, 1991а) был принят род Anagym-
notoceras, широко распространенный в средне-
анизийских отложениях Британской Колумбии
(McLearn, 1966, 1969; Tozer, 1994), Невады (Silber-
ling, Tozer, 1968; Bucher, 1988), Свальбарда (Кор-
чинская, 1982), севера Средней Сибири и северо-
востока Азии (Константинов, 1990).

Исходной предковой группой для всех бейри-
хитид позднего анизия и ладина, известных как в
разрезах Бореальной области, так и в экотонных
разрезах Невады, на наш взгляд, мог послужить
вид Gymnotoceras rotelliforme, распространенный
в одноименной зоне верхнего анизия Невады
(Silberling, Nichols, 1982) и севера Средней Сиби-
ри (Дагис, Константинов, 1986; Константинов,
1991б). G. rotelliforme характеризуется значитель-
ной индивидуальной изменчивостью, заключаю-
щейся в вариациях относительной высоты оборо-
та, ширины умбиликуса, формы поперечного се-
чения оборотов и скульптуры. С одной стороны,
формы, близкие к голотипу вида, имеют гладкую
инволютную раковину, с другой стороны, грубо-
скульптированные формы – полуэволютную ра-
ковину с ребрами, раздваивающимися от приум-
биликальных вздутий.

На основе изучения морфогенеза основных
структур раковины и анализа хронологических и
хорологических данных в развитии бореальных
позднеанизийских бейрихитид выделено две ли-
нии (Константинов, 1991а). Одна из них берет на-
чало от вариантов Gymnotoceras rotelliforme с
гладкой раковиной и включает G. rotelliforme →
→ G. blakei → Arctogymnites sonini Popow →
→ A. spektori Archipov (рис. 1). Древнейший пред-
ставитель филолинии G. rotelliforme имеет инво-
лютную дискоконовую раковину со слабыми
складкообразными ребрами на всех стадиях роста
(табл. V, фиг. 1; см. вклейку). От G. rotelliforme в
конце фазы rotelliforme произошли типичные
Gymnotoceras, такие как типовой вид рода
G. blakei и G. deleeni (McLearn), имеющие инво-
лютную дискоконовую раковину, слабый вен-
тральный киль и сигмоидально изогнутые ребра
на боковых сторонах, сглаживающиеся в конце
фрагмокона и на жилой камере (табл. V, фиг. 2–4;
табл. 1). Кроме того, по сравнению с предковым
видом (рис. 2, а, б), его лопастная линия более
сложно рассечена, с сильным развитием вторич-
ных зубцов, образующихся по первичным в осно-
ваниях лопастей (рис. 2, в). К группе видов
G. blakei, вероятно, принадлежат также G. yuati
(Skwarko, 1973) из зоны Paraceratites trinodosus
Новой Гвинеи (Skwarko, 1973), а также G. smithi
Tozer, 1994 из зоны Eogymnotoceras (=Gymnotoc-

eras) deleeni Британской Колумбии (Tozer, 1994).
Тенденция все более ранней утраты скульптуры в
индивидуальном морфогенезе потомков и, по-
видимому, коррелятивно связанное с этим
усложнение лопастной линии, получила свое раз-
витие у непосредственного потомка G. blakei –
эндемичного сибирского рода Arctogymnites
(рис. 2, г–е), появившегося в зоне nevadanus, пе-
рекрывающей зону rotelliforme, и представленно-
го последовательными видами A. sonini (табл. V,
фиг. 7, 8; табл. VI, фиг. 2; см. вклейку) и A. spektori
(табл. VI, фиг. 1). Кроме того, в этой филолинии
раковина становилась все более инволютной, дис-
ковидной, а вентральная сторона – более узкой.

Развитие ранних представителей филолинии
G. rotelliforme → G. blakei → Arctogymnites sonini →
→ A. spektori проходило в палеобассейнах северо-
востока Азии и Невады. В конце позднего анизия
ареал этой группы аммоноидей сократился до па-
леоакваторий северо-востока Азии, где был рас-
пространен род Arctogymnites. Эти своеобразные
и, по-видимому, узкоспециализированные аммо-
ноидеи, обладающие на поздних стадиях роста
гладкой инволютной дискоконовой раковиной со
сложной лопастной линией аммонитового типа,
были выделены М.Н. Вавиловым (1992) в подсе-
мейство Arctogymnitinae Vavilov, 1992, включаю-
щее единственный род Arctogymnites.

Вторая линия, исходной формой для которой
были грубоскульптированные варианты Gymnoto-
ceras rotelliforme, объединяет следующие формы:
G. rotelliforme → G. olenekense → Frechitoides →
→ Frechites → Parafrechites. Вероятная тесная
родственная связь грубоскульптированных вари-
антов Gymnotoceras rotelliforme и сменяющего его
в разрезах севера Средней Cибири G. olenekense
(табл. V, фиг. 5, 6) подчеркивается наличием у этих
видов слабого срединного киля на вентральной
стороне внутренних оборотов (табл. V, фиг. 5в),
сглаживающегося с ростом, а также сходным
морфогенезом поперечного сечения оборотов от
поперечно-овального и округлого на ранних ста-
диях развития, до округленно-овального, вытя-
нутого в высоту и округленно-трапециевидного
на поздних. Срединный вентральный киль на
ранних оборотах присутствует также у рода Fre-
chitoides, являющегося потомком G. olenekense,
отделившегося от него в палеобассейнах севера
Средней Сибири в начале последующей фазы Fre-
chites nevadanus. В палеоакваториях Британской
Колумбии в одновозрастных отложениях известны
находки Frechitoides liardensis (McLearn, 1946),
близкого к F. carinatus Konstantinov, 1987 (Констан-
тинов, 1991б). Сближает Gymnotoceras olenekense
и Frechitoides и относительно слабая рассечен-
ность лопастной линии с волнистыми сторонами
и вершинами седел (рис. 3, а, б). От Frechitoides,
имеющих на средних стадиях роста ребра, раздва-
ивающиеся от приумбиликальных бугорков,
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Рис. 1. Схема филогении позднеанизийских и раннеладинских Beyrichitidae Бореальной области. Обозначения: 1–4 –
подсемейство Beyrichitinae: 1 – род Anagymnotoceras; 2 – Gymnotoceras rotelliforme; 3 – Gymnotoceras blakei; 4 – Gym-
notoceras olenekense; 5, 6 – подсемейство Arctogymnitinae: 5 – Arctogymnites sonini; 6 – Arctogymnites spektori; 7–11 –
подсемейство Frechitinae subfam. nov.: 7 – род Frechitoides; 8 – род Frechites; 9 – род Parafrechites; 10 – род Pleurofre-
chites; 11 – род Tuchodiceras. Сокращения: С.-В. А. – северо-восток Азии; Н. – Невада; Б.К. – Британская Колумбия.
Распространение таксонов: а – эндемики северо-востока Азии; б – бореальные формы; в – космополитные формы;
г – формы, распространенные в Бореальной области и в экотонных разрезах Северной Америки; д – формы, распро-
страненные в экотонных разрезах Северной Америки.
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Рис. 2. Лопастные линии Gymnotoceras rotelliforme, G. blakei и некоторых Arctogymnitinae: а, б – Gymnotoceras rotelli-
forme: а – экз. ЦСГМ № 81/811, при В = 14 мм; нижнее течение р. Лены, о-в Таас-Арыы; верхний анизий, зона rotelli-
forme; б – экз. ЦСГМ № 118/811, при Ш = 12.4 мм, В = 19.1 мм; побережье Оленекского залива моря Лаптевых,
пос. Ыстаннах-Хочо; возраст тот же; в – G. blakei, экз. ЦСГМ № 63/811, при Ш = 15 мм, В = 30.5 мм; местонахождение
то же; верхний анизий, зона rotelliforme, подзона olenekense; г, д – Arctogymnites sonini: г – экз. ЦСГМ № 203/811, при
Ш = 9.8 мм, В = 16 мм (5 оборотов); местонахождение то же; верхний анизий, зона nevadanus, подзона dzeginense; д –
экз. ЦСГМ № 202/811, при Ш = 14.3 мм, В = 26.5 мм; побережье Оленекского залива моря Лаптевых, мыс Улахан-
Крест; верхний анизий, зона nevadanus, подзона dzeginense; е – A. spektori, экз. ЦСГМ № 214/811, при Ш = 18 мм, В =
= 40 мм; нижнее течение р. Лены, мыс Чекуровский; нижний ладин, зона oleshkoi.
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вздутые вентральные концы ребер, трапециевид-
ное сечение оборота и отчетливый вентральный
киль (табл. VI, фиг. 3, 4), произошли первые Fre-
chites (табл. VI, фиг. 5), доминировавшие в ком-
плексе аммоноидей подзоны nevadanus зоны ne-
vadanus севера Сибири. Встречающийся в выше-
лежащих отложениях северо-востока Азии и
Невады род Parafrechites по морфологическим и
хорологическим данным можно связать только с
родом Frechites (Константинов, 1991а, c. 45):
“Морфология внутренних оборотов Frechites с
частыми сигмоидальными ребрами и вентраль-
ным килем наблюдается у Parafrechites на всех
стадиях морфогенеза” (табл. VI, фиг. 8). В то же
время, стадии скульптуры с двумя рядами бугор-
ков, характерной для взрослых Frechites, у Para-
frechites нет, но у некоторых видов, например, у
P. meeki (табл. VI, фиг. 6), P. sublaqueatus (Bytsc-
hkov) (табл. VI, фиг. 7) в конце фрагмокона на-
блюдаются вздутия ребер на умбиликальном и
вентральном крае, которые только у крайних
форм P. meeki могут иметь вид бугорков. Лопаст-

ные линии Frechites и Parafrechites практически
неотличимы (рис. 3, в, г).

Основным звеном эволюции в линии Gymnoto-
ceras rotelliforme → G. olenekense → Frechitoides →
→ Frechites → Parafrechites было сохранение на
поздних стадиях морфогенеза потомков призна-
ков ранних стадий развития предков и некоторое
упрощение лопастной линии, заключавшееся в
сокращении числа индивидуальных лопастей во
внешней части оборота и в более позднем заложе-
нии в онтогенезе лопастей I1 и I2 (табл. 2).

В настоящее время приведенная выше схема
филогенетических связей бореальных поздне-
анизийских бейрихитид, предложенная ранее
(Константинов, 1991а), может быть дополнена с
учетом данных по самым молодым бейрихитидам
Британской Колумбии и Невады. Тозер (Tozer,
1994) описал из верхов верхнего анизия и нижней
части ладина этого региона два рода бейрихитид –
Pleurofrechites и Tuchodiceras. Pleurofrechites, из-
вестный в зоне Frechites chischa и зоне Eoprotrchy-
ceras matutinum Британской Колумбии, а также в

Рис. 3. Лопастные линии Gymnotoceras olenekense и некоторых Frechitinae subfam. nov.: а – Gymnotoceras olenekense,
голотип ЦСГМ № 1/774, при Ш = 11.3 мм, В = 9.4 мм; побережье Оленекского залива моря Лаптевых, мыс Улахан-
Крест; верхний анизий, зона rotelliforme, подзона olenekense; б – Frechitoides carinatus, экз. ЦСГМ № 28/805, при Ш =
= 15.1 мм, В = 22 мм; побережье Оленекского залива моря Лаптевых, руч. Стан-Хая-Юрэгэ; верхний анизий, зона ne-
vadanus, подзона dzeginense; в – Frechites nevadanus, экз. ЦСГМ № 151/811, при Ш = 14.3 мм, В = 13.4 мм; Северный
Хараулах, бассейн р. Кенгдей, руч. Артист-Агатын-Юрэгэ; верхний анизий, зона nevadanus; г – Parafrechites sublaquea-
tus, экз. ЦСГМ № 22/811, при Ш = 10.4 мм, В = 15.9 мм (5.5 оборотов); местонахождение то же; верхний анизий, зона
nevadanus, подзона sublaqueatus.
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Таблица 1. Возрастная изменчивость скульптуры у некоторых позднеанизийских Beyrichitidae севера Сибири

Примечания: Стадии: 1-я стадия – раковина гладкая; 2-я стадия – простые радиальные ребра: прямые редко расставленные
(р.) или частые сигмоидально изогнутые (с.); 3-я стадия – чередование основных ребер, вздутых около умбиликального края
и более коротких дополнительных; 4-я стадия – чередование ребер, раздваивающихся от приумбиликальных вздутий и ко-
ротких дополнительных; 5-я стадия – простые ребра или сглаживание раковины. Цифрами обозначены номера оборотов.
Сокращения: об. – оборот; ж.к. – жилая камера; Д – диаметр раковины; п. – параболическая скульптура (бугорки); – стадия
отсутствует; ? – нет данных.

Вид 1-ая стадия 2-ая стадия 3-я стадия 4-ая стадия 5-ая стадия

Anagymnotoceras 
helle (McLearn)

1–3.5 3.5–5 (р.) 5–5.5 более 5.5 ?

Gymnotoceras infla-
tum Konstantinov

1–2.5 2.5–3 (р.) 4–5 5–6.5 (п.) более 6.5

G. rotelliforme Meek 1 2–3 (р.) 4-ый 5-ый и 6-ой об. (п.) более 6 (на ж.к.)

G. blakei (Gabb) 1–2 3–3.75 (р.) 3.75–4 (п.) 5-ый и 6-ой об. (п.) при различном Д

Arctogymnites sonini 
Popow

1–1.5 1.5–2 (р.) 3–4.5 (п.) ̶ 5–7

Frechitoides migayi 
(Kiparisova)

1–2 3–4 (с.) Сглаживание 
ребер: 5–5.25

5.25–7 ж.к.

F. olenekensis 
Konstantinov

1–2 3–4 (с.) Сглаживание 
ребер: 5-ый об.

6–7 ж.к.

F. carinatus 
Konstantinov

1–2 3 (с.) ̶ 4–5 конец ж.к.

Frechites nevadanus 
(Mojsisovics)

1.5–2 3–4 (п. с.) 5-ый об. конец 5-го–7 ̶

Parafrechites meeki 
(Mojsisovics)

1–3 3–3.5 (с.) 5–5.75 конец 6-го об. более 6 (на ж.к.)

P. sublaqueatus 
(Bytschkov)

1–3 3–3.5 (с.) 5–5.75 конец 6-го об. более 6 (на ж.к.)

Таблица 2. Возникновение элементов лопастной линии в онтогенезе некоторых позднеанизийских Beyrichitidae
севера Сибири (по: Константинов, 1991а, с дополнениями)

Примечания: цифрами обозначены номера оборотов; об. – оборот; ? – нет данных.

Вид (V1V1)LID
Образование 

U1

Деление I 
на I1 и I2; D 
двузубчатая

Образование I1 Образование I2
Возникновение 
зубцов на седле 

I2/I1

Gymnotoceras 
blakei (Gabb)

1.5 об. 1.75 об. конец 2-го об. начало 4-го об. 3.5 об. конец 4-го–
5-ый об.

Arctogymnites 
sonini Popow

конец 1-го–
начало 2-го

1.5 об. начало 3-го об. начало 4-го об. 3.5 об. более 3.5 об.

A. spektori 
Archipov

конец 1-го–
начало 2-го

1.5 об. начало 3-го об. 2.75–3 об. 3.5 об. более 3.5 об.

Frechitoides 
migayi 
(Kiparisova)

? ? начало 3-го об. ? ? ?

Frechites neva-
danus 
(Mojsisovics)

? ? 2.5 об. 3.5 об. 4.25 об. конец 5-го об.

Parafrechites 
sublaqueatus 
(Bytschkov)

1.5 об. 1.75 об. На 3-ем об. 3.5 об. начало 5-го об. далее с ростом
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зоне Eoprotrchyceras subasperum Невады, по ха-
рактеру ребристости, наличию вентрального ки-
ля на внутренних оборотах, сглаживанию ребер
на жилой камере и субаммонитовой лопастной
линии со слабо гофрированным седлом V/L
очень близок к роду Parafrechites и отличается от
него уплощенной вентральной стороной и суб-
трапециевидным поперечным сечением оборо-
тов, вытянутым в высоту. Тозер (Tozer, 1994,
c. 122) считает вероятным связующим звеном
между типичными Frechites и типичными Pleurof-
rechites вид Frechites occidentalis (Smith, 1914) из
верхнего анизия Невады, однако отсутствие у ро-
да Pleurofrechites вздутий и бугорков на ребрах
позволяет нам предположить, что предковым ви-
дом для Pleurofrechites мог послужить род Parafre-
chites, в частности, вид P. dunni (Smith, 1914), для
которого характерны уплощенная вентральная
сторона и раннее исчезновение ребер в онтогене-
зе (Silberling, Nichols, 1982). Род Tuchodiceras из
вышележащих отложений зоны Tuchodiceras po-
seidon Британской Колумбии отличается от Pleu-
rofrechites не только отсутствием вентрального
киля на всех стадиях роста, что было отмечено
Тозером (Tozer, 1994), но и, как я считаю, более
ранним сглаживанием ребер в онтогенезе. Ло-
пастные линии этих родов (Tozer, 1967, рис. 23;
1994, рис. 49a, 50c) по форме и числу лопастей и
седел на внешней стороне оборота сходны с тако-
вой рода Parafrechites, но отличаются тем, что у
них гофрирована только вершина седла V/L. По-
следнее обстоятельство хорошо укладывается в
общую тенденцию упрощения лопастной линии,
выявленную в ряду предшествующих предковых
форм (рис. 3). Эти роды, несомненно, находятся в
тесных генетических взаимоотношениях между
собой, что следует из морфологических и хроно-
логических данных, и происходят от рода Parafre-
chites, являясь конечными членами филолинии
Frechitoides → Frechites → Parafrechites → Pleurof-
rechites → Tuchodiceras.

Зарождение этой филолинии произошло в бо-
реальных палеобассейнах севера Средней Сиби-
ри, что подтверждается как ареалом предкового
вида G. olenekense, так и максимальным в этом
регионе видовым разнообразием последующего
рода Frechitoides. Кроме севера Средней Сибири,
где известно три вида этого рода (Константинов,
1987), Frechitoides установлен также в верхнем
анизии о-ва Зап. Шпицберген и Британской Ко-
лумбии и представлен видами F. migayi (Kipariso-
va, 1968) (Корчинская, 1997) и F. liardensis, соот-
ветственно. Роды Frechites и Parafrechites из более
молодых верхнеанизийских отложений были рас-
пространены не только по всей Бореальной обла-
сти (Tozer, 1967, 1994; Корчинская, 1982, 1997,
2007; Константинов, 1991б; Ji, Bucher, 2018), но
также и в зоне палеобиогеографического экотона
в Неваде (Silberling, Nichols, 1982). Ареал рода

Pleurofrechites существенно сократился и охваты-
вает палеоакватории Невады и Британской Ко-
лумбии (Tozer, 1994), в то время как конечный
член филолинии – род Tuchodiceras – установлен
только в разрезах Британской Колумбии (Tozer,
1994).

Таким образом, роды Frechitoides, Frechites,
Parafrechites, Pleurofrechites и Tuchodiceras пред-
ставляют собой, несомненно, гомогенную груп-
пировку родственных форм, существовавшую во
второй половине позднего анизия и в начале ла-
дина преимущественно в палеобассейнах Боре-
альной области. Аммоноидеи этой группы объ-
единяет общность морфогенеза формы ракови-
ны, скульптуры (табл. 1) и лопастной линии
(табл. 2). Такая четкая морфологическая и био-
географическая обособленность этих аммоно-
идей позволяет выделить их в самостоятельное
подсемейство Frechitinae subfam. nov. в составе се-
мейства Beyrichitidae Spath, 1934. Ниже приведе-
но его описание.

О Т Р Я Д CERATITIDA
ПОДОТРЯД CERATITINA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CERATITACEAE 
MOJSISOVICS, 1879

СЕМЕЙСТВО BEYRICHITIDAE SPATH, 1934

ПОДСЕМЕЙСТВО FRECHITINAE KONSTANTINOV, 
SUBFAM. NOV.

Д и а г н о з. Раковины средних размеров, дис-
коконовые или платиконовые уплощенные и
средней толщины, умеренно инволютные, с
сильно объемлющими оборотами. Поперечное
сечение оборота на поздних стадиях роста округ-
ленно-прямоугольное или округленно-трапецие-
видное, вытянутое в высоту. Вентральная сторона
полого выпуклая или уплощенная, на внутренних
оборотах с морфологически обособленным сре-
динным вентральным килем, сглаживающимся с
ростом. На боковых сторонах чередование сигмо-
идально изогнутых ребер, основных и более ко-
ротких дополнительных, берущих начало от сере-
дины боковых сторон. Иногда на поздних стадиях
роста ребра отходят по два или по три от продол-
говатых приумбиликальных бугорков или взду-
тий основных ребер. Лопастная линия субаммо-
нитовая с зазубренными основаниями лопастей и
гофрированными стенками и вершинами седел,
ее генетическая формула (V1V1)LU1I2:I1I1(D1D1).

Р о д о в о й  с о с т а в. Пять родов: Frechitoides
из верхнего анизия, зоны nevadanus, подзоны dze-
ginense севера Средней Сибири; зоны deleeni Бри-
танской Колумбии, зоны laqueatus о-ва Зап. Шпиц-
берген; Frechites из верхнего анизия, зон meeki и
occidentalis Невады; зоны chischa Британской Ко-
лумбии и Арктической Канады; зоны nevadanus
севера Средней Сибири и северо-востока России;
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зоны laqueatus Свальбарда; слоев с Frechites neva-
danus Земли Франца-Иосифа; Parafrechites из
верхнего анизия, зоны meeki Невады и Британ-
ской Колумбии; зоны nevadanus, подзон nevada-
nus и sublaqueatus севера Средней Сибири и севе-
ро-востока России; зоны laqueatus Свальбарда;
Pleurofrechites из верхнего анизия, зоны chischa
Британской Колумбии; нижнего ладина, зоны
subasperum Невады, зоны matutinum Британской
Колумбии и Альберты; Tuchodiceras из нижней
части верхнего ладина, зоны poseidon Британской
Колумбии.

С р а в н е н и е. От Arctogymnitinae новое под-
семейство отличается платиконовой или диско-
коновой раковиной мéньших размеров, формой
поперечного сечения оборотов с полого выпук-
лой или уплощенной вентральной стороной, на-
личием морфологически обособленного средин-
ного вентрального киля и образованием двойных
или тройных пучков ребер, отходящих от приум-
биликальных вздутий или бугорков. Кроме того,
выделяемое подсемейство отличается субаммони-
товой лопастной линией с извилистыми, а не за-
зубренными стенками и вершинами седел, мéнь-
шим числом индивидуализированных лопастей.

От Beyrichitinae с инволютной дискоконовой ра-
ковиной и узкой выпуклой или уплощенной вен-
тральной стороной (роды Nicomedites, Kocaelia,
Beyrichites, Gangadharites, Philippites, Schreyerites,
Gymnotoceras) новое подсемейство отличается
мéньшим числом индивидуализированных лопа-
стей, отсутствием вторичных зубцов, рассекаю-
щих первичные зубцы в основаниях лопастей,
формой поперечного сечения оборотов, наличи-
ем морфологически обособленного срединного
вентрального киля, вздутий и бугорков на ребрах.

От Beyrichitinae с умеренно инволютной и эво-
лютной раковиной с широкой пологовыпуклой
или уплощенной боковой стороной, с бугорками
или вздутиями на ребрах (роды Pseudohollandites,
Hollandites, Anagymnotoceras, Favreticeras, Guex-
ites, Nicholsites, Billingsites, Chiratites) фрехитины
отличаются наличием срединного вентрального
киля.

* * *
Работа выполнена при поддержке ФНИ

№ 0331-2019-0004.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Во всех случаях: а – раковина сбоку, б – с устья, в – с вентральной стороны; размеры натуральные. Коллекция изоб-
раженных аммоноидей хранится в Монографическом отделе Центрального Сибирского геологического музея
(ЦСГМ) в Ин-те геологии и минералогии СО РАН (г. Новосибирск) под № 774 и № 811. Схема местонахождений ам-
моноидей приведена в работе А.Г. Константинова (1991б).
Фиг. 1. Gymnotoceras rotelliforme Meek, экз. ЦСГМ № 103/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых,
пос. Ыстаннах-Хочо; верхний анизий, зона rotelliforme.
Фиг. 2–4. Gymnotoceras blakei (Gabb): 2 – экз. ЦСГМ № 65/811; дельта р. Лены, Оленекская протока, руч. Таас-Крест;
3 – экз. ЦСГМ № 66/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых, мыс Улахан-Крест; 4 – экз. ЦСГМ № 59/811;
местонахождение то же; все – верхний анизий, зона rotelliforme, подзона olenekense.
Фиг. 5, 6. Gymnotoceras olenekense Dagys et Konstantinov: 5 – голотип ЦСГМ № 1/774; побережье Оленекского залива
моря Лаптевых, мыс Улахан-Крест; 6 – экз. ЦСГМ № 119/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых,
руч. Стан-Хая-Юрэгэ; оба – верхний анизий, зона rotelliforme, подзона olenekense.
Фиг. 7, 8. Arctogymnites sonini Popow: 7 – экз. ЦСГМ № 198/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых,
пос. Ыстаннах-Хочо; 8 – экз. ЦСГМ № 199/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых, мыс Улахан-Крест;
оба – верхний анизий, зона nevadanus, подзона dzeginense.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Во всех случаях: а – раковина сбоку, б – с устья, в – с вентральной стороны; размеры натуральные. Коллекция изоб-
раженных аммоноидей хранится в Монографическом отделе Центрального Сибирского геологического музея
(ЦСГМ) в Ин-те геологии и минералогии СО РАН (г. Новосибирск) под № 805 и № 811.
Фиг. 1. Arctogymnites spektori Archipov, экз. ЦСГМ № 214/811; нижнее течение р. Лены, мыс Чекуровский; нижний ла-
дин, зона oleshkoi.
Фиг. 2. Arctogymnites sonini Popow, экз. ЦСГМ № 199/811; местонахождение и возраст см. табл. V, фиг. 8.
Фиг. 3, 4. Frechitoides olenekensis Konstantinov: 3 – экз. ЦСГМ № 22/805; 4 – голотип ЦСГМ № 20/805; побережье Оле-
некского залива моря Лаптевых, мыс Улахан-Крест; верхний анизий, зона nevadanus, подзона dzeginense.
Фиг. 5. Frechites chischeformis Konstantinov, голотип № 162/811; Северный Хараулах, бассейн р. Кенгдей, руч. Артист-
Агатын-Юрэгэ; верхний анизий, зона nevadanus, подзона dzeginense.
Фиг. 6. Parafrechites meeki (Mojsisovics), экз. ЦСГМ № 37/811; побережье Оленекского залива моря Лаптевых,
пос. Ыстаннах-Хочо; верхний анизий, зона nevadanus, подзона sublaqueatus.
Фиг. 7. Parafrechites sublaqueatus (Bytschkov), экз. ЦСГМ № 12/811; Северный Хараулах, бассейн р. Кенгдей, руч. Ар-
тист-Агатын-Юрэгэ; верхний анизий, зона nevadanus, подзона sublaqueatus.
Фиг. 8. Parafrechites evolutus Konstantinov, экз. ЦСГМ № 51/811; местонахождение и возраст те же.

To the System and Phylogeny of the Beyrichitidae (Ammonoidea, Middle Triassic)
A. G. Konstantinov

Trofimuk Institute of Petroleum Geology and Geophysics, Siberian Branch of Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russia

The history of establishment of the family Beyrichitidae (Ammonoidea) and the views of various authors on
its system are considered. Morphological characteristics of beyrichitids, their composition and distribution
are given, the family status of this group of Middle Triassic ammonoids is substantiated. The analysis of the
phylogenetic relationships of ammonoids of the family Beyrichitidae is carried out, two lineages in the evo-
lution of the Boreal Late Anisian beyrichitids, isolated on the basis of the study of the morphogenesis of the
main shell structures and the analysis of chrono- and chorological data, are considered. A new subfamily Fre-
chitinae subfam nov. was identified in the Beyrichitidae.

Keywords: system, phylogeny, Beyrichitidae, Ammonoidea, Middle Triassic
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Таблица V

1a

5a 5в

3а 3б

6в
6а

7б 7а

4а 4б 8б 8в

1б

2а 2б
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Таблица VI

1а

2а

4в 4а

5в5а

6в6а

7а 7б 7в 8в 8а

1б 3а 3в
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