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ПРИНЯТЫЕ В ИЗДАНИИ «ОСНОВЫ ПАЛЕОНТОЛОГИИ»

Схема утверждена для «Основ палеонтологии» 
Межведомственным стратиграфическим комитетом СССР 30 июня 1955 г.
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ПРЕДИСЛОВИЕ

Настоящий том «Основ палеонтологии» содержит описание трех классов позво­
ночных: земноводных, пресмыкающихся и птиц. Разделы, посвященные каждому 
из классов, не равноценны по объему. Основная часть тома посвящена описанию 
пресмыкающихся — наиболее многочисленного класса, имеющего большое стра­
тиграфическое значение.

Ограниченное число ископаемых форм с территории СССР обусловило це­
лесообразность включения в том материалов по группам, пока не известным 
в СССР.

В томе использована важнейшая отечественная и иностранная литература, 
включающая частично работы 1963 г. Каждому классу предпослан общий очерк, 
содержащий такие разделы, как история изучения, общая характеристика, морфо­
логия, принципы систематики, историческое развитие, экология и тафономия. 
Аналогичные очерки даны и по подклассам, а в отдельных случаях и по надот­
рядам.

Построение раздела, посвященного птицам, несколько отличается от обыч­
ного. За единичными исключениями, в нем не приводятся диагнозы ископаемых 
родов птиц, поскольку последние, как правило, устанавливались по очень фраг­
ментарным остаткам путем сравнения с костями современных птиц. Авторы ука­
заны только для семейств птиц, основанных на ископаемом материале.

В составлении тома принимало участие 12 авторов: профессор Московского 
государственного университета Г. П. Дементьев; старшие научные сотрудники 
Палеонтологического института АН СССР }Б. П. Вьюшков^, [Е. Д. Конжукова^ , 
Е. А. Малеев, А. К- Рождественский, Л. П. Татаринов, П. К. Чудинов; младшие 
научные сотрудники Палеонтологического института АН СССР Н. И. Новожилов, 
В. Б. Суханов, М. А. Шишкин; доцент Ленинградского государственного универ­
ситета Л. И. Хозацкий и младший научный сотрудник Зоологического института 
АН СССР К. Б. Юрьев.

А. К- Рождественским осуществлена первичная редакция тома, исключая раз­
делы: «Земноводные» (общий очерк), «Филлоспондильные», «Стереоспондильные», 
«Плезиоподы», «Иктидозавры», «Черепахи» и «Миллерозавры», отредактированные 
Л. П. Татариновым. Кроме того, А. К. Рождественским проведена окончательная
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редакция следующих разделов: «Пресмыкающиеся» (общий очерк), «Архозавры» 
(общий очерк) и «Динозавры» (исключая разделы по тероподам, стегозаврам 
и анкилозаврам). Окончательная редакция остальных разделов тома и их 
пополнение данными, опубликованными с 1956 г., проведены Л. П. Татарино­
вым.

Рисунки в томе выполнены художниками Комбината графических работ 
Московского отделения художественного фонда СССР—К. П. Мешковым, 
T. Л. Савранской, А. А. Яроцким и другими и частично — художниками 
ЛенИЗО.



НАДКЛАСС TETRAPODA. ЧЕТВЕРОНОГИЕ

Преимущественно наземные позвоночные. 
Низшие тетраподы — земноводные — еще со­
храняют связь с водой, особенно в личиночном 
состоянии, когда дыхание осуществляется по­
средством жабр. Вообще же для всех тетрапод 
характерно легочное дыхание. Тело голое или 
одетое роговым покровом (чешуей, перьями 
или шерстью). Плечевой пояс утрачивает связь 
с черепом. Парные конечности построены по 
типу пятипалых. В позвоночнике обособлива- 
ются шейный и крестцовый отделы. Имеется не 
только внутреннее, но н среднее, а у высших 
тетрапод — также и наружное ухо. Сердце трех- 
илн четырехкамерное. Низшие тетраподы — 
земноводные — размножаются, как и рыбы, от­
кладывая икру в воду. Высшие тетраподы пе­
решли к размножению на суше, и эмбрион у 
них окружен зародышевыми оболочками — 
амнионом и аллантоисом. Большинство пре­
смыкающихся и все птицы откладывают яйца, 
защищенные твердой известковой скорлупой, 
для млекопитающих же характерно живо­
рождение. Птицы и млекопитающие тепло­
кровны.

Экологически тетраподы весьма разнообраз­
ны. В большинстве своем они—обитатели су­
ши, но многие тетраподы перешли к жизни в 
воде, а птицы, летающие ящеры и летучие 
мыши освоили воздушную среду.

Тетраподы известны с в. девона по настоя­
щее время. Разделяются на четыре класса: 
Amphibia (земноводные, или амфибии), Rep­
tilia (пресмыкающие, или рептилии), Aves 
(птицы) и Mammalia (млекопитающие). Пре­
смыкающихся, птиц и млекопитающих, обла­
дающих зародышевыми оболочками и пере­
шедшими к размножению на суше, часто объ­
единяют в одну группу Amniota (амниоты) — 
в противоположность рыбам и земноводным, 
лишенным зародышевых оболочек и объединя­
емым в Anamnia (анамнии).

Краткий очерк строения пятипалой конечности

Пятипалая конечность наземных позвоноч­
ных подвижно расчленена на три отдела. Про­
ксимальный отдел пятипалой конечности на­
зывают проподием, или стилоподием (propo­
dium, или stylopodium), средний отдел — 
эпиподием, или зейгоподием (epipodium, или 
zeugopodium), а дистальный — автоподием 
(autopodium), или лапкой (рис. 1). В состав 
проподия входит единственная удлиненная 
кость, называемая в передней конечности пле­
чевой (humerus), а в задней — бедренной (fe­
mur). Проксимальным концом эта кость сочле­
няется с поясом конечности, а дистальным — с 
двумя костями эпиподия. Проподий передней 
конечности называют также плечом (brachi­
um), а проподий задней конечности — бедром 
(femur). Эпиподий передней конечности — 
предплечье (antebrachium) — образован луче­
вой (radius) и локтевой (ulna) костями. Эпи­
подий задней конечности — голень (crus) — 
образован большой (tibia) и малой (fibula) 
берцовыми костями.

Автоподий, в свою очередь, разделяется на 
три отдела: мезоподий (mesopodium), метапо- 
дий (metapodium) и акроподий (acropodium). 
Автоподий передней конечности называют 
кистью (manus), а автоподий задней конечно­
сти— стопой (pes). Мезоподий, называемый в 
передней конечности запястьем (carpus), а в 
задней — предплюсной (tarsus), образован 
двумя поперечными рядами небольших косто­
чек, между которыми с внутренней стороны 
вклиниваются три — четыре центральные ко­
сточки (centralia). В проксимальном ряду за­
пястья расположены четыре косточки: лучевая 
кисти (radiale), промежуточная (intermedium), 
локтевая кисти (ulnare) и гороховидная (pi- 
siforme). В проксимальном ряду предплюсны 
всего три косточки: большеберцовая стопы
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(tibiale), промежуточная (intermedium) и ма­
лоберцовая стопы (fibulare). Дистальный ряд 
мезоподия образован пятью маленькими ко­
сточками, называемыми дистальными запястья 
(carpalia distalia)—в запястье и дистальны­
ми предплюсны (tarsalia distalia)—в пред­
плюсне. Косточки мезоподия обычно сраста­
ются друг с другом в различных комбинациях.

Метаподий, называемый в передней конечно­
сти пястью (metacarpus), а в задней — плюс­

ной (metatarsus), образован пятью удлинен 
ными косточками: пястными (metacarpa 
Иа) — в кисти и плюсневыми (metatarsalia) — 
в стопе. Акроподий образован пальцами (digi 
tores). Каждый палец состоит из нескольких 
удлиненных косточек — фаланг (phalanges), 
число которых в каждом из пальцев передает­
ся фаланговой формулой лапки. Основная фа­
ланга каждого из пальцев сочленяется с ди­
стальным концом соответствующей пястной 
или плюсневой кости. Кроме обычных пяти 
пальцев, иногда наблюдаются рудименты двух 
краевых пальцев: предпервого (praepollex) и 
шестого (postminimus). Вторично число паль­
цев может уменьшаться.

Морфологическая длинная ось конечности 
проходит через проподий, между обеими ко­
стями эпиподия и через средний (III) палец 
автоподия. Элементы конечности, расположен­
ные с внутренней стороны от морфологической 
оси, называют предосевыми, или преаксиаль- 
ными, наружные элементы конечности — заосе- 
выми, или постаксиальными. Соответственно, 
внутренний край проподия называют предосе- 
вым, или преаксиальным, а наружный — за- 
осевым, или постаксиальным.

Рис. 1. Схема строения пятипалой 
конечности:

I — проподий; II — эпиподий; III — автопо- 
дий, Ша — мезоподий, Шб — метаподий,

Кости конечностей: Н — плечевая, (F) — 
бодренная, 7? — лучевая, (Г) — больше­
берцовая, U — локтевая, (FZ) — малоберцо­
вая, р — гороховидная, и — лучевая кис­
ти. (П — малоберцовая стопы, I — проме­

жуточная, r — локтевая кисти, (О — боль­
шеберцовая стопы, Ci — — централь­
ные, cd — дистальные кисти, (td )— дис­
тальные стопы, тс — пястные, (mZ) — плюс­
невые, ph — фаланги, рр — предпервый 
палец, 1—5 — первый — пятый пальцы, 

рm — шестой палец



КЛАСС AMPHIBIA. ЗЕМНОВОДНЫЕ

ОБЩАЯ ЧАСТЬ

История изучения

Со времени Аристотеля и до начала XIX в. 
земноводных сближали с пресмыкающимися, 
рассматривая и тех и других в одной группе. 
Термин «Amphibia» предложил Линней (Lin­
naeus, 1758). Под этим наименованием он объ­
единял современных земноводных с пресмыка­
ющимися и даже с некоторыми рыбами. Сколь­
ко-нибудь четкого разграничения земноводных 
от пресмыкающихся Линней не проводил. 
Бесхвостые и хвостатые земноводные попали 
у него вместе с ящерицами и черепахами в один 
отряд Reptilia класса Amphibia, причем хвоста­
тых земноводных он смешивал с ящерицами. 
Змеи выделялись Линнеем в особый отряд.

Только в 1800 r. Броньяр (Brogniart, 1800) 
объединил бесхвостых и хвостатых земновод­
ных в одну группу Batrachia. Оппель (Oppel, 
1811) отнес к этой группе и безногих земновод­
ных, ранее сближавшихся со змеями. В особый 
класс земноводные были выделены лишь Блен- 
виллем (Blainville, 1816), под названием Ат- 
phibiens nudipelliferes.

Первый ископаемый представитель земно­
водных (гигантская третичная саламандра 
Andries scheuchzeri) был открыт уже более 
200 лет назад. Шейхцер (Scheuchzer, 1726) 
счел эти остатки принадлежащими ископаемо­
му человеку и описал их под названием Ното 
diluvi testis (человек — свидетель потопа); 
подлинная природа этого ископаемого была 
выявлена лишь Кювье (Cuvier, 1825). В 1824 г. 
был открыт и первый лабиринтодонт (верхне­
триасовый Mastodonsaurus), описанный Еге­
ром (Jaeger, 1828) под названием Salamandroi- 
des giganteus. Оуэн (Owen, 1842) предложил 
для известных к тому времени лабиринтодон­

тов родовое наименование Labyrinthodon, ос­
нованное на характерной для ископаемых зем­
новодных сложной радиальной складчатости 
дентина зубов, превращающей полость пульпы 
в «лабиринт» узких каналов. До середины 
XIX в. лабиринтодонтов обычно относили к 
пресмыкающимся, и только после работ 
Квенштедта (Quenstedt, 1850) и Фогта (Vogt, 
1854) стала общепризнанной их принадлеж­
ность к классу земноводных.

Геккель (Haeckel, 1866) объединил лабирин­
тодонтов вместе с современными безногими в 
одном подклассе панцирных (Phractamphibia), 
противопоставив им современных бесхвостых 
и хвостатых, образующих подкласс голых 
(Lissamphibia). Деление это основывалось на 
наличии у стегоцефалов и безногих костных 
чешуек в коже и на развитии у них полной 
крыши черепа. У «голых» земноводных в кры­
ше черепа образуются большие окна, а кожа 
не защищена костной чешуей. Позднее Коп 
(Соре, 1868) объединил ископаемых земно­
водных в один подкласс покрытоголовых (Ste- 
gocepihalia). Однако всеобщее признание по­
лучило противопоставление всех современных 
земноводных всем ископаемым (Р. Sarasin, 
N. Sarasin, 1887—1890). Эти авторы разделя­
ли земноводных на два подкласса: древних 
(Palaeobatrachi) и современных (Neobatrachi). 
Такое деление удерживалось в литературе до 
самого последнего времени.

Сравнительно недавно удалось показать, что 
современные земноводные являются сборной 
группой, происходящей от различных стегоце­
фалов. Сами стегоцефалы, в свою очередь, ока­
зались более разнородными, чем это предпо­
лагалось прежде. Поэтому прежнее деление 
земноводных на стегоцефалов и голых было 

25



отброшено. Гадов (Gadow, 1933) объединил 
современных хвостатых и безногих земновод­
ных в одну группу с палеозойскими лепоспон- 
дильными стегоцефалами. Севе-Сёдерберг (Sa­
ve-Soderbergh, 1934—1936) показал, что и 
лабиринтодонты (стегоцефалы, исключая ле- 
поспондильных), могут быть разделены на две 
четко отграниченные группы. Первая из них, 
объединяющая «типичных» лабиринтодонтов 
с современными бесхвостыми земноводными, 
была названа Севе-Сёдербергом Batrachomor- 
pha. Вторая группа, включающая амфибийных 
предков пресмыкающихся, а также всех выс­
ших наземных позвоночных, получила наиме­
нование Reptiliomorpha '. Лепоспондильных 
(= Urodeloidea) Севе-Сёдерберг резко проти­
вопоставлял остальным земноводным и выска­
зался даже в пользу их независимого проис­
хождения— непосредственно от двоякодыша­
щих рыб.

В той или иной форме эти нововведения на­
шли свое отражение во всех современных схе­
мах классификации земноводных. В системе 
Ромера (Romer, 1945, 1947), например, земно­
водные разделены на два подкласса: Apsidos- 
pondyli ( = Batrachomorpha + Reptililiomor- 
pha) и Lepospondyli. Правда, бесхвостых зем­
новодных Ромер противопоставляет лабирин­
тодонтам, разделяя подкласс Apsidospondyli 
на два надотряда: Labyrinthodontia и Salien- 
tia, однако самих лабиринтодонтов он делит, 
по Севе-Сёдербергу, на Temnospondyli (= Bat- 
rachomorpha, исключая Salientia) и Anthraco- 
sauria (= Reptiliomorpha). В настоящем изда­
нии группа Reptiliomorpha выделяется из 
состава Apsidospondyli и возводится в ранг 
подкласса под названием Batrachosauria. По­
следний термин был предложен И. А. Ефремо­
вым (1946) для форм, занимающих промежу­
точное положение между земноводными и прес­
мыкающимися.

Общая характеристика
Наиболее характерная особенность земно­

водных — совмещение в их организации при­
способлений к наземной и к водной жизни. Осо­
бенно ярко двойственность приспособлений 
земноводных выражена в их размножении. Бу­
дучи типичными наземными животными по та­
ким признакам, как наличие конечностей пяти­
палого типа, а также легких, они размножают­
ся, как и рыбы,— откладывая икру в воду. 
Зародыш земноводных, как и у рыб, лишен ха-

1 В дальнейшем под названием Reptiliomorpha мы бу­
дем понимать лишь представителей класса земноводных. 

рактерных для высших наземных позвоночных 
зародышевых оболочек—амниона и алланто­
иса. Из икринки вылупляется жабернодыша- 
щая личинка, которая путем более или менее 
скоротечного метаморфоза превращается во 
взрослое животное. При вторичном переходе к 
постоянной жизни в воде половая зрелость 
может наступать уже на личиночных стадиях 
развития (неотения). Тогда взрослое животное 
обладает такими необычными для наземных 
позвоночных органами, как жабры, и мо­
жет пожизненно сохранять жаберное дыха­
ние.

Однако общую морфологическую характери­
стику земноводным дать весьма трудно. Дело в 
том, что земноводных характеризует не столь­
ко морфологическая, сколько физиологическая 
общность признаков. Морфологически земно­
водные весьма разнородны. По строению че­
репа, например, примитивные апсидоспондиль- 
ные весьма близки к кистеперым рыбам, выс­
шие батрахозавры с трудом отличимы от 
примитивных пресмыкающихся, современные 
же земноводные резко обособлены как от иско­
паемых представителей этого класса, так и от 
других групп позвоночных, приобретая иногда 
конвергентное сходство с двоякодышащими 
рыбами (хвостатые земноводные). Физиологи­
чески же всех земноводных ярко характеризует 
определенный уровень приспособления к на­
земной жизни.

Несмотря на приобретение пятипалых конеч­
ностей и легких, земноводные остались тесно 
связанными с водой необычайными для назем­
ных животных особенностями своего водного 
обмена. Вся организация земноводных рассчи­
тана на непрерывное поступление воды через 
покровы и выведение ее избытков с мочой. 
Кожа земноводных не образует рогового по­
крова, защищающего животное от высыхания, 
и, будучи высокопроницаемой, свободно про­
пускает воду. Почки земноводных имеют гло­
мерулярное строение, выделяют сильно гипо- 
тоничную мочу и с точки зрения водного об­
мена являются органом выведения избытков 
воды из организма, а не органом экономии 
воды.

Только в воде земноводные могут поддержи­
вать водный баланс, на суше же они непрерыв­
но и интенсивно «высыхают», теряя воду через 
покровы. В этом отношении земноводные стоят 
ближе к пресноводным рыбам, чем к осталь­
ным наземным позвоночным (пресмыкающим­
ся, птицам и млекопитающим).

В результате земноводные способны лишь к 
относительно кратковременному пребыванию 
вне воды или по крайней мере влажной сре­
ды — до тех пор, пока не иссякнут внутренние 
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запасы воды, расходуемые на поддержание 
влажности кожи. Секрет кожных желез, 
увлажняющий поверхность животного, создает 
вокруг него своеобразное водное окружение. 
Таким образом, и на суше земноводные как бы 
находятся в микроводоеме, создаваемом ими 
самими.

Совмещение признаков «наземной» организа­
ции с особенностями водного обмена, присущи­
ми пресноводным животным, ставит земновод­
ных в совершенно особое положение и резко 
отделяет их от остальных классов позвоноч­
ных. Особенности размножения и развития, 
столь ярко характеризующие земноводных, 
по существу, лишь отражают их общую зави­
симость от воды. Яйцеклетки и зародыши зем­
новодных, как и взрослые животные, не имеют 
покровов, которые защищали бы их от высы­
хания, и нуждаются в непрерывном поступле- 
лении воды извне. В некоторых случаях зем­
новодные переходят к живорождению, а иног­
да откладывают икру вне воды. Таким 
образом, земноводные могут отходить от 
«рыбьего» способа размножения, стадия же 
водной жабернодышащей личинки может вы­
падать из их развития. Однако и в этих случаях 
сохраняется зависимость зародыша от внешних 
источников воды. Откладывание икры на суше 
возможно лишь в очень влажных укрытиях, 
причем зачастую зародыш тем или иным спо­
собом получает влагу от тела родительской 
особи.

Незащищенность земноводных от высыха­
ния, морфологически обусловленная отсутст­
вием роговых покровов, тесно связана с силь­
ным развитием кожного дыхания, возможного 
лишь при сохранении проницаемых покровов. 
Кожное дыхание иногда выходит у земновод­
ных на первое место и может полностью заме­
щать легочное. У таких форм (безлегочные са­
ламандры) легкие исчезают, а сердце, трехка­
мерное у обычных земноводных, вторично 
становится двухкамерным.

I Проницаемость кожи тесно связана и с тре- 
Гтьей важнейшей физиологической особен­

ностью земноводных — со спецификой их тер­
морегуляции. Сколько-нибудь значительное 
накопление тепла в организме земноводных 
невозможно ввиду интенсивного охлаждения 
из-за испарения воды с покровов. В этом отно­
шении земноводные резко отличаются от дру­
гого класса пойкилотермных наземных позво­
ночных — пресмыкающихся, у которых тем­
пература тела может подниматься заметно 
выше температуры воздуха. У земноводных 
же на суше температура тела оказывается 
даже более низкой, чем температура воз­
духа.

Морфология

Наиболее примитивные земноводные имели 
в строении черепа много общего с кистеперы­
ми рыбами. Особенно разительно сходство в 
строении мозговой коробки (neurocranium) 
этих животных. У примитивных земноводных, 
как и у кистеперых рыб, она окостеневала 
весьма полно и была разделена на два отдела: 
передний, клиновидно-решетчатый, или этмо- 
сфеноидный (ethmosphenoideum), и задний, 
затылочно-ущной, или отико-окциггитальный 
(oticooccipitale). Затылочно-ушной отдел про­
стирается вперед до гипофизарной области и 
соответствует окостенению эмбриональных па­
рахордальных хрящей и ушных капсул. Этмо- 
сфеноидный отдел образуется за счет окосте­
нения эмбриональных трабекулярных хрящей. 
Происхождение трабекулярных хрящей долго 
оставалось неясным, но в последние годы было 
выдвинуто предположение о включении в со­
став их фарингеальных элементов предчелюст­
ной и челюстной висцеральной дуг (Jarvik, 
1960). Таким образом, возможно, что перед­
ний отдел мозговой коробки позвоночных име­
ет висцеральное происхождение. Носовые кап­
сулы у земноводных, в отличие от кистеперых 
рыб, почти никогда не окостеневают (за исклю­
чением ихтиостег и, возможно, плезиопод) 
(Jarvik, 1952; Eaton, Stewart, 1960).

Граница между затылочно-ушным и этмо- 
сфеноидным отделами мозговой коробки про­
ходит чуть позади гипофиза, через отверстие 
для выхода тройничного нерва. У кистеперых 
рыб оба отдела были полностью разделены: ’ 
лишь вентрально затылочно-ушной отдел обра­
зовывал отростки, сочленяющиеся с этмосфе- 
ноидным отделом. Такое же разделение моз­
говой коробки сохранялось лишь у наиболее 
примитивных земноводных — у плезиопод, 
у которых оба ее отдела соединялись друг с 
другом, как и у кистеперых, с помощью от­
ростков, а также у ихтиостег, у которых отде­
лы мозговой коробки разделялись лишь швом. 
У всех остальных земноводных задняя часть 
основания этмосфеноидного отдела — бази- 
сфеноид (basisphenoideum) — отделяется от 
главной части этмосфеноида — сфенэтмоида 
в узком смысле слова — и полностью сливает­
ся с основанием затылочно-ушного отдела; в 
результате кажущаяся граница между обоими 
отделами мозговой коробки проходит впереди 
гипофиза. Кроме того, у всех остальных земно­
водных наблюдается более или менее полное 
слияние сфенэтмоида с затылочно-ушным от­
делом по крайней мере с помощью хрящевых 
перемычек. У примитивных рахитомов (рис. 2) 
и у некоторых лепоспондильных (аистопод) 
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(J., Gregory, 1948) имеется полное костное 
слияние сфенэтмоида с затылочно-ушным от­
делом. У батрахозавров в боковой стенке моз­
говой коробки образуется отверстие, отделяю­
щее сфенэтмоид от ушной капсулы. Нако­
нец, у поздних апсидоспондильных и лепо- 
спондильных наблюдается редукция сфен­
этмоида, ведущая к его вторичному обособле­
нию от затылочно-ушного отдела. Следует 
отметить, что и у этих земноводных сохраня­
ются хрящевые перемычки между передней 
частью сфенэтмоида и затылочно-ушным от­
делом мозговой коробки, базисфеноид же 
остается тесно связанным с ушными капсу­
лами.

Мозговая коробка у земноводных значитель­
но расширена в области ушных капсул и резко 
сужена впереди них. По типу череп примитив­
ных земноводных был близок к тропибазаль­
ному: сфенэтмоид у них образовывал сравни­
тельно тонкую межглазничную перегородку 
(septum interorbitale), не заключающую в себе 
передней части головного мозга. Снаружи моз­
говая коробка примитивных земноводных за­
щищена сплошной крышей покровных костей. 
У поздних апсидоспондильных и лепоспондиль- 
ных в мозговой коробке сохраняется много 
хряща, череп вторично становится платиба- 
зальным, а число покровных окостенений зна­
чительно уменьшается, причем в крыше черепа 
образуются отверстия.

Важной особенностью мозговой коробки при­
митивных земноводных, также роднящей их с 
кистеперыми рыбами, является неразделен- 
Ность обоих ее отделов на самостоятельные ко­
сти (рис. 2); однако, и затылочно-ушной, и 
этмосфеноидный отделы имели, по-видимому, 
множественные центры окостенения. Это спо­
собствовало распаду мозговой коробки на 
отдельные кости у более поздних земноводных, 
у которых наблюдается общее ослабление 
окостенений. У таких форм затылочно-ушной 
отдел подразделяется на окостенения заты­
лочной области и на окостенения ушных кап­
сул. В затылочной области обособливаются 
основная затылочная (basioccipitale) и парные 
боковые затылочные (exooccipitalia) кости, а в 
ушных капсулах с каждой стороны —■ передняя 
и задняя ушные кости (prooticum и opisthoti- 
cum). Кроме того, у плезиопод, батрахозавров, 
некоторых лепоспондильных (Lysorophus) и, 
возможно, единичных стереоспондильных обра­
зуется верхняя затылочная кость (supraoccipi- 
tale). Несмотря на название и положение, 
кость эта по происхождению отстоит близко к 
костям ушных капсул: она образуется в эм­
бриональной хрящевой комиссуре, соединяю­
щей обе ушные капсулы дорсально (tectum sy- 
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noticum), и содержит часть вертикального по­
лукружного канала внутреннего уха

Этмосфеноидный отдел разделяется на ос­
новную клиновидную кость, или базисфеноид 
(basisphenoideum), обособливающийся в осно­
вании мозговой коробки в гипофизарной обла­
сти, и на собственно клиновидно-решетчатую 
кость, или сфенэтмоид (sphenethmoideum), со­
ставляющий основную часть переднего отдела 
мозговой коробки. У современных лепоспон­
дильных сфенэтмоид распадается на пару 
глазнично-клиновидных костей (orbitosphenoi- 
dea). Базисфеноидная часть сфенэтмоида у 
всех земноводных, кроме плезиопод и ихти- 
остег, тесно связана с ушными капсулами.

Затылочные кости (рис. 2) окружают боль­
шое затылочное отверстие (foramen occipitale 
magnum) для мозга и образуют затылочный 
мыщелок (condylus occipitalis). Обычно у на­
земных позвоночных затылочный мыщелок вы­
пуклый, однако у наиболее примитивных зем­
новодных он, как и у рыб, остается вогнутым; 
в этих случаях ямка затылочного мыщелка мо­
жет вмещать передний конец хорды, которая 
у ихтиостег и плезиопод проникает в дно за­
тылочно-ушного отдела черепа почти до его 
переднего конца. У примитивных земноводных 
затылочной мыщелок непарный и образован 
главным образом основной затылочной костью 
(при участии боковых затылочных). У поздних 
апсидоспондильных и большинства лепоспон­
дильных затылочный мыщелок становится пар­
ным, образованным одними боковыми затылоч­
ными костями. Основная затылочная кость 
редуцируется и полностью исчезает у всех со­
временных земноводных и у некоторых стерео­
спондильных. Одновременно с разделением за­
тылочного мыщелка череп земноводных резко 
уплощается (рис. 3).

Боковые и основная затылочные кости се­
риально гомологичны нескольким позвонкам, 
приросшим к черепу (основная затылочная со­
ответствует телам позвонков, а боковые заты­
лочные— невральным дугам). У большинства 
ископаемых земноводных (кроме плагиозав- 
ров) боковые затылочные кости пронизаны 
двумя — тремя отверстиями для выхода кореш­
ков подъязычного (XII черепномозгового) нер­
ва. Отверстия эти, возможно, соответствуют 
границам между отдельными невральными ду­
гами, вошедшими в состав боковых затылоч­
ных костей. В некоторых случаях боковые за­
тылочные кости несут самостоятельные фасет­
ки для сочленения с невральными дугами пе­
реднего позвонка, соответствующие зигапофи- 
зам.

У верхнетриасовых стереоспондильных и 
у всех современных земноводных затылочный



Рис. 2. Мозговая коробка Edops craigi Romer et Witter:
а — сбоку, б — снизу, в — сзади, г — сверху

I —XII — отверстия для выхода черепномозговых нервов; А — фасетка для слуховой косточки, АОР — отверстие 
зрительной артерии, АОРН — отверстие глазничной артерии, В — дистальный конец околозатылочного отростка,
BA — отверстие основной артерии мозга. ВО — основная затылочная
СА — канал внутренней

ВРТР — базиптеригоидный отросток.
артерии, C/VR, — канал для глубокой глазничной ветви V нерва, CRP — около­

ушной гребень, CS — желобок для внутренней сонной артерии на внутренней поверхности черепа, EO — I 
затылочная кость, Е T — полость среднего уха, РM — большое затылочное отверстие, FO — овальное окно 
капсулы. IOV — отверстие для межглазничной вены, PAG — жолоб для небной ветви сонной артерии, Psph — пара­
сфеноид, PIT — турецкое седло, POP — околозатылочный отросток ушной капсулы, РОРС — хрящевая часть око­
лозатылочного отростка, РР — задиетеменнаа кость, РТ — крыловидная кость, PTF— задневисочная яма, PTFOR — 
задневисочный канал, SE — сфенэтмоид, SOCC — верхиезатылочный хрящ, SQ — чешуйчатая кость, STP — слу­
ховая косточка, STPF — стапедиальное отверстие, T — таблитчатая кость, VN — канал для веиы (?) (Romer а.

Witter, 1942)



отдел черепа 'недоразвивается, XII нерв выхо­
дит из мозга между ним и первым позвонком.

Верхняя затылочная кость, известная у бат- 
рахозавров, некоторых палеозойских лепоспон- 
дильных (Phlegethontia, Lysorophtis), у плези- 
опод и у единичных стереоспондильных (пла- 
гиозавры), занимает область над большим

Рис. 3. Затылочная часть черепа земноводных: 
а —Eryops megacephalus Соре; б — Dvinosaurus 
primus Amalitzky; в — Gerrhothorax ptdcherrlmus

Во — основная затылочная, Eo — боковая 
затылочная, Оро — заднеушная, Рр — заднете­
менная, Pt — крыловидная, Q — квадратная, 
Q1 — квадратноскуловая, Sy — чешуйчатая, 
stop — слуховая косточка, T — таблитчатая кость 
(а — по Nilsson, 1946, б — по Быстрову. 1957;

е — no Watson, 1951)

затылочным отверстием, между верхними кон­
цами боковых затылочных костей. У большин­
ства лабиринтодонтов и у всех современных 
земноводных эта область остается хрящевой 
(рис. 2г). У некоторых рахитомов (Eryops) в 
нее могут врастать боковые затылочные кости, 
которые, соединяясь над затылочным отверсти­
ем, имитируют наличие самостоятельной верх­
ней затылочной кости.

Ушные капсулы резко выступают наружу от 
затылочного отдела черепа и обычно образу­
ют массивные околозатылочные отростки 
(processus paroccipitalia), направленные от 
боковых затылочных костей наружу и вверх 
(рис. 2, б, в, г). У современных лепоспондиль- 
ных околозатылочные отростки выражены сла­

бо, а у плезиопод они практически отсутству­
ют. У эмбрионов от затылочного отдела (уш­
ная капсула отделена заушной щелью (fissura 
metotica), которая у взрослых сохраняется в 
виде яремного отверстия (foramen jugulare), 
ограниченного сзади боковой затылочной 
костью; у большинства триасовых лабиринто­
донтов это отверстие полностью окружено бо­
ковой затылочной костью. Через яремное 
отверстие проходят языкоглоточный и блуж­
дающий (IX и Х черепномозговые) нервы и 
задняя мозговая вена; добавочный (XI череп­
номозговой) нерв у земноводных не обособлен 
от блуждающего.

У батрахозавров передняя часть ушной кап­
сулы занята передней ушной костью, задняя 
же ее часть и околозатылочный отросток обра­
зованы задней ушной костью. У лабиринтодон­
тов и некоторых лепоспондильных (аистоподы) 
шов между этими костями не выражен (рис. 2а). 
У поздних лабиринтодонтов ушная капсула 
окостеневает не полностью, и тогда боковая 
затылочная кость может врастать в околозаты­
лочный отросток. Дистальная часть околозаты­
лочного отростка у лабиринтодонтов тоже ча­
сто не окостеневает, и в нее может врастать 
таблитчатая кость крыши черепа. У современ­
ных земноводных, за одним исключением (Ne- 
cttirus) в ушной капсуле образуется только пе­
редняя ушная кость, но у триасовых предков 
бесхвостых (Protobatrachus) была известна и 
задняя ушная кость.

Ушная капсула пронизана несколькими от­
верстиями. В ее основании, между передней и 
задней ушными костями образуется овальное, 
или вестибулярное, окно (fenestra ovalis, или 
vestibularis), вмещающее проксимальный ко­
нец слуховой косточки (рис. 2а). Окно это по­
вышает эффективность передачи звуковых ко­
лебаний от слуховой косточки к системе Жид­
костей внутреннего уха, помещающегося в 
ушной капсуле. У кистеперых овального окна 
не было, а у некоторых примитивных земновод­
ных— у плезиопод (Eaton, Stewart, 1960) и у 
эмболомера Pataeogyrinus (Watson, 1926) на 
месте овального окна была развита лишь ям­
ка (pseudofenestra ovalis). С редукцией око­
стенений ушной капсулы область овального 
окна может расширяться, и у поздних лабирин­
тодонтов костный край овального окна 
был образован также парасфеноидом и 
боковой затылочной костью. Передняя стенка 
ушной капсулы пронизана каналом лицевого 
(VII черепномозгового) нерва. На верхней по­
верхности ушной капсулы развит желобок для 
дорсальной головной вены; последняя входит 
в череп сзади, над основанием околозатылоч­
ного отростка (где у земноводных развита глу­
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бокая задневисочная ямка — fossa posttempo- 
ralis — для шейной мускулатуры), проходит 
под костями крыши черепа через задневисоч­
ный канал (canalis postemporalis) и выходит 
на переднюю поверхность ушной капсулы, вы­
ше отверстия для VII нерва. Наконец, на 
внутренней поверхности ушной капсулы име­
ются пара отверстий для слухового (VIII че­
репномозгового) нерва и отверстия для эндо­
лимфатического и перилимфатического прото­
ков внутреннего уха. Перилимфатический про­
ток оканчивается у задней стенки ушной 
капсулы, где образуется затянутое перепонкой 
круглое, или кохлеарное, окно (fenestra rotunda, 
или cochlearis). У земноводных круглое окно 
не обособлено от яремного отверстия как у 
высших наземных позвоночных, и на этом 
основании обычно ошибочно указывают, что 
оно у земноводных отсутствует.

Остальные окостенения мозговой коробки — 
базисфеноид и сфенэтмоид — принадлежат уже 
к переднему ее отделу. Дорсально между ним 
и затылочно-ушным отделами всегда остается 
неокостеневающее пространство (рис. 26), по 
бокам же и в основании черепа они у прими­
тивных земноводных обычно тесно связаны 
друг с другом. В этом случае границей 
между обоими отделами считают отверстия для 
тройничного (V черепномозгового) нерва, кото­
рый выходит из мозговой коробки непосредст­
венно впереди ушной капсулы (рис. 2а). Сфен- 
этмоидный отдел мозговой коробки резко су­
жается впереди ушных капсул, образуя 
межглазничную перегородку, и затем вновь 
расширяется, переходя к носовым капсулам 
(рис. 2в). У примитивных земноводных голов­
ной мозг лишь на незначительном протяжении 
проникает в сфенэтмоид; полость его между 
глазницами содержит лишь обонятельные (I 
черепномозговые) нервы (тропибазальный тип 
черепа). У большинства лепоспондильных и у 
поздних апсидоспондильных сфенэтмоид меж­
ду глазницами резко расширяется, его полость 
занимают большие полушария головного мозга 
(платибазальный тип черепа). Такой тип чере­
па характерен, в частности, для всех современ­
ных земноводных.

Базисфеноид подстилает всю область проме­
жуточного мозга. Позади он граничит с основ­
ной затылочной костью, а заднебоковыми края­
ми примыкает к ушным капсулам. От основной 
затылочной кости базисфеноид обычно отде­
лен глубокой щелью, с ушными же капсулами 
он часто сливается. Базисфеноид образует вы­
ступающие наружу базиптеригоидные отрост­
ки (processus basipterygoidei), с которыми 
сочленяется небно-челюстной аппарат (рис. 2а, 
в). На дорсальной поверхности базисфеноида 

расположена более или менее выраженная ям­
ка— «турецкое седло» (sella turcica), вмещаю­
щая гипофиз. По сторонам от гипофиза базис­
феноид пронизан парой отверстий для внутрен­
них сонных артерий. Над основанием базипте- 
ригоидного отростка располагается небольшое 
отверстие для отводящего (VI черепномозгово­
го) нерва, а несколько впереди него базисфе­
ноид пронизан поперечным каналом межглаз­
ничной вены. В некоторых случаях,— напри­
мер, у Eryops,— канал этот заметно расширя­
ется и, возможно, вмещает начальную часть 
одной из глазных мышц, втягивающей внутрь 
глаз (m. retractor bulbi oculi). У прогрессив­
ных лепоспондильных и у стереоспондильных 
базисфеноид редуцируется, а у всех современ­
ных земноводных полностью исчезает.

Сфенэтмоид у примитивных земноводных 
обычно полностью слит с базисфеноидом, хотя 
в некоторых случаях между обеими костями 
отмечают неполный шов. Сфенэтмоид возника­
ет из нескольких центров окостенения, и соот­
ветственно им в сфенэтмоиде различают вент­
ральную непарную срединную решетчатую, или 
мезэтмоидную (mesethmoideum) и две пар­
ные — спереди глазничноклиновидные, или ор- 
битосфеноидные (orbitosphenoidea) и сзади — 
боковые клиновидные, или латеросфеноидные 
(laterosphenoidea) части. Глазничноклиновид­
ная часть возникает в области хрящевой pila 
metoptica эмбрионального черепа, расположен­
ной непосредственно позади отверстия зритель­
ного (II черепномозгового) нерва, а боковая 
клиновидная часть — в области pila antotica, 
расположенной непосредственно впереди уш­
ной капсулы. У примитивных земноводных все 
эти части сфенэтмоида слиты друг с другом.

В глазничноклиновидной части сфенэтмоида 
расположены отверстия зрительного, глазо­
двигательного и блокового (II, III и IV череп­
номозговых) нервов. Впереди них в боковой 
стенке сфенэтмоида имеется отверстие глазной 
артерии. В некоторых случаях через переднюю 
часть боковой стенки сфенэтмоида проходит ка­
нал глубокой глазной ветви тройничного нер­
ва. Наконец, опереди из сфенэтмоида выхо­
дит обонятельный (I черепномозговой) нерв 
(рис. 2а,в).

Сфенэтмоид постепенно редуцируется у позд­
них апсидоспондильных, и у современных бес­
хвостых сохраняется только его передняя 
часть — непосредственно позади носовых кап­
сул. У некоторых стереоспондильных (Brachy- 
opidae, Etipelor) сфенэтмоид может совсем ис­
чезать. У батрахозавров не окостеневает лишь 
боковая клиновидная часть сфенэтмоида, бла­
годаря чему он четко отделяется от ушных кап­
сул. Наконец, у современных лепоспондильных
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Рис. 4. Череп земноводных сверху (а — г), сбоку (д — е), снизу (ж — к):
а, д — Pataeogyrinus decorum Watson; б, е — Calyptocephatus gayi Parker; в, и — Salamandra maculosa Linnaeus; r, к — 

Pataeoproteus ktatti Herre; ж — Baphetes kirkbyi Watson; s — Eupetor browni (Branson)
Psph — парасфеноид, Bsph — базисфеноид; Bo — основная затылочная, Eo — боковая затылочная, Ept — наружная кры-
ловндная, межвнсочная,
N — носовая, Р — теменная, Р1 — небная, Рm — предчелюстная, Ро — заглазничная,

L — слезная, Мх — челюстная, 
’оГ — заднелобная, Рр — заднете­

менная, РгР — предлобная. Pt — крыловидная, Qj — квадратноскуловая, Qu — квадратная, Sq — чешуйчатая, S/ — над- 
внсочная, V — Pt — иебиосошниковая, V — сошник, T — таблитчатая (а, д — no Watson, 1926; б, е — по Goodrich, 

1930; в, н — no Francis, 1935; г, к — по Dechaseaux, 1955; ж — по Romer, 1947; з — Piveteau, Dechaseaux, 1955)

крыши черепа и мозговой коробки остается 
значительное пространство для челюстной 
мускулатуры и для глаз. У лабиринтодонтов, 
батрахозавров и большинства ископаемых 
лепоспондильных крыша черепа полная, про­
низанная лишь отверстиями ноздрей и глазни­
цами. У некоторых ископаемых лепоспондиль­
ных (аистоподы, лисорофы) и у всех современ­
ных земноводных число покровных костей 
резко уменьшено, а в крыше черепа, особенно 
в заглазничной области, образуются отверстия, 

> или окна (fenestrae). У современных безногих 
эти окна вторично перекрываются разросшими­
ся покровными костями. ,

; У земноводных с полной крышей черепа (ла­
биринтодонты, батрахозавры, нектридии и. 
микрозавры) срединный ряд ее костей образо­
ван налегающими на мозговую коробку парны­
ми носовыми (nasalia), лобными (frontalia), 

1 теменными (parietalia) и заднетеменными
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редукция сфенэтмоида приводит к его вторич­
ному распаду на парные глазничноклино- 
спондильных (Lysorophus) сфенэтмоид, по-ви­
димому, представлен двумя парами окосте­
нений: глазничноклиновидными и боковыми 
клиновидными (= alisphenoidea — по Sollas, 
1920).

Снаружи мозговая коробка покрыта покров­
ными костями крыши черепа. Характернейшей 
особенностью покровных костей черепа ископа­
емых земноводных служит резко выраженная 
скульптура их наружной поверхности, обычно 
бугорчато-ямчатая или гребнистая. Возможно, 
что скульптура эта обязана тесной связи дан­
ных костей с кожей, аналогичной имеющейся 
у крокодилов. У современных земноводных по­
кровные кости нескульптированные.

Вплотную на мозговую коробку налегают 
лишь кости срединного (медиодорсального) 
ряда крыши черепа. По бокам между костями



(postparietalia) костями (рис. 4а). У примитив­
ных лабиринтодонтов (ихтиостеги, некоторые 
рахитомы) иногда присутствует еще непарная 
межносовая (internasale) или непарная меж­
лобная (interfrontale) кость. Заднетеменная 
кость'изредка становится непарной (Ichthyos- 
lega, Euryodus) или вообще исчезает (уплезио- 
Лод, некоторых нектридий и микрозавров). 
Между теменными костями у лабиринтодонтов, 
батрахозавров и большинства ископаемых ле- 
поспондильных расположено небольшое отвер­
стие теменного глаза (foramen parietale).

'Передний край черепа образовав несущими 
зубы костями верхней челюсти; парными пред­
челюстными (praemaxillaria) и челюстными 
(maxillaria). Предчелюстные кости соединяют­
ся швом с передним концом носовых.

Боковая (наружная) часть крыши черепа 
(рис. 4д) образована окологлазничными ко­
стями и костями заглазничной области. Около­
глазничные кости — предлобная (praefrontale), 
заднелобная (postfrontale), слезная (lacrima- 
1е), скуловая (jugale) и заглавничная (postor­
bitale) — заполняют все пространство между 
челюстной костью и костями срединного ряда, 
полностью окружая глазницу. У большинства 
лабиринтодонтов слезная кость оттесняется от 
края глазницы смыкающимися дpyг с другом 
предлобной и скуловой кости. В некоторых 
случаях края глазницы достигает и лобная 
кость, вклинивающаяся между предлобной 
и заднелобной (у плезиопод, капито,завров 
n др.).

Наружное носовое отверстие у примитивных 
земноводных открывается между предчелюст­
ной, челюстной, слезной и носовой костями. 
У лабиринтодонтов слезная кость часто укора­
чивается и отделяется от ноздри смыкающими­
ся друг с другом носовой и челюстной костями. 
В отдельных случаях (Dendrerpeton) слезная 
кость соединяется с предчелюстной по внутрен­
нему краю ноздри, оттесняя от последней но­
совую кость. У ихтиостег ноздри смещаются 
наружу к краю челюсти; при жизни они откры­
вались под верхней губой. Внутри носовой по­
лости образуется еще одна покровная кость — 
septomaxillare, обычно выходящая на поверх­
ность черепа у внутреннего или заднего края 
ноздри. У ихтиостег эта кость может отделять 
от ноздри носовую кость.

Кости заглазничной области разделяются на 
верхний ряд — височных — костей и нижний 
ряд — щечных. К числу первых относятся меж­
височная (intertemporale), надвисочная (sup- 
ratemporale) и таблитчатая (tabulare). Щека 
образована чешуйчатой (squamosum) и квад­
ратноскуловой (quadratojugale) костями. 
У ихтиостег сохраняются также рудименты ко­
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стей жаберной крышки рыб, тесно связанные 
с щечными костями: предкрышечная (ргаеорег- 
culum) и подкрышечная (suboperculum).

У большинства лабиринтодонтов и у батра­
хозавров височные кости впереди достигают 
заднелобных, отделяя Заглазничные от темен­
ных. Однако у ихтиостег, большинства лепо- 
спондильных и у некоторых других земновод­
ных теменные кости широко соединялись с за- 
глазничными, отделяя кости височной области 
от заднелобных. Таблитчатые кости совместно 
с заднетеменными образуют задний край кры­
ши черепа.

Различия в строении костей височной обла­
сти имеют важное значение для построения 
системы земноводных. Межвисочная кость от­
сутствует у всех лепоспондильных и у боль­
шинства лабиринтодонтов, сохраняясь лишь у 
батрахозавров и некоторых наиболее прими­
тивных рахитомов и филлоспондильных. У бат­
рахозавров и лепоспондильных таблитчатые 
кости соприкасаются с теменными (ангустита- 
булярный тип крыши черепа), у лабиринтодон­
тов же они всегда отделены от теменных зад­
нетеменными (латитабулярный тип крыши 
черепа). У большинства микрозавров и еди­
ничных нектридий (Scincosaurus) таблитчатые 
кости исчезают. От костей щечной области ви­
сочные отделены у лабиринтодонтов и батра­
хозавров ушной вырезкой (incisura oticalis), 
по краям которой прикреплялась барабанная 
перепонка. У некоторых лабиринтодонтов таб­
литчатая кость соединяется с чешуйчатой поза­
ди ушной вырезки, превращая последнюю в 
замкнутое отверстие. У лепоспондильных уш­
ная вырезка отсутствует, а у плезиопод она ру­
диментарна и имеет вид брызгальца.

Крыша черепа, полная у лабиринтодонтов, 
батрахозавров, нектридий и микрозавров, ре­
дуцируется у лисорофов, части аистопод и всех 
современных земноводных (рис. 46 — г). У ли­
сорофов редукции подвергаются окологлазнич­
ные кости, из которых у них сохраняются лишь 
предлобные. У аистопод и современных земно­
водных редуцируются также кости височной 
области. У современных безногих покровные 
кости вторично разрастаются, перекрывая окна 
и придавая крыше черепа «полный» вид, од­
нако утраченные их предками кости у них не 
восстанавливаются. Вторичное разрастание 
костей крыши черепа у современных безногих 
связывают с их переходом к роющему образу 
жизни.

На костях крыши черепа у многих ископае­
мых земноводных развиты желобки, вмещав­
шие характерные для рыб сейсмо-сенсорные 
органы или органы боковой линии. Органы эти, 
воспринимающие токи воды, характерны для 



водных земноводных и исчезают у форм, 
ведущих относительно наземный образ жизни. 
Эти чувствующие органы проходили по бокам 
вдоль всего тела и переходили на голову, обыч­
но оставляя отпечатки на покровных костях. 
В случае более полного развития на черепе 
выражены три главных желобка: надглазнич­
ный, подглазничный и нижнечелюстной. Как 
правило, надглазничный желобок проходит по 
височным костям и далее вперед по заднелоб­
ной, предлобной, слезной, носовой и предчелю­
стной костям, где желобки обеих сторон соеди­
няются друг с другом; по таблитчатым и задне­
теменным костям иногда проходит комиссура, 
соединяющая надглазничные каналы сзади. 
Подглазничный желобок проходит по чешуйча­
той или квадратноскуловой, скуловой, слезной 
и предчелюстной костям, где он может сли­
ваться с надглазничным желобком. Позади 
глазниц оба желобка обычно соединяются хо­
рошо выраженной комиссурой, проходящей по 
заглазничной кости. Нижнечелюстной жело­
бок проходит по надугловой, угловой и пла­
стинчатым костям нижней челюсти.

Для прогрессивных земноводных характерно 
ослабление связи сейсмо-сенсорных каналов с 
покровными костями. У ихтиостег, плезиопод и 
по крайней мере у одного рахитома (Stegops —- 
Langston, 1953) они, как и у рыб, заключены 
в костные каналы. В большинстве случаев же­
лобки сейсмо-сенсорных органов становятся 
неполными, а у современных земноводных, со­
храняющих эти органы во взрослом состоянии 
(водные хвостатые, безъязычные лягушки), 
они располагаются в коже, полностью теряя 
связь с костями. По-видимому, в коже распо­
лагались сейсмо-сенсорные органы и у некото­
рых палеозойских лепоспондильных, ведших 
водный образ жизни, но не обладавших желоб­
ками боковой линии на черепе (Diplocaulus и 
ДР-)-

Снизу на мозговую коробку налегает очень 
длинная покровная околоклиновидная кость, 
или парасфеноид (parasphenoideum) (рис. 2в). 
Кроме того, на вентральной поверхности носо­
вых капсул развиваются парные сошниковые 
кости, или сошники (vomeres). У наиболее при­
митивных земноводных — у ихтиостег и, воз­
можно, у плезиопод парасфеноид, как и у ки­
степерых рыб, налегал лишь на этмосфеноид­
ный отдел мозговой коробки. У всех осталь­
ных земноводных парасфеноид разрастается 
назад, подстилая область ушных капсул. В ти­
пичных случаях парасфеноид при этом разде­
ляется на расширенное тело, налегающее сни­
зу на затылочно-ушной отдел мозговой короб­
ки, и на длинный и узкий мечевидный отросток 
(processus cultriformis), подстилающий этмо- 

сфенбидный отдел мозговой коробки и вклини­
вающийся впереди между сошниками.

Первично мечевидный отросток парасфенои­
да имел в сечении V-образную форму, охва­
тывая с боков основание сфенэтмоида. По 
мере развития платибазальности черепа мече­
видный отросток расширяется, и у некоторых 
верхнетриасовых стереоспондилов (Metoposau- 
ridae) он почти не отделяется от тела пара­
сфеноида. Особенно широким становится пара­
сфеноид у некоторых лепоспондильных (лисо- 
рофы, хвостатые, безногие), у которых вообще 
невозможно говорить о его разделении на тело 
и мечевидный отросток.

Тело парасфеноида подстилает базиптери- 
гоидные отростки базисфеноида и у прими­
тивных рахитомов, батрахозавров и некоторых 
лепоспондильных {Phlegethontia} образует со­
вместно с базнсфеноидом или боковыми заты­
лочными костями парные базисфеноидные буг­
ры (tubera basisphenoidea), служащие для 
прикрепления вентральных шейных мышц. 
У большинства земноводных тело парасфенои­
да тесно объединяется с мозговой коробкой и 
у многих стереоспондильных и лепоспондиль­
ных (нектридии, хвостатые) соединяется швом 
с боковыми затылочными костями, а у совре­
менных безногйх парасфеноид даже'срастается 
с последними. У трематозавров тело парасфе­
ноида разрастается назад по вентральной по­
верхности боковых затылочных костей. При не­
доразвитии окостенений ушной капсулы пара­
сфеноид может образовывать край овального 
окна последней.

Тело парасфеноида, как и базисфеноид, про­
низано парным каналом внутренних сонных 
артерий, входящих в полость мозговой короб­
ки по сторонам гипофиза. У большинства зем­
новодных внутренняя сонная артерия проника­
ет в парасфеноид под основанием базиптери- 
гоидных отростков, но у стереоспондильных 
более или менее значительный отрезок этой 
артерии заключается в костный канал, прохо­
дящий в теле парасфеноида от области оваль­
ного окна. В теле парасфеноида у стереоспон­
дильных проходит и начальная часть небной 
артерии, ответвляющейся от внутренней сон­
ной артерии перед ее вхождением в полость 
мозговой коробки. В некоторых случаях {Lyro- 
cephalus, Yaiengia) в теле парасфеноида про­
ходит и небная ветвь лицевого нерва.

Остальные кости небной поверхности черепа 
развиваются в тесной связи с эмбриональном 
небноквадратным хрящем, образующим хря­
щевую основу верхней челюсти (cartilage ра- 
lato-quadratum). У земноводных передняя 
часть этого хряща никогда не окостеневает, в 
задней же образуются две кости: верхняя кры­
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ловидная, или эпиптеригоид (epipterygoide- 
um), и квадратная (quadraturn), образующая 
мыщелок челюстного сочленения. У лисорофов 
и современных земноводных верхняя крыло- 
видная кость отсутствует, а у' бесхвостых и не­
которых хвостатых не окостеневает и квадрат­
ная кость.

На поверхности небноквадратного хряща 
развиваются покровные кости: небная (palati- 
num), крыловидная (pterygoideum) и наруж­
ная крыловидная, или поперечная (ectopterygo- 
ideum, или transversum). Небная и наружная 
крыловидная кости непосредственно прилежат 
к челюстной и совместно с находящимся впе­
реди сошником образуют наружный ряд костей 
нёба. Крыловидная кость прилежит к небной и 
наружной крыловидной с внутренней стороны. 
У наиболее примитивных лабиринтодонтов, 
большинства батрахозавров и некоторых наи­
более примитивных лепоспондильных (Batra- 
chiderpetori) крыловидные кости широко соеди­
няются друг с другом по срединной линии, 
перекрывая парасфеноид и соединяясь впереди 
с сошником. Такое нёбо называется закрытым 
(рис. 4ж). Обычно нёбо у земноводных откры­
того типа (рис. 4д), с более или менее обшир­
ными межкрыловидными, или межптеригоид- 
ными, ямами (fossae interpterygoidei), разде­
ленными парасфеноидом. При особенно силь­
ном развитии межптеригоидных ям (у боль­
шинства лабиринтодонтов, всех бесхвостых и 
Diplocalilus из лепоспондильных) крыловидные 
кости теряют связь с сошниками и соединяются 
впереди с небными костями. У многих стерео- 
спондильных теряется связь и с последними и 
крыловидные кости соединяются лишь с на­
ружными крыловидными костями. У лисоро­
фов, хвостатых и безногих парасфеноид очень 
широкий, а крыловидные кости соединяются 
сзади с ушными капсулами, но не с парасфе­
ноидом (исключение— Cryptobranchidae). 
У лисорофов и Proteidae крыловидные кости 
направлены вперед вдоль парасфеноида и сое­
диняются с сошниками и небными (лисорофы), 
или же только с небными костями (Proteidae). 
У остальных хвостатых и безногих крыловид­
ные кости укорочены и направлены вперед и 
наружу, соединяясь с небными и челюстными 
костями (безногие), с одними челюстными 
(Tylotritori), либо оканчиваясь свободно 
(остальные хвостатые). У Salamandroidea неб­
ные кости срастаются с сошниками и отдают 
длинные отростки, следующие назад вдоль па­
расфеноида (рис. 4и).

Сошники прилежат впереди к предчелюст­
ным костям. У многих апсидоспондильных n 
некоторых лепоспондильных (Diplocaulus, хво­
статые, безногие) между этими костями обра­

зуется переднее небное отверстие (fenestra ра- 
latinum anterior) —парное или непарное. У со­
временных земноводных в этой области рас­
положена межчелюстная железа, и допускают, 
что увеличение переднего небного отверстия 
связано с разрастанием этой железы. Ромер 
(Romer, 1947) склонен считать, что в переднее 
небное отверстие входили при закрывании рта 
клыки, расположенные на симфизе нижней че­
люсти.

Отверстия внутренних ноздрей (хоаны) в ти­
пичных случаях расположены между предче­
люстными, челюстными, небными и сошнико­
выми костями. Однако у многих лабиринтодон­
тов и лепоспондильных, в частности у боль­
шинства стереоспондильных и у современных 
хвостатых и безногих, сошники смыкаются с 
челюстными костями впереди хоан, оттесняя 
от последних предчелюстные кости. У некото­
рых Brachyopoidea от хоан оттесняется и че­
люстная кость.

Крыловидная кость развита почти по всей 
длине небноквадратного хряща. У земновод­
ных она разделяется на три отдела. Централь­
ный утолщенный отдел крыловидной кости 
прилегает к мозговой коробке в области базип- 
теригоидных отростков. Передняя, небная, 
ветвь крыловидной кости соединяется с наруж­
ной крыловидной и (обычно) небной костями, 
а у форм, с несильно развитыми межптериго- 
идными ямами,— и с сошником. Задняя, квад­
ратная, ветвь крыловидной кости имеет вид 
вертикальной пластины, протягивающейся 
вдоль затылочно-ушного отдела мозговой ко­
робки и соединяющейся на конце с квадратной 
и чешуйчатой костями. Центральный отдел 
крыловидной кости у форм с открытым нёбом 
ограничивает сзади межптеригоидную яму. 
Квадратная ветвь образует внутренний край 
большого отверстия для челюстной мускула­
туры, называемого аддукторной вырезкой, или 
основным (нижним) височным окном (incisura 
adductoris, или fenestra basitemporalis). Спере­
ди эта вырезка ограничена задним краем неб­
ной ветви крыловидной кости и наружной 
крыловидной костью, сзади — квадратной 
костью, а снаружи — квадратноскуловой и 
скуловой или челюстной костями. В случае 
утраты наружной крыловидной кости края 
аддукторной вырезки может достигать и неб­
ная кость.

Все покровные кости нёба имеют, по-видимо­
му, висцеральное происхождение. Сошники, 
небные и наружные крыловидные кости соот­
ветствуют зубным пластинкам предчелюстной 
висцеральной дуги, а парасфеноид — сросшим­
ся зубным пластинкам челюстной дуги (Jarvik, 
1960). Подобные зубные пластинки развиты на

35. з*



Рис. 5. Небноквадратный хрящ примитивных наземных позвоночных и его со­
отношение с кровеносными сосудами и нервами.

II, V, VII — корешки черепномозговых нервов; ао — надглазничная артерия, арг — восходящий от­
росток небиоквадратиого хряща, bpt — базальный отросток небноквадратного хряща, Ьрг — базип- 
теригоидный отросток, са — сонная артерия, cht — барабанная струна (внутренняя нижнечелюстная 
ветвь VII черепномозгового нерва), е — этмоидиый отросток небноквадратного хряща, еа — наруж­
ная сонная артерия, h — рожкн подъязычного аппарата, кт — подъязычночелюстная ветвь VII череп­
номозгового нерва, hv — гипофизарная вена, ioa — Межглазничная артерия, jv — яремная вена, та — 
нижнечелюстная артерия, V та — нижнечелюстная ветвь V черепномозгового нерва, тс — меккелев 
хрящ, тх — верхнечелюстная ветвь V черепномозгового нерва, орг — ушной отросток небноквадрат­
ного хряща, oprf — глубокая глазинчная ветвь V черепномозгового нерва, ра — pi la antotica, pal — 
небная ветвь VII черепномозгового нерва, pq — небнойвадратный хрящ, sta—стапедиальная артерия, 

slap — слуховая косточка, voi — боковая головная вена (по Goodrich, 1930)

жаберных дугах костных рыб, и зубы, распо­
ложенные на покровных костях нёба прими­
тивных наземных позвоночных, унаследованы 
ими непосредственно от рыб. По мнению Яр- 
вика, сошники и парасфеноид происходят из 
зубных пластинок инфрафарингеальных эле­
ментов висцеральных дуг, а небные и наруж­
ные крыловидные кости — из зубных пластинок 
верхнего элемента предчелюстной дуги. Раз­
растание парасфеноида наземных позвоночных 
назад Ярвик объясняет включением в его со­
став зубных пластинок инфрафарингеальных 
элементов гиоидной дуги. Аналогичное разра­
стание парасфеноида назад происходит и у лу­
чеперых рыб, у которых гетерогенность пара­
сфеноида легко выявляется. Гетерогенное про­
исхождение имеет, возможно, и небноквадрат­
ный хрящ, в состав которого вошли, по-види­
мому, верхние элементы как челюстной, так и 
предчелюстной дуг (Jarvik, 1960).

Небноквадратный хрящ соединяется с моз­
говой коробкой не только посредством покров­
ных костей, но и непосредственно. Передний 
конец небноквадратного хряща срастается с 
мозговой коробкой в области носовых капсул, 
образуя переднюю квадратночерепную комис­
суру (comissura quadrato-cranialis anterior). 
Кроме того, центральный отдел небноквадрат­

ного хряща образует тройное соединение с моз­
говой коробкой — в области базиптеригоидных 
отростков базисфеноида (1), с передней по­
верхностью ушной капсулы (2) и с латеросфе- 
ноидной областью сфенэтмоида (3). Первое из 
этих соединений образует базальную квадрат­
ночерепную комиссуру, или базиптеригоидное 
сочленение (comissura quadrato-cranialis basa- 
lis, или articulatio basipterygoideus), второе — 
ушную квадратночерепную комиссуру (comis­
sura quadrato-cranialis oticus), а третье — вос­
ходящую квадратночерепную комиссуру (co­
missura quadrato-cranialis ascendens). Между 
задней половиной небноквадратного хряща и 
мозговой коробкой сохраняется так называе­
мый квадратночерепной проход (meatus quad­
rato-cranialis), через который проходит боко­
вая вена головы, внутренняя сонная артерия и 
главная ветвь VII черепномозгового нерва 
(рис. 5).

Передний конец небноквадратного хряща у 
земноводных никогда не окостеневает, и перед­
няя квадратночерепная комиссура всегда оста­
ется хрящевой. Среди современных земновод­
ных передняя комиссура во взрослом состоя­
нии развита лишь у бесхвостых и наиболее 
примитивных хвостатых (Cryptobranchoidea), 
у которых передний конец небноквадратного 
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хряща срастается с задней стенкой носовой 
капсулы (planum antorbitale). У остальных 
хвостатых и безногих передний конец небно­
квадратного хряща недоразвивается и перед­
няя комиссура во взрослом состоянии исчезает. 
Однако передняя комиссура имелась и у иско­
паемых земноводных — по крайней мере у ла­
биринтодонтов, у которых ее строение удается 
восстановить по отпечаткам на небной кости 
(Save-Soderbergh, 1936; Wilson, 1941; Шишкин, 
1960а). Небноквадратный хрящ у лабиринто­
донтов раздваивался на переднем конце, охва­
тывая восходящий отросток небной кости. 
Внутренний отросток переднего конца образо­
вывал переднюю комиссуру в узком смысле 
этого слова, наружный же, называемый квад­
ратнорешетчатым (processus quadrato-ethmoi- 
dalis), срастался с задним челюстным отрост­
ком (processus maxillaris posterior) эмбрио­
нальной planum antorbitale (= lamina orbi- 
to-nasalis), образующей вентролатеральную 
часть задней стенки носовой капсулы. Среди 
современных земноводных оба отростка пе­
реднего конца небноквадратного хряща выра­
жены только у личинок бесхвостых. Обычно 
полагают, что у взрослых бесхвостых связь 
переднего конца небноквадратного хряща с 
мозговой коробкой осуществлена слиянием 
квадратнорешетчатого отростка с задним че­
люстным, собственно же передняя квадратно­
черепная комиссура исчезает. Однако по не­
которым новым данным (Reinbach, 1939, 1951; 
Jarvik, 1942) переднее соединение небно,квад­
ратного хряща взрослых бесхвостых образо­
вано обоими слившимися отростками.

В области трех задних комиссур образуется 
верхняя крыловидная кость. У примитивных 
рахитомов (Edops) в основании верхней кры­
ловидной кости с внутренней стороны имеется 
глубокая ямка (recessus conoideus), в которую 
входит базиптеригоидный отросток базисфе- 
ноида; базиптеригондное сочленение у прими­
тивных лабиринтодонтов подвижное. Верхняя 
часть эпиптеригоида разделяется на передний, 
восходящий, отросток (processus ascendens) 
и на задний, ушной (processus oticus), образу­
ющие соответствующие комиссуры. Ушной 
отросток соединяется со специальным околоуш­
ным гребнем (crista parotica) па передней по­
верхности ушной капсулы. Восходящий отро­
сток отделяет переднюю (глубокую глазнич­
ную) ветвь тройничного нерва от задних (верх- 
не- и нижнечелюстной). Связь восходящего от­
ростка с мозговой коробкой обычно выражена 
слабо.

У большинства земноводных область задних 
соединений небноквадратного хряща с мозго­
вой коробкой существенно перестраивается 

(рис. 6). Изменения связаны главным образом 
с редукцией верхней крыловидной кости и пре­
образованием подвижного базнптеригоидного 
сочленения в неподвижное. Верхняя крыло- 
видная кость, очень хорошо развитая у при­
митивных рахитомов (Edops) и некоторьи 
лепоспондильных (Phlegethontia), недоразви­
вается и утрачивает связь с квадратной костью 
у батрахозавров и большинства лабиринто­
донтов и совсем не окостеневает у всех со­
временных земноводных и у лисорофов. По 
мере редукции верхней крыловидной кости 
recessus conoideus смещается с ее внутренней 
поверхности на крыловидную кость, подстила­
ющую область базнптеригоидного сочленения, 
а у поздних лабиринтодонтов н многих нектри- ' 
днй подвижное сочленение верхней крыловид­
ной кости и базисфеноида замещается непо­
движным шовным соединением крыловидных 
костей с парасфеноидом. При этом recessi соп- 
oidei сохраняются на крыловидных костях над 
шовной поверхностью, а базиптеригоидные 
отростки могут полностью терять связь с-верх- 
ними крыловидными костями. У большинства 
стереоспондильных и некоторых нектридий 
область шовного соединения крыловидных ко­
стей с мозговой коробкой разрастается назад 
и включает боковые затылочные кости. Среди 
современных земноводных базиптеригондное 
сочленение остается подвижным у бесхвостых 
и немногих хвостатых.

Соединение 'восходящего отростка небно­
квадратного хряща с мозговой коробкой может 
замешаться его соединительнотканным соеди­
нением с крышей черепа, особенно у форм с не- 
окостеневающей латеросфеноидной областью 
сфенэтмоида (сеймуриаморфы). У современ­
ных бесхвостых восходящий отросток исчезает, 
а у хвостатых остается лишь в личиночном 
состоянии. Ушной отросток сохраняется у всех 
земноводных, по крайней мере в хрящевом со­
стоянии, и обычно срастается с околоушным 
гребнем.

Квадратная кость, образующая ориентиро­
ванный поперечно мыщелок челюстного сочле­
нения, перекрывается снаружи чешуйчатой и 
квадратноскуловой костями. Прн недоразви­
тии верхней крыловидной кости квадратная 
кость может иногда подвижно сочленяться с 
чешуйчатой (лисорофы, некоторые хвостатые 
Ambystomatidae). Череп с подвижной квад­
ратной костью называют стрептостиличес- 
ким в отличие от монимостилнческого чере­
па с неподвижной квадратной костью. Между 
квадратной и квадратноскуловой костями 
иногда отмечают большое квадратное отвер­
стие (foramen quadratum), через которое к 
нижней челюсти проходит ветвь тройничного
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Рис^б.Чэазиптеригондное сочленение лабирннтодонтов^снаружи (а — г) и с внутренней стороны (д — з):
а, д — Edops Romer et Witter; б, е — Eryops Cope; в, ж — Benthosuchus Efremov; г, з — Lyrocephalus Wi man

art — сочленовная 'ямка, cessus conoideus, е — верхняя крыловидная кость, pt — крыловидная кость, 
— квадратная кость (по Romer, 1947)

Рис. 7. Нижняя челюсть Benthosuchus suschkini (Efremov):
а — снаружи, б — с внутренней стороны

— угловая. Со — венечная, D — зубная, 1с — венечная,— сочленовная,
членовная. Pc — передняя венечная, Ps — задняя пластинчатая, Sa — надугловая, Sp — пластинчатая (Быстров, 1957)



нерва. Чаще это отверстие пронизывает квад­
ратноскуловую кость, и тогда его называют 
околоквадратным (foramen paraquadratum).

Нижняя челюсть образована эмбриональным 
меккелевым хрящом (cartilage Meckeli), на по­
верхности которого развиваются покровные ко­
сти (рис. 7). Обычно окостеневает лишь задняя 
часть меккелева хряща, сочленяющаяся с 
квадратной костью и образующая сочленовную 
кость нижней челюсти (articulare). У совре­
менных бесхвостых окостеневает также самая 
передняя часть меккелева хряща, где образу­
ется подбородочная кость (mentale). Дополни­
тельное окостенение в передней части меккеле­
ва хряща указано и для некоторых тремато- 
завров. Только у наиболее примитивных зем­
новодных (ихтиостеги) меккелев хрящ окосте­
невает более или менее полно, как и у кисте­
перых рыб.

Первично у земноводных в состав нижней 
челюсти входило девять покровных костей. 
В передней половине челюсти образуется шесть 
костей: зубная (dentale) — по верхнему краю 
челюсти, две пластинчатые, передняя и задняя 
(spleniale и postspleniale) — по нижнему краю 
челюсти и три венечные — передняя, проме­
жуточная и собственно венечная (praecoronoi- 
deum, intercoronoideum и coronoideum), распо­
ложенные на внутренней поверхности челюсти, 
вдоль нижнего края зубной кости; иногда зад­
няя венечная кость выходит на верхний край 
челюсти позади зубной кости. В состав задней 
половины челюсти входит всего три кости: над­
угловая (supraangulare), развитая на ее наруж­
ной поверхности, предсочленовная (praearticu- 
lare), покрывающая ее внутреннюю сторону, и 
угловая (angulare), образующая задненижний 
угол челюсти. Предсочленовная кость обычно 
глубоко вклинивается вперед между венечны­
ми и пластинчатыми и зачастую срастается с 
сочленовной. Пластинчатые кости развиты пре­
имущественно на внутренней поверхности че­
люсти. Венечные кости иногда срастаются друг 
с другом.

Покровные кости нижней челюсти окружают 
со всех сторон неокостеневающую часть мек­
келева хряща. В ископаемом состоянии этот 
хрящ не сохраняется, и на его месте внутри че­
люсти образуется так называемый меккелев 
канал (canalis Meckeli). В этом канале внут­
ри челюсти проходят также кровеносные сосу­
ды и нервы. Основной ряд нижнечелюстных 
зубов развит на зубной кости, но у большин­
ства стегоцефалов имеются и внутренний ряд 
зубов или же шагреневые поля из мелких зуби­
ков и на венечных костях. Среди современных 
земноводных внутренний ряд нижнечелюстных 
зубов встречается только у безногих.

Обе ветви нижней челюсти объединяются 
симфизом, образованным зубными и перед­
ними пластинчатыми костями. На верх­
ней поверхности челюсти, непосредственно 
впереди сочленовной ямки для квадрат­
ного мыщелка развита глубокая аддукторная, 
или мышечная, яма (fossa adductores), в ко­
торую входят мышцы, закрывающие рот (че­
люстные аддукторы). Через эту же яму в мек­
келев канал проникает внутренняя нижнечелю­
стная ветвь тройничного нерва; нижнечелюст­
ная ветвь лицевого нерва входит в челюсть 
через отверстие у заднего края предсочленов­
ной кости. Мышца, открывающая рот (muscu­
lus depressor mandibulae), прикрепляется к со­
членовной кости позади челюстного сочлене­
ния, где обычно образуется засочленовный 
отросток (processus retroarticularis).

Аддукторная яма ограничена сочленовной, 
надугловой, задней венечной и предсочленов- 
ной костями; порой ее края достигает и зубная 
кость. Задняя венечная кость вместе с надугло­
вой иногда образует венечный отросток (proces­
sus coronoideus), поднимающийся снаружи над 
передней частью аддукторной ямы. На внут­
ренней поверхности челюсти, между предсоч- 
леновной, угловой и задней пластинчатой 
костями расположено заднее меккелево отвер­
стие (foramen Meckeli posterior), сообщающе­
еся с меккелевым каналом. Переднее меккеле­
во отверстие (foramen Meckeli anterior) у 
лабиринтодонтов расположено в задней пла­
стинчатой кости, а у батрахозавров — обычно 
между предсочленовной и обеими пластинча­
тыми костями. Через оба меккелевых отвер­
стия из нижней челюсти выходят веточки внут­
ренней нижнечелюстной ветви тройничного 
нерва. У батрахозавров оба меккелевых отвер­
стия иногда очень крупные (Pteroplax).

У современных земноводных число покров­
ных костей нижней челюсти резко уменьшено. 
У бесхвостых земноводных сохраняются лишь 
зубная и предсочленовная кости; с последней 
срастается и угловая. У хвостатых сохраняется 
еще и пластинчатая кость, угловая же иногда 
остается самостоятельной. У безногих также 
имеется пластинчатая кость, в состав которой 
вошли и венечные; комплексная пластинчатая 
кость безногих несет внутренний ряд нижнече­
люстных зубов.

Зубы у земноводных первично размещались 
двумя рядами. Наружный ряд был развит на 
предчелюстной и челюстной костях в верхней 
челюсти и на зубной кости — в нижней; внут­
ренний ряд располагался на сошнике, небной 
и наружной крыловидной костях — вверху и на 
всех трех венечных костях — снизу. Кроме того, 
все покровные кости нёба (сошники, небные, 
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наружные крыловидные, крыловидные и ре­
же парасфеноид) во многих случаях покрыты 
«шагренью» из мелких зубиков, иногда рас­
ходящихся радиальными рядами от области 
бази.птер1итоидного сочленения. Шагрень из 
мелких зубиков может развиваться и на венеч­
ных костях нижней челюсти, а в исключитель­
ных случаях — и на предсочленовной (Ro­
mer, 1947). Внутренний верхнечелюстной ряд 
крупных зубов называют небным.

В большинстве случаев зубы у земноводных 
острые, конические, не дифференцированные 
на резцы, клыки и коренные. Часто коронки 
зубов сплющены в передне-заднем направле­
нии (многие лабиринтодонты), иногда они 
сжатые с боков, листовидные (многие хвоста­
тые), в некоторых случаях зубы бывают ци­
линдрическими (Ophiderpetori), а как исклю­
чение— резко уплощенными и расширенными 
(Waggoneria, Pantylidae); такие формы пита­
лись, по-видимому, раковинными моллюсками.

В ряде случаев отдельные зубы резко усиле­
ны и превращены в «клыки». У лабиринтодон­
тов обычно имеется пара клыков на симфизе 
нижней челюсти (их нет у брахиопид) и три 
пары клыков на нёбе: впереди хоан — на сош­
никах и позади хоан — на небных и (исключая 
большинство триасовых форм) на наружных 
крыловидных костях. Небные клыки имелись 
и у кистеперых рыб и, по-видимому, были уна­
следованы от последних. У батрахозавров име­
лись только небные клыки, симфизные же 
отсутствовали. У микрозавров в клык может 
превращаться один из средних верхнечелюст­
ных зубов, у типичных же лепоспондильных 
клыки отсутствуют.

Небный и внутренний нижнечелюстной ряды 
зубов часто недоразвиваются. У большинства 
ранних лабиринтодонтов н батрахозавров неб­
ный ряд представлен лишь парами клыков. 
У современных бесхвостых небные зубы разви­
ты только на сошниках. У микрозавров все 
кости нёба часто бывают покрыты шагренью 
из мелких зубиков, ряд же более крупных зу­
бов, параллельный верхнечелюстному, отсут­
ствует. Наружные челюстные зубы не разви­
ваются лишь в редких случаях: почти все бес­
хвостые не имеют нижнечелюстных зубов, а 
отдельные их представители (жабы) вообще 
полностью утрачивают зубы. Как исключение, 
челюстные зубы исчезают и у некоторых хво­
статых (Sirenidae), у которых они замещаются 
роговыми пластинками. Шагреневые небные 
зубики исчезли у всех современных земновод­
ных, кроме Salamandroidea.

Замечательной особенностью зубов лабирин­
тодонтов и батрахозавров, роднящей их с кис- 
теперыми рыбами, было развитие сложной 

складчатости дентина, почти полностью запол­
няющей полость пульпы (рис. 8). Такие зубы 
получили наименование лабиринтовых: в них 
полость пульпы превращается в «лабиринт» 
узких полостей, расположенных между склад­
ками дентина. Лепоспондильные, филлоспон- 
дильные и современные бесхвостые утратили 
лабиринтовое строение зубов, которые у них 
имеют обширную полость пульпы.

Рис. 8. Benthosuchus suschkini (Efremov). Зуб 
l в поперечном разрезе (Быстров, 1939)

По способу прикрепления зубы у большин­
ства ископаемых земноводных были субтеко- 
донтными или акродонтными: обычно они по­
мещались в зачаточных альвеолах и срастались 
основанием с поверхностью костей; челюстные 
зубы во многих случаях помещались на дне 
общего продольного желобка. У современных 
земноводных небные зубы всегда акродонтные. 
Челюстные зубы у современных земноводных 
или акродонтные (у безногих), или плевро- 
донтные, расположенные в желобках на внут­
реннем крае челюстей (у хвостатых и бесхво­
стых). Замещающие зубы закладываются или 
между функционирующими (у большинства 
лабиринтодонтов), или с внутренней стороны у 
основания изношенного (у современных земно­
водных). Зоны замещения смещаются спереди 
назад волнами, так что в пределах одной че- 
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люстй можно наблюдать чередование молодых, 
старых и замещаемых зубов.

Особое место в черепе земноводных зани­
мают слуховая косточка, подъязычный аппа­
рат и кольцо склеротики. Слуховая косточка 
(stapes) по происхождению соответствует под- 

,веску (hyomandibulare) рыб, соединявшему у 
них задний конец небноквадратного хряща с 
мозговой коробкой. У кистеперых рыб подве­
сок развиленным проксимальным концом при- 
членялся к ушной капсуле, а дистальным со­
единялся с квадратной костью и с вентраль­
ным отделом гиоидной жаберной дуги (сега- 
tohyale); кроме того, подвесок образовывал 
специальный оперкулярный отросток (proces­
sus opercularis), к которому прикреплялась 
жаберная крышка.

С переходом к наземной жизни полость 
брызгальца, расположенная непосредственно 
впереди подвеска, заполнилась воздухом и 
превратилась в полость среднего уха; ее перед­
ний край у земноводных ограничен внутренней 
поверхностью квадратной ветви крыловидной 
кости. Жаберная крыша заместилась упругой 
барабанной перепонкой, а связанный с нею 
подвесок принял функцию передачи звуковых 
колебаний от барабанной перепонки к внутрен­
нему уху. В той или иной форме в слуховой ко­
сточке наземных позвоночных представлены 
все первичные соединения подвеска. Его прок- 
симо-вентральный конец превратился в подош­
ву слуховой косточки, замыкающую овальное 
окно ушной капсулы, а проксимо-дорсаль- 
ный —в верхний отросток слуховой косточки 
(processus dorsalis), связывающий ее с около­
затылочным отростком. Связь подвеска с 
квадратной костью представлена внутренним 
отростком слуховой косточки (processus inter- 
nus); с производным нижнего отдела гиоидной 
дуги слуховая косточка связана нижним отро­
стком (processus inferior), оперкулярный же 
отросток подвеска, по мнению некоторых авто­
ров (Eaton, 1939; Romer, 1941; Westoll, 19436 и 
др.), превратился в наружный, или барабан­
ный, отросток слуховой косточки (processus 
extemus, или tympanicus), связывающий ее с 
барабанной перепонкой. Однако в деталях 
слуховая косточка земноводных резко отлича­
ется от подвеска кистеперых рыб и зачастую с 
трудом может быть сравнима с последним.

Поэтому выдающийся интерес представ­
ляет слуховая косточка плезиопод. У един­
ственного описанного их представителя — 
верхнекарбонового Hesperoherpeton — она 
даже в деталях выглядит вполне сходной с 
подвеском кистеперых. Слуховая косточка 
этого животного очень массивна; развилен­
ным проксимальным концом она соединяется 

с ушной капсулой, а дистальным — с квадрат­
ной костью. Тело кости образует и оперкуляр­
ный отросток, вполне сходный с одноимен­
ным отростком кистеперых. Авторы, описав­
шие Hesperoherpeton (Eaton, Stewart, I960),, 
правда, называют этот отросток барабанным,, 
однако строение всей ушной области делает 
весьма маловероятным наличие у плезиопод 
барабанной перепонки. Надо полагать, это' 
животное не обладало еще средним ухом.

Среди остальных земноводных, пожалуй, 
более примитивное положение занимает слу­
ховая косточка у лепоспондильных и у микро- 
завров, у которых она также протягивается от 
ушной капсулы к квадратной кости. Однако- 
другие связи подвеска в слуховой косточке 
лепоспондильных недоразвиваются. Барабан­
ной перепонки и, соответственно, наружного 
отростка слуховой косточки лепоспондильные 
не имеют, связь с вентральным отделом гио­
идной дуги прослеживается только в онтоге­
незе (безногие, гинобииды), дорсальный же от­
росток слуховой косточки у них четко не вы­
ражен; возможно, правда, что характерное- 
для большинства хвостатых соединение слу­
ховой косточки с чешуйчатой костью, заме­
щающее ее соединение с квадратной, осу­
ществляется через дорсальный отросток.

-Совершенно по-иному построена слуховая 
косточка у апсидоспоидильных и батрахозав- 
ров. У них она направлена от овального окна 
ушной капсулы не к квадратной кости, а косо 
наружу и вверх, к области ушной вырезки. 
На дистальном конце слуховой косточки имел­
ся, по-видимому, хрящевый наружный отро­
сток, связанный с барабанной перепонкой; на­
ружный отросток развит и у современных ап- 
сидоопондильных — у бесхвостых. Ясно выра­
женный дорсальный отросток известен только- 
у брахиопоидов Dvinosaurus и Batrachosuchus-, 
у остальных лабиринтодонтов и батрахо- 
завров дорсальный отросток или был зача­
точным (Edops'j, или дегенерировал. Ни ниж­
него, ни внутреннего отростков у апсидоспон- 
дильных и батрахозавров не известно; возмож­
но, что слуховая косточка соединялась с квад­
ратной связкой (Baphetes). Лишь у неотени- 
ческого Dvinosaurus слуховая косточка была 
несколько наклонена .вниз и, может быть, со­
единялась на конце с квадратной хрящом. Уш­
ная вырезка у Dvinosaurus недоразвивалась, 
и барабанная перепонка, по-видимому, отсут­
ствовала (Bystrow, 1938). Проксимальный 
конец слуховой косточки у лабиринтодонтов- 
был расширен, зачастую слегка развилен и 
соединялся швом с передне-нижним краем 
овального окна; в некоторых случаях (Edops, 
некоторые трематозавры) указывают -даже на 
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прирастание слуховой косточки к краю оваль­
ного окна (Save-Soderbergh, 1936; Romer, 
Witter, 1942). Массивность и неподвижность 
слуховой косточки лабиринтодонтов резко от­
личают ее функционально от слуховой косточ­
ки пресмыкающихся с барабанной перепон­
кой.

Слуховая косточка пересекает в попереч­
ном направлении квадратночерепной проход 
и имеет определенные топографические соот­
ношения с проходящими >в нем сосудами и 
■нервами. У наземных позвоночных латераль­
ная головная вена проходит назад над бази- 
птеригоиднЫ’М сочленением, с внутренней сто­
роны от ушного отростка небноквадратното 
хряща, и выходит из черепа над слуховой 
косточкой, с внутренней стороны от ее дор­
сального отростка. Внутренняя сонная арте­
рия проходит в квадратночерепном проходе 
под слуховой косточкой; впереди она выходит 
из квадратно-черепного прохода, спускаясь к 
основанию черепа с внутренней стороны от 
базиптеригоидных отростков. От задней части 
внутренней сонной артерии отходит дорсаль­
ная ветвь, называемая разными авторами 
глазничной артерией (arteria orbitalis), височ­
но-нижнечелюстной артерией (arteria tempo- 
romandibularis), или артерией слуховой кос­
точки, или стапедиальной (arteria stapedia- 
lis). Эта ветвь у лабиринтодонтов и современ­
ных безногих прободает проксимальную часть 
слуховой косточки, у остальных же земновод­
ных проходит над ее телом, с внутренней сто­
роны от дорсального отростка, и выходит на 
дорсальную поверхность околозатылочного 
отростка ушной капсулы. Наконец, главная 
(подъязычно-нижнечелюстная) ветвь лицево­
го нерва проходит в квадратночерепном про­
ходе вместе с латеральной веной головы и 
загибается вниз позади слуховой косточки 
(ем. рис. 5). Интересно отметить, что у совре­
менных хвостатых главная ветвь лицевого 
нерва проходит под слуховой косточкой. 
Внутренняя нижнечелюстная ветвь лицевого 
нерва, или так называемая барабанная стру­
на (chorda tympani), отходящая от главной 
ветви позади слуховой косточки, у всех зем­
новодных идет непосредственно к нижней че­
люсти. У пресмыкающихся она предваритель­
но загибается вверх, пересекая полость сред­
него уха и перекидываясь через слуховую ко­
сточку кнаружи от дорсального отростка.

У современных земноводных, кроме слухо­
вой косточки, имеется еще так называемый 
крышечный, или оперкулярный хрящ (oper­
culum), замыкающий овальное окно ушной 
капсулы позади основания слуховой косточ­
ки и связанный мышцей с плечевым поясом. 

Хрящ этот генетически не связан со слуховой 
косточкой, а развивается из материала ушной 
капсулы; у безногих и преимущественно вод­
ных хвостатых он вторично срастается со слу­
ховой косточкой, образуя расширенную по­
дошву последней. Возможно, что в той или 
иной форме оперкулярный хрящ имелся и у 
ископаемых земноводных.

Функциональное назначение оперкулярного 
хряща еще не установлено окончательно. До­
пускают, что его связь с плечевым поясом де­
лала возможным проведение к внутреннему 
уху звуков, распространяющихся по субстра­
ту (в почве). Таким образом, «оперкулярный» 
звукопроводящий аппарат представлен у зем­
новодных передними конечностями, оперку­
лярной мышцей и оперкулярным хрящом. 
У наземных хвостатых и единичных бесхвос­
тых слуховая косточка может редуцироваться, 
и тогда оперкулярная система звукопроведения 
оказывается единственной функционирующей 
у взрослых животных. У водных хвостатых и 
безъязычных лягушек, наоборот, может исче­
зать самостоятельный оперкулярный хрящ.

Сходное со слуховой косточкой происхожде­
ние имеют подъязычный аппарат и скелет 
гортани, образующийся за счет вентральных 
отделов жаберных дуг. Дорсальные отделы 
жаберных дуг у земноводных исчезают, иск­
лючая hyomandibulare, превращенное в слу­
ховую косточку.

Более примитивное строение подъязычный 
аппарат имеет у лепоспондильных, особенно 
у безногих, у которых подъязычный аппарат 
представлен очень просто построенными се- 
ratohyale и тремя-четырьмя нерасчлененными 
■жаберными дугами, остающимися хрящевы­
ми. Связочный хрящ (basibranchiale) разви­
вается только между гиоидной и первой жа­
берной дугами; обе эти дуги сращены со свя­
зочным хрящом.

Сходно построен подъязычный аппарат у 
личинок хвостатых. Однако у них жаберные 
дуги расчленены на ceratobranchialia и hypo- 
branchialia, а связочный хрящ развит намно­
го сильнее, чем у безногих. При метаморфозе 
жаберные дуги частично дегенерируют и утра­
чивают членистость, а форма ceratohyale мо­
жет заметно усложняться. Неотенические 
хвостатые по строению подъязычного аппа­
рата близки к личинкам. Подъязычный аппа­
рат хвостатых окостеневает не полностью.

Особенно усложнен подъязычный аппарат у 
современных бесхвостых, у которых отдель­
ные жаберные дуги утрачивают индивидуаль­
ность, образуя широкую пластинку подъязыч­
ной кости (hyoideum), a ceratohyalia . обра­
зуют передние рожки последней (cornua ante- 
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ridres hyoidei), соединяющие подъязычную 
кость с ушной областью черепа.

Среди ископаемых земноводных подъязыч­
ный аппарат известен лишь у единичных ие- 
отеяических лабиринтодонтов (Dvinosaurus), 
где он оказывается построенным по типу ли­
чинок современных хвостатых. Сходство это 
настолько значительно, что позволяет гово­
рить о сохранении такими лабиринтодонтами 
пожизненного жаберного дыхания (Bystrow, 
1938, 1947; Быстров, 1951, 1957, 1957а).

Скелет гортани, представленный у земно­
водных парными черпаловидными (cartilage 
arythenoidea), а иногда (у бесхвостых) и не­
парным кольцевидным хрящом (cartilage cri- 
coidea), никогда не окостеневает и не сохра­
няется в ископаемом состоянии.

Последний элемент скелета головы состав­
ляет так называемое кольцо склеротики (an­
nulus sclerotici) — кольцо тонких костных 
пластинок, образующееся в фиброзной обо­
лочке глаз. В ископаемом состоянии эти кос­
точки сохраняются в виде 'кольца из 20— 
30 отдельных пластинок, расположенных в 
глазницах. Кольцо склеротики свойственно 
большинству позвоночных, кроме акул, мле­
копитающих и современных земноводных. Сре­
ди ископаемых земноводных кольцо склероти­
ки было распространено очень широко, хотя 
в большинстве случаев оно не сохраняется в 
ископаемом состоянии.

Позвоночник земноводных отличается от 
■позвоночника рыб резким усилением невраль­
ных дуг и дифференциацией отделов крестцо­
вого и (обычно) шейного. Разрастание нев­
ральных дуг связано с усилением спинной 
мускулатуры, нагрузка на которую в усло­
виях наземного передвижения резко повыси­
лась. Возросшая нагрузка парных конечно­
стей привела к установлению непосредствен­
ной связи таза с ребрами заднего туловищно­
го позвонка, превратившегося в крестцовый. 
Обособление шеи, сделавшее возможными са­
мостоятельные движения головы, выразилось 
в потере непосредственного костного соедине­
ния плечевого пояса с черепом, в развитии за­
тылочного мыщелка и в связанной с послед­
ним специализации переднего шейного позвон­
ка; движения головы весьма важны наземным 
позвоночным при захватывании пищи и за­
щите от врагов. Плечевой пояс у наземных 
позвоночных остался связанным с ребрами 
лишь мышцами (отчасти в связи е дыхатель­
ной функцией грудной полости), однако уси­
ление последних привело к упрочнению сое­
динения ребер с позвонками. Ребра у назем­
ных позвоночных стали двуголовчатыми, при­
чем к непосредственному сочленению ребра с 

телом позвонка добавилось его дополнитель­
ное сочленение с невральной дугой.

Замечательная особенность позвоночника у 
земноводных — различное происхождение тел 
позвонков у разных их представителей. Кис­
теперые рыбы не имели цельных тел позвон­
ков; у них тело каждого позвонка было обра­
зовано тремя самостоятельными косточками, 
с которыми сверху соединялись невральные 
дуги. У таких близких к земноводным кисте­
перых рыб, как Eusthenopteron, главную мас­
су тел позвонков образовывал передний пар­
ный элемент, называемый гипоцентром, или 
интерцентром .(hypocentrum, или intercent­
rum), а парный плевроцентр, или гастроцентр 
(pleurocentrum, или gastrocentrum) дополнял 
верхнюю часть тела позвонка сзади; невраль­
ные дуги вклинивались с каждой стороны 
между гипоцентром и .плевроцентром. Наибо­
лее примитивные земноводные (ихтиостеги) 
унаследовали от кистеперых рыб столь же 
расчлененные позвонки (только гипоцентр 
сделался у них непарным), однако в поздней­
ших группах земноводных позвонки претерпе­
ли разнообразные изменения своего соста­
ва. Отчасти превращения эти были связаны с 
формированием цельных тел позвонков, совер­
шавшимся независимо в различных группах 
земноводных.

Строение позвоночника издавна кладется в 
основу разделения земноводных на соподчи­
ненные группы. Даже наименования, ряда 
групп даны по характерному для них типу 
строения позвоночника. Принцип классифика­
ции земноводных, основанный на строении по­
звоночника, сохранил свое значение и в наше 
.время, хотя и перестал быть самодовлею­
щим: накопление материалов показало, что 
один и тот же тип позвоночника мог развивать­
ся параллельно в различных группах земно­
водных.

Выделяют семь основных типов строения 
позвоночника земноводных (рис. 9): рахитом­
ный, стереоспондильный, эмболомерный, гаст- 
роцентральный, филлоспондильный, ното­
центральный и лепоопондильный. В основе 
всех их стоит, по-видимому, рахитомный, 
унаследованный непосредственно от кистепе­
рых рыб.

1. Тело рахитомного позвонка образовано 
тремя самостоятельными окостенениями: пе­
редним непарным — гипоцентром и задним 
парным—плевроцентром. Гипоцентр имеет 
серповидную форму и образует большую 
часть вентральной поверхности позвонка, 
плевроцентры всегда смещены несколько 
вверх. Внутри рахитомного позвонка постоян­
но сохраняется хорда. Невральные дуги 
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остаются самостоятельными и сочленяются с 
телом позвонка между гипоцентром и плевро­
центром. У заднего края гипоцентра развита 
фасетка для прикрепления головки ребра,

Рис. 9. Схема эволюции позвоночника земновод­
ных (невральные дуги заштрихованы, плевроцентры 

зачерчены, гипоцентры показаны белым):
1 —* рахитомные позвонки кистеперых рыб, 2 — прнми-

ные рахитомные позвонки 
томные позвонки, 5 — с
6 — филлоспондильные позвонки, 7 — нотоцентральные 
позвонки, 8 — протоэмбол омер ные позвонки, 9 — эм- 
боломериые позвонки, 10 — протогастроцентр ал ьные 
позвонки сеймур наморфов, 11 — типичные гастроцент- 
ральные позвонки пресмыкающихся, 12 — лепоспон-

иногда выступающая наружу на нижнем попе- 
речном отростке, или парапофизе (parapophy­
sis). Фасетка для бугорка ребра развита на 
верхнем поперечном отростке, или диапофизе 
(diapophysis), образованном невральной ду­
гой. Гипоцентры хвостовых позвонков несут 
гемальные дуги, или шевроны (haemapophy­
ses), охватывающие с боков хвостовые крове­
носные сосуды. Невральные дуги (neurapophy- 
ses) рахитомных позвонков обычно сра­
стаются друг с другом, образуя остистый от­
росток (processus spinosus). Рахитомные по­
звонки развиты у ихтиостег, у подавляющего 
большинства рахитомных лабиринтодонтов, у 
многих трематозавров и ряда других ранних 
стереоспондильных.

2. В стереоспондильном позвонке плевро- 
центры редуцируются, а гипоцентр разра­
стается и образует полное дисковидное тело. 
Невральные дуги стереоспондильного позвон­
ка соединяются с гипоцентром швом. В хво­
сте гемальные дуги сращены с телами позвон­
ков. Тела стереоспондильных позвонков обыч­
но несколько двояковогнутые (амфицельные), 
прободенные хордой, но иногда хорда в телах 
позвонков исчезает (например, у плагиозав- 
ров), сами же позвонки становятся выпуклыми 
спереди и вогнутыми сзади — опистоцельными 
(отдельные спинные позвонки Eupelor). Стерео- 
спондиальные позвонки характерные для боль­
шинства поздних стереоспондильных лабирин­
тодонтов. Ранние стереоспондильные обычно 
имели позвонки, переходные по типу между ра­
хитомными и стереоопондильными и называе­
мые неорахитомными. В них плевроцентр^я со­
храняются, но остаются хрящевыми, гипоцент­
ры же не образуют полных дисков.

3. В эмболомерных позвонках плевроцент­
ры срастаются друг с другом и образуют, как 
и гипоцентр, полный диск. Таким образом,, 
в эмболомерном позвонке каждой невральной 
дуге соответствуют два самостоятельных тела: 
переднее из них образовано гипоцентром, а 
заднее — сросшимися плевроцентрами. Ге- 
мальные дуги сращены с гипоцентрами хво­
стовых позвонков. Как гипоцентр, так и плев­
роцентр эмболо-мерного позвонка амфицель­
ные, прободенные хордой. Невральная дуга 
вклинивается сверху между обоими телами. 
Эмболомерные позвонки характерны для эм­
боломерных батрахозавров, но встречаются в 
исключительных случаях и среди рахитомных 
(Dendrerpetontidae) и даже стереоспондиль­
ных (Tupilakosaurus) лабиринтодонтов. У ра- 
хитомов с эмболомерными позвонками гипо- 
центральный диск обычно остается неполным 
дорсально. У плезиопод и редко среди рахи- 
томов известны и позвонки, переходные по 
строению между собственно рахитомными и 
эмболомерными (Acanthostega). В них плев­
роцентры, остающиеся парными, образуют 
диск, намного уступающий по размерам гипо- 
центральному диску (Steen, 1937).

4. В г а стр о центральных позвонках, развив­
шихся из эмболомерных, плевроцентральный 
диск усиленно разрастается н вытесняет гипо­
центр; последний теряет связь с невральной 
дугой и сохраняется в виде серповидного тела 
(интерцентра), вклинивающегося между 'по­
звонками снизу. Гипоцентры хвостовых по­
звонков несут гемальные дуги. Фасетка для 
головки ребра обычно сохраняет свое поло­
жение на рудименте гипоцентра. Гастроцент- 
ральные позвонки характерны для сеймур'иа- 
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морфов, среди которых лишь как исключе­
ние встречаются также эмболомерные позвон­
ки (Chroniosuchus). От сеймуриаморфов гаст- 
роцентральные позвонки унаследовали и пре­
смыкающиеся, у которых гипоцентр зачастую 
полностью исчезает. Тело -гастроцентрального 
позвонка у земноводных всегда амфицельное, 

‘прободенное хордой. Невральные дуги обычно 
срастаются с телами позвонков.

5. В филлоспондильном позвонке, также 
происходящем из рахитомного, невральные 
дуги усиленно разрастаются, обрастая сверху 
хорду, гипоцентр же и плевроцентры редуци­
руются. Филлоспондильный позвонок характе­
рен для бранхиозавров. Гипоцентры у них 
обычно остаются хрящевыми и подстилают 
хорду снизу, плевроцентры же- вообще недо­
развиваются. Невральные дуги остаются пар­
ными.

6. Нотоцентральные позвонки, характерные 
для современных бесхвостых, имеют полные 
тела, образованные, однако, разросшимися ос­
нованиями -невральных дуг; поэтому позвонки 
бесхвостых называют также эпихордальными. 
Гипоцентры и плевроцентры сохраняются 
лишь в виде рудиментов, прирастающих к те­
лам позвонков. Нотоцентральные позвонки 
развились, ■ по-видимому, из филлоспондиль- 
ных. Тела позвонков у бесхвостых первично 
амфицельные, но обычно они становятся во­
гнутыми только спереди (процельными) или 
(реже) вогнутыми сзади (опистоцельными).

Позвонки всех приведенных шести типов 
развиваются за счет окостенения эмбриональ­
ных хрящевых дуг, закладывающихся вокруг 
хорды, и потому Ромер (Romer, 1947) объеди­
нил все эти типы под названием апсидоспон- 
дильного (дугопозвонкового). Первично в об­
ласти каждого позвонка закладываются четы­
ре пары таких дуг: -базальные — в передней 
половине позвонка и вставочные — в задней. 
Невральные дуги образуются из базидорсаль- 
ных хрящевых дуг (basidorsalia), гипоцентр 
развивается путем слияния базивентральных 
дуг (basiventralia), происхождение же плев­
роцентров пока остается неясным. Одни авто­
ры (Ниепе, 1942—1960) считают, что плевро­
центры возникают из вентральных вставоч­
ных, или и-нтервентральных, дуг (interventra- 
lia), интердорсальные же дуги (interdorsalia), 
по мнению Хюне, вошли у апсидоспондильных 
и батрахозавров в состав невральных дуг. 
Другие авторы -(Gadow, 1933) полагают, од­
нако, что плевроцентр рахитомного позвонка 
образовался за счет интердорсальной дуги, а 
так называемый плевроцентр эмболомеров — 
путем слияния интердорсальных элементов с 
интервентральными. Позвонок сеймуриамор- 

фов и высших наземных позвоночных образо­
ван, по Гадову, разросшимся интервентраль­
ным элементом, который он называет гастро­
центром, в отличие от собственно плевро-цент­
ра, имеющего интердорсальное происхожде­
ние. Гадов утверждает, что интердорсальные 
элементы у сеймуриаморфов исчезли, у ра­
хитомов же, по его мнению, редуцировались 
интервентральные элементы (гастР°пентРы) • 
На палеонтологическом материале различное 
происхождение плевроцентров (в широком 
смысле слова) у рахитомов, эмболомеров и 
сеймуриаморфов не подтверждается. Нет яс­
ных данных и о вхождении в состав тел по­
звонков как интердорсальных, так и интер­
вентральных дуг, хотя -в некоторых старых ра­
ботах встречаются указания о развитии в хво­
стовых позвонках единичных рахитомов (Аг- 
chegosaurus и Chelydosaurus) вентральных 
окостенений под плевроцентрами, т; е. гастро­
центров — по Г адову.

7. Лепоспондильные позвонки возникают 
сразу как единое окостенение вокруг оболоч­
ки хорды. Эмбриональные хрящевые дуги у 
лепоспондильных недоразвиваются -и обычно 
появляются в онтогенезе лишь в виде сгуще­
ний -мезенхимы. Поэтому происхождение по­
звонков лепоспондильных не вполне ясно. 
Скорее всего, в состав позвонка лепоспон­
дильных вошли как гипоцентр, так и плевро­
центры. Гемапофизы у них сращены с телами 
хвостовых позвонков, а фасетки для реберных 
головок расположены на теле позвонка. Хюне 
(Ниепе, 1956—1960) называет лепоспондиль­
ные позвонки псевдоцентральными и считает, 
что их тела образованы за счет гипоцентров, 
как и у -стереосп-ондильных. Однако, -по мне­
нию Хюне, в отличие от стереоспондильных, 
интердорсальные дуги у лепоспондильных не 
вошли в состав невральных дуг. У ископаемых 
лепоспондильных тела позвонков обычно глу­
бокоамфицельные, прободенные хордой («пу­
стотелые»), Современные безногие сохраняют 
амфицельные -(но не пустотелые) позвонки, 
среди хвостатых же преобладают опистоцель- 
ные позвонки. У некоторых ископаемых лепо- 
сп-ондильных (лисорофы) невральные дуги не 
срастались с телами позвонков, а оставались 
отделенными от них швом. Такие позвонки по­
лучили название аделоспондильных. По мне­
нию Хюне, тело аделоспондильного позвонка 
образовано за счет обызвествления оболочки 
хорды, без участия как плевроцентров, так и 
гипоцентров; однако эта точка зрения мало 
обоснована.

Обычно лепоспондильными считают и по­
звонки микрозавров, имеющих глубоко амфи­
цельные позвонки, -внешне очень схожие с 
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Позвонками «йастоящих» лепоспондильных. Од­
нако у микрозавров гемапофизы в хвосте рас­
полагаются между позвонками, а не прира­
стают к ним; между позвонками расположены 
у микрозавров и фасетки для реберных голо­
вок. Стин (Steen, 1938) наблюдала у некото­
рых карбоновых микрозавров отпечатки са­
мостоятельных хрящевых гипоцентров, вкли­
нивающихся между позвонками (Microbra- 
chis). Все это говорит в пользу того, что гипо­
центры у микрозавров не вошли в состав по­
звонков и что позвонок их, следовательно, яв­
ляется гастроцентральным, как и у сеймуриа- 
морфов. Невральные дуги у микрозавров 
иногда остаются отделенными от тел позвонков 
швом (как и у «аделоспондильных»), но с воз­
растом обычно прирастают к последним.

Среди земноводных широко распространены 
различные варианты основных типов позво­
ночника, зависящие, в частности, от различ­
ной степени окостенения гипоцентров и плев­
роцентров. У рахитомов, например, гипоцентр 
передних позвонков иногда сохраняет следы 
парного происхождения из парных базивент- 
ральных элементов. Плевроцентры иногда 
срастаются друг с другом (Eryops, Trimero- 
rhachis). Фасетки для реберных головок могут 
смещаться назад, заходя частично на плевро­
центр. Все эти вариации указывают на воз­
можную хрящевую связь отдельных элемен­
тов позвоночника рахитомных лабиринтодон­
тов. Отметим еще, что остистые отростки, 
обычно очень невысокие у земноводных, у 
Platyhystrix резко удлиняются и образуют 
спинной «парус», аналогичный имеющемуся у 
некоторых пеликозавров.

Отдельные позвонки сочленяются друг с 
другом непосредственно поверхностью тел и 
с помощью специальных сочленовных отрост­
ков — зигапофизов (zygapophyses), развитых 
на невральных дугах. Передние сочленовные 
отростки (praezygapophyses) обращены сочле­
новными фасетками вверх и внутрь, задние 
(postzygapophyses) — назад и наружу. У сей- 
муриаморфов и некоторых пермских микро­
завров невральные дуги резко утолщены, а 
зигапофизы широко расставлены и лежат в 
горизонтальной плоскости.

Кроме зигапофизов, у некоторых земновод­
ных развиваются дополнительные сочленения 
между невральными дугами — зигосфены 
(zygosphenes) и зигантры (zygantra). Они 
особенно широко распространены у змее­
видных форм — у современных безногих, у 
аистопод, но встречаются и у земноводных с 
укороченным туловищем (Diplocauliis). Зиго- 
сфен представляет собой клиновидный отро­
сток, образованный обеими невральными ду­

гами. Отросток этот отходит от передней по­
верхности невральных дуг между передними 
зигапофизами и сочленяется с ямкой — зи- 
гантром — на задней поверхности невральных 
дуг, между задними зигапофизами. У некото­
рых современных безногих между задними 
туловищными позвонками может развиваться 
еще одно дополнительное сочленение, образо­
ванное резко удлиненными парапофизами и 
так называемым гипапофизом впереди лежа­
щего позвонка. Гипапофизом (hypapophysis) 
называют непарный отросток, отходящий от 
вентральной поверхности тела позвонка и на­
правленный назад.

Общее число позвонков сильно варьирует. 
В большинстве случаев (лабиринтодонты, 
сеймуриаморфы, нектридии, некоторые хво­
статые) в туловище входит 20—25 позвонков, 
у эмболомеров, микрозавров и большинства 
хвостатых число их повышается до 30—40, у 
змеевидных же форм общее число позвонков 
вместе с хвостовыми достигает 100 (у аисто­
под, Amphituna из хвостатых) или даже 270 
(у некоторых безногих). У бесхвостых, наобо­
рот, туловище резко укорачивается, и в состав 
его входит всего 9—10 позвонков; из этого чис­
ла два передних и три задних могут сра­
статься.

Дифференциация отделов позвоночника вы­
ражена неодинаково у разных земноводных. 
Наиболее примитивные из них, по существу, 
не имели шеи. У них затылочный мыщелок 
был глубоко вогнутым, и хорда, прободая по­
звонок, глубоко проникала в затылочно-уш­
ной отдел черепа (ихтиостеги, плезиоподы). 
В некоторых случаях плечевой пояс был, по- 
видимому, соединен с крышей черепа с по­
мощью характерных для рыб покровных кос­
тей (эмболомер Pteroplax). В большинстве 
же случаев у земноводных дифференцируется 
единственный шейный позвонок — атлант (at­
las); характерного для высших наземных по­
звоночных комплекса двух передних позвон­
ков атлант-эпистрофей (epistrophaeus) у них 
никогда не бывает. Между атлантом и черепом 
иногда вклиниваются самостоятельные нев­
ральные дуги «предпервого» позвонка, или 
проатланта (proatlas), известные, в частности, 
у лисорофов. У лабиринтодонтов и сеймуриа- 
морфов атлант построен по рахитомному типу, 
у лепоспондильных и бесхвостых тело атланта 
цельное. У лабиринтодонтов с парным заты­
лочным мыщелком гипоцентр атланта цмеет 
парную ямку на своей передней конечности.

Атлант земноводных обычно несет пару уко­
роченных ребер. Заметно укороченными бы­
вают ребра и нескольких следующих за ним' 
позвонков. Это позволяет говорить некоторым; 
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авторам о включении в состав шеи позвонков, 
обладающих укороченными ребрами и распо­
ложенных (грубо) впереди плечевого пояса. 

- У Seymotiria, например, насчитывают три 
| шейных- позвонка. У земноводных, утратив- 
У ших парные конечности, границу между таки­

ми шейными и настоящими спинными позвон- 
* ками проводить особенно трудно. Грегори 

(Gregory, 1948), например, насчитывает у 
аистоподы Phlegethontia восемь шейных по­
звонков.

Крестец у земноводных обычно образован 
шшь одним позвонком. Некоторые лабиринто­
донты с сильными конечностями (Dissorophi- 
dae), сеймуриаморфы и микрозавры (Ostodo- 
lepis) имели по два крестцовых позвонка. 
У единичных современных бесхвостых (Pipi- 
dae) в крестец может входить до трех сли- 
лющихся друг с другом позвонков. У безно- 
их и аистопод крестца нет. Иногда допу­

скают, что и у некоторых эмболомеров (Pte- 
roplax) тазовый пояс был связан ,с позвоноч­
ником лишь связками или мышцами '(Watson, 
1926), но это мало обосновано (Romer, 1947).

Хвост -у земноводных обычно умеренно 
удлиненный, насчитывающий около 40 позвон­
ков. Безногие земноводные имеют хвост отно­
сительно очень короткий, насчитывающий 
всего 25—30 позвонков. У современных бес­
хвостых хвоста нет, однако закрестцовые по­
звонки сохраняются и срастаются в одну 
удлиненную цилиндрическую кость — уростиль 
(urostyl). Эта кость лежит в пределах туло­
вища и образована главным образом не хво­
стовыми, а задними туловищными позвонками. 
В крестцовый превратился у бесхвостых один 
из средних туловищных позвонков. Область 
сочленения таза с позвоночником в филогене­
зе перемещалась у них ко все более передним 
позвонкам; процесс этот шел параллельно 
удлинению таза, столь характерному для бес­
хвостых.

Ребра у земноводных первично двухголов­
чатые, умеренно удлиненные, развитые на 
всех позвонках от атланта до передних хво­
стовых. Собственно головка '(capitulum) реб­
ра первично сочленяется с гипоцентром, а до­
полнительный сочленовный отросток — буго­
рок (tuberculum) — с^ диапофизом, располо­
женным на невральной дуге. В некоторых слу­
чаях фасетка для головки ребра смещается 
в значительной степени на плевроцентр (Аг- 
chcria, Benthosuchus). Передние («шейные») 
ребра укорочены, спинные ребра у большин­
ства ископаемых земноводных удлинены, но 
не образуют грудной клетки. У современных 
хвостатых ребра резко укорочены, у бесхво­
стых же ребра обычно -совсем утрачены пли 

сохраняются лишь на трех передних спинных 
позвонках.

На задних спинных позвонках обе головки 
ребер сближаются. У многих лабиринтодон­
тов слабо разделены головки и передних спин­
ных ребер, у Tupilakosatirtis же ребра одного­
ловчатые и прикрепляются к парапофизам. 
У бесхвостых ребра если и сохраняются, то 
всегда бывают одноголовчатыми и прикреп­
ляются к диапофизам. У некоторых лабирин­
тодонтов (Ichthyostega, Eryops, T rematops) 
спинные ребра резко расширены u налегают 
друг на друга. Крестцовые ребра обычно ко­
роткие и широкие; у бесхвостых их нет, и таз 
сочленяется непосредственно с диапофизами 
крестцового позвонка.

Плечевой пояс у земноводных состоит из 
массивной, частично окостеневающей хряще­
вой пластинки, на которую спереди налегают 
покровные кости: клейтрум (cleithrum) — 
сверху и ключица (clavicula) — снизу. На 
вентральной стороне туловища между ключи­
цами располагается непарная межключица — 
interclavicula (рис. 10). В эндохондральной, 
части плечевого пояса, образующей ямку пле­
чевого сочленения, обычно образуется лишь 
одно окостенение — лопаточно-коракоидное,. 
или скапулокоракоид (scapulocoracoideum); 
центр этого окостенения находится, по-види­
мому, над областью плечевого сочленения. Са­
мостоятельные лопатка (scapula) и коракоид 
(coracoideum) наблюдаются лишь у бесхво­
стых земноводных и у единичных стегоцефа­
лов (Seymouria, Diplocaulus, Pantylus).

■Сочленовная ямка плечевого сочленения, 
расположенная «а заднем крае эндохондраль­
ной пластинки, у большинства ископаемых 
земноводных имеет сложную, винтообразную 
форму. Сверху и с внутренней стороны от со­
членовной ямки развито заметное утолще­
ние—супрагленоидная, или мезокоракоид- 
иая, дуга (arcus supraglenoideus, или a. meso- 
coracoideus). У ее края выше и ниже сочле­
новной ямки пластинку плечевого .пояса про­
низывают отверстия для нервов и сосудов. 
Третье отверстие пронизывает коракоидную 
часть плечевого пояса непосредственно под 
сочленовной ямкой. У современных земновод­
ных супрагленоидная дуга не выражена, а 
сочленовная ямка для плечевой кости прини­
мает правильно-округлую форму. У хвоста­
тых земноводных коракоидная часть плечево­
го пояса образует значительный хрящевой от­
росток, направленный вперед и внутрь — так 
называемый передний коракоидный отросток 
(procoracoideum). У бесхвостых земноводных в 
коракоидной части пояса образуется большое 
отверстие, разделяющее окостеневающую—. 
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заднюю — часть коракоида от хрящевой, пе­
редней (procoracoideuim).

Наружная поверхность покровных костей 
.плечевого пояса — клейтрума, ключицы и меж- 
.ключицы — у стегоцефалов скульптирована 
.Клейтрум, налетающий на передний край

ад

Рис. 10. Плечевой пояс земноводных:
а — Eryops Соре — снизу; б — Salamandra naeus — снизу;

CZ — ключица, Сг — коракоид, Cht — клейтрум, Н — плечевая, 
lot — межключнца, Sc — лопатка, Sc-Cr — скапулокоракоид, 

SZ — грудина (а — по Miner, 1924; б, г — по Ihle, van Кат­
рен, Nierstrasz, Versluys, 1927; в — Biitschli, 1910)

лопаточной части пояса, обычно несколько 
расширен .наверху. Ключица, соединяющая­
ся своим узким верхним краем с клейтрумом 
на переднем крае лопатки, загибается вниз и 
внутрь на вентральную поверхность животно­
го и там обычно резко расширяется. Межклю­
чица, имеющая обычно несколько 'ромбиче­
скую форму, сочленяется с внутренними края­
ми обеих ключиц н немного выступает по сре­
динной линии назад. Передняя часть межклю­
чицы, расположенная между ключицами, у 
большинства лабиринтодонтов резко сужена. 
Передний край межключицы иногда зазубрен, 

возможно, в связи с прикреплением подъязыч­
ных мышц. У сеймуриаморфов и в меньшей 
степени у микрозавров задний конец .межклю­
чицы превращен в палочковидный отросток, 
заметно выступающий назад. Задний край 
этого отростка иногда бывает зазубренным 
(Seymourla).

У водных стегоцефалов вентральные по­
кровные кости плечевого пояса — ключицы и 
межключица — резко расширены. У плагио- 
завров и клейтрум превращается в широкую 
пластинку, образующую лишь зачаточный 
ключичный отросток. У бесхвостых земновод­
ных клейтрум недоразвит и сохраняется лишь 
на неокостеневающей части лопатки. Ключицы 
у бесхвостых налегают на хрящевой прокора­
коид, межключица же не вклинивается между 
ними, а выступает от переднего края ключиц 
вперед. У хвостатых земноводных покровные 
кости плечевого пояса не образуются.

Грудина (sternum) у ископаемых земно­
водных никогда не окостеневает, хотя и была, 
по-видимому, развита в виде хряща, охваты­
вающего сзади оба коракоида. Ребра у земно­
водных никогда не достигают грудины и не об­
разуют грудной клетки. У бесхвостых земно­
водных грудина может окостеневать, а обе 
половинки плечевого пояса, первично широко 
перекрывающие друг друга вентрально сво­
ими хрящевыми частями (подвижногрудый 
тип плечевого пояса), могут срастаться дpyг с 
другом по срединной линии (неподвижногру­
дый, или фирмистернальный, тип плечевого 
пояса). У хвостатых земноводных и, по-види­
мому, у стегоцефалов плечевой пояс был под­
вижногрудого, или акриферального, типа.

В тазовом поясе покровных костей нет. 
Эндохондральная пластинка тазового пояса 
разделяется в области сочленовной (вертлуж­
ной) .впадины (acetabulum) на три кости: дор­
сальную, подвздошную (ilium), соединяю­
щуюся с крестцом, и две вентральные: перед­
нюю — лобковую (pubis) и заднюю — седа­
лищную (ischium) (рис. 11). Подвздошная 
кость по положению сравнима с лопаткой, 
лобковая — с коракоидом, а задняя — с доба­
вочным задним коракоидом (metacoracoi- 
deum), образующимся у некоторых пресмыка­
ющихся. У всех современных земноводных и 
многих лабиринтодонтов лобковая кость оста­
валась хрящевой. У ихтиостег и некоторых 
микрозавров (Gymnarthridae) кости таза, как 
и скапулокоракоид, не были обособлены друг 
от друга.

У ихтиостег и эмболомеров подвздошная 
кость образует направленную вверх лопасть, 
от основания которой вверх и Назад отходит 
узкий и длинный отросток. Дорсальная ло-
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пасть сочленялась, по-видимому, с крестцо­
вым ребром, задний же отросток соединялся 
с несколькими (двумя-тремя) закрестцовыми 
ребрами мышцей или связкой. В филогенезе 
установление связи таза с закрестцовыми реб­
рами посредством заднего отростка, возмож­
но, предшествовало развитию настоящего под­
вздошно-крестцового сочленения посредством

Рис. 11. Тазовый пояс земноводных сбоку:
— Archeria Case; б — Eryops Соре; в — Напа Linnaeus;

г — Salamandra Linnaeus

лобковая кость (по Lehman, 1955)

дорсальной лопасти. У некоторых эмболоме- 
ров (Pteroplax) специализированного крест­
цового ребра, вероятно, не было, и таз у них 
мог соединяться с ребрами лишь связками 
(Watson, 1926).

У сеймуриаморфов дорсальная лопасть раз­
расталась и объединялась с задним отрост­
ком, крестец же увеличивался до двух позвон­
ков. У рахитомов, стереоспондильных и лепо- 
епондильных имелась только дорсальная ло­
пасть, задний же отросток, .видимо, редуциро­
вался; у некоторых микрозавров и современ­
ных хвостатых дорсальная лопасть направле­
на косо вверх и назад. У современных бесхво­
стых сочленовная часть подвздошной кости 
разрастается вперед, образуя крайне удлинен­
ное крыло подвздошной кости (ala ilii).

Вентральная часть таза у земноводных пла­
стинчатого типа; лобковая и седалищная ко­
сти их никогда не бывают разделенными боль­
шими отверстиями или вырезками. Лобковая 
кость пронизана запирательным отверстием 
(foramen obturatum) для нерва. Вертлужная 

впадина (acetabulum) правильная, округлая; 
верхний край ее обычно утолщен. На внутрен­
ней поверхности лобковой кости развит гре­
бень для группы бедренных мышц (m. pubo- 
ischiofemoralis internus). Лобковая и седалищ­
ная кости соединяются симфизом по средин­
ной линии. У бесхвостых пластинка тазового 
пояса стоит вертикально, лобковая и седалищ­
ная кости полностью срастаются своими внут­
ренними поверхностями; в образовании сим­
физа у бесхвостых участвуют и подвздошные 
кости.

Помимо обычных тазовых костей, у совре­
менных хвостатых обычно развит так назы­
ваемый надлобковый хрящ .(epipubis), пред-, 
ставляющий собой Y-образную хрящевую па­
лочку с развиленным передним концом; зад­
ним концом надлобковый хрящ соединяется с 
передним краем тазового симфиза. В единич­
ных случаях (Ascaphus, Xenopus) надлобко­
вый хрящ известен и у бесхвостых. У хвоста­
тых передний конец надлобкового хряща 
обычно прилежит к легким и, прижимаясь 
с помощью мышц к последним, способствует 
их опорожнению. О существовании надлобко­
вого хряща у ископаемых земноводных ниче­
го не известно. У Ascaphus, кроме надлобко­
вого хряща, имеется и залобковый (postpubis), 
выступающий от тазового симфиза назад и 
тесно связанный с совокупительным аппара­
том.

Передняя конечность у земноводных обыч­
но четырехпалая, а задняя — пятипалая 
(рис. 12). Пятипалыми передними конечно­
стями обладали лишь пхтиостеги, батрахозав- 
ры, некоторые нектридии (Diceratosaurus) и 
микрозавры (Pantylus). Исчезает всегда на­
ружный (V) палец. У микрозавров число 
пальцев в передней конечности иногда умень­
шалось до трех (Microbrachis). У угревидных 
хвостатых наблюдается дальнейшая редук­
ция конечностей с уменьшением числа паль­
цев >в обеих конечностях до трех или даже 
двух (Amphiuma). У хвостатого Siren задние 
конечности исчезают, аистоподы же и безно­
гие утратили и передние конечности.

Число фаланг в пальцах земноводных обыч­
но меньшее, чем у пресмыкающихся. Для 
большинства характерна формула 2,2,3,2 для 
передней конечности и 2,2,3,4,3— для задней, 
но у сеймуриаморфов число фаланг в пальцах 
становится таким же, как и пресмыкающихся, 
а именно: 2,3,4,5,3(4). Повышение числа фа­
ланг в пальцах характерно также для многих 
нектридий и микрозавров. У Urocordylus, на­
пример, фаланговая формула принимает вид: 
2,3,3,3 для передней n 2,3,3,3,2 для задней ко­
нечности, у Scincosaurus — 3,4,4,3 и 2,3,4"4,3;
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Рис. 12. Скелет земноводных сверху:
~ S alamandr a Linnaeus; б — Pelobates Wagler; в — Trematops Williston (а, в — no Schaeffer, 1941, 

б — по Gregory, 1942)

такого же типа была фаланговая формула и у 
микрозавров.

Важной особенностью земноводных являет­
ся положение эпиподиев их конечностей в го­
ризонтальной плоскости. При таком положе­
нии конечностей значительный компонент тя­
жести животного преобразуется в силу, стре­
мящуюся развести лапы в стороны, и для его 
нейтрализации требуется дополнительная за­
трата энергии. Поэтому горизонтальная поста­
новка конечностей механически менее эффек­
тивна, чем вертикальная, характерная для 
птиц, млекопитающих, двуногих динозавров и 
отдельных других пресмыкающихся. Такая 
постановка конечностей определяет также 
«низкую» осанку земноводных. Однако при 
передвижении 'брюхо у земноводных припод­
нято над землей, по которой может волочить­
ся лишь хвост, и земноводные, строго говоря, 
не «пресмыкаются».

Горизонтальная постановка конечностей от­
ражается и на морфологии лапки. Последние 
у земноводных при передвижении ставятся 
пальцами вперед (а не наружу, как это не­

редко утверждали ранее). По мере отталкива­
ния эпиподий смещается назад относительно 
туловища и в результате дистальный конец 
его поворачивается преаксиальным краем на­
ружу. Однако продольная ориентация лапки 
во время отталкивания сохраняется 'благодаря 
гибкости мелких косточек меэоподия, смещаю­
щихся относительно друг друга. Особенно 
большую деформацию испытывает преакси- 
альная часть мезоподия, гибкость которой по­
вышается за счет дополнительного ряда цент­
ральных косточек.

Плечевая кость (humerus) у лабиринтодон­
тов и батрахозавров имеет очень усложнен­
ную — «тетраэдрическую» — форму из-за раз­
вития мощных отростков для прикрепления 
мышц; тело кости у них почти не выражено 
(рис. 13).

Длинные оси проксимальной и дистальдой 
сочленовных головок ориентированы почти 
под прямым углом друг к другу, что позволяет 
говорить о «скрученности» плечевой кости 
вокруг длинной оси. Проксимальная головка 
не округлая, а резко уплощенная, несколько
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Рис. 13. Плечевая (а, б) и бедренная (в, г) кости земноводных:
а,в — Eryops Соре; б— Salamandra Linnaeus; г — Rana Linnaeus

cad — аддукторный гребень, pc — проксимальная сочленовная головка, сс — локтевой 
мышелок, сг — лучевой мыщелок, dp — дельтопекторальный гребень, ect — наружный 
надмыщелок, ent — внутренний надмыщелок, tri — внутренний вертлуг, tr, — четвер­
тый вертлуг (а, в — no Lehman, 1955; б — по Francis, 1935; г — по Терентьеву, 1950)

изогнутая в соответствии с винтообразной ям­
кой на скапулокоракоиде. На передней по­
верхности кости, у самой проксимальной со­
членовной головки, развит мощный гребень 
для прикрепления дельтовидных и грудной 
мышц — дельто-пекторальный гребень (crista 
delto-pectoralis). На дистальном конце плече­
вой кости развиты большая округлая выпук­
лая поверхность для сочленения с лучевой 
костью, с внутренней стороны в вырезке раз­
вита сигмоидная поверхность для локтевой 
кости. Сочленовную поверхность для лучевой 
кости называют лучевым мыщелком (condy- 
lus radialis), а сочленовную поверхность для 
локтевой кости — локтевым мыщелком (соп- 
dylus cubitalis). Над обоими мыщелками раз­
виты .мускульные отростки — надмыщелки 
(epicondyli): наружный (ectepicondylus), рас­
положенный над лучевым мыщелком, и вну­
тренний (entepicondylus), выступающий над 
локтевым мыщелком. Внутренний надмыще­
лок иногда пронизывает надмыщелковое, или 
энтэпикондилярное, отверстие для нервов и со­
судов .(foramen entepicondyloides). От наруж­
ного надмыщелка отходят мыщцы—разгиба­
тели локтя, а от внутреннего — сгибатели. Над 
наружным надмыщелком на теле плечевой ко­
сти часто развит значительный супинаторный 
отросток (processus supinatores) для мышцы, 
супинирующей (вращающей внутрь) пред­
плечье.

У лепоспондильных и микрозавров, имею­

щих, как правило, небольшие размеры, му­
скульные отростки развиты слабо, а тело ко­
сти выражено отчетливо. У современных зем­
новодных проксимальная головка плечевой ко­
сти становится округлой, а супинаторный от­
росток не развит.

Заметно видоизменяется строение передней 
конечности у современных бесхвостых. У них 
обе кости предплечья срастаются в одну, 
а кисть в большинстве случаев поворачивается 
внутрь вокруг ulnare. Совершенно по-особому, 
наконец, построена передняя конечность у ар­
хаических карбоновых плезиопод, известных 
пока по единственному представителю — He­
speroherpeton. У этого животного конечность 
была необычайно слабо 'расчлененной. Локте­
вой сустав у Hesperoherpeton был слабо оформ­
ленным, а в запястье имелся лишь один прок­
симальный ряд сравнительно удлиненных ко­
сточек. Кисть была четырехпалой. Замечатель­
ной особенностью плезиопод является наличие 
на дистальном конце костей, образующих 
длинную ось конечности (плечевой, локтевой 
и локтевой кисти), наружных выростов, весь­
ма схожих с выростами костей длинной оси 
конечности кистеперых типа Eusthenopteron. 
Следует отметить, что у Eusthenopteron длин­
ная ось грудного плавника образована, веро­
ятно, костями, гомологичными плечевой, луче­
вой и лучевой кисти наземных позвоночных. 
Морфологическое значение конечности плезио­
под остается поэтому неясным.
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Бедренная кость (femur) у земноводных за­
метно отличается по строению от плечевой 
(рис. 13). Она имеет всегда хорошо .выражен­
ный ствол и выпуклую проксимальную сочле­
новную головку, однако форма проксимальной 
сочленовной поверхности бедренной кости так­
же была не округлой, а уплощенной, серповид­
ной. На вентральной поверхности кости у ос­
нования проксимальной головки располагалась 
межвертлужная яма (fossa intertrochanterica), 
у переднего края которой был развит мускуль­
ный отросток — внутренний вертлуг, или тро- 
хантер (trochanter internus). На вентральной 
поверхности бедра развита также У-образная 
система гребней для прикрепления приводящей 
(аддукторной) мускулатуры бедра, называе­
мая аддукторным гребнем (crista adductores). 
Проксимальная развиленная часть аддуктор­
ного гребня охватывала с обеих сторон меж­
вертлужную яму, на месте соединения обеих 
ветвей гребня был развит так называемый чет­
вертый вертлуг (trochanter tertius), к которому 
прикреплялась мощная бедренно-хвостовая 
мускулатура, играющая большую роль в дви­
жении бедра назад при хождении. Передняя 
проксимальная ветвь аддукторного гребня на­
чиналась от внутреннего вертлуга. Дистальный 
конец бедренной кости четко разделялся на 
два мыщелка: латеральный (condylus latera­
lis)— для малоберцовой кости и медиальный 
(condylus medialis) —для большеберцовой ко­
сти.

При общем значительном сходстве в строе­
нии передней и задней конечностей имеются и 
значительные различия, особенно в положении 
отделов конечности и в строении сустава меж­
ду эпиподием и проподием. Передняя конеч­
ность в локтевом суставе резко изогнута и 
пронирована (повернута внутрь) на 90°; в ре­
зультате морфологически дорсальная поверх­
ность конечности, обращенная в плече назад, 
в предплечье и кисти оказывается обращенной 
кверху. Локоть у земноводных направлен на­
зад, как и у высших наземных позвоночных, 
а не наружу, как это часто указывают. Подвиж­
ность в плечевом суставе ограничена, особен­
но у ископаемых земноводных с винтообраз­
ной формой сочленовной ямки плечевого поя­
са. В локтевом суставе, кроме сгибания — вы­
прямления, возможно (при согнутом локте) 
вращение предплечья вокруг длинной оси пле­
ча. Вращение используется для увеличения 
размеров шага при передвижении, и, таким об­
разом, ограниченная подвижность конечности 
в плечевом суставе компенсируется повышен­
ной подвижностью в локтевом.

В задней конечности все отделы имеют оди­
наковую ориентацию и в покое, и бедро, и го­

лень, и стопа обращены морфологически дор­
сальной поверхностью вверх. Колено у земно­
водных, строго говоря, не имеет определенной 
ориентации и направлено вперед, наружу или 
назад—в зависимости от общего положения 
конечности. Отсутствие определенной ориента­
ции колена зависит от ограниченной подвиж­
ности в коленном суставе, в котором возможно 
лишь сгибание—выпрямление и совершенно 
невозможны вращательные движения; поэто­
му ориентация колена целиком определяется 
ориентацией дорсальной поверхности бедра. 
При передвижении ограниченная подвижность 
в коленном суставе компенсируется повышен­
ной подвижностью в тазобедренном, в котором 
благодаря правильной округлой форме верт­
лужной впадины возможны не только движе­
ние бедра в горизонтальной плоскости, но и 
его пронация (вращение преаксиальным краем 
вниз).

Указанные отличия в той или иной форме про­
слеживаются в эволюции всех наземных позво­
ночных и коренятся еще в особенностях поло­
жения грудного и брюшного плавников кисте­
перых рыб (Romer, Byrne, 1931; Дружинин, 
1951). Только у пресмыкающихся с поворотом 
задней конечности дорсальной поверхностью 
вперед вырабатывается постоянная ориента­
ция колена.

У наиболее примитивных земноводных со­
хранялся и скелет хвостового плавника, из­
вестный у ихтиостег (Jarvik, 1952) и у эмболо- 
мера Archeria (Romer, 1956). У ихтиостег хво­
стовой плавник был гипоцеркальным (хвосто­
вая часть позвоночника сгибалась на конце 
вниз). Лопасти плавника, как и у рыб, поддер­
живались кожными плавниковыми лучами, 
опиравшимися на внутренние плавниковые лу­
чи, связанные с остистыми и гемальными от­
ростками. И. И. Шмальгаузен (1955) связыва­
ет необычную для рыб гипоцеркальность хво­
стового плавника ихтиостег с необходимостью 
преодолевать при плавании подъемную силу, 
развиваемую наполненными воздухом легки­
ми. Детали строения хвостового плавника эм- 
боломеров еще не описаны.

В коже большинства ископаемых групп зем­
новодных сохранялись овальные или округлые, 
реже многоугольные или треугольные костные 
чешуйки, соответствующие чешуйчатому по­
крову костных рыб. Чешуйки эти более сильно 
были развиты на брюхе, где они у многих форм 
образовывали так называемые брюшные, реб­
ра, состоящие из Y-образных .рядов мели х че­
шуек. В некоторых случаях брюшные ребра 
перекрывали друг друга и образовывали брюш­
ной панцирь. У некоторых плагиозавров (Ger- 
rothorax) нормально развитые брюшные ребра 
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перекрывались снаружи сплошным чешуйча­
тым панцирем. Допускают, что брюшной пан­
цирь стегоцефалов защищал от повреждений 
брюхо Животного при ползании по суше,-одна­
ко его преимущественное развитие у водных 
форм (бранхиозавры, плагиозавры) свидетель­
ствует в пользу того, что он, скорее, защищал 
водных животных от нападений снизу. Совсем 
не известны брюшные ребра и 'брюшной пан­
цирь у сеймуриаморфов.

На спине имелись, по-видимому, лишь изо­
лированные костные чешуйки, известные у не­
которых рахитомов и микрозавров. Спинной 
панцирь развивался редко, но все же он изве­
стен у диссорофид, котлассий, плагиозавров 
и некоторых нектридий. В единичных случаях 
пластинки спинного панциря срастались с ос­
тистыми отростками -(нектридия Diceratosau- 
rus и сеймуриаморф Bystrowia.no). Следует от­
метить, что и при развитии костного панциря 
кожа земноводных оставалась, вероятно, про­
ницаемой и не приобретала рогового покрова. 
Поэтому костный чешуйчатый панцирь у зем­
новодных, как и у рыб, существенно не пре­
пятствовал развитию кожного дыхания.

Среди современных земноводных только у 
безногих в глубоком слое кожи могут сохра­
няться рудименты костных чешуек. Все осталь­
ные современные земноводные являются «.го­
лыми», не покрытыми ни роговой, ни костной 
чешуей. Лишь в отдельных случаях у бесхво­
стых появляются кожные окостенения, иногда 
образующие спинной панцирь, в порядке ис­
ключения даже соединяющийся с позвонками 
(Brachycephalies).

В заключение отметим важнейшие особен­
ности строения внутренних органов, характе­
ризующие земноводных. В дне ротовой поло­
сти у них развивается мускульный язык, иног­
да (у бесхвостых, некоторых саламандр) ис­
пользуемый для захватывания пищи на суше. 
Мускулатура языка связана с подъязычным 
аппаратом. У рыб имеется лишь зачаток язы­
ка, лишенный собственной мускулатуры. У нео- 
тенических земноводных язык, по-видимому, 
недоразвивался, как и у некоторых «обычных» 
водных форм. В кишечнике большинства ис­
копаемых земноводных сохранялся, очевидно, 
характерный для рыб спиральный клапан, уве­
личивающий всасывающую поверхность киш­
ки. О развитии этого клапана можно судить 
по характерной, закрученной спирально форме 
копролитов — окаменевших экскрементов — 
лабиринтодонтов. У современных земноводных 
спиральный клапан исчезает.

Легкие у земноводных имеют вид тонкостен­
ных мешков с ячеистой поверхностью. Дыха­
тельная поверхность их весьма невелика по 

сравнению с высшими наземными позвоночны­
ми, и в дыхании земноводных весьма важную 
роль играет кожа. В некоторых случаях (раз­
личные водные хвостатые) легкие несут преи­
мущественно гидростатическую функцию — на­
подобие плавательного пузыря рыб — и тогда 
бывают гладкостенными; в таких случаях над­
лобковый хрящ может использоваться для ре­
гулировки заполнения легких воздухом, путем 
сжимания их задней половины. Иногда (без- 
легочные саламандры) легкие полностью исче­
зают. У крупных лабиринтодонтов и батрахо­
завров, имеющих небольшую ‘(относительно 
веса) поверхность тела, роль легких в дыха­
нии, по-видимому, повышалась. В единичных, 
случаях ,в легких развивается хрящевая ткань 
(некоторые безъязычные лягушки).

Дыхание у земноводных совершается по 
принципу нагнетающего насоса: воздух не вса­
сывается в легкие вследствие расширения объ­
ема грудной полости, а нагнетается в них по­
средством активного сжатия ротовой полости. 
В этом отношении земноводные резко отли­
чаются от высших наземных позвоночных. 
Вдох у земноводных осуществляется в два эта­
па: на первом воздух всасывается в ротовую 
полость, на втором — нагнетается в легкие. 
Оба этапа проходят при активной работе мышц 
дна ротовой полости и подъязычного аппарата 
(на первом этапе расширяющих ротовую по­
лость, на втором — сжимающих ее). Выдох 
осуществляется практически пассивно: при 
раскрывании гортанной щели воздух, находя­
щийся в легких в сжатом состоянии, выходит 
из них наружу. При нагнетании воздуха в лег­
кие ротовая полость герметически закрывает­
ся; у современных хвостатых и бесхвостых име-г 
ются клапаны наружных ноздрей, обладающие 
собственной мускулатурой, у бесхвостых на­
ружные ноздри замыкаются при помощи отро­
стков предчелюстных костей.

Таким образом, дыхание у земноводных 
осуществляется, по существу, посредством тех 
же движений, что и у рыб, дышащих по прин­
ципу нагнетающего насоса. У последних дыха­
ние также совершается в два этапа: на первом 
вода всасывается в ротовую полость, а на вто­
ром — выталкивается из нее через жаберные 
щели. Механику дыхательных движений зем­
новодных можно считать унаследованной не­
посредственно от кистеперых рыб (Шмальгау- 
зеи, 195J). И в этом отношении земноводные 
стоят ближе к рыбам, чем к высшим наземным 
позвоночным.

Дыхание по принципу нагнетающего насоса 
сопряжено с рядом неудобств. Оно возможно, 
в частности, лишь при закрытом рте; при этом 
максимальный объем вдыхаемого воздуха 
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зависит от объема ротовой полости. В этом, 
по-видимому, и состоит одна из причин пере­
хода высших наземных позвоночных к дыха­
нию по принципу разрежающего насоса.

У личинок земноводных дыхание осуществ­
ляется также при помощи наружных жабр, из­
вестных в качестве личиночного органа и у 
многих рыб. Среди ископаемых земноводных 
отпечатки наружных жабр известны у бран- 
хиозав-ров, некоторых стереоспондильных 
(Tungussogyrinus), батрахозавров (Discos.au- 
riscus). У современных бесхвостых наружные 
жабры в развитии замещаются внутренними. 
Внутренние жабры имелись, видимо, и у бран- 
хиозавров (Heyler, 1954). Неотенмческие зем­
новодные могут пожизненно сохранять жабер­
ное дыхание.

С появлением у позвоночных легких появил­
ся и дополнительный малый круг кровообра­
щения. Сердце начало получать не только ве­
нозную, но и артериальную кровь, и в нем по­
являются продольные перегородки, отделяю­
щие оба тока крови. У земноводных сердце 
обычно трехкамерное, с разделенным пред­
сердием н общим желудочком. Венозная кровь 
через венозный синус поступает в правое пред­
сердие, а артериальная из легких вливается 
непосредственно в левое предсердие. Желудо­
чек, как и у ганоидных рыб, открывается в 
артериальный конус, в котором артериальная 
кровь отделяется от венозной спиральным кла­
паном.

Совершенство разделяющих кровь приспо­
соблений у земноводных определяется относи­
тельной эффективностью легочного и кожного 
дыхания. При полном переходе к кожному ды­
ханию (как у безлегочных саламандр) .сердце 
вторично становится двухкамерным, а спи­
ральный клапан в артериальном конусе недо­
развивается. При усилении легочного дыхания 
разделяющие кровь устройства выражены осо­
бенно полно. Сосуды, обслуживающие кожное 
дыхание, могут обильно ветвиться в покровных 
костях стегоцефалов, оставляя в них сложную 
систему каналов (Bystrow, 1947).

Почка у земноводных мезонефрическая, как 
и у рыб. В той или иной форме у них сохра­
няются и характерные для мезонефроса ворон­
ки (нефростомы), первично соединяющие по­
чечные канальцы с полостью тела. Проток ме­
зонефроса (вольфов канал) у самцов обычно 
используется и как семепровод. Д4очевые и по­
ловые протоки открываются в клоаку, из 
брюшной стенки которой развивается отсут­
ствовавший у рыб мочевой пузырь. Совокупи­
тельные органы известны лишь в редких слу­
чаях (у безногих, Ascaphus из бесхвостых). 
Однако у большинства хвостатых, несмотря на 

отсутствие совокупительных органов, оплодо­
творение внутреннее; сперматозоиды выделя­
ются ими в общем слизистом мешке — сперма­
тофоре. У бесхвостых (за единичными исклю­
чениями) и, по-видимому, у большинства сте­
гоцефалов оплодотворение было наружным.

Из органов эндокринной системы у земно­
водных впервые появляются характерные для 
высших наземных позвоночных околощитовид­
ные железы и зажаберные тельца, образую­
щиеся в глоточной области.

Головной мозг не образует резко выражен­
ных изгибов, характерных для высших назем­
ных позвоночных, и отличается необычайно 
слабым развитием мозжечка. В больших полу­
шариях появляется зачаточная -кора, обладаю­
щая, правда, только функцией обонятельного 
центра. В крыше промежуточного мозга обра­
зуются два пузырькообразных органа: как пра­
вило, задний превращается в эндокринную же­
лезу— эпифиз, передний же — в так называе­
мый теменной глаз — светочувствительный 
орган, открывающийся наружу через теменное 
отверстие между теменными костями; у кисте­
перых теменной глаз открывался между лоб­
ными костями. Среди современных наземных 
позвоночных теменной глаз сохраняется лишь 
у некоторых пресмыкающихся (у гаттерии и 
многих ящериц), у современных же земновод­
ных он недоразвивается, а теменное отверстие 
исчезает. О развитии теменного глаза у ис­
копаемых земноводных можно судить по нали­
чию у большинства их теменного отверстия.

Главнейшие преобразования глаза земно­
водных по сравнению с рыбами сводятся к 
приспособлению их рефракторного (светопре­
ломляющего) аппарата к условиям зрения в 
воздухе. Светопреломляющая сила роговицы 
такая же, как и воды, и поэтому роговица в 
воде оптически неактивна; у рыб роговица 
имеет неправильную уплощенную поверхность. 
В воздушной среде роговица становится опти­
чески активной и приобретает правильную сфе­
рическую поверхность.

Включение роговицы в состав светопрелом­
ляющего аппарата должно было сделать и без 
того близорукий у рыб глаз еще более близо­
руким. Уменьшение степени миопии (близору­
кости) глаза достигалось у земноводных сме­
щением хрусталика назад и его уплощением. 
У рыб хрусталик выступает через зрачок впе­
ред от -радужины и имеет сферическую форму; 
у земноводных, как и у всех наземных позво­
ночных, хрусталик расположен’целиком поза­
ди радужины, на уровне -реснитчатого тела, и 
более или менее уплощен. У земноводных уп- 
лощенность хрусталика выражена гораздо 
слабее, чем у высших наземных позвоночных, 
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а у некоторых водных хвостатых он фактиче­
ски сохраняет сферическую форму.

Перемещение хрусталика назад от радужи­
ны сделало возможным диафрагмирование 
зрачка в зависимости от яркости освещения 
и создало предпосылки для изменения меха­
низма аккомодации. Последняя у рыб дости­
гается перемещением хрусталика назад; при 
этом гЛаз устанавливается на более отдален­
ные 'Предметы. У земноводных аккомодация 
достигается перемещением хрусталика вперед, 
причем глаз устанавливается на ближние пред­
меты. У всех высших наземных позвоночных 
(кроме змей) аккомодация достигается изме­
нением выпуклости хрусталика, происходящим 
с 'большей скоростью, чем его перемещение.

Подвижность глаз у земноводных резко по­
высилась, причем у них обособились специаль­
ные мышцы, выдвигающие глаз и втягиваю­
щие его обратно. Образовались веки — кож­
ные складки, защищающие глаз от поврежде­
ний, из которых у земноводных, как и у пре­
смыкающихся, подвижно нижнее. Под глазом 
образовались железы, секрет которых защи­
щает глаз от высыхания: гардерова — в перед­
нем углу глазницы и слезная — в заднем. 
У хвостатых обе железы не дифференцирова­
ны друг от друга. У бесхвостых имеется только 
гардерова железа. Секрет окологлазных желез 
по слезному протоку (ductus naso-lacrimalis), 
открывающемуся в конъюнктиве глаз, выво­
дится в носовую полость. У современных зем­
новодных слезный проток проходит в коже, но 
у отдельных стегоцефалов (Seymourla) он, как 
и у высших позвоночных, пронизывал слезную 
(а иногда, и предлобную) кость. У неотени- 
ческих земноводных окологлазные железы и 
веки не развиваются.

Во внутреннем ухе у земноводных образуют­
ся специальные чувствующие поля (сосочки), 
воспринимающие звуки: основной (papilla ba- 
silaris) и сосочек земноводных (papilla amphi- 
biorum); последний отсутствует у высших на­
земных позвоночных. Появляется система на­
полненных жидкостью перилимфатических хо­
дов (ductus perilymphaticus), по которым звуки 
проводятся от овального окна к обоим чувст­
вующим сосочкам; кончается перилимфатиче­
ский проток у задней стенки ушной капсулы, 
где в ней образуется затянутое перепонкой 
круглое окно. Подвесок (hyomandibulare) и 
полость брызгальца превращаются в среднее 
ухо, впервые появляющееся у земноводных. 
Главная функция среднего уха—проведение 
звуков по слуховой косточке от барабанной пе­
репонки к внутреннему уху. У плезиопод, ле- 
поспондильных и микрозавров барабанной пе­
репонки, по-видимому, не было, и слуховая 

косточка служила у них для проведения к вну­
треннему уху .звуков, распространяющихся по 
субстрату (а не по воздуху). У таких земно­
водных слуховая косточка соединяет ушную 
капсулу с квадратной костью и звуки прово­
дятся к внутреннему уху через челюсть и слу­
ховую косточку. Земноводным с таким типом 
звукопроводящего аппарата, чтобы «прислу­
шаться», надо прилечь на землю. Возможно, 
что отсутствие барабанной перепонки у лепо­
спондильных первично (Татаринов, 1958).

В органе обоняния у земноводных намечает­
ся обособление так называемого якобсонова 
органа — выпячивания носовой полости, слу­
жащего для апробирования содержимого рта. 
У земноводных зачаточный якобсонов орган 
никогда не имеет самостоятельного от внутрен­
них ноздрей отверстия в ротовую полость. Но­
совой проход, по-видимому, лишь вторично ис­
пользуется для дыхания. Ихтиостеги, у кото­
рых наружная ноздря открывается под верхней 
губой, по-видимому, как и двоякодышащие 
рыбы дышали ртом.

Принципы систематики
Классификация земноводных в значитель­

ной степени основывается на особенностях стро­
ения позвоночника. В различных группах 
земноводных независимо совершается процесс 
образования цельных тел позвонков из рахи­
томных, унаследованных от кистеперых рыб, 
и различия в способе образования позвонков 
позволяют в ряде случаев выделить отдельные 
филетические ветви земноводных.

В последние годы стали накапливаться ма­
териалы, свидетельствующие о возможности 
приобретения одного и того же типа строения 
позвоночника различными группами земновод­
ных. (Поэтому принцип классификации земно­
водных, основанный на строении позвоночни­
ка, утратил самодовлеющее значение, какое он 
сохранял до последнего времени. Всю боль­
шую роль в построении системы земноводных 
стали играть особенности их черепа, особенно 
топографические соотношения отдельных ко­
стей, такие, например, как наличие или отсут­
ствие контакта теменных и таблитчатых костей 
и др.

В настоящем издании принято разделение 
земноводных на три подкласса: Apsidospondyli 
(апсидоспондильные), Batrachosauria (батра- 
хозавры) и Lepospondyli (лепоспондильные). 
По строению позвоночника батрахозавры при­
мыкают к апсидоспондильным, и Ромер, на­
пример, не выделяет их в особый подкласс. 
Диагностическими особенностями батрахозав­
ров является ангуститабулярный тип крыши 
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черепа (наличие контакта между теменными 
и таблитчатыми костями), а в позвоночнике — 
непарность плевроцентров, образующих глав­
ный элемент позвонка. Батрахозавры запол­
няют пробел между архаичнейшими земновод­
ными и ранними пресмыкающимися и резко 
отделяются от типичных апсидоспондильных 
(Apsidospondyli sensu stricto) направлением 
своего развития.

В особое положение, как группу incertae se­
dis, мы выделяем отряд Aiicrosauria (микро- 
завры), обычно относимый к лспоспондиль- 
ным. Внешне позвонки микрозавров очень 
сходны с позвонками типичных палеозойских 
лепоспондильных, однако тела позвонков у 
них образованы, видимо, одними плевроцен­
трами, и в этом отношении микрозавры стоят 
ближе к батрахозаврам, чем к типичным лепо- 
спондильным. Выделения в особую группу за­
служивают, быть может, н плезиоподы, недав­
но открытые в карбоне С. Америки. Условно 
мы оставляем эту группу в составе апсидо­
спондильных.

Историческое развитие
Древнейшие земноводные (ихтиостеги) из­

вестны из верхнего девона Гренландии. При­
надлежность к ним плохо известной Elpisto- 
stege из нижней части верхнего девона Канады 
сомнительна, происхождение же трехпалых от­
печатков следов Thinopus antiquus из среднего 
девона США до сих пор остается загадочным. 
Сомнительный отпечаток пятипалой конечно­
сти указан и для среднего девона СССР (Мар­
тьянов, 1960).

Примитивные земноводные обладали значи­
тельным сходством с кистеперыми рыбами от­
ряда Osteolepiformes, и их происхождение от 
форм, близких к Eusthenopteron или Sauripte- 
rus, вызывает мало сомнений. Как и у кистепе­
рых рыб, мозговая коробка ранних земновод­
ных была разделена на два отдела, причем 
в дне затылочно-ушного отдела сохранялась 
хорошо развитая хорда. Нижняя челюсть у 
кистеперых и лабиринтодонтов построена поч­
ти тождественно. Позвонки и у кистеперых, и 
у ранних лабиринтодонтов были рахитомными. 
Зубы располагались на челюстях и нёбе по 
сходному плану, причем их строение было ла­
биринтовым. Главные отличия в скелете ран­
них земноводных от кистеперых рыб сводятся 
к преобразованию парных плавников в пяти­
палые конечности «наземного» типа, редукции 
костей жаберной крышки и некоторому изме­
нению пропорций черепа с укорочением его 
Заглазничного отдела и изменением положе­
ния теменного отверстия (у кистеперых рыб 

предглазничная часть черепа по сравнению с 
земноводными резко укорочена и теменное от­
верстие открывается между костями, иногда 
сравниваемыми с лобными).

По некоторым признакам — сохранению ру­
диментов жаберной крышки, наличию замкну­
тых каналов органов боковой линии в покров­
ных частях черепа, остаткам типичного «рыбь­
его» скелета хвостового плавника — ихтибсте- 
ги занимают промежуточное положение между 
типичными земноводными и кистеперыми ры­
бами. Поэтому ихтиостег считают примитив­
нейшими из земноводных, а подкласс апсидо­
спондильных, к которому причисляют ихтио­
стег, ставят в основании родословного древа 
земноводных. Однако родственные связи меж­
ду отдельными подклассами земноводных до 
сих пор представляются далекими от ясности. 
Совершенно загадочным остается и происхож­
дение плезиопод, единственный представитель 
которых (Hesperoherpetori) совмещает крайне 
архаичные особенности в строении мозговой 
коробки и конечностей с необычной специали­
зацией покровных костей черепа.

Батрахозавров большинство авторов счита­
ет относительно близкими к апсидоспондиль- 
ным, и обычно их даже не выделяют в особый 
подкласс. Обе группы имеют много общего в 
строении черепа с хорошо развитыми ушными 
вырезками, а также позвонков, развивающих­
ся путем окостенения эмбриональных хряще­
вых дуг. Эмболомерный позвонок ранних ба­
трахозавров мог развиться из рахитомного 
позвонка примитивных апсидоспондильных. 
Однако среди апсидоспондильных нет группы, 
которую можно было бы считать предковой 
для батрахозавров. Наличие у некоторых 
примитивных батрахозавров (Archeria) хво­
стового плавника с внутренним скелетом за­
ставляет предполагать их весьма раннее от­
ветвление от общего ствола земноводных 
(Romer, 1956).

Еще менее ясно происхождение лепоспон­
дильных, которых зачастую считают группой, 
имеющей не зависимое от остальных наземных 
позвоночных происхождение, и выводят или от 
кистеперых рыб отряда Porolepiformes (Jar- 
vik, 1942, 1955, 1960) или даже от двоякоды­
шащих рыб (Save-Soderbergh, 1934; Lehman, 
1956). Такие «крайние» взгляды нельзя счи­
тать достаточно обоснованными, однако мор­
фологическая обособленность лепоспондиль­
ных, действительно, представляется очень глу­
бокой. В их черепе ушная вырезка отсутствует, 
парасфеноид обычно очень широк, никогда не 
бывает ,межвисочной кости. У современных ле- 
поопондильных (хвостатые, безногие), как и у 
типичных Porolepiformes, носовые полости ши­
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роко расставлены, мозг проникает в межносо- 
вую перегородку, которая очень утолщена и 
заключает в себе пару межносовых полостей. 
В позвоночнике у них не образуется сколько- 
нибудь ясно выраженных эмбриональных хря­
щевых дуг. Несмотря на все это, большинство 
авторов считает лепоспондильных потомками 
данних лабиринтодонтов или батрахозавров.

П. Быстров (1957а) и И. И. Шмальгаузен 
(1958) производят их от эмболомеров.

Спорным остается и вопрос о происхождении 
микрозавров. Отсутствие ушной вырезки и 
чеЖвисочной кости и большое внешнее сход- 
тво их позвонков с позвонками типичных па­
леозойских лепоспондильных заставляет боль­
шинство .авторов относить микрозавров к этой 
группе. Однако по составу позвонки мнкрозав- 
ров стоят ближе к гастроцентральным позвон­
кам сеймуриаморфов, и, по-видимому, их сле- 
?ует считать группой, конвергентно приобрет- 
ней некоторое сходство с лепоспондильными. 
> эстолл (Westoll, 1942) считал ихтиостег пря­
мыми предками микрозавров, но в пользу это­
го говорит разве только отсутствие у обеих 
групп .межвисочной кости.

И микрозавры, и лепоспондильные, и батра- 
хозавры (эмболомеры) появились в раннекар- 
боновую эпоху. В карбоне земноводные пере­
живали период относительного процветания и 
были представлены весьма разнообразно спе­
циализированными формами. Большинство 
карбоновых земноводных сохраняло тесную 
связь с водными местообитаниями. В поздне- 
карбоновую эпоху появились первые сейму- 
риаморфы (Gephyrostegus). Из верхнего же 
карбона известны и остатки плезиопод.

Характерной особенностью пермских фаун 
земноводных является широкое распростране­
ние среди них относительно наземных форм. 
Тесно связанные с водой эмболомеры вымер­
ли уже в начале перми, и в составе пермских 
фаун преобладают рахитомные лабиринтодон­
ты’и сеймуриаморфы. В раннепермскую эпоху 
многочисленны также лепоспондильные и ми­
крозавры. Большинство лепоспондильных (нек- 
тридни и аистоподы) и микрозавры исчезли 
еще до начала позднепермской эпохи.

Триасовые земноводные представлены поч­
ти исключительно стереоспондильнымц лаби­
ринтодонтами, появившимися еще в поздне­
пермскую эпоху.

Эта группа лабиринтодонтов была очень 
многочисленной и разнообразной по своим 
адаптациям; характерной особенностью яв­
ляется тесная связь с .водой всех ее представи­
телей. Отдельные стереоопондильные ('ранне­
триасовые трематозавры и позднетриасовые 
плагиозавры) перешли к жизни в морях — 

единственные случаи среди земноводных. 
К концу триаса многообразие земноводных рез­
ко сокращается, и из юры, помимо единствен­
ной находки челюсти лабиринтодонта Austra- 
pelor в Австралии и сомнительных остатков 
хвостатых из в. юры США, известны лишь 
немногочисленные представители современно­
го отряда бесхвостых. Бесспорные остатки хво­
статых известны только с н. мела, безногие 
же вообще до сих пор не обнаружены в иско­
паемом состоянии.

Эволюционная история земноводных в це­
лом характеризуется наличием двух периодов 
относительного процветания: в карбоне — три­
асе и в кайнозое, и периода упадка — в юре 
и мелу. В первый период процветания зем­
новодные представлены весьма разнообраз­
ными формами, достигавшими подчас ги­
гантских |(для земноводных) размеров. В кар­
боне среди земноводных явно преобладали 
водные формы, в перми—наземные, в триасе 
же—вновь водные. Возможно, что возврат 
земноводных в воду связан с их вытеснением 
размножившимися к тому времени пресмыка­
ющимися, более приспособленными к назем­
ной жизни. Повсеместно от карбона до конца 
триаса земноводные составляли один из основ­
ных элементов фаун наземных позвоночных. 
Кайнозойские земноводные, хотя и являются 
довольно многочисленными, представлены поч­
ти исключительно мелкими животными, срав­
нительно однообразными биологически. Общее 
число современных видов земноводных дости­
гает 2000.

Экология и тафономия ■
Физиологическая специфика земноводных 

во многом определяет особенности их эколо­
гии. Зависимость от влажности исключает воз­
можность существования земноводных в усло­
виях, где нет хотя бы ничтожных скоплений 
жидкой воды. Пойкилотермность препятствует 
проникновению земноводных в полярные стра­
ны. Сильное развитие кожного дыхания тесно 
связано с афмибиотической жизнью земновод­
ных допуская длительное пребывание под по­
дой без нарушения дыхания. Сезонный и су­
точный циклы земноводных в значительной 
степени определяются особенностями их водно­
го обмена и терморегуляции, исключая актив­
ность в условиях низких температур или по­
вышенной сухости воздуха. В странах умерен­
ного климата это приводит к явлению зимней 
спячки, а в условиях летних засух — иногда к 
явлению летней спячки.

Различные земноводные все же в неодинако­
вой степени зависят от воды (Bystrow, 1947).
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А. П. Быстров (1957) выделил два экологиче­
ских типа земноводных: гидрофильный и ксе- 
рофильный. Гидрофильные стегоцефалы обла­
дают хорошо развитыми желобками органов 
боковой линии на черепе, покровные кости у 
них пронизаны густой сетью сосудов, обслужи­
вающих кожное дыхание. Ксерофильные стего­
цефалы не имеют ни желобков боковой линии, 
ни сети кровеносных сосудов в покровных ко­
стях. К числу гидрофильных относятся все 
триасовые лабиринтодонты восточной части 
Русской платформы (Benthosuchiis, Wetluga- 
saurus, Thoostichus). К числу ксерофнльных 
принадлежат обычные пермские лабиринто­
донты территории СССР: Platyops, Melosau- 
rus, Enosuchus, Intasuchus. И гидрофильные, и 
ксерофильные лабиринтодонты обитали, по 
мнению А. П. Быстрова, на берегах водоемов, 
но гидрофилы —в условиях влажного клима­
та, ксерофильные же — в условиях засушливо­
го. Особняком среди пермских лабиринтодон­
тов в СССР стоит двинозавр, покровные кости 
которого лишены сосудистой сети, но бороздки 
органов боковой линии выражены хорошо. 
Двинозавр жил, по мнению А. П. Быстрова, в 
условиях такого засушливого климата, где 
было невозможным существование даже ксе- 
рофильных стегоцефалов. Могли сохраниться 
лишь «гипергидрофильные» земноводные, ни­
когда не выходившие из воды, к числу которых 
принадлежал и неотенический двинозавр. 
Кожное дыхание у него было замещено жабер­
ным, более эффективным в условиях жизни в 
воде.

С критикой идей А. П. Быстрова выступил 
И. А. Ефремов (1952, 1954; Efremov, 1958). 
Подчеркнув общую зависимость всех земно­
водных от воды, И. А. Ефремов указал, что 
существование относительно наземных амфи­
бий возможно лишь в условиях влажного кли­
мата, и поэтому счел ксерофильный облик 
пермских лабиринтодонтов указанием на ши­
рокое развитие в ту эпоху условий влажного 
климата. Гидрофильные приспособления могут 
служить, скорее, показателем сухости климата, 
исключавшей возможность жизни земноводных 
на суше.

Концепция Ефремова выглядит очень убеди­
тельной, но следует указать, что относительно 
наземные («ксерофильные») стегоцефалы мог­
ли обитать и в условиях засушливого климата 
в поймах больших рек.

Практически все земноводные по типу пита­
ния— животноядные. Среди них намечается 
несколько основных экологических типов, из 
которых у стегоцефалов особое распростране­
ние получили три: саламандрообразный, кроко- 
.дилообразный и тип малоподвижных водных 

форм, подстерегавших добычу лежа на дне. 
Земноводные третьего типа отличаются резко 
уплощенным черепом и огромной пастью; об­
разно их иногда называют «живыми капкана­
ми» (Конжукова, 1955). Саламандрообразный 
тип свойствен многим лепоспондильным (не- 
ктридии, лисорофы, современные хвостатые), 
микрозаврам, эмболомерам, филлоспондиль- 
ным ихтиостегам и некоторым мелким рахито- 
мам. Крокодилообразный тип присущ длинно- 
рылым верхнепермским рахитомам типа Pla­
tyops и стереоспондильным трематозаврам. 
Тип «живого капкана» характерен для многих 
верхнетриасовых стереоспондильных. Особня­
ком среди стегоцефалов стоит змеевидный тип, 
свойственный безногим аистоподам, обитав­
шим, по-видимому, на влажных лугах. Среди 
современных земноводных выделяются три до­
полнительных типа: червеобразный, представ­
ленный безглазыми роющими безногими; угре­
видный, представленный водными донными 
хвостатыми с редуцированными конечностя­
ми типа Siren, и тип лягушки, представленный 
бесхвостыми земноводными, передвигающими­
ся по земле прыжками. Очевидно, некоторых 
нектридий (Scatropleura и лисорофов) пра­
вильнее относить к угревидному, а не к сала­
мандровому типу.

Специализированных по питанию среди зем­
новодных мало. Лабиринтодонты крокодилооб­
разного типа были, по-видимому, рыбоядными. 
Среди них особенно интересны трематозавры, 
представляющие собой единственную (кроме 
плагиозавров) группу земноводных, перешед­
шую к жизни в морях (вероятно, в прибрежной 
зоне). Как исключение встречаются среди 
земноводных специализированные моллюско- 
ядные формы, обладающие резко уплощенны­
ми многорядными зубами. К ним относятся 
единичные микрозавры (Pantylus) и сеймуриа- 
морфы (Waggoneria).

Интересно, что даже среди рыбоядных и 
моллюскоядных земноводных никогда не на­
блюдается развития вторичного нёба. Это свя­
зано, по-видимому, с сильным развитием кож­
ного дыхания и относительно невысоким уров­
нем метаболизма земноводных. Ито, и другое 
позволяло земноводным во время питания, по­
ка пища находится во рту, и при длительном 
пребывании в воде «обходиться» одним кож­
ным дыханием.

О размножении стегоцефалов известно не­
многое. Они обладали личиночным развитием 
и, вероятно, выметывали икру в воду. По неко­
торым косвенным признакам допускают, что 
батрахозавры типа Seymouria имели внутрен­
нее оплодотворение. Выявленный у них 
половой диморфизм в строении хвостовых по­
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звонков (передние хвостовые позвонки у сам­
цов не имели гемальных дуг) сходен с поло­
вым диморфизмом современных пресмыкаю­
щихся черепах и крокодилов (White, 1939).

Главные местонахождения стегоцефалов 
приурочены к паралическим угленосным тол­
щам (карбон С. Америки и 3. Европы) и к 
красцветным континентальным фациям (пермь 
н триас С. Америки, Европы и в меньшей сте­
пени Индии и Ю. Африки). Имеются лишь 
единичные находки их за пределами этих 
областей. Подавляющее большинство остатков 
ископаемых хвостатых и бесхвостых найдено в 
ос-адках заболоченных водоемов (кайнозой 
С. Америки, 3. Европы и в меньшей степени 
10. Америки). Накопление костных остатков 
обычно проходило при их более или менее 
далеком переносе, но в ряде случаев место­
нахождения земноводных отмечались на ме­
сте, при пересыхании небольших озер и 
болот. Местонахождения последнего типа 
особенно часты в карбоне и нижней перми 
США. В захоронениях первого типа находят 
черепа и отдельные кости, отсортированные 
несущим потоком по размерам, в захороне­
ниях второго типа встречаются цельные, сочле­
ненные скелеты.

Характер сохранности определяется усло­
виями захоронения. В захоронениях, образо­
вавшихся на месте заболоченных водоемов, 
подчас сохраняются отпечатки мягких тка­
ней - - обычно кожи, но, как исключения, также 
n жабр. В местонахождении эоценовой фауны 
в Гейзельтале (Германия) в отпечатках кожи 
лягушек сохранилась структура эпителиальных 
клеток, меланофоров и даже клеточных ядер. 
В фосфоритах Керси (эоцен — олигоцен Фран­
ции) известны фосфатизированные мумии бёс- 
хвостых. Из Гейзельталя описаны также из­
вестковые конкреции из внутреннего уха бес­
хвостых (Voigt, 1935, 1937).

Биологическое и геологическое 
значение

Земноводные, стоящие в основании всех на­
земных позвоночных, представляют выдаю­
щийся общебиологический интерес, демонстри­
руя своей историей многообразие и противоре­
чивость первых этапов освоения позвоночными 
суши. Явления неотении земноводных показы­
вают возможные пути частичного «обращения» 

эволюции и одновременно доказывают факти­
ческую необратимость ее. Адаптации земно­
водных во многом уникальны, иногда же они 
позволяют проследить конвергентное развитие 
приспособлений, характерных для более позд­
них групп позвоночных (крокодилообразнып 
экологический тип).

Геологическое значение земноводных срав­
нительно невелико, хотя местами они с успехом 
используются для расчленения континенталь­
ного карбона, перми и триаса. На территории 
Европейской части СССР лабиринтодонты ро­
дов Melosaurus и Platyops, например, служат 
надежным указанием на базальные горизонты 
верхней перми, лабиринтодонты рода Dvlno- 
saurus и батрахозавры семейства Kotlassiidae 
указывают на верхнюю часть верхней перми, 
стереоспондилы же родов Benthosuchus и Wet- 
lugasaurus являются руководящим ископае­
мым нижней части триаса.

Распространение некоторых форм, напри­
мер, ,р. Baphetes, в среднем и верхнем карбоне 
3. Европы и С. Америки, свидетельствует о ха­
рактере межматериковых связей в истории 
Земли.

Методика изучения 
ископаемого материала

Методика изучения обычна для наземных 
позвоночных. При препарировке остатков, за­
ключенных в очень твердую породу, применяют 
кислоты. При изучении сильно обугленных 
остатков Стин (Steen, 1938) применила соля­
ную кислоту для растворения костей и изуча­
ла структуру черепа по отпечатку на угле. 
Фрич (Fritsch, 1883—1902) рекомендовал при­
готовление медных гальванотипов с разруша­
ющихся при хранении объектов. Иногда ис­
пользуют метод серийных шлифов для изуче­
ния черепа (Sollas, 1920). А. П. Быстров (Ву- 
strow, 1947) с успехом применил изучение 
структуры костей на шлифах для выводов об 
экологическом облике стегоцефалов. Строение 
мягких тканей восстанавливается по аналогии 
с современными земноводными и пресмыка­
ющимися (Save-Soderbergh, 1936, 1945 и др.). 
Иногда удается проследить и возрастные из­
менения у ископаемых земноводных, но мето­
ды вариационной статистики почти не приме­
няются из-за обычной малочисленности мате­
риала.



СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

ПОДКЛАСС APS1DOSPONDYLI. АПСИДОСПОНДИЛЬНЫЕ

История изучения

Долгое время лабиринтодонтов резко отде­
ляли от современных бесхвостых земноводных, 
с которыми теперь их объединяют в одном под­
классе, и сближали с другими ископаемыми 
группами земноводных. В 1868 г. Коп (Соре, 
1868) объединил всех известных к тому време­
ни ископаемых земноводных в одну группу — 
покрытоголовых (Stegocephalia). Разделение 
стегоцефалов на соподчиненные группы прово­
дилось Копом на основании строения позвоноч­
ника.

В 1890 г. Циттель (Zittel, 1890) разделял 
стегоцефалов, принимавшихся им в ранге отря­
да, на четыре подотряда. Phyllospondyli, Lepos- 
pondyli, Temnospondyli in Stereospondyli. Под­
отряд Temnospondyli объединял рахитомных 
лабиринтодонтов с эмболомерамп. Большую 
роль в построении системы апсидоспондильных 
сыграли в дальнейшем работы Уотсона (Wat­
son, 1919—1940). Этот автор показал большую 
близость собственно темноспондильных к сте- 
реоспондильным и объединил обе группы в од­
ном отряде Labyrinthodontia, использовав та­
ким образом родовое наименование Оуэна. 
Лабиринтодонтов Уотсон разделял на три 
группы: Embolomeri (карбоновые формы), 
Rhachitomi (пермские наземные формы) и 
Stereospondyli (триасовые вторично-водные 
формы). Филлоспондильных и лепоспондиль­
ных земноводных Уотсон выделял в особые 
отряды.

Большой шаг вперед в построении системы 
земноводных сделал Севе-Сёдерберг (Save-So­
derbergh, 1934—1936), который впервые ука­
зал на большую близость к лабиринтодонтам 
филлоспондильных и современных бесхвостых 
земноводных. Он пришел также к выводу о ге­
терогенности эмболомеров и разделил их на 
две группы: Loxommoidea и Anthracosauria. 
Первых он отнес к лабиринтодонтам и вместе 
с филлоспондильными и бесхвостыми земно­
водными выделил в надотряд Batrachomorpha, 
а антракозавров объединил с сеймуриаморфа- 
ми и высшими наземными позвоночными в над­
отряде Reptiliomorpha.

Ромер (Romer, 1939—1947) принял взгляды 
Севе-Сёдерберга о близости филлоспондиль­
ных и бесхвостых к лабиринтодонтам, однако в 
своей системе сохранил последних в прежнем 
объеме, включив в их число антракозавров и 

сеймуриаморфов. Филлоспондильных Ромер 
счел не самостоятельной группой, а личинка­
ми рахитомных лабиринтодонтов. Всех земно­
водных Ромер разделил на два подкласса: 
Apsidospondyli и Lepospondyli, различая в со­
ставе первого из них два надотряда: Labyrin­
thodontia и Salientia. Лабиринтодонтов Ромер 
разделял, как и Севе-Сёдерберг, на две груп­
пы: Temnospondyli и Anthracosauria (вклю­
чая сеймуриаморфов). Отряд Temnospondyli 
разделялся на четыре подотряда: Ichthyoste- 
galia, Rhachitoma, Trematosauria, Stereospon­
dyli.

В настоящем издании подкласс Apsidospon- 
dvli принимается в объеме, предлагавшемся 
Севе-Сёдербергом для Batrachomorpha. Антра- 
козавры и сеймуриаморфы выделяются в са­
мостоятельный подкласс Batrachosauria. Апси- 
доспондильные разделяются на два надотряда: 
Labyrinthodontia и Salientia. В состав лаби­
ринтодонтов, кроме отряда Temnospondyli, 
включается и отряд Plesiopoda, описанный не­
давно из верхнего карбона США (Eaton, Ste­
wart, 1960). Темноспондильные разделяются 
на четыре подотряда: Ichthyostegalia, Rha­
chitomi, Phyllospondyli и Stereospondyli. Тре- 
матозавры включены в состав стереоспон- 
дильных.

Общая характеристика 
и морфология )

Земноводные, у которых таблитчатые кости 
черепа не соприкасаются с теменными, а тела 
позвонков образованы разрастанием эмбрио­
нальных хрящевых дуг, замещенных костью. 
В. девон —ныне. Разделяются на два резко 
отграниченных надотряда: саламандре- или 
крокодилообразные хвостатые земноводные с 
большим черепом, покрытым сплошной кры­
шей покровных костей (Labyrinthodontia), и 
бесхвостые земноводные со значительной ре­
дукцией покровных окостенений черепа (Sa­
lientia).

У примитивных апсидоспондильных мозго­
вая коробка окостеневает очень полно, без «яс­
ного разграничения на отдельные кости. Этмо- 
сфеноидный отдел черепа у них не отделен от 
отико-окципитального фонтаиелью в боковой 
стенке мозговой коробки. Череп примитивных 
апсидоспондильных по типу близок к тропиба­
зальному и имеет окостеневающую межглаз-
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яичную перегородку. У поздних апсидоспон­
дильных мозговая коробка окостеневает не 
полностью, появляются швы между отдельны­
ми входящими в ее состав костями, череп 
становится ' платибазальным и мозговая по­
лость заходит вперед, в межглазничную об­
ласть. !
• В затылочной области черепа апсидоспон­
дильных первично развиваются три кости: ос­
новная затылочная (basioccipitale) и парные 
боковые затылочные (exoccipitalia). Первично 
все эти кости участвуют в образовании заты­
лочного мыщелка. У поздних апсидоспондиль-

>ix основная затылочная кость редуцируется, 
< затылочный мыщелок становится парным. 
Верхняя затылочная кость (supraoccipitale) 
отмечается как исключение лишь, у некоторых 
стереоспондильных и у плезиопод.

В стенке ушной капсулы обычно образуется 
лишь одна кость, не подразделенная на перед­
не- и заднеушную. У прогрессивных апсидо- 
сюндильных задняя часть ушной капсулы 
< стается хрящевой. У бесхвостых земноводных 

некоторых лабиринтодонтов не окостеневает 
базисфеноид.

Сфенэтмоид у примитивных апсидоспон­
дильных вплотную прилежит к ушным капсу­
лам и зачастую срастается с ними, но у позд­
них форм сфенэтмоид значительно редуцирует- 
•я, и между ним и ушными капсулами появля- 
гся неокостеневающее пространство.
Характерной особенностью костей крыши че­

репа апсидоспондильных является отсутствие 
контакта между таблитчатыми и теменными 
костями (латитабулярный тип строения крыши 
черепа). У бесхвостых земноводных задние ко­
сти крыши черепа — заднетеменные и таблит­
чатые — исчезают.

Слезная кость у примитивных апсидоспон­
дильных идет от глазницы к ноздре, но у мно­
гих форм она укорачивается и теряет связь с 
ноздрей, а иногда и с глазницей. Бесхвостые 
земноводные утратили почти все окологлаз­
ничные кости (предлобную, заднелобную, слез­
ную и заглазничную). В височной области у 
большинства апсидоспондильных исчезает 
межвисочная кость, а у бесхвостых земновод­
ных—и надвисочная. В связи с утратой части 
костей ушная вырезка у бесхвостых земновод­
ных расположена вдоль заднего края чешуйча­
той кости.

У примитивных апсидоспондильных, как и у 
кистеперых рыб, крыловидные кости широко 
соприкасаются друг с другом по средней ли­
нии, налегая снизу на парасфеноид (закрытый 
тип нёба). У большинства апсидоспондильных 
между крыловидными костями и парасфенои- 
том развиваются обширные межкрыловидные, 

или межптеригоидные, ямы (fossa interptery- 
goidea). Небноквадратный хрящ у апсидоспон­
дильных первично подвижно сочленяется с ос­
нованием черепа посредством так называемо­
го базнптеригоидного сочленения, образован­
ного верхней крыловидной костью и специаль­
ным отростком базисфенопда. У более специа­
лизированных лабиринтодонтов сочленение это 
.становится неподвижным и замешается пря­
мым шовным соединением покровных костей — 
крыловидных и парасфеноида. В передней ча­
сти нёба между предчелюстными костями и 
сошниками у апсидоспондильных часто разви­
то переднее небное отверстие (fenestra palatina 
anterior).

У наиболее примитивных апсидоспондиль­
ных (ихтиостеги) наружный ряд небных ко­
стей — сошники, небные и наружные крыло­
видные кости — несут продольный ряд зубов, 
параллельный челюстному. У других форм ряд 
этот обычно неполный, и в типичных случаях 
он представлен лишь клыками, расположенны­
ми парами впереди хоан (на сошниках), поза­
ди хоан (на небных костях) и на наружных 
крыловидных костях. Кроме больших зубов, на 
покровных костях небной поверхности иногда 
развита шагрень мелких зубиков.

В нижней челюсти у примитивных апсидо­
спондильных имеется полный набор типичных 
для кистеперых рыб и ранних наземных позво­
ночных покровных костей..

У бесхвостых земноводных сохраняются 
лишь две покровные кости: зубная и предсо- 
членовная.

По строению позвонков апсидоспондильные 
разделяются на четыре главные группы: рахи­
томные, стереоспондильные, филлоспондиль- 
ные и нотоцентральные; кроме того, в отдель­
ных случаях отмечены и эмбломерные позвон­
ки. Наиболее примитивные апсидоспондиль­
ные имеют рахитомные позвонки. В типичных 
случаях тело рахитомного позвонка состоит из 
трех окостенений: непарного гипоцентра и пар­
ного плевроцентра. Иногда гипоцентры перед­
них двух — трех позвонков остаются парными, 
а у архегозаврид в хвосте указывалось нали­
чие двух пар плевроцентров: дорсальных и 
вентральных. Рахитомные позвонки характер­
ны в общем для палеозойских апсидоспондиль­
ных.

У триасовых апсидоспондильных преоблада­
ет или стереоспондильный, или переходный к 
нему — неорахитомный тип строения позвон­
ков.

Филлоспонднльные позвонки характерны 
для некоторых карбоновых и пермских неоте- 
нических земноводных, выделяемых обычно в 
особый подотряд. Иногда для филлоспондилов 
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устанавливали сохранение на вентральной по­
верхности хорды и непарного элемента, воз­
можно, соответствующего гипоцентру.

Нотоцентральные позвонки присущи бесхво­
стым земноводным. По-видимому, нотоцент­
ральный позвонок может быть выведен из фил- 

■лоспондильного.
Плечевой пояс апсидоспондильных состоит 

из массивной эндохондральной части, на по­
верхности которой развиваются покровные ко­
сти. Эндохондральная часть плечевого пояса 
образует ямку плечевого сустава и обычно 
представлена единственным окостенением ■— 
скапулокоракоидом (scapulocoracoideum), но 
у современных бесхвостых она подразделена на 
лопатку и коракоид. На лопатку налегает не­
большая покровная кость — клейтрум, а на ко­
ракоид— ключица. Между ключицами на вент­
ральной поверхности животного развивается 
непарная межключица. У водных лабиринто­
донтов ключицы и межключица резко расши­
рены.

Грудина у лабиринтодонтов не известна; 
у бесхвостых она обычно окостеневает, но ни­
когда не бывает связанной с ребрами, как у 
высших наземных позвоночных.

Лобковая кость тазового пояса обычно оста­
ется хрящевой. У бесхвостых подвздошная 
кость резко удлинена. Исключая ихтиостег, у 
всех апсидоспондильных кисть была четырех­
палой. Фаланговая формула обычно типа 2, 2, 
3, 2 для кости и 2, 2, 3, 4, 3 для стопы. У бесхво­
стых конечности, особенно задние, резко удли­
нены, что связано с передвижением прыжка­
ми, Кости предплечья и голени срастаются, 
проксимальные косточки стопы резко удлине­
ны, дистальные редуцируются.

Историческое развитие

Древнейшие земноводные — ихтиостеги, из­
вестные из верхнего девона Гренландии, при­
надлежат к числу апсидоспондильных. У их­
тиостег сохранились многие примитивные при­
знаки в строении черепа и хвоста, позвонки их 
были рахитомными, близкими по строению к 
позвонкам кистеперых рыб, передние конечно­
сти пятипалыми. Однако по ряду признаков 
(исчезновение межвисочной кости, положение 
ноздрей на вентральной стороне черепа) их 
едва ли можно считать прямыми предками бо- 
бее поздних апсидоспондильных.

В начале карбона появились настоящие ра­
хитомные лабиринтодонты. Из первоначально­
го центра развития, охватывающего область 
древней суши от Гренландии до юга Англии, 
лабиринтодонты проникают в Европу и С. Аме­
рику.

К пермскому периоду рахитомы достигают 
расцвета, 1повсемесгно составляя один из глав­
ных элементов фауны. К числу примитивней­
ших рахитомов должны быть отнесены карбо­
новые локсоммоиды, сближавшиеся ранее с 
эмболомерами.

Характерной особенностью эволюции лаби­
ринтодонтов является постепенное преобразо-- 
вание их позвоночника из рахитомного в сте-- 
реоспондильный, укорочение туловища и уве­
личение головы; их череп уплощается и ста*  
новится платибазальным, а затылочной мыще*  
лок разделяется надвое.

К числу примитивнейших рахитомов примы­
кают и кохлеозавроиды, широко расселившие­
ся в конце карбона и в начале перми по Евро­
пе и С. Америке. Однако у них уже появились 
межптеригоидные ямы, отсутствовавшие у лок- 
соммоидов, и по ряду признаков они стоят в 
основании более поздних ветвей пермских ла­
биринтодонтов.

Одной из таких ветвей были эриопсоиды — 
типичные рахитомы ранней перми С. Америки, 
обильные и разнообразные по своим адапта­
циям. Для них характерны развитие неподвиж­
ного базиптеригоидного сочленения, трехраз­
дельный затылочный мыщелок и развитие боль­
ших межптеригоидных ям. Эриопсоиды включа­
ют лабиринтодонтов, наиболее приспособлен­
ных к наземному образу жизни (трематоп- 
сиды, диссорофиды). Сравнительно крупные 
кохлеозавриды из верхнего карбона Чехослова­
кии были, по-видимому, предками и интазу- 
хид — своеобразных раннепермских рахитомов 
С. Приуралья, развитие которых пошло по пу­
ти, сближающему их с североамериканскими 
трематопсидами.

Наряду с наземными лабиринтодонтами, в 
перми обильны и водные типы с архаическими 
чертами в строении черепа: тримерорахоиды 
в С. Америке и архегозавроиды в Европе. Вод- 
вые лабиринтодонты в перми все же остава­
лись менее многочисленными по сравнению с 
разнообразными полусухопутными и сухопут­
ными формами.

Длинномордые рыбояды архегозавриды из 
ранней перми Европы были исходной группой 
для высокоспециализированных гавиалоподоб­
ных платиопид поздней перми Приуралья. 
К архегозавридам близки и более коротко­
мордые мелозавриды, широко расселившиеся 
в позднепермское время на востоке Русской 
платформы. * ,

С примитивными рахитомами связаны род­
ством и своеобразные филлоспондильные зем­
новодные, выделяемые в особый подотряд. 
У этих маленьких земноводных, имевших не­
сколько личиночный облик, тела позвонков
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были представлены остающимися самостоя­
тельными невральными дугами, обрастающими 
хорду; вентрально, под хордой, располагался, 
по-видимому, непарный элемент. На нёбе у 
филлоспондилов были развиты межптеригоид- 
ные ямы. Ромер (Romer, 1939) счел филло­
спондильных личинками различных рахитомов, 

*но в последние годы получены данные, позво­
ляющие говорить о самостоятельности этой 
группы (Heyler, 1954; Lehman, 1955). Филло- 
спондилы широко распространены в карбоне 
3. Европы и С. Америки, но встречаются также 

> в нижней перми 3. Европы. Недавно остат- 
u филлоспондилов были обнаружены в ниж­

ней перми Казахстана.
К концу перми численность рахитомов быст­

ро падает, и в триас переходит лишь единст­
венный их представитель (южноафриканский 
\licropholis). Их заместили стереоспондильные 
емноводные, составляющие главный элемент 
риасовых фаун земноводных. Отличительные 
ризнаки стереоспондилов — платибазальный 

гереп, стереоспондильные позвонки и др.— 
приобретались независимо различными ветвя­
ми стереоспондилов, и группа эта, видимо, яв­
ляется генетически сборной. С самого начала 
стереоспопдилы представлены четырьмя само­
стоятельными ветвями — капитозавроидами, 
трематозавроидами, брахиопоидами и плагио- 
завроидами, родственные связи между которы­
ми совершенно неясны. Примитивные предста­
вители каждой из этих ветвей по строению 
позвоночника примыкают к рахитомам. Подав­
ляющее оольшинство стереоспондилов — ти­
пично водные формы.

Длинномордые трематозавроиды представ­
ляют большой интерес как единственная (за 
исключением плагиозаврид) группа земновод­
ных, перешедшая к жизни в морях ■—в при­
брежной зоне. Генетически трематозавроиды, 
возможно, связаны с архегозавридами. Они 
были сравнительно недолговечными и извест­
ны только из нижнетриасовых отложений с 
очень большой территории — Европа (до Арк­
тики), Индия, Ю. Африка.

Основную группу стереоспондилов состав­
ляют капитозавроиды. Их наиболее примитив­
ные представители—позднепермские ринезу- 
хиды-1 обладали еще пеорахитомными позвон­
ками. Широко распространенные в раннем 
триасе Старого Света бентозухиды, также еще 
сохранявшие неорахитомные позвонки, связы­
вают ринезухид с типичными капитозаврида- 
ми. Последние процветали в Европе на протя­
жении всего триаса. К капитозавридам примы­
кают и мастодонзавры — крупнейшие из изве­
стных земноводных.

Третью ветвь стереоспондилов составляют

широкоголовые брахиопоиды, известные с тер­
ритории всех материков, кроме Антарктиды. 
Среди всех стереоспондилов брахиопоиды наи­
более тесно связаны со своими предками из 
рахитомов. Их пермские представители лишь 
с трудом могут быть отделены от примитивных 
рахитомов типа Saurerpeton. К числу брахио- 
поидов принадлежит и неотеничный двинозавр 
из в. перми В. Европы, обладающий еще рахи­
томными позвонками. Большой интерес пред­
ставляет и нижнетриасовый тупилякозавр, 
распространенный на обширной территории от 
Гренландии до Индии и обладавший совершен­
но необычными для триасовых лабиринтодон­
тов эмболомерными позвонками.

Типичные брахиопоиды не пережили средне­
го триаса. В позднетриасовую эпоху их замести­
ли метопозавриды. обладавшие крайне упло­
щенным черепом, значительно удлиненным в 
заглазничной части. Эта группа весьма харак­
терна для позднего триаса С. Америки, но от­
дельные представители ее известны из 3. Ев­
ропы и Индии.

Четвертая ветвь стереоспондилов—плагио- 
завроиды — является, пожалуй, наиболее обо­
собленной. Их характеризуют крайне уплощен­
ный и укороченный череп, необычный тип 
скульптуры покровных костей и многие свое­
образные черты в строении посткраниального 
скелета. Обычно плагиозавроидов склонны 
сближать е брахиопоидами (Watson, 1956), 
однако существенных доказательств этому нет. 
Недавняя находка в верхней перми В. Афри­
ки своеобразного представителя плагиозав­
роидов — Peltobatrachus — говорит о весьма 
древнем происхождении этой группы.

К концу триаса многообразие стереоспонди­
лов резко сокращается, и из юры (Австралии) 
известна лишь единичная находка челюсти 
Austrapelor.

Другой отряд лабиринтодонтов — плезиопо- 
ды, известные пока по единственному предста­
вителю из верхнего карбона США (Hespero­
herpeton), резко отличаются от всех земновод­
ных необычайно архаическими особенностями 
в строении конечностей и ушной области чере­
па, сочетающимися со значительной специали­
зацией покровных костей черепа. Происхожде­
ние плезиопод пока остается неясным. Принад­
лежность их к лабиринтодонтам подтверждает­
ся строением зубов, апсидоспондильными поз­
вонками, переходными по типу между рахи­
томными и эмбломерными, и латитабулярным 
планом строения крыши черепа.

Прыгающие, или бесхвостые, земноводные — ' 
единственные представители апсидоспондиль­
ных, сохранившиеся в наше время, генетически 
связаны, видимо, с примитивными рахито-
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мами или 'с филлоспондилами. Древнейшие 
бесхвостые известны из нижнего триаса Мада­
гаскара. В юре появляются уже представители 
•современного отряда Anura, а из эоцена изве­
стны и представители всех современных под­
отрядов бесхвостых.

Экология и тафономия

Палеозойские и в особенности триасовые 
лабиринтодонты были в большинстве крупны­
ми животными; позднетриасовые апсидоспон- 
дильные достигали в длину 5 м. Лабиринто­
донты были тесно связаны с заболоченными 
лесами, болотами, дельтами рек и озерами.

Верхнедевонские ихтиостеги захоронены в 
толщах древнего Красного песчаника Гренлан­
дии; кости изолированы, перемешаны с остат­
ками акуловых и кистеперых рыб.

Большинство карбоновых местонахождений 
лабиринтодонтов связано с угленосными тол­
щами. В крупнейшем местонахождении в. кар­
бона Чехословакии (ныржанские газовые 
угли) битуминозные углистые сланцы перепол­
нены множеством костных остатков; в анало­
гичном местонахождении в США (Огайо, Лин­
тон) цельные скелеты и кости залегают по пло­
скостям напластования глинисто-углистых 
сланцев в кровле угольных слоев. Более редки 
захоронения карбоновых тетрапод, связанные 
с континентальными красноцветами; они из­
вестны пока только в США (Виргиния). Из 
верхнего карбона США и Европы известно 
также большое число следов земноводных, как 
правило, в тонкозернистых породах, отложе­
ниях мелководья.

Переход к перми отражен в связанной с из­
менением климата смене угленосных толщ 
красноцветными фациями. Распространение 
угленосных толщ резко сокращается, хотя от­
дельные островные отложения каменного угля 
переходят и в н. пермь и содержат остатки чет­

вероногих, в том числе и лабиринтодонтов 
(бассейн Печоры).

В красных слоях С. Америки, в отложениях 
прибрежных лагун захоронено на огромном про­
тяжении множество нижнепермских лабирин­
тодонтов, в большинстве сухопутных форм. 
В восточной части Русской платформы обшир­
ная площадь занята континентальными пестро- 
цветами, отлагавшимися от н. перми до н. триа­
са в дельтах многочисленных рек. И. А. Ефре­
мовым (1952) выделено в этой толще несколь­
ко фаунистических зон. Остатки позвоночных 
здесь встречаются начиная с в. перми. В ме­
дистых песчаниках (I зона) захоронены цель­
ные скелеты и отдельные кости. Большие ме­
стонахождения связаны с дельтовыми песками 
или глинами (II зона). В известняках и мерге­
лях II зоны захоронены на обширной площади 
тысячи лабиринтодонтов — платиопид. К верх­
ней части в. перми приурочены северодвинские 
местонахождения типа песчаных линз и кана­
лов (IV зона).

Сухость климата, возраставшая в триасе, 
сделала трудным существование лабиринто­
донтов на суше и определили развитие среди 
них чисто водных форм. Местонахождения 
нижнетриасовых лабиринтодонтов занимают 
обширную площадь вдоль Уральского хребта. 
Здесь в пестроцветной толще, в прослоях рых­
лого песка (V зона), заключено множество 
костных остатков.

На севере Европы водные лабиринтодонты 
триаса захоронялись в прибрежной зоне мор­
ских бухт. В С. Америке массовое захоронение 
крупных триасовых лабиринтодонтов связано 
с отложениями озерно-лагунного типа.

Главные местонахождения бесхвостых зем­
новодных, представляющих собой специализи­
рованных потомков лабиринтодонтов, связаны 
с третичными отложениями заболоченных во­
доемов США и 3. Европы. Известны они с 
нижнего триаса.

НАДОТРЯД LABYRINTHODONTIA.
ЛАБИРИНТОЗУБЫЕ, ИЛИ ЛАБИРИНТОДОНТЫ

Хвостатые апсидоспондильные с большим 
-черепом, покрытым сплошной крышей покров­
ных костей. Зубы, как правило, лабиринтового 
строения — с сильно развитой складчатостью 
дентина, вытесняющей полость пульцы; толь­
ко у неотенических форм (филлоспондильные) 
зубы могут иметь большую полость пульпы и 
слабо выраженную складчатость дентина. Поз­
вонки обычно рахитомные или стереоспон- 

дильные; реже филлоспондильные или эмбо­
ломерные. Предкрестцовых позвонков не менее 
20. Парные конечности никогда не имеют спе­
циализации, характерной для бесхвостых зем­
новодных. В плечевом поясе коракоид никогда 
не обособлен от лопатки. Брюхо обычно покры­
то V-образными рядами костных чешуек, от­
дельные костные чешуйки развиты на спине. 
В. девон — н. юра. Два отряда.
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ОТРЯД TEMNOSPONDYLI. ТЕМНОСПОНДИЛЬНЫЕ, 
ИЛИ РАСЧЛ ЕНЕННОПОЗВОНКОВЫЕ

Лабиринтодонты с нормально расчлененны­
ми парными конечностями и типичной слуховой 
косточкой, направленной к ушной вырезке. 
Сошники широкие, хоаны широко отделены 
дpyг от друга. Череп у примитивных темно- 
спондильных тропибазальный, с сильно разви­
тым сфенэтмоидом, непарным затылочным мы­
щелком, закрытым нёбом и подвижным бази- 
птеригоидным сочленением. У поздних темно- 
спондильных череп становится платибазаль- 
ным, сфенэтмоид укорачивается, затылочный 
мыщелок парный, образуются большие меж- 
птеригоидные ямы, а базиптеригондное сочле­
нение становится неподвижным. Грудина не 
окостеневает. Передние конечности обычно 
четырехпалые, но у ихтиостег пятипалые. Поз­
вонки рахитомные, стереоспондильные или 
филлоспондильные; как исключение встреча­
ются и эмболомерные позвонки. В. девон — 
н. юра. Четыре подотряда.

ПОДОТРЯД ICHTHYOSTEGALIA 
ИХТИОСТЕГИ

Череп широкий, с короткой предглазничной 
и удлиненной затеменной частью. Мозговая ко­
робка полностью окостеневает, включая обо­
нятельные капсулы. Этмосфеноид отделен от 
затылочно-ушного отдела швом. Парасфеноид 
развит только под этмосфеноидом. Затылочный 
мыщелок глубоко вогнутый, хорда проникает 
через него почти до переднего конца затылоч­
но-ушного отдела. Наружные ноздри располо­

жены у вентрального края черепа между пред­
челюстной и челюстной костями, отделены от 
носовых костей septomaxillaria и при жизни 
открывались под верхней губой. Межвисочная 
кость отсутствует; теменная кость широко со­
прикасается с заглазничной, отделяя надви­
сочную от заднелобной. Позади чешуйчатых 
костей имеются характерные для рыб неболь­
шие предкрышечные кости (praeopercularia). 
Базиптеригондное сочленение подвижное, нёбо 
закрытое, без развитых межптеригоидных ям. 
Хоаны широко расставлены и открываются 
близ края ноздрей, между сошниками, небны­
ми и челюстными костями. На сошниках, неб­
ных и наружных крыловидных костях продоль­
ный ряд зубов. По строению нижней челюсти 
очень близки к кистеперым ’ рыбам отряда 
Osteolepiformes. Позвонки примитивные, рахи­
томные, плевроцентры маленькие. Хвост несет 
плавник с внутренним скелетом и кожными 
плавниковыми лучами; плавник 'неполно раз­
делен на удлиненный спинной и слегка гипо- 
церкальный (загнутый вниз) хвостовой. Ребра 
двухголовчатые. Пояса конечностей массивные. 
Парные конечности короткие, пятипалые (в том 
числе и передние). Органы боковой линии на 
черепе, как и у рыб, полностью заключены в 
костные каналы. В. девон. Два семейства. 
Иногда к этой же группе относят и плохо из­
вестный род Elpistostega Westoil, 1938 (сем. 
Elpistostegidae Westoll, 1938) из в. девона Ка­
нады, который, по-видимому, правильнее отно­
сить к кистеперым рыбам.
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СЕМЕЙСТВО ICHTHYOSTEGIDAE 
SAVE-SODERBERGH, 1932

Предглазничный отдел черепа укорочен. 
Слезная кость достигает ноздрей. Заднетемен­
ная кость непарная, большая. Ушные вырезки 
большие и расположены между таблитчатыми, 
чешуйчатыми и предкрышечными костями. 
Задний край крыши черепа вогнутый. В. девон.

Ichthyostega Save-Soderbergh, 1932. 
Тип рода — /, stensiovi Save-Soderbergh, 1932; 
в. девон (слои с Remigolepis), В. Гренландия. 
Слезные кости не соприкасаются с глазницами. 
Кости щечного отдела черепа прочно соедине­
ны с теменными. Впереди сошников имеется 
большое непарное небное отверстие. Задние 
зубы да предчелюстной кости намного длин­
нее передних. Кроме предкрышечной, сохра- 
1яется и другая кость жаберной крышки рыб — 
сильно редуцированная подкрышечная (subo­
perculum). Туловищные ребра сильно расшире­
ны, налегают черепицеобразно друг на друга и 
образуют подобие панциря (рис. 14). Два вида. 
В. девон Гренландии.

Ichthyostegopsis Save-Soderbergh, 1932; в. 
1йвон Гренландии.

CEMEflCTBCTACANTHOSTEGlDAE JARVIK, 1952

Предглазничный отдел черепа сравнительно 
лишенный, глазницы расположены посреди­

не длины черепа. Заднетеменная кость парная. 
Ушные вырезки узкие, и предкрышечная кость 
не образует их края. Таблитчатая кость с вы­
резкой и длинным задним отростком, образую­
щим внутренний края ушной вырезки. Заты­
лочный край крыши черепа выпуклый. В де­
вон.

Acanthostega Jarvik, 1952. Тип рода — 
Л. gunnari Jarvik, 1952; в. девон (слои с Remi­
golepis), В. Гренландия. Лицевой отдел чере­
па широкий. Глазницы овальные, удлиненные в 
передне-заднем направлении. Предлобные ко­
сти большие, заднелобные длинные и узкие. 
Слезная кость не соприкасается с глазницей. 
Верхнечелюстные зубы средней величины. Нё­
бо с клыками. Кости крыши черепа с ячеистой 
скульптурой. Каналы боковой линии развиты 
стабо (рис. 15). Один вид.

ПОДОТРЯД RHACHITOMI.
РАХИТОМНЫЕ

Череп сравнительно высокий, часто с удли­
ненной лицевой частью. Мозговая коробка, 
исключая носовые капсулы, полно окостенева­
ет. Сфенэтмоид развит сильно и обычно соеди­
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няется с ушными капсулами. Основная заты­
лочная кость и базисфеноид окостеневают, но 
самостоятельной верхней затылочной кости 
нет. Затылочный мыщелок обычно одиночный 
или трехраздельный, реже парный. Парасфе­
ноид в большинстве не уплощенный. Межви­
сочная кость иногда сохраняется. Заднетемен­
ные и таблитчатые кости не удлиненные, их ни­
сходящие отростки на затылочной поверхности 
черепа никогда не бывают сильно развиты. 
Затылок обычно вертикальный, задняя ушная 
кость обычно образует околозатылочный отро­
сток, широко выходит на затылочную поверх­
ность черепа и окаймляет снизу край задневи­
сочного отверстия. Челюстное сочленение, как 
правило, позади затылочного. Межптеригоид- 
ные ямы обычно развиты, базиптеригоидное 
сочленение в большинстве случаев подвижное; 
если же оно неподвижное, то образовано толь­
ко- крыловидными костями и парасфеноидом, 
без участия боковых затылочных костей. На 
небе обычно три типичные пары клыков, не 
соединенные непрерывным рядом более мелких 
зубов. Позвонки, как правило, рахитомные, 
лишь в некоторых случаях приближаются по 
типу к эмболомерным и тогда, возможно, обла­
дают непарными плевроцентрами. Передняя 
конечность четырехпалая. Каналы боковой ли­
нии в виде желобков на поверхности покров­
ных костей крыши черепа. Карбон — н. триас. 
Семь надсемейств.

НАДСЕМЕЙСТВО COLOSTEOIDEA
Мало изученная группа карбоновых лаби­

ринтодонтов, имеющая в строении крыши чере­
па ряд признаков, характерных для ихтиостег. 
Череп умеренно удлиненный. Межвисочной 
кости нет. Теменная кость, как и у ихтиостег, 
широко соединяется с заглазничной, отделяя 
надвисочную от заднелобной. Наружные нозд­
ри широко расставлены. Ушные вырезки ма­
ленькие. Затылочный мыщелок непарный. Н.— 
ср. карбон. Два семейства.

Ромер (Romer, 1947) и Хюне (Ниепе, 19566) 
относят оба семейства к ихтиостегам. Однако 
нёбо у известных в этом отношении представи­
телей Otocratioidea (сем. Colosteidae) резко 
отличается по строению от типичного для их­
тиостег и характеризуется наличием больших 
межптеригоидных ям и широким разраста­
нием назад парасфеноида, прикрывающим 
снизу затылочную область черепа. Otocratioi­
dea не имеют характерной для настоящих 'их­
тиостег предкрышечной кости; ноздри занима­
ют у них положение, характерное скорее для 
ранних рахитомов, чем для ихтиостег, и при 
жизни открывались на дорсальной поверхности
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Рис. 14. Ichthyostega Save-Soderbergh:
a — реконструкция; череп: б — сверху, в — снизу. В. девон Гренландии (Jarvik, 19Б2)

Рис. 15. Acanthostega gunnari Jarvik.
Череп: а — сверху, б — сбоку. В. девон Гренландии (Jarvik, 1952)



черепа, а не под верхней губой, как у послед­
них; органы боковой линии не заключены в ко­
стные каналы в покровных костях крыши че­
репа. Все это позволяет рассматривать Otocra- 
tioidea в составе подотряда Rhachitomi. Пост- 
криниальный скелет Otocratioidea известен 
очёнь плохо.

СЕМЕЙСТВО OTOCRATIIDAE WATSON, 1926

Предглазничный отдел черепа сравнительно 
удлиненный. Ушные вырезки очень маленькие, 
замкнутые сзади соединением таблитчатых ко­
стей с чешуйчатыми. Челюстное сочленение 
расположено позади костей с чешуйчатыми. 
Строение нёба известно лишь по отпечатку; по- 
видимому, имелось парное отверстие между 
предчелюстными костями и сошниками. Зад- 

по-видимому, были рахитомными. Брюхо по­
крыто чешуей. Парные конечности небольшие. 
Ср. карбон.

Рис. 17. Colosteus scutellatus Соре.
Череп сверху. Ср. карбон США 

(Romer, 1947)

Рис. 16. Otocratia modesta Watson.
Череп сверху. Н. карбон Шотландии (Watson, 1926) ,

Colosteus Соре, 1864 (рис. 17) и Erpetosau- 
rus Moodie, 1909 (? = Odonterpeton Cope, 
1864) — оба из ср. карбона США.

НАДСЕМЕЙСТВО LOXOMMOIDEA
Межвисочная кость иногда сохраняется, если 

же отсутствует, то надвисочная кость соединя­
ется с заднелобной. Нёбо закрытое. Базипте- 
ригоидное сочленение подвижное. Затылочный 
мыщелок одиночный. Челюстное сочленение 
намного позади затылочного. На нёбе три пары 
клыков, не соединенных рядами мелких зубов. 
Позвонки рахитомные (Baird, 1957), а не эмбо; 
ломерные, как обычно указывают. Карбон. 
Одно семейство.

ний зуб предчелюстной кости резко усилен и 
превращен в клык. Желобки органов боковой 
линии на черепе не выражены. Посткраниаль­
ный скелет неизвестен. Н. карбон.

Otocratia Watson, 1926; н. карбон (н. визе) 
Шотландии (рис. 16).

СЕМЕЙСТВО COLOSTEIDAE СОРЕ, 1875

Предглазничный отдел черепа резко укоро­
чен. Ушные вырезки незамкнутые. Межптери- 
гоидные ямы очень большие. Парасфеноид ши­
роко разрастается назад, подстилая затылоч­
ную область черепа. Челюстное сочленение 
расположено на уровне затылочного. На неб­
ных костях по три клыка, предхоанные зубы 
на сошниках не превращены в клыки. Крыло­
видные кости иногда покрыты шагренью из 
мелких зубиков. Желобки органов боковой ли-, 
ими на черепе хорошо выражены. Позвонки,

СЕМЕЙСТВО LOXOMM1DAE WATSON, 1926

Глазницы очень большие, неправильной фор­
мы, слившиеся с предглазничными отверстиями.

Рис. 18. Loxomma bohemica Fritsch.
Череп сверху. Ср. карбон Чехословакии 

(Steen, 1938)

69



Таблитчатые кости обычно с небольшими 
задними отростками. Между заднетеменными 
костями и околозатылочными отростками боль­
шие задневисочные отверстия. Карбон.

Loxomma Huxley, 1862. Тип рода — L. all- 
manni Huxley, 1862, ср. карбон, Шотландия. 
Череп короткий и широкий, с закругленной 
мордой. Слезная кость достигает ноздри. Меж­
височная кость сохраняется. Зубы сжаты с бо­
ков. На сошниках, небных и наружных крыло- 
видных костях по паре больших клыков (рис. 
18). Три вида. Ср. и в. карбон 3. Европы.

Spathiocephalus Watson, 1926; н. (ср. ?) кар- 
бон Шотландии и Канады. Macrerpeton Moodie, 
1909; ср. карбон С. Америки. Baphetes Owen, 
1854; ср. карбон 3. Европы и Канады. Megalo- 
cephalus Barkas, 1873 (= Orthosaurus Barkas5 
1873; = Orthosauriscus Kuhn, 1933; = Mega- 
cephalus Huene, 1956); ср. карбон 3. Европы и 
С. Америки, в. карбон 3. Европы.

НАДСЕМЕЙСТВО COCHLEOSAUROIDEA

Череп умеренно удлиненный. Межвисочная 
кость сохраняется. Межптеригоидные ямы 
обычно малы, небные ветви крыловидных кос­
тей достигают сошников. Базиптеригондное 
сочленение подвижное. Затылочный мыщелок 
одиночный или двураздельный. Челюстное 
сочленение значительно позади уровня затылоч­
ного. На нёбе обычно три пары клыков, не со­
единенных продольным рядом мелких зубов. 
Ср. карбон — н. пермь. Три семейства.

СЕМЕЙСТВО EDOPSIDAE ROMER, 1945

Череп тропибазальный, с непарным затылоч­
ным мыщелком. Мозговая коробка очень 
полно окостеневает, без разграничения на 
отдельные кости. Ушная вырезка небольшая. 
Межптеригоидные ямы очень маленькие, кры­
ловидные кости впереди них соприкасаются 
друг с другом. На нёбе три пары клыков. Ср. 
карбон — н. пермь.

Leptophractus Соре, 1877 (? = Ichthyacan­
thus Соре, 1877); ср. карбон США. Gaudrya- 
Fritsch, 1889 (? = Nyrania Fritsch, 1889; ? = 
= Capetus Steen, 1938); в. карбон 3. Европы. 
Edops Romer et Witter, 1942 (рис. 19); н. пермь 
США. ? Lusor Steen, 1938; н. пермь 3. Евро­
пы. ? Phrynosuchus Вrооm, 1913; н. пермь 
Ю. Африки. Ромер (Romer, 1956а) условно от­
носит р. Lusor к сеймуриаморфам (сем. Disco- 
sauriscidae).

Рис. 19. Edops craigi Romer et Witter.
Череп: a — сверху, 6 — снизу. Н. пермь 

США (Romer u. Witter, 1942)

СЕМЕЙСТВО DENDRERPETONTIDAE FRITSCH, 1889

Череп укороченный, с очень большими уш­
ными вырезками. Межптеригоидные ямы срав­
нительно хорошо развиты, и крыловидные ко­
сти не соединяются друг с другом впереди них. 
На нёбе обычно лишь две пары клыков — на 
небных и наружных крыловидных костях. Поз­
вонки по типу приближаются к эмболомерным: 
плевроцентры непарные, но не образующие 
полных дисков (Steen, 1934). Ср. карбон.

Dendrerpeton Owen, 1853 (= Smilerpeton 
Dawson, 1860) (рис. 20); Dendryazousa Steen, 
1934; Dendrysekos Steen, 1934; Platystegos 
Dawson, 1886 — все из ср. карбона Канады. 
Ромер (Romer, 1947) склонен считать все эти 
роды синонимами р. Dendrerpeton Owen, 1853. 
Иногда к этому же семейству относят и род 
Amblyodon Dawson, 1882; ср. карбон Канады.

СЕМЕЙСТВО COCHLEOSAURIDAE FRITSCH, 1889

Череп треугольный с несколько удлиненной 
мордой и небольшими глазницами, располо­
женными посредине. Затылочный мыщелок 
двураздельный. Межптеригоидные ямы уме­
ренной величины, небные ветви крыловидных 
костей широкие, не соприкасающиеся дpyг с
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Рис. 20. Dendrerpeton acadianum Owen.
Череп: a — сверху, б — снизу, в — сбоку, г — позвонки (xs/6). Ср. карбон Канады (Steen, 1934)

другом. Заднетеменные кости образуют на­
правленные назад отростки. В. карбон.

Cochleosaurus Fritsch, 1889. Тип рода — 
Melosaurtis bohemicus Fritsch, 1885; в. карбон, 
Чехословакия. Морда заостренная кпереди. 
Ушные вырезки небольшие. Теменное отвер­
стие с возрастом уменьшается и у крупных

животных может отсутствовать. Выросты зад­
нетеменных костей увеличиваются по мере 
роста животного. На нёбе три пары клыков; 
кроме того, крыловидные кости покрыты шаг­
ренью из мелких зубиков. Позвонки рахитом­
ные (рис. 21). Один—два вида. В. карбон Че­
хословакии.

Рис. 21. Cochleosaurus bohemicus Fritsch.
Череп: а — сверху, б — снизу. В. карбон Чехословакии 

(Romer, 1947)

НАДСЕМЕЙСТВО TRIMERORHACHOIDEA
Череп короткий. Межвисочные кости имеют­

ся. Межптеригоидные ямы хорошо развиты. 
Небные ветви крыловидных костей соединяют­
ся с сошниками. Небные зубы могут образовы­
вать продольный ряд, соединяющий располо­
женные парами небные клыки. Базиптеригоид- 
ное сочленение подвижное. Затылочный мыще­
лок одиночный, челюстное сочленение располо­
жено на уровне затылочного. Ср. карбон — 
в. пермь. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО TRIMERORHACHIDAE СОРЕ, 1891

Череп сильно уплощенный с хорошо разви­
тыми заднетеменными и таблитчатыми костя­
ми. Ушные вырезки маленькие. Парасфеноид и 
его мечевидный отросток широкие. Челюстные 
зубы маленькие, многочисленные. Тело упло­
щенное, конечности маленькие, вентральная 
часть плечевого пояса сильно расширена. До 
некоторой степени неотенические формы. Ср. 
карбон — в. пермь.

Saurerpeton Moodie, 1909; ср. карбон США, 
? Dawsonia Fritsch, 1879; в. карбон Чехосло­
вакии. Trimerorhachis Соре, 1878 (рис. 22); 
н. пермь CUIA.Slaugenhopia Olson, 1962; в.
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Рис. 22. Trimerorhachis insignus Cepe.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. пермь США (Romer, 1947) 

Рис. 23. Lysipterygium deterred Branson.
Череп сверху. Н. пермь Иидни (Romer, 1947)

Рис. 24. Micropholis stowi Huxley.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. триас Ю. Африки (Romer, 1947)

пермь (Сан-Анджело) США. Род Saurerpeton 
иногда относят к филлоспондильным (Lehman, 
1955а).

НАДСЕМЕЙСТВО MICROPHOLOIDEA
Череп короткий. Межвисочная кость отсут­

ствует. Базиптеригоидное сочленение подвиж­
ное. Межптеригоидные ямы средней величины. 
Затылочный мыщелок одиночный или трех­
раздельный. В. карбон — н. триас. Два семей­
ства.

СЕМЕЙСТВО LYSIPTERYGIDAE ROMER, 1947

Череп средней величины. Слезная кость со­
прикасается с лобной. Крыловидные кости со­
прикасаются с сошниками. Затылочный 
мыщелок одиночный. Челюстное сочленение 
расположено почти на уровне затылочного. 
Сошники иногда покрыты шагренью из мелких 
зубиков. В. карбон — н. пермь.

Potamochoston Steen, 1938 (? = Sparag­
mites Fritsch, 1889); в. карбон 3. Европы. Ly­
sipterygium Branson, 1935 (рис. 23); н. пермь. 
Индии.

СЕМЕЙСТВО MICROPHOLIDAE WATSON, 1919

Череп небольшой, с увеличенными ушными 
вырезками. Крыловидные кости не соприкаса­

ются с сошниками. Затылочный мыщелок трех­
раздельный, почти парный. Челюстное сочле­
нение расположено почти на уровне затылоч­
ного. Небные зубы расположены продольными 
рядами на сошниках и небных костях. Н. 
триас.

Micropholis Н u х 1 е у, 1859 (= Petrophryne 
Owen, 1876); н. триас (зона Procolophon) 
Ю. Африки (рис. 24).

НАДСЕМЕЙСТВО ARCHEGOSAUROIDEA
Череп удлиненный. Межвисочная кость от­

сутствует. Слезные кости отделены от глазниц. 
Крыловидные кости не достигают сошников. 
Базиптеригоидное сочленение подвижное (у 
нижнепермских) или неподвижное (у верхне­
пермских). Затылочный мыщелок трехраздель­
ный или парный. Небные зубы образуют про­
дольный ряд на сошниках, небных и наружных 
крыловидных костях. Ср. карбон — в. пермь. 
Четыре семейства.

СЕМЕЙСТВО ARCHEGOSAURIDAE MEYER, 1857

Череп у взрослых сильно удлинен, глазницы 
маленькие, отнесенные назад. Базиптеригоид­
ное сочленение подвижное. Затылочный мыще­
лок трехраздельный, окостеневает полно толь­
ко у взрослых животных. Лобковая кость не 
окостеневает. Н. пермь.
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Рис. 25. Archegosaurus decheni Goldfuse.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. пермь 3. Европы 

(Romer, 1947)

Archegosaurus G о 1 d f u s s, 1847. Тип ро­
да— A. decheni Goldfuss, 1847; н. пермь, Гер­
мания. Череп у молодых животных треуголь­
ный, у взрослых сильно удлиненный. Ноздри 
лежат у переднего конца морды. Желобки- 
органов боковой линии у взрослых сохраняются 
не полностью. Межптеригоидные ямы длинные, 
сравнительно узкие; небные ветви крыловид­
ных костей достигают их переднего края. На 
сошниках и небных костях одна — две пары 
клыков; кроме того, на небных и наружных 
крыловидных костях развит продольный ряд 
мелких зубов. Крыловидные кости покрыты 
шагренью из мелких зубиков. Хоаны лежат 
далеко позади заднего края предчелюстных 
костей. У молодых животных остаются остат­
ки жаберных дуг. В хвосте развиты мощные 
гемальные дуги, плевроцентры передних хво­
стовых позвонков разделены на верхние и ниж­
ние. Брюшной панцирь состоит из маленьких, 
черепицеобразно перекрывающих друг друга 
чешуек; форма чешуек поперечно удлиненная; 
они заострены на одном конце и снабжены ки­
лем (рис. 25). Два вида. Н. пермь 3. Европы и 
Индии.

Prionosuchus Price, 1948; н. пермь Бразилии.

СЕМЕЙСТВО CHENOPROSOPIDAE MEHL, 1913

Предглазничная часть черепа резко удли­
ненная, морда широкая, короткая. Хоаны очень 
большие, удлиненные. Базиптеригоидное со­
членение подвижное. Челюстное сочленение 
позади затылочного. Ср. карбон — н. пермь:

? Mytaras Steen, 1931; ср. карбон США. 
Chenoprosopus Mehl, 1913 (рис. 26); н. пермь- 
США.

СЕМЕЙСТВО PLATYOPIDAE HUENE, 1931

Череп треугольный с очень удлиненной мор­
дой, расширенной ложечкообразно на конце. 
Глазницы расположены в задней половине че­
репа и слегка обращены наружу. Ушные вы­
резки небольшие, узкие. Базиптеригоидное со­
членение неподвижное и образовано уплощен­
ными отростками парасфеноида, входящими в- 
карманы крыловидных костей. В. пермь.

Platyops Twelvetrees, 1880 (= Platy- 
oposaurus Lydekker, 1890). Тип рода — Platy­
ops rickardi Twelvetrees, 1880; в. пермь (II зо­
на), СССР (Башкирия). Морда узкая, ее 
ложечкообразное расширение несет около 10 
крупных зубов с широкими основаниями. Дли­
на симфиза нижней челюсти превышает треть- 
ее общей длины. Ноздри отодвинуты назад и 
располагаются почти на половине расстояния 
между глазницами и концом морды. В заглаз- 
ничной части черепа костные бугры впереди 
ушных вырезок и на таблитчатых костях. Вы­
резка на нёбе для челюстной мускулатуры 
между крыловидной и квадратноскуловой ко­
стями большая и глубокая. Предкрестцовых 
позвонков около 22, остистые отростки массив­
ные и длинные. Спинные ребра с сильно раз­
витыми крючковидными отростками. Задние 
конечности длиннее передних. Брюхо покрыто 
панцирем из черепицеобразно налегающих, 
друг на друга овальных чешуек (рис. 27). Три 
вида. В. пермь (И зона), СССР (Приуралье).

СЕМЕЙСТВО MELOSAURIDAE FRITSCH, 1885

Череп слабо удлиненный, с притупленным 
передним концом. Глазницы слегка отодвину­
ты назад, обращены кверху. Слезные кости 
далеко не достигают лобных. Зубы на сошнике 
иногда одинаковые. Базиптеригоидное сочлене­
ние неподвижное. Затылочный мыщелок пар­
ный. В. пермь.

Melosaurus Meyer, 1858. Тип рода— 
М. uralensis Meyer, 1858; в. пермь (II зона), 
СССР (Башкирия). Скульптура покровных ко­
стей мелкоячеистая. Каналы боковой линии от­
сутствуют или представлены слабо выражен­
ными бороздами. Ноздри большие, овальные, 
широко раздвинутые. Ушные вырезки большие. 
Переднее небное отверстие между предчелю­
стными костями и сошниками парное. Челюст­
ные зубы неравной величины, группы больших 
зубов чередуются с мелкими. Шовная поверх­
ность сочленения крыловидных костей с пара-
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■сфеноидом имеет в сечении треугольную фор­
му. Седалищная кость сильно окостеневает и 
срастается с подвздошной костью (рис. 28). 
Три вида. В. пермь (II зона), СССР (При­
уралье).

Tryphosuchiis Konzhukova, 1955. Тип 
рода — T. paucidens Konzhukova, 1955; в. 
пермь (II зона), СССР (Татария). Череп срав­
нительно широкий, с притупленным передним 
концом. Каналы боковой линии развиты. Пе­
редние небные отверстия сближены, не полно­
стью разделены. Челюстные зубы мелкие, за 
исключением двух задних зубов на предчелю­
стной кости и двух передних нижнечелюстных. 
На сошниках и на небных костях по паре клы­
ков; кроме клыков, на сошниках развиты лишь 
одиночные мелкие зубы, не образующие про­
дольного ряда. Шовная площадка между кры­

ловидными костями и парасфеноидом велика. 
Один вид (рис. 29).

Jugosuchus Ri ab in in, 1962. Тип рода— 
J. licharevi Riabinin, 1962; в. пермь (татарский 
ярус, IV зона), Европейская часть СССР. Опи­
сан по нижней челюсти. Отличается от Melo- 
saurus отсутствием уступа на верхнем крае на­
ружной стенки аддукторной ямы, округлостью 
верхнего края продольного валика на внутрен­
ней стороне надугловой кости и постепенным 
удлинением зубов кпереди. Один вид.

НАДСЕМЕЙСТВО ERYOPSOIDEA
Каналы боковой линии обычно отсутствуют. 

Межвисочной кости нет. Межптеригоидные 
ямы умеренной величины или крупные. Бази- 
птеригоидное сочленение неподвижное. Кры­
ловидные кости обычно соприкасаются с сош-
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Рис. 27. Platyops stuckenbergi Trautschold.
Череп: a — сбоку, б — снизу. В. пермь СССР (Приуралье) (Конжукова, 1955)

никами. Сошники впереди хоан соединяются с 
чпюстной костью. Из небных зубов обычно 
сохраняются лишь клыки, расположенные па­
рами впереди хоан (на сошниках), позади 
Ж>ан (на небных костях) и на наружных кры­
ловидных костях. Затылочный мыщелок пар­
ный или трехраздельный. Челюстное сочлене­
ние обычно расположено позади затылочного. 
Ср. карбон —пермь. Пять семейств. В эту 
группу входят лабиринтодонты, наиболее при­
способленные к жизни па суше.

СЕМЕЙСТВО ERYOPSIDAE СОРЕ, 1882

Череп широкий, умеренно уплощенный, с 
притупленной мордой. Каналы боковой линии 
Отсутствуют. Сошники длинные, вытянутые 
назад. Межптеригоидные ямы умеренной ве- 
Лячпны. Небные клыки расположены парами. 
Затылочный мыщелок трехраздельный. Кост­
ные чешуйки развиты не только на брюшной 
стороне, но и на спине. В. карбон — н. пермь.

Eryops Соре, 1877 (= Epicordylus Соре, 1878; 
= Rhachitomus Соре, 1878; = Eryopsoides Do- 
uthitt, 1917; ? = Anisodectes Соре, 1882). Тип 
рода—Eryops megacephalus Соре, 1887; 
н. пермь (свита клир-форк), США (Техас). 
Крупное животное с большой головой: длина 
черепа до 60 см, ширина до 45 см. Ноздри 
большие, широко расставленные. Глазницы ма­
ленькие, расположенные в задней половине че­
репа. Кости крыши черепа с неправильной, гру­
бой скульптурой; швы между ними плохо раз­
личимы. Слезная кость теряет связь с глазни­
цей, по достигает ноздри. Между носовыми и 
лобными костями имеется дополнительная 
межлобная кость. Парасфеноид с широким и 
толстым мечевидным отростком. Мозговая ко­
робка сильно окостеневала, сфенэтмоид дости­
гает ушных капсул. Область над затылочным 
отверстием окостеневала, но самостоятельной 
верхней затылочной кости, видимо, не было. 
Предкрестцовых позвонков 23. Ребра массив­
ные, с крючковидными отростками. Крестцовые
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Рис. 28. Melosaurus uralensis Meyer.
Череп: a — сверху, б — снизу. В. пермь СССР (Приуралье) (Конжукова, 1955)

ребра короткие, расширенные дистально. Ко­
сти конечностей короткие, но массивные, 
с сильно выраженными гребнями и отростками 
(рис. 30). Несколько видов. Н. .пермь США; со­
мнительные остатки указаны для в. карбона 
США.

Glaukerpeton Romer, 1952; в. карбон США. 
Actinodon Gaudry, 1867 (= Euchirosaurus Gau- 

dry, 1885); Chelydosaurus Fritsch, 1885 ( = 
= Chelyderpeton Fritsch, 1885); Onchiodon Gei- 
nitz, 1861 (= Porierpeton Fritsch, 1889); pstco- 
phorus Meyer, 1856, Sclerocephalus Goldfuse, 
1847 (= Weissia Branca, 1886) —все из н. пер­
ми 3. Европы. К этому же семейству Ромер 
(Romer, 1939, 1947) относит и бранхиозавров 
(Branchiosaurus Credner, 1875), которых рас­
сматривает в качестве личинок эриопсид.
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Рис. 29. Tryphosuchus paucidens Konzhukova.
Череп снизу. В. пермь СССР (Поволжье) (Конжукова, 1955)

Рис. 30. Eryops megacephalus Соре.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. пермь США (Sawin, 1941

СЕМЕЙСТВО TREMATOPSIDAE WILLISTON, 1910

1 Череп сравнительно высокий, глазницы обра- 
( щены наружу. Желобков органов боковой ли­

нии на черепе нет. Ноздри резко увеличены. 
Заглазничная часть крыши черепа уплощен­
ная. Ушные вырезки большие, длинные. Меж- 
птеригоидные ямы умеренной величины. Заты­
лочный мыщелок парный. В позвоночнике 
гипоцентры иногда образуют полные диски. В. 
карбон (?) — н. пермь.

Trematops Williston, 1909. Тип рода — 
T. milleri Williston, 1909; н. пермь (свита клир- 
форк), США (Техас). Череп тропибазальный. 
Сфенэтмоид отделен от ушных капсул неоко­
стеневающим пространством. На крыше чере­
па между носовыми и предчелюстными костя­
ми небольшое срединное отверстие, сообщаю­
щееся с непарным передним небным отверсти­
ем между предчелюстными костями и сошни­
ками. Таблитчатые кости с отростками, 
направленными наружу и вниз и почти замы­
кающими ушные вырезки. Мечевидный отро­
сток парасфеноида сравнительно узкий. Гипо­
центры иногда образуют полные диски. Пар­
ные конечности массивные (рис. 31). Три вида. 
Н. пермь США.

Acheloma Соре, 1882; Parioxys Соре, 1878; 
Trematopsoides Olson, 1956 — все из н. перми 
США.

Возможно, что сюда же следует относить 
и род Mordex Steen, 1938 из в. карбона Чехо­
словакии, отличающийся от типичных тремато- 
псид неувеличенными ноздрями.
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Рис. 31. Trematops willistoni Olson.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. пермь США (Olson, 

1941)

Рис. 32. Intasuchus silvicola Konzhukova.
Чергп: а — сверху, б — снизу. Н. пермь Коми]’АССР (Конжу­

кова, 1956)

СЕМЕЙСТВО INTASUCH1DAE KONZHUKOVA, 1953

Череп удлиненный, треугольный, близкий по 
пропорциям к черепу Cochleosauridae, а по 
строению крыши черепа с узкими и длинными 
ушными вырезками — к черепу Trematopsidae. 
Желобков органов боковой линии на черепе 
нет. В теменной области крыша черепа резко 
приподнята. Л4ежптеригоидпые ямы большие. 
Шов между крыловидными костями и парасфе­
ноидом короткий. На нёбе, кроме клыков, мо­
гут иметься и мелкие зубы. Н. пермь.

Intasuchus Konzhukova, 1953. Тип ро­
да— /. silvicola Konzhukova, 1956; н. пермь, 
СССР (бассейн Печоры, р. Б. Инта). Череп 
удлиненный, округло-треугольный, со слабо 
заостренным передним концом, слегка сужен­
ный позади ноздрей. Кости крыши черепа с 
резкой скульптурой. Между предчелюстными 
и носовыми костями срединное отверстие, со­
общающееся с непарным передним небным 
отверстием; последнее расположено в предче­
люстных костях. Ноздри большие, широко раз­

двинутые; от ноздрей назад и от ушных вырезок 
вперед идут длинные желобки. Глазницы боль­
шие; предглазничный отдел почти вдвое длин­
нее Заглазничного. На сошниках и наружных 
крыловидных костях, помимо клыков, развито 
по нескольку мелких зубов, образующих непол­
ный продольный ряд. Челюстные зубы не­
большие, тонкие и острые; два наиболее круп­
ных верхнечелюстных зуба расположены на 
уровне ноздрей. Нижнечелюстные зубы мел­
кие, за исключением трех передних, имеющих 
более массивные основания (рис. 32). Один 
вид.

Syndiodosuchus Konzhukova, 1953. Тип 
рода — S. tetricus Konzhukova, 1953; ср. гори­
зонты н. перми, СССР (С. Приуралье). Череп 
с притупленным передним концом. Скульпту­
ра костей крыши черепа резкая, мелкоячеи­
стая. Ноздри большие, не замкнутые сзади. 
Отверстия между предчелюстными и носовыми 
костями нет. но на его месте имеется большая 
межноздревая яма. Глазницы небольшие, сбли­
женные. Переднего отверстия в небе нет. Кроме
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рис. ЗЗ. Syndycdosuchus tetricus Konzhukova.
a — сверху, б — снизу. Н. пермь Коми АССР (Конку' 

кова, 1956)

клыков, зубов на нёбе нет. Зубы верхней 
челюсти с загнутыми назад вершинками; они 
расположены парами, разделенными неболь- 
ш ып промежуточками. Наиболее крупные зу­
бы па уровне ноздри. Нижнечелюстные зубы 
Иыкие, не сгруппированные парами; наиболее 
Крупный зуб третий спереди (рис. ЗЗ). Один 
ВИД.

СЕМЕЙСТВО DISSOROPHIDAE WILLISTON, 1910

Череп высокий, узкий, сравнительно корот­
кий. спереди закругленный. Глазницы боль­
шие, обращенные наружу; расположены в 
средней части черепа. Скульптура неправиль­
ная, грубая; каналов боковой линии нет. Ушные 
вырезки большие, обычно замкнутые. Небные 
Bern! крыловидных костей широкие, ме до­
стигают сошников. Затылочный мыщелок 
парный. Челюстное сочленение на уровне 
иголочного. Лобковые кости окостеневали. 
К вечности массивные, сравнительно длин­
ны?. Спина покрыта панцирем из одного — 
двух рядов костных пластин. Ср. карбон — 
пермь.

Cacops Williston, 1910. Тип рода — С. 
aspidephorus Williston, 1910; и. пермь (свита 

клир-форк), США (Техас). Череп слегка удли­
ненный, высокий, с почти вертикальными боко­
выми сторонами. Ноздри большие, расположе­
ны впереди, сближены. Ушные вырезки очень 
большие (занимают большую часть височной 
области черепа), замкнутые. Межптеригоид­
ные ямы большие. Мечевидный отросток пара­
сфеноида узкий. Крыловидные кости образу­
ют небольшие поперечные ветви. Имеются 
пред- и послехоанные небные клыки, но наруж­
ная крыловидная кость без зубов. В позво­
ночнике 21 предкрестцовый позвонок, два кре­
стцовых, 21—22 хвостовых. Ключицы нерасши­
ренные и нескульптированные; межключица с 
коротким задним отростком. Пластинки спин­
ного панциря соединены между собой и с ости­
стыми отростками позвонков, скулыптирова- 
ны и слегка шире позвонков (рис. 34). Один 
вид.

Dissorophus Соре, 1895 (= Otocoetus Соре, 
1895). Тип рода — Dissorophus multicinctus 
Соре, 1895; н. пермь (свита клир-форк), США 
(Техас). Череп короткий и широкий, с замкну­
тыми ушными вырезками. Пластинки панциря 
резко расширены и покрывают большую часть 
спины (рис. 35). Четыре вида. Н. пермь 
США.

Zygosaurus Е i с h w а 1 d, 1848. Тип рода — 
Z. Indus Eichwald, 1848; в. пермь (I зона), 
СССР (Башкирия). Череп очень высокий, 
удлиненно-овальной формы, резко сужающий­
ся впереди глазпиц, расширенный в височной 
области и вновь сужающийся к затылку. Глаз­
ницы очень велики, лежат почти посредине дли­
ны черепа, обращены наружу. Затылок глу­
боко вогнутый. Теменное отверстие огром­
ное, лежит вблизи заднего края глазниц. 
Зубы крупные, конические (рис. 36). Один 
вид.

Amphibamus Соре, 1865 (= Mazonerpeton 
Moodie, 1916; = Miobatrachus Watson, 1940); 
Arkanserpeton Lane, 1932; Platyrhinops Steen, 
1931—все из ср. карбона США. Alegdnosau- 
rus Case, 1911; Aspidosaurus Broili, 1904; Broi- 
liellus Williston, 1914; Tersomitis Case, 1910 — 
все из н. перми СИИ. Положение в системе 
среднекарбоновых родов сомнительно.

Уотсон (Watson, 1940) высказал идею о бли­
зости Amphibamus к предкам современных бес­
хвостых земноводных, указывая, в частности, 
на якобы характерную для этой формы утрату 
заднетеменных и таблитчатых костей и на не­
которые особенности строения позвонков. Од­
нако по Дж. Грегори (J. Gregory, 1950) Amphi- 
bamus мало отличается от типичных Dissoro- 
phidae.
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Рис. 34. Cacops aspidephorus Williston:
a — реконструкция"(Х’/а): <£— туловищные позвонки (9-й — 16-й). Н. пермь США (Williston, 191u)

Рис. 35. Dissorophus multicinctus Cope.
Череп сверху. Н. пермь США (Williston. 1910)

СЕМЕЙСТВО ZATRACHYDIDAE СОРЕ, 1882 

Эриопсоиды с уплощенным широким чере­
пом, перешедшие к водному образу жизни. За

одним исключением (Stegops) предглазничная 
часть черепа резко удлиненная, с большим 
срединным отверстием между предчелюстны­
ми и носовыми костями. Таблитчатые кости 
образуют выросты («рога»), направленные на­
зад; аналогичные выросты обычно развиты и 
на нижнем крае квадратноскуловых костей. 
Затылочный мыщелок парный. Челюстное со­
членение расположено примерно на уровне за­
тылочного, но у одной формы (Stegops) оно 
заметно смещено назад от последнего. Базипт 
теригоидное сочленение обычно неподвижное, 
но у Acanthostoma (по крайней мере у моло­
дых особей) оно подвижное. Исключая Acan­
thostoma, на черепе появляются каналы боко­
вой линии; у Stegops они заключены в костные 
каналы, как и у ихтиостег. Позвонки обычно 
рахитомные, однако у Acanthostoma гипоцентр 
и парные плевроцентры образуют полные ди­
ски; плевроцентральный диск развит значи­
тельно слабее гипоцентрального. Конечности 
слабые. Ср. карбон — н. пермь.

Zatrachys Соре, 1878. Тип рода — Z. serra- 
tus Соре, 1878; н. пермь (свита уичита), США 
(Техас). Череп с резко удлиненной и слегка 
заостренной кпереди мордой, с огромной рост­
ральной фонтанелью, полностью разделяющей
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Рис. 36. Zygosaurus luctus Eichwald.
Череп сбоку. В. пермь СССР (Приуралье) (Ефремов, 1954)

Рис. 37. Zatrachys serratus Соре.
Череп: а — сверху, б—снизу, Н. пермь США (Langston, 1954)

носовые кости и вклинивающейся между лоб­
ными, сильно развитыми «рогами» и много­
численными выростами по краю квадратноску- 
Ловых костей. Челюстное сочленение располо­
жено примерно на уровне затылочного. Глаз­
ницы очень маленькие, не превышающие по 
размерам ноздри. Базиптеригоидное сочлене­
ние неподвижное. Мечевидный отросток пара­
сфеноида очень широкий; межптеригоидные 
ямы треугольные. Хоаны большие; располо­
женные позади ноздрей. На нёбе слабо разви­
тее пары клыков и многочисленные мелкие 
зубики.

Желобки органов боковой линии на черепе 
выражены очень слабо (рис. 37). Два-три вида. 
Н. пермь США.

Stegops Moodie, 1909; ср. карбон США. 
Acanthostoma Credner, 1883; Dasyceps Huxley, 
1859 — оба из н. перми 3. Европы.

Условно к этому же семейству отнесен род 
Platyhystrix Williston, 1911 из н. перми США, 
обладающий крайне удлиненными (как у не­
которых пеликозавров) остистыми отростками 
позвонков, несущих поперечные перекладины; 
ребра резко скульптировапы.
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ПОДОТРЯД PHYLLOSPONDYLI. 
ФИЛЛОСПОНДИЛЬНЫЕ

Небольшие неотенические земноводные с не­
доразвитыми филлоспондильными позвонка­
ми. Голова сравнительно большая, череп упло­
щенный, короткий и широкий. Заднетеменные 
и таблитчатые кости обычно укороченные; уш­
ные вырезки широкие. Межптери-гоидные ямы 
хорошо развиты, и крыловидные кости никогда 
не соприкасаются друг с другом впереди них. 
Базиптеригоидное сочленение подвижное. Зу­
бы с большой полостью пульпы, нелабприп- 
товые. Хорда сохраняется пожизненно; позвон­
ки образованы главным образом самостоятель­
ными невральными дугами, обрастающими 
хорду сверху; в некоторых случаях сохраня­
ются также плохо окостеневающие вентраль­
ные элементы тел позвонков. Ср. карбон — 
пермь. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО PEL1ONTIDAE СОРЕ, 1875

Межвисочные кости сохраняются. Базипте­
ригоидное сочленение образовано отростками 
базисфеноида и крыловидными костями. За-

Рис. 38. Pelion lyelli Wyman.
Череп: а — сверху, б — снизу. Ср. карбон США 

(Romer, 1930)

тылочный мыщелок непарный. Имеется наруж­
ная крыловидная кость. В некоторых случая? 
известны пред- и захоанные клыки, не соеди­
ненные продольным рядом зубов. Ср. карбон.

Pelion Wyman, 1858 (? = BranchiosauravM 
Romer, 1930). Тип рода — Pelion lyelli Wyman, 
1858; ср. карбон, США (Огайо). Наиболее 
крупный из филлоспондильных. Наружные 
ноздри маленькие, широко раздвинутые. Глаз; 
пины 'округлые. Имеются небольшие передние 
небные отверстия. На сошниках, небных и на­
ружных крыловидных костях — клыки; крыло­
видные кости покрыты шагренью из мелких 
зубиков. Тело покрыто округлыми чешуйками 
(рис. 38). Один вид.

Eugyrinus Watson, 1921; Erpetocephalus Hu­
xley, 1867 — оба из ср. карбона 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО BRANCHIOSAURIDAE FRITSCH, 1879

Межвисочные кости утрачены. Череп резко 
уплощен. Затылочный мыщелок парный. Меж­
птеригоидные ямы очень большие. Наружные 
крыловидные кости утрачены. Вырезки для че­
люстной мускулатуры на нёбе резко удлинены 
и впереди почти всегда достигают уровня хо­
ан. Брюхо покрыто панцирем из V-образных 
поперечных рядов костных чешуй. Ср. кар- 
бон — н. пермь.

Branchiosaurus Fritsch, 1879 (= Pleuro- 
neura Gaudry, 1878; = Protriton Gaudry, 1878; 
= Salamandrelta Gaudry, 1878). Тип рода — 
Branchiosaurus salamandroid.es Fritsch, 1879; 
в. карбон, Чехословакия. Типичные бранхио- 
завры. Череп широкий, параболический, с боль- 
ши ми овальными глазницами. Кольцо склеро­
тики примерно из 30 косточек. Скульптура по­
кровных костей крыши черепа радиальная или 
ячеистая. Таблитчатые кости с небольшими 
задними отростками. Тело парасфеноида рез­
ко расширено. Ушные вырезки широкш и не­
глубокие. Зубы мелкие, конические; небных 
клыков нет. У молодых особей извест­
ны жаберные дуги е жаберными тычинками 
Конечности -слабо окостеневают. Брюхо и про­
ксимальные отделы конечностей покрыты ко­
стными чешуйками (рис. 39). Много видов. Ср 
карбон США, в. карбон — пермь 3. Европы

Pelosaurus С r е d n е r, 1885. Тип рода — 
Р. laticeps Credner, 1885; и. пермь (красный ле­
жень), Германия и СССР (Казахстан). Чсрет 
треугольный, закругленный спереди. Глазниць 
овальные,’с кольцом склеротики, расположен­
ные в передней половине черепа. Скульптура 
покровных костей черепа радиальная. Скула 
вая кость очень большая. Ушные вырезю
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глубокие, суженные. Заднебоковые отростки 
таблитчатых костей хорошо выражены. Ме­
чевидный отросток парасфеноида длинный и 
узкий. Конечности хорошо окостеневают, но 
лобковая кость остается хрящевой (рис. 40). 
Один вид.

Micrerpeton Moodie, 1909 (== Eumicrerpeton 
Moodie, 1909); ср. карбон США. Melanerpeton 
Fritsch, 1878; в. карбон 3. Европы. Leptorophus 
Bulman et Whittard, 1926; Micromelanerpeton 
Bulman et Whittard, 1926; Promelanerpeton 
Kuhn, 1961 — все из н. перми 3. Европы.

Рис. 40. Pelosaurus laticeps Credner.
Череп сверху (Х%). Н. пермь Германии (Bulman 

a. Whittard, 1926)

Рис. 39. Branchiosaurus amblystomus Credner:
a — реконструкция скелета сверху (Х2);1б — череп сверху (хЗ) 

Н. пермь Германии (a —Bulman, Whittard, 1926:
б — Lehman, 1955)

ПОДОТРЯД STEREOSPONDYLI. 
СТЕРЕОСПОНДИЛЬНЫЕ

Лабиринтодонты длиной до нескольких мет­
ров, обитавшие в пресных водах или в при­
брежной зоне морей; иногда сухопутные фор­
мы. Крыша черепа, как у типичных рахитомов, 
но часто более уплощенная. Система каналов 
боковой линии обычно хорошо выражена. Уш­
ные вырезки небольшие или отсутствуют. Слез­
ная кость в значительной степени редуцирова­
на. Межвисочная кость обычно отсутствует. 
Заднелобная кость граничит с надвисочной. 
Затылочный мыщелок, за редкими исключе­
ниями, двойной, образованный боковыми заты­
лочными костями. Заднетеменная и таблитча­
тая кости с затылочными отростками, соеди­
няющимися соответственно с верхним и верх­
небоковым отростками боковой затылочной 
кости и создающими вместе с ними края зад­
невисочного отверстия. Заднеушная кость, как 
правило, не образует края задневисочного от­
верстия и обычно не видна на затылочной по­
верхности. Внутренние отростки боковых за­
тылочных костей вклиниваются между заты­
лочным отверстием и верхнезатылочным хря­
щом. Выходное отверстие IX и Х черепных 
нервов лежит в основании верхнебокового от­
ростка боковой затылочной кости. Нёбо с боль­
шими межптеригоидными ямами. Квадратные 
и нёбные ветви крыловидных костей укороче­
ны; последние обычно теряют связь с сошни­
ками, а иногда и с нёбными костями. Между 
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сошниками и предчелюстными костями часто 
имеются передние 'небные отверстия. Тело па­
расфеноида и прилегающие части крыловид­
ных костей уплощены и обычно соединены 
швами. Мозговая коробка преимущественно 
хрящевая; постоянно окостеневают лишь боко­
вые затылочные кости, зачастую также основ­
ная затылочная кость и сфенэтмоид, а изредка

б

Рис. 41. Строение основания черепа Benthosuchus 
sushkini Efremov сверху:

а — тело парасфеноида правая боковая затылочная 
кость и часть правой крыловидной кости; б — тело па­
расфеноида со вскрытыми каналами внутренних сонных 

артерий
а. с. I — arteria carotis interna, е.р — crista parapte- 
rygoidea, е. pr — crista praeotica, Eo — Exoccipitaie,

I. a — lamina ascendens, Psph —parasphenoideum, p. sb — 
processus suboticus. Pt — pterygoideum, r. е. — recessus 

conoideus (по Быстрову и Ефремову, 1940)

и базисфеноид. Иногда имеются широко раз­
деленные окостенения ушной капсулы — зад- 
не- и переднеушная кости; с последней сра­
стается восходящая пластина квадратной вет­
ви крыловидной кости. Края овального окна 
остаются хрящевыми; нижний костный край 
окна обычно образован нижнеушным отрост­
ком (боковой затылочной кости, изредка — кра­
ем парасфеноида (Dvinosaurus). В небноквад­
ратном хряще, помимо квадратной кости, 
обычно окостеневает и верхняя крыловидная 
(эпиптеригоид), образующая восходящий от­

росток нейноквадратного хряща; предушный 
отросток эпиптеригоида часто не окостеневает. 
Эпиптеригоид широко отделен от квадратной 
кости. Первичный базиптеригоидный сустав 
сильно редуцирован. Базиптеригоидный отро­
сток базисфеноида всегда хрящевой; соответ­
ствующее ему углубление в небноквадратном 
хряще смещается с эпиптеригоида на крыло- 
видную кость и обычно имеет вид конической 
ямки (recessus conoideus); последняя прикры­
та эпиптеригоидом сверху или полностью от­
делена от него. Область шовного соединения 
крыловидных костей с парасфеноидом (птери- 
го-парасфеноидные швы) разрастается назад 
(и частично вперед) от областей первичного 
базиптеригоидного сустава. Внутренняя сон­
ная артерия входит в тело парасфеноида не­
сколько позади области первичного базипте­
ригоидного сустава, в передней части полости 
среднего уха (рис. 41), и ее канал обычно не 
виден на небной поверхности черепа. Нижняя 
челюсть с засочленовным отростком. Предсо­
членовная кость обычно не достигает передне­
венечной, а иногда также и межвенечной ко­
сти. На нёбе, кроме клыков на сошниках, неб­
ных и изредка наружных крыловидных костях, 
часто имеются ряды мелких зубов. Парасфе­
ноид и крыловидные кости, а реже и передняя 
часть нёба часто покрыты шагренью из мел­
ких зубиков; небные ветви крыловидных ко­
стей, а иногда и парасфеноид могут быть 
скульптированными. Верхнечелюстные зубы 
мелкие, равновеликие; на симфизе нижней че­
люсти два клыка. Позвоночник рахитомный, 
неорахитомный или стереоспондильный, в ред­
ких случаях эмболомерный (Tupilakosaurus). 
Остистые отростки короткие. Ребра обычно 
двухголовчатые, ио их сочленовные поверхно­
сти часто не окостеневают. Ключицы и меж­
ключица уплощены и расширены; клейтраль- 
ный отросток ключицы налегает на клейтрум 
спереди и снаружи (исключение — Plagiosau- 
roidea). Передний край скапулокоракоида око­
стеневает неполностью. Лобковая кость обыч­
но остается хрящевой. Кости конечностей не­
полно окостеневают. Пермь — триас. Четыре 
надсемейства.

Группа Stereospondyli — в понимании Уот­
сона .(Watson, 1919)—представляет опреде­
ленную эволюционную ступень («grade»), к 
которой принадлежат потомки рахитомных ла­
биринтодонтов, имеющие стереоспондильный 
позвоночник и прогрессивно построенный че­
реп. Это объединение основано, следователь­
но, не на генетическом родстве, а только на 
общности морфологического уровня и, очевид­
но, включает высших представителей ряда па7 
раллельных эволюционных линий (Huene, 
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1922; Save-Soderbergh, 1935; Быстров и Ефре­
мов, 1940; Romer, 1947). Однако неясность ге­
нетических связей между отдельными надсе­
мействами стереоспондильных и предковыми 
рахитомными группами делает преждевре­
менным упразднение подотряда Stereospon­
dyli.

Относительно происхождения различных 
надсемейств стереоспондильных нет единого 
мнения. Для представителей надсем. Capito- 
sauroidea в качестве наиболее вероятных пред­
ков обычно называют эриопсид (Watson, 1919, 
1951; Romer, 1947), для надсем. Trematosauroi- 
dea — архегозаврид (Jaekel, 1903; Drevermann, 
1920), для надсем. Brachyopoidea — примитив­
ных рахитомов типа Pelion и Saurerpeton 
(Watson, 1956; Hotton, 1959), относимых иног­
да к филлоспондильным (Lehman, 1955а). 
Преобразование рахитомного позвонка в сте- 
реоспондильный происходило в отдельных 
группах стереоспондильных в разное время и 
различными путями. Классический стереоспон- 
дильный тип позвоночника, в котором тела 
позвонков дисковидны и образованы разрос­
шимися гипоцентрами, был приобретен капито- 
завроидами в конце раннего триаса (Mastodon- 
sauridae), а брахиопоидами (Metoposauri- 
dae) — в позднем триасе. Представители 
надсем. Plagiosauroidea приобрели «стереос­
пондильные» позвонки уже в поздней перми 
(Panchen,1959). Тела позвонков плагиозавров, 
судя по их форме и соотношению с ребрами и 
невральными дугами, имеют более сложное 
происхождение, чем у типичных стереоспон­
дильных.

Родственные взаимоотношения внутри от­
дельных надсемейств (за исключением Capito- 
sauroidea) недостаточно ясны. Типичных пред­
ставителей надсем. Trematosauroidea — тре- 
матозаврид — считают потомками архегозав­
рид, но иногда признается возможность их 
дифилетического происхождения (Ефремов, 
1940). Другую группу этого надсемейства — 
сем. Peltostegidae — иногда считают более 
близкой капитозавроидам (Nilsson, 1946) и 
выделяют в самостоятельное надсемейство. 
Неясно происхождение ритидостеид. Стерео- 
спондильное строение позвоночника известно 
только у одного трематозавроида — пельтосте- 
гида Laidleria (Kitching, 1957), позвонки кото­
рого внешне напоминают плагиозавровые. 
У остальных же родов позвоночник неизвестен 
или имеет рахитомное строение.

Не вполне ясны объем и систематика над­
сем. Brachyopoidea. Представители сем. Bra­
chyopidae, типичного для этой группы, извест­
ны в различных горизонтах от н. перми до ср. 
триаса. Несмотря на отсутствие значительных 

перерывов между временем существования 
отдельных родов, морфологически они отчет­
ливо разделяются на две группы, не связанные 
переходами: на «новых» (преимущественно 
триасовых) брахиопид с прогрессивно постро­
енным черепом, составляющих сем. Brachyopi- 
dae в узком смысле, и на «старых» (пермских), 
более примитивных, с подвижным базиптери- 
гоидны’м сочленением и рахитомным позвоноч­
ником *.  Представители последней группы во 
многом сходны с примитивными рахитомами 
Pelion, Saurerpeton и Trimerorhachis, с кото­
рыми они иногда и объединяются. Признание 
этого родства (Watson, 1956; Hotton, 1959) 
означает установление единой эволюционной 
линии от гипотетических форм, близких к пе- 
лионидам и тримерорахидам, до триасовых 
брахиопид. Иногда, однако, предками послед­
них считают ранних капитазавроидов типа Ly- 
dekkerina (Romer, 1947). Хотя «старые» брахи- 
опиды стоят на более низком эволюционном 
уровне, чем остальные Stereospondyli, они по­
мещаются здесь в сем. Brachyopidae вместе с 
поздними брахиопидами.

Сем. Tupilakosauridae тесно связано с сем. 
Brachyopidae и, судя по строению черепа и 
позвоночного столба своего единственного 
известного представителя — T upilakosaurus 
(Nielsen, 1954; Шишкин, 1961), развилось 
из «старых» брахиопид, независимо от «но­
вых».

Представители сем. Metoposauridae сходны 
с брахиопидами по многим чертам строения 
черепа, и включение их в надсем. Brachyopoi­
dea (Romer, 1947) представляется весьма оп­
равданным. В качестве предка метопозаврид 
указывался нижнепермский Trimerorhachis 
(Save-Soderbergh, 1935), по Ромер (Romer, 
1947) считает внешнее сходство этих форм ре­
зультатом конвергенции. Хюне (Ниепе, 1956) 
без особых оснований считает прямыми пред­
ками метопозаврид ранних капитозавроидов 
типа Lydekkerina.

Группа Plagiosauroidea рассматривается 
здесь как надсемейство. Его типичные пред­
ставители — плагиозавриды •— обычно объеди­
няются с брахиопидами, сходными с ними по 
строению черепа, в один отряд, надсемейство 
или даже семейство (Watson, 1919; Save-So­
derbergh, 1935; Nilsson, 1937, 1939, 1946а; Rb- 
mer, 1947 и др.). При этом считается, что 
плагиозавриды являются потомками брахио­
под, так как время исчезновения большинства

1 Уотсон (Watson, 1956) называет «старыми» бра- 
хиопидами как пермских, так и триасовых представите­
лей семейства: «поздними» брахиопидами он называет 
плагиозаврил.
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последних (ранний триас) непосредственно 
предшествует моменту появления первых 
(средний триас). Однако примитивное строе­
ние затылка плагиозаврид (участие заднеуш­
ной кости в образовании краев заднетеменного 
отверстия) не позволяет выводить плагиозав- 
ридне только из триасовых брахиопид, нодаже 
из ранних, типа Eobrachyops. Отсутствие ка­
ких-либо переходов между брахиопидами и 
плагиозаврами и, наконец, открытие верхне­
пермского Peltobatrachus (Panchen, 1959), 
близкого к плагиозавридам по строению чере­
па и имеющего стереспондильный позвоночник 
плагиозаврового типа, делают возможность 
близкого родства между семействами Brachyo- 
pidae и Plagiosauridae весьма маловероят­
ной.

Окончательно этот вопрос не может быть 
пока решен ввиду отсутствия данных о строе­
нии позвоночника у поздних брахиопид.

Сравнение плагиозаврид с одновозрастными 
им брахиопоидами (метопозавридами) также 
показывает обособленность первых, поскольку 
у метопозаврид позвоночник нормально сте- 
реоспондильный (тела позвонков образованы 
гипоцентрами). Сходство в строении плечево­
го пояса у метопозаврид и плагиозаврид, под­
черкиваемое Ромером (Romer, 1947), в дей­
ствительности весьма несущественно. Меж­
ключица у метопозаврид по форме близка к 
капитозавроидной; строение cleithrum и ха­
рактер его сочленения с ключицей — обычного 
для лабиринтодонтов типа (Nilsson, 1939; 
Sawin, 1945), от которого плагиозавровый тип 
сильно отличается.

Таким образом, резкое разделение плагио­
заврид и надсем. Brachyopoidea, предложенное 
Панченом (Panchen, 1959), представляется 
целесообразным. Надсем. Plagiosauroidea 
включает два семейства: Plagiosauridae и верх­
непермских Peltobatrachidae. Единственный 
представитель последних — Peltobatrachus, су­
дя по строению основания черепа и хвостового 
отдела позвоночника, происходит от каких-то 
рахитомов.

Надсем. Capitosauroidea объединяет шесть 
близко родственных семейств, характеризую­
щихся ясно выраженной морфологической пре­
емственностью. Наиболее ранние из них — 
сем. Rhinesuchidae, а иногда и сем. Benthosu- 
chidae (= Wetlugasauridae) — некоторые ав­
торы относят к 'рахитомным (Huene, 19566). 
Поскольку, однако, ринезухиды весьма близки 
к бентозухидам, а последние связаны постепен­
ным переходом с типично стереоспондильны- 
ми капитозавридами, представляется более 
правильным рассматривать всех капитозаврои- 
дов в составе одного надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО CAPITOSAUROIDEA

Пресноводные лабиринтодонты — в боль­
шинстве пассивные хищники придонной зоны. 
Длина черепа до 1 м, иногда и больше. Череп 
умеренно вытянутый, параболический или 
треугольный, более или менее уплощенный, 
обычно с хорошо выраженной предглазнич- 
ной зоной интенсивного роста. Глазницы сбли­
жены, приподняты и лежат в задней половине 
черепа. Крыша черепа в межглазничной обла­
сти вогнутая. Ушные вырезки небольшие, от­
крытые или замкнутые. Слезная кость не до­
стигает края глазницы и, как правило, не 
доходит до ноздри. Скуловой канал боковой 
линии в задней своей части лежит на квад­
ратноскуловой кости и образует резкий изгиб 
в месте соединения с подглазничным каналом; 
последний дает резкий изгиб в области слезной 
кости. Затылок более или менее вертикальный. 
Задневисочные отверстия обычно большие, уд­
линенные. Затылочный мыщелок парный; бо­
ковые затылочные кости с выходными отвер­
стиями XII пары нервов. Нижнеушные отрост­
ки боковых затылочных костей достигают кры­
ловидных костей или отделены от них неболь­
шими промежутками. Челюстные суставы не­
сколько позади затылочных или на одном 
уровне с ними. Мечевидный отросток парасфе­
ноида неширокий. Тело парасфеноида не за­
крывает снизу основания боковых затылочных 
костей и соединено швами с крыловидными ко­
стями; задняя часть тела парасфеноида обыч­
но несет два поперечных гребня. Дорсальная 
поверхность парасфеноида имеет в средней 
части два постеролатерально направленных 
околоптеригоидных гребня (cristae paraptery- 
goidei); над внешним концом каждого из них 
располагается подошва слуховой косточки, а 
снизу и несколько сзади — входное отверстие 
внутренней сонной артерии. Сзади к околопте- 
ригоидному валику примыкает нижнеушной 
отросток боковой затылочной кости, обычно 
заканчивающийся на уровне входного отвер­
стия сонной артерии, а иногда значительно 
впереди него (у Yarengia). Восходящая пла­
стина квадратной ветви крыловидной кости 
ограничивает полость среднего уха спереди и 
сбоку и несет на затылочной поверхности ко­
сой гребень; изогнутая внутрь предушная 
часть восходящей пластины (crista praeotica) 
сильно развита. Recessus conoideus сверху’ча­
стично прикрыт эпиптеригоидом. Передняя 
ветвь крыловидной кости достигает небной ко-, 
сти. Сфенэтмоид и обе ушные кости часто око­
стеневают. Небные и наружные крыловидные 
кости приблизительно одинаковой длины. Пе­
редние небные отверстия часто сливаются. На 

86



сошнике и небной ко,сти по два клыка. На сош­
нике (у внутреннего края хоаны и медиально 
от клыков), на небной кости (позади клыков) 
и на наружной крыловидной кости — ряды 
мелких зубов. Предсочленовная кость нижней 
челюсти достигает межвенечной. Позвоночник 

.рахитомный, неорахитомный или стереоспон­
дильный. Невральные дуги с хорошо развиты­
ми поперечными отростками. Ребра уплощен­
ные, часто с крючковидными отростками в 
.-рудном отделе. Конечности небольшие (от­
носительно размеров туловища). В. пермь — 
риас. Шесть семейств.

СЕМЕЙСТВО RH1NESUCHIDAE WATSON, 1919
( - Rhinesuchidae Watson, 1919 Lydekkerinidae Watson, 

1919 -f- Uranocentrodontidae Romer, 1947
+ ? Sclerothoracidae Romer, 1947)

Предглазничный отдел черепа обычно уме­
ренно удлиненный, лобная кость не достигает 
края глазницы. Челюстные мыщелки немного 
позади затылочных. Заднеушная кость часто 
образует нижний край задневисочного отвер­
стия. Боковые затылочные кости отделены от 
крыловидных короткими промежутками. Пте- 
гиго-парасфеноидные швы относительно ко- 
’ огкие. Полость среднего уха широко открыта 
.низу. Тело парасфеноида с боковыми высту­
пами в задней части. Поперечные гребни па­
расфеноида прямые или с отогнутыми назад 
медиальными концами. Позвоночник рахитом­
ный или неорахитомный. В. пермь — н. триас.

Rhinesuchus Вrооm, 1908. Тип рода — Rh. 
whaitsi Вrооm, 1908; в. пермь (зона Tapino- 
cephalus), Ю. Африка. Череп сравнительно 
широкий, с прямыми боковыми краями. Глаз­
ницы значительно позади середины длины че­
репа. Заднеушная кость образует нижний край 
задневисочного отверстия. Основная затылоч­
ная кость слабо окостеневает. Птериго-пара- 
сфеноидные швы не доходят до заднебоковых 
выступов парасфеноида. Мечевидный отросток 

ь парасфеноида узкий. Передние небные отвер- 
I' стая маленькие, соединенные между собой на 

небольшом протяжении. Эпиптеригоид с нео­
костеневающим предушным отростком. Пара­
сфеноид, крыловидные кости, сошники и пе­
редние части небных костей покрыты шагренью 
из мелких зубиков. Венечные кости нижней 
челюсти с шагренью. Плевроцентры неизвест­
ны, гипоцентры типично рахитомные (рис. 42). 

Ь Несколько видов. В. пермь (воны Tapinocepha- 
₽ lus, Endothiodon, ? Cistecephalus) Ю. Африки.

Uranocentrodon Hoepen, 1915 (? = Lac- 
h cosaurus Haughton, 1925; = Rhinesuchus
r Broom, 1908, partium). Тип рода — Myriodon 

senekalensis Hoepen, 1911; н. триас (зона Ly- 

strosaurus), Ю. Африка. Форма черепа, как у 
Rhinesuchus. Слезная кость не достигает нозд­
ри. Надвисочная кость образует часть края 
ушной вырезки. Затылок более уплощенный, 
чем у Rhinesuchus. Основная затылочная 
кость большая и образует часть затылочных

Рис. 42. Rhinesuchus whaitsi Вrооm.
Череп снизу. В. пермь Ю. Африки (Watson, 1919:

Romer, 1947)

Рис. 43 Uranocentrodon senekalensis Hoepen.
Череп: a — сверху, б — снизу, уменьшено. Н. триас 

ГО. Африки (Вrооm. 1930)
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мыщелков. Заднеуш'ная кость не выходит «а 
затылочную поверхность черепа. Нёбо, как у 
Rhinesuchus, но мечевидный отросток пара­
сфеноида более широкий. Передние небные от­
верстия широко соединяются друг с другом. 
Нижняя челюсть с шагренью на венечных ко­
стях и очень высокой заднепластинчатой ко­
стью. Жаберный скелет из трех шар дуг. По­
звоночник с хорошо развитыми плевроцентра­
ми (рис. 43). Один вид. Пивто (Piveteau, 
1926) относит к этому роду нижнюю челюсть 
из н. триаса о-ва Мадагаскар. Сюда же, по-ви­
димому, принадлежит череп из зоны Lystro- 
saurus Ю. Африки, описанный Брумом (Вrооm, 
1930) как Lydekkerina putterilli.

Lydekkerina Вrооm, 1915. Тип рода — 
Bothriceps huxleyi Lydekker, 1889; н. триас 
(зона Lystrosaurus), Ю. Африка. Череп с не­
сколько выпуклыми боковыми краями. Глаз­
ницы относительно большие и расположены

Рис. 44. Lydekkerina huxleyi (Lydekker)
в — средняяЧереп: а — сверху, б — снизу,

Н. триас Ю. Африки (а. б — Parrington, 
eder, 1937)

часть затылка
1948; Broili, Schro

приблизительно посредине длины черепа. Ка­
налы боковой линии в виде цепочек из от­
дельных ямок. Слезная кость, по Паррингтону 
(Parrington, 1948), не достигает ноздри *.  Име­
ется septomaxillare. Предлобные кости сильно 
расширены. Надвисочная кость не дости­
гает краев ушной вырезки. Заднеушная кость 
образует нижний край задневисочного отвер­
стия. Foramen paraquadratum — между квад­
ратной и квадратноскуловой костями. Основ-

1 Данные более ранних авторов (Watson, 1919; 
Broili, Schroder, 1937) противоречат этому. 

ная затылочная кость слабо окостеневает. 
Птериго-парасфеноидные швы доходят до 
заднебоковых выступов парасфеноида. Мече­
видный отросток парасфеноида относительно 
широкий. Шагрень на теле парасфеноида и 
прилегающих частях крыловидных костей; 
края небных ветвей крыловидных костей 
скульптированы. Передние небные отверстия

Рис. 45. Broomulus dutoiti (Вrооm) 
Череп сверху. Н. триас Ю. Африки (Вrооm, 

1930).

широко слиты. Слуховая косточка короткая, 
с сильно расширенной подошвой. Нижняя че­
люсть с длинным засочленовным отростком. 
Плевроцентры окостеневают; гипоцентры тон­
костенные, .иногда разделенные надвое. Меж­
ключица с широким передним отростком, раз­
деляющим ключицы. Подвздошная кость с уз­
ким верхним отростком. Брюшной панцирь из 

Рис. 46. Laccocephalus insperatus Watson.
Череп снизу (уменьшено). ? Н. триас 

ГО. Африки (Watson, 1919)

мелких пластинок (рис. 44). Два вида. И. три­
ас Ю. Африки (зона Lystrosaurus).

Broomulus Romer, 1947 (? = Putierillia 
Broom, 1930). Тип рода — Lydekkerina dutoiti 
Broom, 1930; н. триас (зона Lystrosaurus), 
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Ю. Африка. Длина черепа равна его ширине. 
Глазницы сближены. Предглазничный отдел 
черепа почти равен по длине заглазничному. 
Слезная кость достигает ноздри. Надвисочная 
кость не образует края ушной вырезки. Лоб­
ная кость почти касается края глазницы. За- 

< глазничная кость, согласно изображению 
Брума (Вrооm, 1930), граничит с теменной 
(рис. 45). Один вид.

Laccocephaltis Watson, 1919. Тип рода — 
L. insperatus Watson, 1919; ? н. триас (зона 
Lystrosaurus), Ю. Африка. Череп более вытя- 
1утый, чем у .предыдущих родов, со слегка во­
гнутыми боковыми краями. Заднеушная кость, 
по-видимому, не выходит на затылочную по­
верхность черепа. Птериго-парасфеноидные 
швы доходят до заднебоковых выступов пара­
сфеноида. Мечевидный отросток парасфеноида 
широкий, с продольным килем снизу. Базисфе­
ноид, основная затылочная и переднеушная 
кости значительно окостеневают. Эпиптериго- 
ид образует восходящий отросток и имеет вы­
емку для ганглия V нерва на внутренней сто- 
воне (рис. 46). Один вид.

Rhinesuchoides Olson et Вrооm, 1937. 
Тип рода—Л A tenuiceps Olson et Вrооm, 
1937; в. .пермь (зона Tapinocephalus), Ю. Аф­
рика. Предглазничный отдел черепа сильно 
удлиненный: длина черепа вдвое больше его 
ширины. Нижняя челюсть с длинным мекке­
левым отверстием и, по-видимому, маленьким 
засочленовным отростком. По пропорциям че­
репа напоминает бентозухид и капитозав- 
рид. Неясно, является ли это сходство следст­
вием конвергенции, или же оно основано на 
близком родстве с указанными формами. Один 
вид. К этому же роду, вероятно, принадлежит 
форма из зоны Cistecephalus, описанная Бру­
мом (Вrооm, 1948) как Rhinesuchus rubidgei.

Limnoiketes Parrington, 1948. Тип ро­
да— L. paludinatans Parrington, 1948; н. три­
ас (зона Lystrosaurus), Ю. Африка. Череп ко­
роткий, с большими глазницами. Заглаз- 
ничный отдел черепа почти равен по длине 
предглазничному. Имеется septomaxillare. 
Слезная кость не достигает ноздри. Надвисоч­
ная кость не достигает краев ушной вырезки. 
Заднеушная кость не выходит на .затылочную 
поверхность черепа. Foramen paraquadratum 
в квадратноскуловой кости. Чешуйчатая кость 
отделена от квадратной ветви крыловидной ко­
сти широкой щелью. Птериго-парасфеноидные 
швы доходят до заднебоковых выступов пара­
сфеноида. Мечевидный отросток парасфеноида 
сравнительно широкий. Передние небные от­
верстия широко слиты (рис. 47). Один вид.

Рис. 47. Limnoiketes paludinatans Parrington
Череп: а — сверху, б — снизу (XI). Н. триас Ю. Африки 

(Parrington. 1948)

Единственный известный череп принадлежит, 
по-видимому, очень молодой особи.

Sclerothorax Н u е n е, 1932. Тип рода — 
S. hypselonotus Huene, 1932; н. триас (ср. пе­
стрый песчаник), Центр. Европа. Череп ши­
рокий и короткий. Глазницы, ноздри и хоаны 
очень малы. Предглазничный отдел немного 
короче Заглазничного. Межптеригоидные ямы 
сравнительно невелики. Мечевидный отросток 
парасфеноида очень широкий и короткий. Зад­
ние отростки сошников длинные. Передние вет­
ви крыловидных костей длинные, с сильно вы­
раженными боковыми выступами. Плевро­
центры окостеневают только в задней части 
позвоночника. Передние гипоцентры могут об­
разовывать полные кольца. Остистые отростки 
высокие. Межключица сильно расширена. 
В тазовом поясе окостеневают все три элемен­
та (рис. 48). Один вид.

Deltacephalus Swinton, 1956. Тип рода — 
D. whitei Swinton, 1956; н. триас, Мадагаскар.
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Рис. 48. Sclerothorax hypselonotus Huene.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. триас Германии (Huene, 1932)

Череп короткий, уплощенный, с широким пе­
редним краем. Глазницы большие. Теменное 
отверстие поперечно вытянутое. Слезная кость 
достигает ноздри. Задние выросты таблитчатых 
костей короткие. Заднеушная кость не выхо­
дит на затылочную поверхность черепа. Тело 
парасфеноида с параллельными боковыми 
краями; мечевидный отросток широкий. Квад­
ратные ветви крыловидных костей значитель­
ной длины; небные ветви не достигают небных 
костей (в отличие от всех остальных Capito- 
sauroidea). Один вид.

Muchocephalus Watson, 1962; Rhiniceps Wat­
son, 1962; оба — в. пермь (зона Cistecephalus), 
Ю. Африка. Boreosaurus Nilsson, 1943; н. триас 
(оленекский ярус) Шпицбергена.

К семейству Rhinesuchidae, по-видимому, 
принадлежит также лабиринтодонт из н. триа­
са Мадагаскара, описанный Леманом (Lehman, 
1955, 1961) как Wettugasaurus milloti. Пред- 
глазничная область черепа у этой формы не­
значительно вытянута, ноздри большие. Лоб­
ные кости образуют края глазниц на неболь­
шом протяжении. Таблитчатые кости с сильно 
развитыми задними отростками. Зубные ряды 
на сошниках образуют полого изогнутую дугу.

СЕМЕЙСТВО BENTHOSUCHIDAE EFREMOV, 1940
(= Benthosauridae Efremov, 1929; = Wetlugasauridae 

Save-Soderbergh, 1935)

По строению черепа близки к Rhinesuchidae, 
но предглазничный отдел черепа более удли­
ненный. Система каналов боковой линии хоро­
шо развита. Ноздри обычно удлиненные. Лоб­
ная кость не достигает края глазницы. Над­
височная кость отделена узким промежутком 
от края ушной вырезки. 'Заглазничная кость 
образует выступ у внешнего края глазницы. 
Заднеушная кость не выходит на затылочную 
поверхность черепа и редко окостеневает. Квад­

ратная ветвь крыловидной кости не 
срастается с чешуйчатой костью. 
Foramen paraquadratum обычно в 
квадратноскуловой кости. Птериго- 
парасфеноидные швы параллель­
ны между собой и доходят до задне­
боковых выступов парасфеноида. 
Recessus conoideus лежит у заднего 
края межптеригоидной ямы. Ме­
чевидный отросток парасфеноида 
узкий. Задние отростки сошников 
обычно длинные, соединенные сре­
динным швом. Скуловая кость выхо­
дит небольшим участком на небную 
поверхность черепа. Сфенэтмоид и 
эпиптеригоид обычно окостеневают, 
но предушной отросток последнего 
остается хрящевым. Позвоночник ра­
хитомный, со слабо окостеневающими 
плевроцентрами, или неорахитомный. 

Остистые отростки низкие. Кости конечностей 
со слабо окостеневающими эпифизами. Н. 
триас.

Benthosuchus Efremov, 1937 (= Benthosau- 
rus Efremov, 1929; = Rasaurus Kuzmin, 1938). 
Тип рода — Benthosaurus sushkini Efremov, 
1929; н. триас (ветлужская серия), Север Ев­
ропейской части СССР, Верхнее и Среднее 
Поволжье, Ю. Приуралье и бассейн р, Дон. 
Череп клиновидный с тупым передним концом. 
Между предчелюстными костями маленькое 
отверстие. Система каналов боковой линии с 
передней (предноздревой) комиссурой. Задние 
отростки таблитчатых костей умеренно разви­
ты. Передние небные отверстия разделены или 
слиты на небольшом протяжении. Поперечные 
гребни парасфеноида прямые или несколько 
отогнутые назад у срединной линии, широко 
разделенные. Тело парасфеноида и прилегаю­
щие части крыловидных костей покрыты ша­
гренью; на внешних краях крыловидных ко­
стей— покровная скульптура. Внутренние 
ряды сошниковых костей образуют между со­
бой острый угол. Основная затылочная и уш­
ные кости не окостеневают. Слуховая косточка 
удлиненная. Нижняя челюсть высокая в зад­
ней части. Меккелево отверстие маленькое. 
Предсочленовная кость высокая сзади. На 
задневенечной кости ряд зубов. Гипоцентры с 
большой хордальной выемкой, плевроцентры 
не окостеневают. Межключица с округлым 
задним краем и узким передним отростком. 
Ключицы соприкасаются на небольшом протя­
жении. Область сочленовной ямки скапулоко- 
ракоида не окостеневает. Подвздошная кость 
с относительно широким верхним отростком. 
Плечевая кость уплощенная. Бедренная кость 
массивная (рис. 49, 50). Один вид.
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Рис. 49. Benthosuchus sushkini Efremov.
Череп: a — сверху, б — снизу, в — сзади; г — часть позвоночного столба. Н. триас Европейской части СССР 

(Быстров, Ефремов, 1940)

Parabenthosuchus Otchev, 1958. Тип ро­
да—T. uralensis Otchev, 1958; н. триас (вет­
лужская серия), СССР (Ю. Приуралье). По 
форме и строению черепа почти тождествен 
Benthosuchus. Передние небные отверстия 
парные, разделенные. Основная затылочная, 
передне- и заднеушная кости значительно око­
стеневают. Ряды сошниковых зубов располо­
жены вдоль средииного шва. Поперечные греб­
ни .парасфеноида соединены между собой и 
отогнуты назад у срединной линии (рис. 51). 
Один вид. Возможно, правильнее рассматри­
вать эту форму как вид рода Benthosuchus.

Thoosuchus Efremov, 1940. Тип рода — 
Lyrocephaltis acutirostris Hartmann-Weinberg 
et Kuzmin, 1936; н. триас (ветлужская серия), 

Европейская часть СССР (Верхнее Поволжье). 
Отличается от Benthosuchus несколько более 
удлиненным черепом, наличием клыков на на­
ружных крыловидных костях, некоторой ре­
дукцией сошниковых зубных рядов, широкой 
перегородкой между передними небными от­
верстиями и, возможно, присутствием septo- 
maxillare (рис. 52). Один вид. К этому же роду, 
вероятно, принадлежат формы-, описанные как 
Trematosuchus jakovlevi (Рябинин, 1925) и T. 
weidenbaumi (Кузьмин, 1935).

Wetlugasaurus R i а Ь i n i n, 1930 (= Volga- 
saurus Kuzmin, 1937; == Volgosuchus Efremov, 
1940). Тип рода — Wetlugasaurus angustifrons 
Riabinin, 1930; н. триас (ветлужская серия), 
Южное Приуралье, Поволжье, а также Север
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Рис. 50. Benthosuchus sushkini Efremov.
Плечевой пояс: a — сбоку, б — снизу; в — тазовый пояс сбоку (х!/8); г — плечевая кость снаружи (Х1); 

д — бедренная кость снаружи (Х7а)- Н. триас Европейской части СССР (Ефремов, Быстров, 1940)

Рис. 51. Parabenthosuchus uralensis Otchev.
Череп снизу. Н. триас СССР (Ю. Приуралье) (Очев, 1958)

Европейской части СССР. Отличается от Ben­
thosuchus параболическими очертаниями чере­
па, удлиненными и суженными выростами таб­

литчатых костей, отсутствием передней комис­
суры в системе каналов боковой линии, широ­
ко слитыми передними небными отверстиями, 
поперечным расположением медиальных сош­
никовых зубов и слабым развитием шагрене­
вых зубов на парасфеноиде и 'крыловидных ко­
стях. Покровная скульптура на крыловидных 
костях развита, по-видимому, сильнее, чем у 
Benthosuchus. Основная затылочная кость ино­
гда слабо окостеневает. Скапулокоракоид 
окостеневает сильнее, чем у Benthosuchus 
(|рис. 53). Два вида. Н. триас Европейской ча­
сти СССР, В. Гренландии и, возможно, Ю. Аф­
рики. К Wetlugasaurus принадлежат формы, 
описанные как Rhinesuchus wolgodvinensis 
(Яковлев, 1916) и Capttosaurus volgensis 
(Hartmann-Weinberg, Kuzmin, .1936).

Sassenisaurus Nilsson, 1942. Тип рода — 
? Cyclotosaurus spitzbergensis Wiman, 1915; 
н. триас (оленекский ярус), Шпицберген.
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Рис. 53. Wetlugasaurus angustifrons Riabinin.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. триас Европейской 

части СССР (Рябииин, 1930)

Рис. 54. Sassenisaurus spitzbergensis (Wiman).
Передняя часть черепа снизу. Н. триас Шпицбергена (Nilsson 

1942).

Рис. 55. Kestrosaarus dreyeri Haughton.
Череп снизу (уменьшено). Н. триас Ю. Африки 

(Haughton, 1925)

Сошники без задних отростков.'Ряды сошнико­
вых зубов соединяются под более тупым углом, 
чем у Benthosuchus. Хоаны относительно ши­
рокие. Переднее небное отверстие непарное, 
сердцевидное (рис. 54). Один вид.

K,estrosaurus Haughton, 1925. Тип рода— 
К. drey eri Haughton, 1925; н. триас (зона Pro­
colophon), Ю. Африка. По ряду признаков яв­
ляется переходной формой от бентозухидного 
типа к капитозавридному. Череп тех же очер­
таний, что у Benthosuchus, но более удлинен­
ный. Ноздри круглые. Имеется межлобная 
кость. Задние выросты таблитчатых костей 
длинные и узкие. Foramen paraquadratum меж­
ду квадратной и квадратноскуловой костями. 
Передние небные отверстия круглые, широко 
разделенные. Поперечные гребни парасфенои­
да прямые. На передней ветви крыловидной
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кости покровная скульптура. Основная заты­
лочная и заднеушная кости слабо окостенева­
ют. Эпиптеригоид, возможно, с окостеневаю­
щим предушным отростком. Тело парасфенои­
да сужено спереди. Боковая затылочная кость 
соединяется коротким вертикальным швом с 
крыловидной костью (рис. 55). Один вид.

Gondwanosaurus Lydekker, 1885. Тип 
рода — G. bijorensis Lydekker, 1885; в. пермь 
или самые нижние горизонты триаса (свита 
дамуда гондванской серии), Центр. Индия. Че­
реп по форме близок к таковому у Wetluga­
saurus. Глазницы очень большие, сближенные. 
Задние выросты таблитчатых костей длинные 
и узкие. Нижняя челюсть с сильно удлиненным 
меккелевым отверстием. Гипоцентры с боль­
шой хордальной выемкой. Плевроцентры до­
стоверно не известны Г По строению покровно­
го плечевого пояса сходен с Benthosuchus. Реб­
ра расширены дистально. Один вид.

Pachygonia Huxley, 1865 (? = Gonioglyp- 
tus Huxley, 1865; part.); н. триас (свита панчет 
гондванской серии), Индия.

К семейству Benthosuchidae, возможно, при­
надлежит форма из н. триаса Мадагаскара, 
описанная как Benthosuchus madagascarensis 
(Lehman, 1961). Однако родовая принадлеж­
ность ее сомнительна.

СЕМЕЙСТВО CAP1TOSAURIDAE WATSON, 1919

Форма черепа, расположение костей череп­
ной крыши и степень вытянутости предглаз- 
ничного отдела такие же, как у бентозухид. 
Лобные кости образуют внутренние края глаз­
ниц. Ноздри расположены несколько -ближе к 
переднему краю черепа, чем у бентозухид. 
Глазницы относительно небольшие. Ушные вы­
резки -сравнительно глубокие. По общему пла­
ну строения нёба и степени удлинения птериго- 
парасфеноидных швов близки к бентозухидам. 
Тело парасфеноида сужено спереди; его попе­
речные гребни соединены между собой и ото­
гнуты назад у срединной линии. Нижнеушной 
отросток -боковой затылочной кости образует 
короткий вертикальный шов с крыловидной 
костью. Небные -ветви крыловидных костей 
скульптированы. Шагрень на нёбе отсутству­
ет. Передние небные отверстия слиты. Задние 
отростки сошников разделены на большом 
протяжении передним концом мечевидного от­
ростка парасфеноида. Медиальные сошниковые 
зубы образуют поперечный ряд. Основная за-

Указание Лидеккера (Lydekker, 1885) на наличие 
у Gondwanosaurus костных плевроцентров малоубеди­
тельно.

тылочная, передне- и заднеушная кости иногда 
окостеневают лишь в незначительной степени. 
Эпиптеригоид иногда с окостеневшим предуш­
ным отростком. Нижняя челюсть довольно вы­
сокая -в задней части, с коротким засочленов- 
ным отростком и небольшим меккелевым от­
верстием. Позвоночник стереоспондильный. Ги­
поцентры не образуют полных дисков и име­
ют сверху широкую -вырезку для хорды. Триас.

Рис. 56. Parotosaurus Jaekel:
а — череп Р. nasutus (Meyer) сверху;
nasutus (Meyer) снизу. Н. триас Германии; в — череп 
Parotosaurus sp. сзади; г — сагиттальный разрез мозго­
вой коробки Parotosaurus sp, (уменьшено). Н. триас Ю. 
Африки (а, б — по Romer 1947; в, г — Watson, 

1919, 1951)
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■ Capitosaurus Munster, 1836. Тип рода — 
C. arenacetis Miinster, 1836; в. триас '(н. кей- 
пер), Центр. Европа. По форме черепа близок 
к Wetlugasaurus. Неясно, открыты ли сзади 
ушные вырезки. Один вид. Возможно, что эта 
форма принадлежит к циклотозавридам, что 
лучше согласуется с ее верхнетриасовым воз­
растом. Неясность типа исключает в дальней­
шем возможность отнесения к этому роду ка­
ких-либо других форм.

Parotosaurus Jaekel, 1922 (? = Odontosaurus 
Meyer, 1838; ? = Ptychosphenodon Seeley, 
1907; ? = Syphonodon, Seeley, 1908; ? = Men- 
tosaurus Roepke, 1930). Тип рода — Capitosau­
rus nasutus Meyer, 1858; н. триас (ср. пестрый 
песчаник), Центр. Европа. По форме черепа 
варьирует, но в общем близок к Wetlugasau- 
rus. Предлобная и заглазничная кости сильно 
сближены. Ушные вырезки широко открыты 
сзади. Задние отростки сошников длинные. Ос­
новная затылочная, передне- и заднеушная ко­
сти окостеневают у некоторых видов. Эпипте- 
ригоид иногда с глубокой горизонтальной вы­
емкой для ганглия V не’рва на внутренней 
стороне, 'С предушным отростком или без него 
(рис. 56). Много видов, описанных в большин­
стве как Capitosaurus. Н. триас Нижнего По­

волжья и Ю. Приуралья СССР, Ю. Африки, 
США (Аризона) и, возможно, В. Австралии; 
н. и ср. триас 3. Европы; ср. триас Шпицберге­
на и, возможно, триас С. Африки (Сахара).

Stanocephalosaurus Brown, 1933. Тип 
рода — S. birdi Brown, 1933; н. триас (свита 
вапэтки серии мэнкопи), США (Аризона). Че­
реп сравнительно узкий в передней части; дли­
на его, по мнению Брауна (Brown, 1933), вдвое 
больше ширины. Ушные вырезки открытые. 
Передняя часть нёба обычного капитозаврово- 
го типа. Передний конец мечевидного отрост­
ка парасфеноида лежит на уровне передней 
трети хоан. Один вид.

Stenotosaurus Romer, 1947. Тип рода— 
Capitosaurus semiclausus Swinton, 1927; 
н. триас (в. пестрый песчаник), Центр. Евро­
па. Череп удлинен в той же степени, что и у 
Parotosaurus, но более сужен спереди. Заглаз­
ничная кость достигает предлобной, отделяя 
скуловую кость от края глазницы. Ушные вы­
резки почти замкнутые. Задняя часть нёба 
обычного капитозаврового типа. Мечевидный 
отросток парасфеноида относительно широкий. 
Переднеушная кость окостеневает (рис. 57). 
Один вид.

Рис. 57. Stenotosaurus semiclausus (Swinton).
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. триас Герма­

нии (Swinton, 1927, Romer, 1947)

СЕМЕЙСТВО MASTODONSAURIDAE LYDEKKER» 
1885

По пропорциям черепа близки к капитозав- 
ридам. Глазницы большие, межглазничный 
промежуток узкий. Лобная кость образует вну­
тренний край глазницы. Заглазничная кость не 
имеет бокового выступа. Задние выросты таб­
литчатых костей направлены почти латерально. 
Ушные вырезки маленькие, открытые. По 
строению передней части нёба и расположению 
зубов сходны с капитозавридами, .но передние 
небные отверстия широко разделены и откры-' 
ваются на дорсальную поверхность черепа. 
Тело парасфеноида с выпуклыми боковыми 
краями; птериго-парасфеноидные швы прости­
раются назад, по-видимому, не далее, чем у 
капитозаврид. Контакт между боковой заты­
лочной и крыловидной костями, вероятно, име­
ется, но не виден на небной поверхности чере­
па. Эпиптеригоид и сфенэтмоид окостеневают. 
Нижняя челюсть с большим засочленовным 
отростком. Позвоночник стереоспондильный. 
Передние туловищные гипоцентры дисковид­
ные, с хордальным каналом в верхней части; 
остальные гипоцентры полулунные. Триас.

Mastodonsaurus Jaeger, 1828 (= Laby- 
rinthodon Owen, 1941, part.; = Xestorrhytias 
Meyer, 1842, part.; ? = Rhombopholis Owen,
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1866, ? = Diadetognathus Miall, 1874). Тип 
рода — Salamandroides giganteus Jaeger, 1828; 
ср.— в. триас, Центр. Европа. Череп достигает 
гигантских размеров — 125 см. Глазницы очень 
большие. Межглазничный промежуток меньше

Рис. 58. Mastodonsaurus Jaeger:
а — туловищные позвонки; б — череп М. gigan­
teus Jaeger сверху; в — череп М. acuminatus 
Fraas снизу (уменьшено). В. триас Германии 
(а — Panchen, 1959; б — Romer, 1947; в — Huene, 

1956)

ширины глазницы. Квадратные ветви крыло- 
видных костей направлены латерально. Основ­
ная затылочная кость окостеневает. Засочле- 
новный отросток нижней челюсти с углублени­
ем на верхней стороне. Канал хорды ;в перед­
них позвонках замкнут сверху. Межключица 
заостренная спереди и сзади (рис. 58). Не­
сколько видов. Ср.—в. триас Центр. Евро­
пы и Ю. Приуралья (юшатырская свита).

Heptasaurus Save-Soderbergh, 1935. 
Тип рода — Mastodonsaurus cappelensis Wep- 
fer, 1922; н. триас (в. пестрый песчаник), 
Центр. Европа. Череп меньших размеров и с 
относительно меньшими глазницами, чем у 
Mastodonsaurus. Межглазничный промежуток 
равен ширине глазницы или несколько шире.

О 5 10см

Рис. 59. Heptasaurus cappelensis (Wepfer).
Череп: а — сверху, б — основание, с каналами внутренних 
сонных артерий (вид снизу, схематизировано); в —- нижняя 
челюсть снаружи. Н. триас Германии (а, в —Wepfer, 1923;

б — Pfannenstiel, 1932)

Квадратные ветви крыловидных костей направ­
лены несколько более каудально, чем у Masto­
donsaurus. Recessus conoideus значительно по­
зади заднего края межптеригоидной ямы. Ос­
новная затылочная кость не окостеневает. Слу­
ховая косточка узкая, уплощенная. Нижняя 
челюсть с значительно удлиненным меккеле­
вым отверстием. Гипоцентры всех позвонков с 
незамкнутым хордальным каналом. Передний 
отросток межключицы длинный и узкий; зад­
ний отросток широкий и короткий (рис. 59). 
Один вид. Н. триас. Центр. Европы.

Promastodonsaurus Bonaparte, 1963; ср. 
триас (слои ишигуаласто), Аргентина.

СЕМЕЙСТВО CYCLOTOSAURIDAE SHISHKIN, 
FAM. NOV.

По форме черепа и расположению черепных 
костей близки к капитозавридам. Боковой вы­
ступ заглазничной кости выражен слабо. Уш-
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ные вырезки замкнутые или почти замкнутые, 
округлые или треугольные. Тело парасфеноида 
удлиненно-овальное. Швы между птеригоидами 
и боковыми затылочными костями видны на 
небной стороне черепа. Квадратные ветви кры­
ловидных костей направлены более латераль- 
!о, чем у капитозаврид. По строению передней

части нёба и расположению зубов сходны с 
капитозавридами. Позвоночник стереоспон- 
дильный. Ср.— в. триас.

Наличие контакта 'боковой затылочной и 
крыловидной костей на небной поверхности 
черепа, характерное для этого семейства, до­
стоверно установлено только для типа рода 
Cyclotosaurus и для рода Procyclotosaurus.

Cyclotosaurus F г a a s, 1889 (? = Негсупо- 
saurus Jaekel, 1914; ? =Hemprichisaurus 
Kuhn, 1939). Тип рода — Capitosaurus robustus 
Meyer, 1844; в. триас, Центр. Европа. Череп 
сравнительно широкий спереди, параболиче­
ских очертаний. Задний костный край ушной 
вырезки широкий. Затылок низкий. Контакт 
боковой затылочной и крыловидной костей на 
небной поверхности черепа относительно длин­
ный. Мечевидный отросток парасфеноида рас­
ширен в основании. Межптеригоидные ямы су­
жены сзади. Recessus conoideus лежит значи­
тельно позади заднего края межптеригоидной 
ямы. Нижняя челюсть с сильно удлиненным 
меккелевым отверстием. Туловищные гипоцен­

тры образуют полные диски с хордальным ка­
налом в верхней части. Межключица с округ­
лым задним краем и сравнительно широким 
передним отростком (рис. 60). Несколько ви­
дов. Часть их, по-видимому, относится к родам 
сем. Yarengiidae. В. триас Центр. Европы.

Procyclotosaurus Watson, 1958 (= Laby- 
rinthodon Owen, 1841; part.). Тип рода — Capi­
tosaurus stantonensis Woodward, Г904; в. триас 
(н. кейпер), Англия. Череп значительно сужен 
спереди, с прямыми боковыми краями. Задний 
костный край ушной вырезки узкий. Затылок 
сравнительно высокий. Контакт боковой заты­
лочной кости и крыловидной кости на небной 

' стороне черепа короткий. Один вид.
Paracyclotosaurus Watson, 1958 (? = Аи- 

stropelor Longman, 1941). Тип рода — Pa­
racyclotosaurus davidi Watson, 1958; в. триас 
(песчаники хоуксбери), В. Австралия. Череп 
значительно удлиненный, суженный, с прямы­
ми боковыми краями. Задний костный край 
ушной вырезки широкий. Затылок относитель­
но высокий. ■Пространство для верхнезатылоч­
ного хряща не отделено отчетливо от затылоч­
ного отверстия. Мечевидный отросток парасфе­
ноида широкий. В основании нёба — попереч­
ные гребни с отогнутыми постеролатерально 
внешними концами. Крыловидная и боковая 
затылочная кости соединяются на большом 
протяжении, образуя дно передней части по­
лости среднего уха. Неизвестно, виден ли шов 
между этими костями на небной стороне. Re­
cessus conoideus несколько позади заднего 
края межптеригоидной ямы. Переднеушная 
кость, эпиптеригоид (включая восходящий и 
предушной отростки) и сфенэтмоид окостене­
вают. Нижняя челюсть высокая в задней части, 
с выпуклым нижним краем и коротким засо-' 
членовным отростком. На венечных костях нет 
зубов. Гипоцентры не образуют полных дисков. 
Межключица, как у Cyclotosaurus. Ключицы 
с короткими клейтральными отростками и не 
соприкасаются между собой. Скапулокоракоид 
слабо окостеневает. Плечевая кость широкая, 
уплощенная; бедренная кость узкая. Наруж­
ный костный панцирь из мелких овальных че­
шуек !(рис. 61). Один вид.

Cyclotosaurus hemprichi Kuhn, характеризу­
ющийся высоким затылком, рассматривается 
Уотсоном (Watson, 1958) как второй вид рода 
Paracyclotosaurus.

Subcyclotosaurus Watson, 1958. Тип 
рода — S; brookvalensis Watson, 1958; в. триас 
(песчаник хоуксбери), В. Австралия. Череп 
удлиненный, с прямыми боковыми краями, 
несколько более широкий спереди, чем у
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Рис. 61. Paracyclotosaurus davidi Watson.
Череп: a — сверху, б — снизу, в сзади; г — мозговая коробка сверху; д — мозговая коробка

в сагиттальном разрезе; е—нижняя челюсть снаружи. В. триас Австралии (Watson, 1958)

Рис. 62. Subcyclotosaurus brookvalensis Watson.
Череп сверху (Х’/г)- В- триас Австралии (Watson 1958)



Рагасуclotosaurus. Задние отростки таблитча­
тых костей расширены и направлены латераль­
но, но не замыкают ушных вырезок сзади. 
Межглазничный промежуток относительно уз­
кий. Между предчелюстными костями — не­
большое дорсальное отверстие (рис. 62). Один 
зад. При отсутствии данных о строении нёба 
остается неясным, принадлежит ли эта 'форма 
к ццклотозавридам или же к капитозавридам.

СЕМЕЙСТВО YARENGIIDAE SHISHKIN, 1960

Тело парасфеноида удлиненное, с вогнутым 
задним н боковыми краями. Поперечные греб­
ни парасфеноида изогнуты параллельно его 
заднему краю. Крыловидные кости соприкаса- 

я с парасфеноидом на большом протяже- 
..... образуя дно узкой полости среднего уха. 
Нижнеушной отросток боковой затылочной 
:- ти сильно расширен; он отделяется от кры- 

идной кости длинной узкой щелью или со­

единен с нею длинным горизонтальным швом, 
не видимым на небной поверхности черепа. Re­
cessus conoideus лежит вблизи заднего края 
межптеригоидной ямы. Н.— ср. триас.

Yarengia Shishkin, 1960. Тип рода — 
У. perplexa Shishkin, 1960; н. триас (баскун- 
чакская серия), Север Европейской части 
СССР. Тело парасфеноида значительно сужено 
в средней части. На парасфеноиде и крыловид­
ных костях покровная скульптура; небные вет­
ви крыловидных костей с медиальными полями 
шагреневых зубиков. Узкая щель между кры­
ловидной и боковой затылочной костями на­
правлена почти каудально. Входное отверстие 
внутренней сонной артерии лежит значительно 
позади переднего конца нижнеушного отростка 
боковой затылочной кости (рис. 63). Один вид.

Moenkopisaurus Shishkin, 1960. Тип 
рода — ? Cyclotosaurus randalli Welles, 1947; 
ср. триас (свита холбрук серии мэнкопи), 

Рис. 63. Yarengia perplexa Shishkin.
Основание черепа: а — сверху, б — снизу. Н. триас 

СССР (Архангельская обл.) (Шишкин 1960)

Рис. 64. Moenkopisaurus randalli (Welles).
черепа: а — сверху, б — снизу. Ср. трнас 

С. Америки (Welles, 1947)
Основание
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США (Аризона). Череп е замкнутыми ушны­
ми вырезками. Тело 'парасфеноида с полого 
вогнутыми боковыми краями. Шов между кры­
ловидной и боковой затылочной костями на­
правлен более латерально, чем 'соответствую­
щая ему щель у Yarengia. Нижняя челюсть с 
коротким засочленовным отростком. Позвоноч­
ник стереоспондилЪный; гипоцентры не обра­
зуют полных дисков. Межключица с округ­
лым задним краем и суженным передним от­
ростком. Верхний отросток подвздошной кости 
расширен дорсально (рис. 64). Один вид.

Rhadalognathus Welles, 1947. Тип рода — 
Rh. boweni Welles, 1947; ср. триас (свита Хол­
брук серии мэнкопи), США (Аризона). Череп, 
согласно реконструкции Уэллса (Welles, 1947),

Рис. 65. Rhadalognathus boweni Welles.
I ' Череп: a — сверху, б — снизу. Ср. триас С. Америки 

(Welles, 1947)

сильно удлиненный, узкий. Лобная кость не 
достигает края глазницы. Ушные вырезки 
округленно-треугольные; их задние костные 
края широкие. Скуловая кость выходит на неб­
ную поверхность черепа. Форма тела парасфе­
ноида приблизительно такая же, как у Моеп- 
kopisaurus. Сфенэтмоид окостеневает. Нижняя 
челюсть низкая, со слабовыпуклым нижним 
краем. Позвоночник стереоспондильный; гипо­
центры не образуют полных дисков (рис. 65). 
Один вид.

НАДСЕМЕЙСТВО TREMATOSAUROIDEA

Активные хищники, обитавшие преимущест­
венно в прибрежной зоне морей. Череп клино­
видный, от короткого до сильно удлиненного, 
с латерально расположенными глазницами. 
Система каналов боковой линии хорошо раз­
вита. Подглазничный канал в области слезной 
кости образует плавный изгиб. Лобная кость 
не достигает края глазницы. Слезная кость 
обычно не достигает краев глазницы и нозд­
ри. Ушные вырезки маленькие, широкие. Зад­
ние выросты таблитчатых костей короткие. Вы­
сота затылка варьирует; верхний край затыл­
ка обычно впереди нижнего. Затылочный мы­
щелок парный и образован только боковыми 
затылочными костями1. Задневисочные отвер­
стия, как правило, большие, удлиненные. Сош­
ники обычно без задних отростков. Передние 
небные отверстия, как правило, разделенные. 
Сочленение парасфеноида с крыловидными ко­
стями неподвижное. На теле парасфеноида нет 
ясно выраженных гребней. Клыки на сошнике 
и небной кости. Зубы на наружной крыловид­
ной кости обычно. крупнее в передней части 
ряда. Шагрень на небных ветвях крыловидных 
костей. Позвоночник часто рахитомный, в от­
дельных случаях стереоспондильный. Н. триас. 
Три семейства.

СЕМЕЙСТВО TREMATOSAURIDAE WATSON, 1919

Череп от 15—20 до 70 см длины, с одинако­
во развитыми предглазничной и заглазничной 
зонами интенсивного роста и обычно слабо вы­
раженной предноздревой зоной. Ноздри не­
сколько позади переднего конца черепа. Ску­
ловой канал боковой линии не образует изгиба 
в месте соединения с подглазничным каналом. 
Затылок средней высоты или высокий. Тело 
парасфеноида удлиненное, с вогнутым задним 
краем, закрывающее вентрально основания бо­
ковых затылочных костей. Крыловидная кость 
широко соединяется с парасфеноидом, закры­
вая снизу полость среднего уха и латеральный 
край боковой затылочной кости на всем его 
протяжении. Боковая затылочная кость обыч­
но отделена от крыловидной узким и длинным 
промежутком. Канал внутренней сонной арте­
рии проникает в тело парасфеноида в середи­
не этого промежутка, ниже и несколько позади 
околоптеригоидного гребня. Внешний край 
околоптеригоидного гребня нависает над вну­
тренним краем крыловидной кости; сзади к 
околоптеригоидному гребню примыкает удли­
ненный нижнеушной отросток боковой заты­

1 По-видимому, исключение составляет Stoschiosau- 
rus. ■ \
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лочной кости, заходящий вперед далеко за 
уровень отверстия внутренней сонной артерии. 
Квадратная ветвь крыловидной кости е высо­
кой восходящей пластиной, не срастающейся 
с затылочным флангом чешуйчатой кости. Вос­
ходящая пластина образует слабо выражен­
ный предушной изгиб и разрастается вперед,- 
полностью отделяя эпиптеригоид от recessus 
conoideus; последний расположен у заднего 
края межптеригоидной ямы. Мечевидный от­
росток парасфеноида узкий, лезвиевидный. 
Небные ветви крыловидных костей покрыты 
шагренью и изредка скульптированы на не­
больших участках; впереди они расширены и 
не достигают небных костей. Наружная крыло- 
видная кость длиннее небной. Передние небные 
отверстия разделенные. На сошнике, помимо 
клыков, два ряда мелких зубов (вдоль вну­
треннего края хоаны и вдоль межсошникового 
шва); на небной кости два — три крупных по- 
слеклыковых зуба, на наружной крыловидной 
кости два-три крупных зуба и ряд мелких 
зубов позади них. Слуховая косточка корот­
кая, массивная. Нижняя челюсть с тонким 
симфизом, сильно удлиненным меккелевым 
отверстием и большим засочленовным отрост­
ком; ее нижний край прямой в передней части 
челюсти и слабовыпуклый — в задней. Пред- 
сочленовная кость не достигает передней ве- 
неч'ной. Задняя венечная кость обычно несет 
ряд зубов. Н. триас. 10 родов.

Роды Aphaneramma, Wantzosaurus, Gonio- 
glyptus и Stoschiosaurus, отличающиеся от ти­
пичных трематозаврид сильно вытянутым и 
суженным спереди черепом, удлиненным в зна­
чительной -степени за счет предноздревого от­
дела, и высоким затылком, отнесены к этому 
семейству условно.

Trematosaurus Braun, 1842. Тип рода — 
T. brauni Burmeister, 1849; н. триас (ср. пест­
рый песчаник), Центр. Европа. Череп значи­
тельно вытянутый, с прямыми боковыми края­
ми. Глазницы относительно большие, направ­
ленные дорсолатерально. Челюстные суставы 
на уровне затылочных или немного позади них. 
Ниже затылочных мыщелков — щелевидные 
углубления. Степень окостенения основной за­
тылочной кости варьирует. Затылок средней 
высоты у взрослых особей и высокий — у мо­
лодых. Foramen paraquadratum в квадратно­
скуловой кости (Jaekel, 1922) Тело парасфе­
ноида незначительно сужено в средней части. 
Передняя часть небной ветви крыловидной ко­
сти, по-видимому, скулБптирована (Drever-

1 По Уотсону (Watson, 1919), f. paraquadratum у Tre­
matosaurus лежит между чешуйчатой,квадратиоскуловой 
и квадратной костями.

гаапп, 1920); иногда на ней развит ряд из не­
скольких мелких зубов (Ниепе, 1920). Верхне­
челюстные кости расширены на уровне хоан. 
Передне- и заднеушная кости окостеневают. 
Эпиптеригоид с узким, расширенным кверху, 
восходящим отростком и иногда с предушным

Рис. 66. Trematosaurus brauni Burmeister, t
Череп: a — сверху, б — снизу, уменьшено. Н. трнас?

Германии (а — Save-Soderbergh, 1937; б — НиепеД1920) ”

отростком. Засочленовный отросток нижней 
челюсти с углублением на верхней стороне; 
Межключица в виде креста с широкими за­
кругленными краями и длинным передним от­
ростком (рис. 66). Один — два вида. Н. триас 
Европы. Trematosaurus из н. триаса (баскун- 
чакская серия) Нижнего Поволжья, по-види­
мому, принадлежит иному виду, чем тип рода.

Inflectosaurus Shishkin, 1960. Тип рода— 
I. amplus Shishkin, 1960; н. триас (баскунчак- 
ская серия), СССР (Нижнее Поволжье). Че­
реп значительно вытянутый; боковые края его 
несколько выпуклы впереди глазниц и вогнуты 
на уровне хоан. Глазницы очень маленькие, 
круглые, направленные почти дорсально. Че­
люстные суставы расположены значительно 
позади затылочных. Ниже затылочных мыщел­
ков— щелевидные углубления. Основная за­
тылочная кость значительно окостеневает.
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Рис. 67. Inflectosaurus amplus Shishkin, 
основание, сверху, в — сзади; [г — нижняя челюсть онаружн; , 

изнутри. Н. триас СССРДАрхангельская обл.) (Шишкин, 1960)

Foramen paraquadratum лежит в квадратно­
скуловой кости, близ границы с квадратной. 
Тело парасфеноида сильно сужено в средней 
части. Передняя часть восходящей пластины 
квадратной ветви крыловидной кости с верти­
кальным гребнем снаружи; на ее внутренней 
поверхности развита горизонтальная пластин­
ка, прикрывающая сверху recessus conoideus. 
На внешнем крае небной ветви крыловидной 
кости—покровная скульптура. Верхнечелюст­
ные кости не расширены на уровне хоан. Пе­
реднеушная кость окостеневает. По строению 
нижней челюсти сходен с Trematosaurus 
(рис. 67). Один вид.

Trematosuchus Watson. 1919. Тип рода — 
Trematosaurus sobeyi Haughton, 1915; н. триас 
(зона Cynognathus), Ю. Африка. Форма чере­
па, как у Trematosaurus. Глазницы очень ма­
ленькие. Между предчелюстными костями ма­
ленькое отверстие. Имеются septomaxillaria и 
межлобная кость. Слезная кость образует 
часть края глазницы. Челюстные суставы не­
сколько позади затылочных. Foramen para­
quadratum— между квадратноскуловой и 
квадратной костями. Тело парасфеноида су­
жено спереди (рис. 68). Один вид.

Ter trema W i m а n, 1915. Тип рода — T. acu­
ta Wiman, 1915; н. триас (оленекский ярус),

Рис. 68. Trematosuchus sobeyi (Haughton).
Череп: а — сверху, б — снизу (Х1/.). Н. триас Ю. Африки 

(а — Haughton, 1915; б — Haughton, 1925)
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Рис. 69. Tertrema acuta Wiman.
Череп: a — сверху, б — снизу. Н. триас Шпицбергена (а — Wiman, 1917; б — Save-

Soderbergh, 1936)

Шпицберген. Череп более удлиненный, чем у 
предыдущих родов, с несколько вытянутым 
предносовым отделом. Ушные вырезки замк­
нутые. Челюстные суставы несколько позади 
затылочных. Тело парасфеноида сужено 
спереди. Мелкие зубы на сошниках неизвестны 
(рис. 69). Один вид.

Lyrocephalus Wiman, 1914. Тип рода — 
L. euri Wiman, 1914; н. триас (оленекский 
ярус), Шпицберген. Череп очень короткий. Но­
совые отверстия близ переднего конца черепа. 
Есть septomaxillaria. Желобки каналов боко­
вой линии очень широкие. Затылок низкий; 
челюстные суставы на одном уровне с затылоч­
ными. Основная затылочная кость не окостене­
вает. Тело парасфеноида короче, чем у преды­
дущих родов, суженное спереди. Восходящая 
пластина квадратной ветви крыловидной кости 

с внутренней горизонтальной пластинкой впе­
реди, как у Inflectosaurus. Сфенэтмоид, перед­
не- и заднеушная' кости окостеневают. Восхо­
дящий отросток эпиптеригоида тонкий в сред­
ней части и расширенный дорсально; у 
отдельных особей окостеневают также предуш- 
ной и базальный отростки. Позвоночник, ус­
ловно относимый к Lyrocephalus (Nilsson, 
1943), рахитомный, с окостеневающими пле- 
вроцентрами и невысокими невральными дуга­
ми (рис. 70). Один вид1.

Platystega Wiman, 1915. Тип рода — 
Р. depressa Wiman, 1915; н. триас ((оленекский 
ярус), Шпицберген. Череп короче, чем у Тге- 
matosaurus, но длиннее, чем у Lyrocephalus*  
Есть septomaxillaria. Челюстные и затылочные

1 О грендландских видах «Lyrocephalus» см. стр. 
109.
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Рис. 70. Lyrocephalus еиП Wiman.
Череп: а—сверху, б—снизу (ХУг), в — основание черепа 
в сагиттальном плайе, внд изнутри, уменьшено. Н. 
Грнас Шпицбергена (а, б — Save-Soderbergh, 1936, 1937;

в — Wlman, 1915)

суставы на одном уровне. Тею парасфеноида 
сужено в средней части. Восходящая пласти­
на квадратной ветви крыловидной кости с вну­
тренней горизонтальной пластинкой .в перед­
ней части. Передне- и задне^шная кости око­
стеневают. Предушной отросток эпиптеригои­
да не окостеневает (рис. 71) Один вид.

Рис. 71. Platystega depressa Wiman.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. триас Шпицбергена 

(Save-Soderbergh, 1936)

Aphaneramma W о о d w а r d, 1904 (= Lon- 
chorhynchus Wiman, 1910). Тип рода — Apha­
neramma rostratum Woodward, 1904; н. триас 
(оленекский ярус), Шпицберген. Череп относи­
тельно узкий сзади, с большими задними вы­
ростами таблитчатых костей. У отдельным 
особей имеется межтеменная кость. Скуловой 
канал боковой линии образует изгиб в месте 
соединения с подглазничным каналом. Заты­
лочные мыщелки далеко позади челюстны. 
суставов. Основная затылочная кость окосте­
невает. Foramen paraquadratum в квадратно­
скуловой кости. Тело парасфеноида сильно 
удлинено и сужено спереди. Небные ветв, 
птеригоидов достигают небных костей. Rees 
sus conoideus далеко позади заднего края меж­
птеригоидной ямы. Восходящая пластина 
квадратной ветви крыловидной кости не раз­
деляет частично окостеневающие эптеригоид и 
базисфеноид. Зубы на нёбе, как у типичных
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Рис. 72. Aphaneramma rostratum Woodward.
Череп: a — сверху, б — снизу (X’/s). Н. [триас Шпицбергена (Save-Soderbergh, 1936)

трематозаврид. Шагрень на многих костях 
нёба. Слуховая косточка с дополнительным от­
ростком близ основания. Нижняя челюсть е 
очень сильно вытянутым меккелевым отвер­
стием и длинным симфизом. Позвоночник нео- 
рахитомный. Межключица вытянутая, ромбои­
дальная, с длинными передними и задним от­
ростками. Скапулокоракоид и плечевая кость 
окостеневают очень слабо. Основные отличия 
от типичных трематозаврид заключаются в 
строении восходящей пластины квадратной 
ветви крыловидной кости, в наличии контакта 
небной и крыловидной костей, а также в фор­
ме скулового канала боковой линии (рис. 72). 
Один-два вида. Н. триас Шпицбергена и 
США (Аризона).

К этому роду, возможно, принадлежит 
«Trematosaurus» kannemeyeri Вrооm, 1909, 
из н. триаса Ю. Африки.

Wantzosaurus Lehman, 1955. Тип рода — 
IT. elongatus Lehman, 19611 н. триас (инд­
ский ярус), Мадагаскар. Пропорции черепа и 
наличие изгиба скулового канала боковой ли­
нии сближают эту форму с Aphaneramma, но 
задняя часть черепа у W antzosaurus несколь­
ко шире, и выросты таблитчатых костей корот­

1 Род первоначально установлен без видового на­
именования (Lehman, 1955).

кие (рис. 73). Один вид. Возможно, эта форма 
является видом рода Aphaneramma.

Gonioglyptus Huxley, 1865 (? = Glyptog- 
nathus Lydekker, 1882). Тип рода — Gonioglyp­
tus longirostris Huxley j 1865; н. триас (свита 
панчет гондванской серии), Индия. Кости За­
глазничного отдела сильно удлинены. Имеется 
маленькая межтеменная кость. Передняя ветвь 
крыловидной ности, по-видимому, достигает 
небной кости2 и несет спереди ряд мелких зу­
бов. Внешний край задней части небной ветви 
крыловидной кости скульптирован. Сошники 
с длинными задними отростками. Зубной ряд 
па наружной крыловидной кости состоит цели­
ком из мелких зубов. На небных костях не 
менее шести послеклыковых зубов, окружен­
ных венчиками из мелких зубиков. Отличается 
от типичных трематозаврид типом озубления 
нёба и строением сошников (рис. 74). Два 
вида. Н. триас Индии (свита панчет), Паки­
стана (слои с Prionolobus Соляного кряжа), 
а также, возможно, Уссурийского края СССР 
(слои с Ussuria побережья Уссурийского за­
лива и о-ва Русский).

2 Хюне (Ниепе, 1920) указывает на наличие контак­
та между указанными костями в описании G. kokeni, 
но его рисунок (рис. 74) противоречит этому утвержде­
нию.
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Рис. 73. Wantzosaurus elongatus Lehman.
Череп сверху, уменьшено. Н. Мадагаскара (Lehman, 1955)

Stoschiosaurus Save-Soderbergh, 1935. 
Тип рода — S. nielseni Save-Soderbergh, 1935; 
;Н. триас (индский ярус), В. Гренландия. Че­
реп широкий сзади и сильно суженный в пред- 
глазничном отделе. Челюстные суставы на од- 
•ном уровне с затылочными. Основная заты- 
.лочная кость сильно окостеневает и, по-види­
мому, образует нижнюю часть затылочного 
мыщелка. Птериго-парасфеноидный шов отно­
сительно короткий; полость среднего уха от­
крыта снизу. Тело парасфеноида с неровным 
задним краем и не .закрывает полностью осно- 
;ваний затылочных костей. Небные ветви кры­
ловидных костей, по-видимому, не достигают 
небных костей. Строение затылочного сустава 
и базиптеригоидного сочленения отличает

Stoschiosaurus от типичных трематозаврид и 
характеризует этот род как относительно при­
митивный (рис. 75). Один вид.

Рис. 75. Stoschiosaurus nielseni Save-Soderbergh.
Черепа а — сверху, б — задняя часть, снизу. Н. триас 

Гренландии (SSve-Soderbergh, 1935)
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СЕМЕЙСТВО RHYTIDOSTEIDAE HUENE, 1920

Череп без предглазничной зоны интенсивно­
го роста и ,с хорошо развитой .заглазничной 
зоной. Глазницы расположены в передней по­
ловине черепа. Форма тела парасфеноида и 
протяженность птериго-парасфеноидного шва 
такие же, как у 'Представителей сем. Tremato- 
sauridae. Н. триас.

Rhytidosteus Owen, 1884 (= Microposau- 
rus Haughton, 1925). Тип рода—- Rh. capensis 
Owen, 1884; н. триас (зона Cynognathus),

О В 10 15см

Рис. 76. Rhytidosteus casei (Haughton).

Череп: а — снизу, б —очертания его 
передней части, сверху. Н. триас

Ю. Африки (Haughton, 1925)

Ю. Африка. Череп около 45 см длины. Носо­
вые отверстия сближенные. Предноздревой от­
дел несколько удлинен. Глазницы маленькие. 
Челюстные суставы далеко позади затылочных. 
Тело парасфеноида удлиненное, суженное по­
средине; мечевидный отросток узкий. Квадрат­
ные ветви крыловидных костей очень длинные; 
небные ветви не расширены спереди и покры­
ты шагренью. Передние небные отверстия ши­
роко расставленные. Хоаны округлые (Haugh­
ton, 1925) или вытянутые (Owen, 1884). Ряд 

мелких зубов на сошнике у внутреннего края 
хоаны. На наружной крыловидной кости, по- 
видимому, 'ряд зубов, уменьшающихся спереди 
назад. Эпиптеригоид окостеневает. Очевидно, 
имеется шов между крыловидной и боковой 
затылочной костями1 (рис. 76). Два вида. 
Н. триас (зона Cynognathus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО PELTOSTEGIDAE SAVE-SODERBERGH, 
1935

Череп короткий. Заглазничная зона интен­
сивного 'роста отсутствует, предглазничная 
зона обычно выражена слабо. Глазницы не­
много сдвинуты назад от середины длины че­
репа. Мечевидный отросток парасфеноида ши­
рокий, тело короткое, не закрывающее сзади 
основания боковых затылочных костей. Птери- 
го-парасфеноидные швы короткие; внешний 
край боковой затылочной кости и полость 
среднего уха не закрыты крыловидной костью 
снизу. Передние ветви крыловидных костей 
обычно не достигают небных костей. Н. триас. 
Два рода.

Peltostega Wiman, 1916. Тип рода— 
Р. erici Wiman, 1916; н. триас (оленекский 
ярус), Шпицберген. Череп длиной до 35 см. 
Глазницы широко расставлены. Теменное от­
верстие в поперечно-овальном углублении. 
Скуловой канал боковой линии образует из­
гиб в месте соединения с подглазничным кана­
лом. Затылок средней высоты; его верхний 
край немного позади нижнего. Челюстные су­
ставы немного позади затылочных. Основная 
затылочная кость не окостеневает. Foramen 
paraquadratum в квадратноскуловой кости. Бо­
ковая затылочная кость с короткими верхнебо­
ковым и нижнеушным отростками. Восходя­
щая пластина квадратной ветви крыловидной 
кости без косого гребня на затылочной поверх­
ности, но с соответствующим ему утолщением 
и со слабо развитым тщедушным гребнем; спе­
реди она достигает заднего края межптериго­
идной ямы, сзади отделена широким проме­
жутком от затылочного фланга чешуйчатой ко­
сти. Крыловидная кость очень широка в месте 
шва с парасфеноидом и отдает вперед выступ. 
Небная ветвь крыловидной кости не расширена 
впереди. Тело парасфеноида сужено позади 
шва с крыловидными костями; длина его мень­
ше ширины. Мечевидный отросток парасфенои­
да слабовыпуклый. Наружная крыловидная 
кость и небная ветвь крыловидной кости по­
крыты мелкими зубами. Сфенэтмоид широкий

1 Уотсон (Watson, 1919) изображает указанный шов 
видимым с небной стороны черепа, но это не согласует­
ся с данными Хоутона (Haughton, 1925).
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■ Рис. 77. Peltostega erici Wiman.
Череп: a — сверху, б — снизу, в сзади. 

Н. триас Шпицбергена (Nilsson, 1946)

и окостеневает по крайней мере у одного вид. 
Плечевая кость слабо окостеневает (рис. 77 
Два (вида. Н. триас (оленекский ярус) Шиш 
бергена.

Laidleria Kitching, 1958. Тип рода - 
L. gracilis .Kitching, 1958; н. триас (зона Су 
nognathus), Ю. Африка. Маленький лабирин 
тодонт с черепом около 9 см длины. Предчозд 
ревая часть черепа несколько удлиненная

Рис. 78. Laidleria gracilis Kitching.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. триас 

Ю. Африки (Kitching, 1958)

Ушные вырезки замкнутые. Глазницы боль­
шие. Затылок очень низкий. Челюстные 
суставы несколько впереди затылочных. Име­
ется короткий шов между крыловидной 
костью и боковой затылочной. Основная за­
тылочная кость не окостеневает. Тело пара­
сфеноида суженное спереди, с выпуклым зад­
ним краем; .мечевидный отросток плоский. На 
небной кости и сошнике нет мелких зубов. На­
ружная крыловидная кость намного длиннее 
небной и несет ряд зубов, убывающих по ве-
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личине спереди назад. Крыловидная кость ши­
рокая и короткая; ее небная ветвь сильно уко- 
;очена и не Достигает небной кости. Нижняя 
клюсть с очень крупными, (редко расставлен- 
вдми зубами на зубной кости. Позвоночник 
стереоспондильный; 'тела позвонков цилиндри­
ческие, полностью охватывающие хорду; диа- 
дофизы слабо .развиты. Ребра расширены на 
збоих концах. Ключицы широкие вентрально. 
Подвздошная кость узкая; седалищная кость 
слабо окостеневает. Конечности маленькие, 
речевая кость хорошо окостеневает. Наруж- 
щй костный панцирь из вытянутых .поперечно 
иастинок (рис. 78). Один вид.

PELTOSTEGIDAE INCERTAE SEDIS.

К семейству Peltostegidae, вероятно, принад- 
1ежат также четыре формы из н. триаса В. 
■ренландии, описанные Сёве-Сёдербергом 
(Save-Soderbergh, 1935) в качестве видов Ly- 
ocephalus. У этих лабиринтодонтов скуловой 
анал образует спереди изгиб; небные ветви 
фыловидных костей не расширены спереди, 
lepen более узкий по сравнению е Pettostega, 
яазницы относительно сближенные. Имеются 
septomaxillaria. Передние небные отверстия 
широко слиты. Formen paraquadratum располо­
жен между квадратноскуловой и квадратной 
костями. Возможно, все эти формы следует 
выделить в новый род.

TREMATOSAUROIDEA INCERTAE SEDIS

«Labyrlnthodon» ocelta Meyer, 1855; н. триас 
(ср. пестрый песчаник) Германии.

Фрагмент из н. триаса Мадагаскара, описан­
ный Леманом (Lehman, 1961) как Brachyopoi­
dea g. ind., принадлежит трематозавроиду 
(Peltostega или Lyrocephalus).

НАДСЕМЕЙСТВО BRACHYOPOIDEA
Преимущественно водные лабиринтодонты с 

ямчато-бороздчатой или радиальной скульп­
турой на покровных костях. Череп часто с за- 
глазничной зоной интенсивного роста; пред- 
глазничная зона роста не выражена. Глазницы, 
как правило, широко расставлены и лежат в 
передней половине черепа. Система каналов 
боковой линии обычно хорошо развита. Лоб­
ные кости не достигают краев глазниц. Ушные 
зырезки неглубокие или отсутствуют. (Верхний 
край затылка впереди нижнего. Челюстные 
мыщелки впереди или на уровне затылочных. 
Верхнебоковые отростки боковых затылочных 
костей обычно слабо выражены. Заднеушная 
кость, как правило, не участвует в образовании 

краев задневисочного отверстия. Мечевидный 
отросток парасфеноида широкий. Позвоночник 
рахитомный или стереоспондильный, иногда 
эмбломерный. Пермь — триас. Три семейства.

СЕМЕЙСТВО BRACHYOPIDAE LYDEKKER, 1885

Череп до 25 см длины, короткий и широкий, 
сильно уплощенный спереди. Щечная область 
высокая. Заглазничная зона интенсивного ро­
ста слабо выражена или отсутствует. Ушные 
вырезки неясно выражены или отсутствуют. 
Таблитчатые кости маленькие. Скуловой ка­
нал боковой линии лежит на чешуйчатой ко­
сти. Затылочный мыщелок находится значи­
тельно выше челюстных суставов. Foramen pa­
raquadratum— на затылочном фланге квад­
ратноскуловой кости. Крыловидные кости с не­
ясно выраженными квадратными ветвями и 
сильно отогнутыми вниз боковыми краями. 
Затылочный фланг чешуйчатой кости и квад­
ратная ветвь крыловидной кости разделены 
длинной щелью. Контакт между основной за­
тылочной и крыловидной костями отсутствует. 
Передние небные отверстия у большинства 
родов не известны. На наружных крыловидных 
и небных костях и на сошниках — клыки и 
ряды мелких зубов. Нижняя челюсть с пря­
мым или слегка вогнутым нижним краем. За- 
сочленовный отросток длинный. Меккелево от­
верстие небольшое. Пермь — н. (ср. ?) триас. 
Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО EOBRACHYOPINAE SHISHKIN, 
SUBFAM, NOV.

В крыше черепа обычно имеется межвисоч­
ная кость. Слезная кость образует передний 
край глазницы и часто-—задний край ноздри. 
Затылочный мыщелок одиночный или двойной. 
Базиптеригоидное сочленение подвижное. Неб­
ные ветви крыловидных костей достигают неб­
ных костей. Задневенечная кость нижней че­
люсти с дорсальным отростком в задней части. 
Позвоночник рахитомный. Пермь.

Eobrachyops Watson, 1956 (= Acheloma 
Соре, 1882, partium). Тип рода — Eobrachyops 
townendae Watson, 1956; ai. пермь, США (Те­
хас). Череп с прямыми боковыми краями. 
Глазницы вынесены далеко вперед. Ноздри ши­
роко (расставлены. Теменное отверстие попе­
речно вытянутое. Имеется septomaxillare. 
Слезная кость не достигает ноздри. Затылоч­
ный мыщелок образован основной затылочной 
костью и лежит позади челюстных суставов. 
По-видимому, имеется верхнезатылочная кость. 
Боковые затылочные кости с выходными от­
верстиями XII пары нервов. Задняя часть тела
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парасфеноида узкая; базиптеригоидные отроет-- 
ки очень длинные. Квадратная ветвь крыло- 
видной кости с восходящей пластиной. Челюст­
ная кость не достигает .края хоаны. На наруж­
ной крыловидной кости и сошнике по одному 
клыку; два клыка на небной кости. Задневе­
нечная кость нижней челюсти с шагреневыми 
зубчиками. Гипоцентры с большой хордальной 
полостью. Межключица с заостренным задним 
отростком; ключицы соприкасаются на боль­
шом протяжении. В коже ■— мелкие костные 
чешуйки с концентрическим орнаментом 
(рис. 79). Н. пермь США '(Техас). Два вида.

Acroplous Н о 11 о n, 1959. Тип рода ■— A. vo- 
rax Hotton, 1959; н. пермь (свита волфкэмп), 
США (Канзас). Череп с более заостренным 

Рис. 79. Eobrachyops townendae Watson.
Череп: a — сверху, б — снизу, в — сзад 

Н. пермь С. Америки (Watson, 1956)

Рис. 80. Acroplous vorax Hotton.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. пермь С. Америки: 

Hotton, 1959)

передним концом, чем у Eobrachyops.' Глазни­
цы 11 наружные носовые отверстия большие, 
сближенные. Кости Заглазничного отдела бо­
лее удлиненные, чем у Eobrachyops. Имеются 
маленькие ушные вырезки, в края которых 
широко входят надвисочные кости. Слезная

110



кость достигает ноздри. Septomaxillare отсут­
ствует. Челюстные суставы впереди затылочно­
го мыщелка. Основная затылочная кость сла­
бо окостеневает, но, по-видимому, образовы­
вала большую часть затылочного мыщелка. 
Имеется верхнезатылочная кость. Квадратные 
кости не окостеневают. Foramen paraquadra­
tum—между квадратной и квадратноскуло- 
г.ой костями. Отверстия XII (пары нервов — 

редким концом. Ключицы полностью разделе­
ны. Конечности относительно большие. Задние 
конечности длиннее передних. Мелкие чешуй­
ки наружного костного покрова в виде тре­
угольников, многоугольников или неопределен­
ной формы (рис. 80). Один .вид.

Dvinosaurus A m а 1 i t z к у, 1921. Тип рода — 
D. primus Amalitzky, 1921; в. пермь (татарский 
ярус, IV зона), СССР (Архангельская обл.).
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Череп короткий, параболических очертаний. 
Скульптура покровных .костей радиального 
типа. Глазницы большие и лежат дальше от пе­
реднего конца черепа, чем у других предста­
вителей подсемейства. Ноздри широко рас­
ставлены. Слезная кость достигает ноздри.

Рис. 82. Chalcosaurus rossicus Meyer.
Череп сверху. В. пермь СССР (Ю. Приуралье) 

(Конжукова, 1955)
Рис. 83. Enosuchus breviceps Konzhukova.

Череп сверху. В. пермь СССР (Заволжье) 
(Конжукова, 1955)

Межвисочная кость отсутствует. Заглазничная 
кость типового вида достигает теменной. 
Затылочный мыщелок двойной, обра­
зованный боковыми затылочными костями, 
и лежит на одном уровне с челюстными суста­
вами. Основная затылочная кость окостенева­
ет слабо или остается хрящевой. Нижний край 
задневисочного отверстия образован задне­

ушным хрящом. Foramen paraquadratum — 
в квадратноскуловой кости. Тело парасфенои­
да широкое, с небольшими базиптеригоидными 
отростками. Квадратная ветвь крыловидной 
кости с восходящей пластиной; передняя ветвь 
достигает сошника. Имеются передние небные 
отверстия. Слуховая косточка широкая и ко­
роткая. На наружной крыловидной и небной 
костях клыки и ряд мелких зубов; на сошни­
ке клыки, поперечный и парахоанальный ряды 
мелких зубов. Симфиз нижней челюсти высо­
кий. Все три венечные кости с мелкими зубами 
или шагренью. Предсочленовная кость дости­
гает передневенечной. Жаберный скелет хо­
рошо окостеневает. Не менее 36 предкрестцо- 
вых позвонков. Ребра слабо уплощенные, су­
женные дистально. Межключица с узким зад­
ним отростком и щелевидной вырезкой спере­
ди. Ключицы сравнительно узкие, не соприка­
сающиеся. Скапулокоракоид окостеневает не 
полностью. Подвздошная кость с узким .верх­
ним отростком. Плечевая и бедренная кости со 
слабо окостеневающими эпифизами (рис. 81). 
В. пермь Европейской части СССР. Два вида.

Chalcosaurus Meyer, 1866. Тип рода — Ch. 
rossicus Meyer, 1866; в. пермь (II зона), СССР 
(Ю. Приуралье). Известен по черепу плохой 
сохранности. Оригинал утерян (рис. 82). Один 
вид.

Enosuchus Konzhukova, 1955. Тип 
рода — Е. breviceps1 Konzhukova, 1955; в. 
пермь (II зона), СССР (Среднее Поволжье) 
(рис. 83). Один вид. Род отнесен к брахиопи- 
дам условно; судя по наличию контакта те­
менной и таблитчатой костей, он может при­
надлежать батрахозаврам.

ПОДСЕМЕЙСТВО BRACHYOPINAE LYDEKKER, 
1885

(nom. transl. Huene, 1948, ex Brachyopidae Lydekker)

В крыше черепа отсутствует межвисочная 
кость. Слезная кость обычно не достигает кра­
ев глазницы и ноздри. Затылочный мыщелок 
двойной, образованный боковыми затылочны­
ми костями. Тело парасфеноида овальное, 
соединенное длинными швами с крыловидны­
ми костями. Имеются швы между крыловидны­
ми и боковыми затылочными костями, видимые 
на небной стороне черепа. Небные ветви кры­
ловидных костей обычно не достигают небных 
костей. Позвоночник в большинстве случаев 
неизвестен, иногда — стереоспондильный. В. 
пермь — ср; триас.

1 Название Enosuchus breviceps было опубликовано 
И. А. Ефремовым в 1940 г. без описания. Диагноз ро­
да и вида принадлежит Е. Д. Конжуковой (1955).



Bothrlceps Huxley, 1859. Тип рода — 
В. australis Huxley, 1859; пермь или триас, Ав­
стралия. Череп -несколько заостренный спере­
ди. Глазницы небольшие. Носовые отверстия

Рис. 84. Bothrlceps australis Huxley.
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сзади. 
Пермь или триас Австралии (Watson, 1956)

сближены. Слезная кость, возможно, -касается 
края глазницы (Watson, 1956). Имеется septo­
maxillare. Затылочные мыщелки на одном 
■ровне с челюстными суставами. Швы между 
крыловидными и боковыми затылочными ко­
стями короткие. Пара клыков на небной ко­
сти; один клык на сошнике (-рис. 84). Один 
впд.

Brachyops Owen, 1854. Тип рода — В. 1а- 
ticeps Owen, 1854; н. триас (свита мангали 
гондванской серии), Центр. Индия. Череп 
шире, чем у Bothrlceps, но сходный по форме. 
Покровная скульптура радиального типа. За­
тылочные мыщелки позади челюстных суста­
вов (рис. 85). Один вид.

Batrachosuchus Вrооm, 1903. Тип рода — 
В. browni Вrооm, 1903; н. триас '(зона Cynog­
nathus), Ю. Африка. Череп значительно рас­
ширенный; с коротким и закругленным Пред­
глазничные! отделом. Ноздри сильно сближе­
ны. Имеется septomaxillare, иногда — межлоб­
ная кость. Слезная -кость -неизвестна. Между 
предчелюстными костями маленькое отверстие. 
Затылочные мыщелки далеко позади челюст­
ных суставов. Швы между боковыми затылоч­
ными и крыловидными -костями относительно 
длинные. На вентральной поверхности пара­
сфеноида — желобки и входные отверстия вну­
тренних сонных артерий. Межптеригоидные 
ямы расширены спереди. Квадратная ветвь 
крыловидной кости с восходящей стенкой. На 
■небных костях по одному клыку; на сошни­
ках — клыки и поперечный -ряд мелких зубов 
между ними. Челюстная кость не достигает 
внешнего края хоаны. Слуховая косточка ши­
рокая и короткая (рис. 86). Два вида. Н. триас 
(зона Cynognathus) Ю. Африки.

Pelorocephalus Cabrera, 1944. Тип рода — 
Р. mendozensis Cabrera, 1944; н. или ср. триас 
(свита качеута), Ю. Америка |(провинция Мен­
доса, Аргентина). Передний конец черепа не­
сколько заострен по сравнению с черепом 
Batrachosuchus. Затылочные мыщелки дале­
ко -позади челюстных суставов. Межптеригоид­
ные ямы расширены спереди. Шов -между кры­
ловидной и боковой затылочной костями, по- 
видимому, короткий. Имеется пара соединен­
ных между собой передних небных отверстий 
(рис. 87). Один вид.

Chlgutisaurus Rusconi, 1948 (? = Otu- 
minisaurus Rusconi, 1948; ? = Icanosaurus 
Rusconi, 1950, part.). Тип рода — Chigutisau­
rus ttinnyanensis Rusconi, 1948; н. или ср. три­
ас, Ю. Америка (провинция Мендоса, Арген­
тина). Череп широкий, с небольшими глазни­
цами. Квадратноскуловыс и таблитчатые ко­
сти с выступающими -назад выростами. Заты­
лочные мыщелки позади челюстных су­
ставов. Тело -парасфеноида сильно расширено. 
На крыловидной и небной костях—клыки и 
ряды мелких зубов; на сошнике — клыки, по­
перечный ряд мелких зубов и парахоаналь-ные 
зубы. Нижняя челюсть без венечного отростка 
(рис. 88). Четыре вида. Н. или ср. триас 
Ю. Америки (провинция Мендоса Аргентины).
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Trucheosaurus Watson, 1956. Тип рода — 
Bothriceps major Woodward, 1909; ib. пермь, 
Австралия. Череп той же формы, что у 
Brachyops, но несколько более заостренный. 
Более ЗЗ предкрестцовых позвонков. Ребра 
короткие, слабо изогнутые. Один вид.

J ungussogyrlnus Efremov, 1939. Тип ро­
да— T. bergi Efremov, 1939; н. триас (корвун- 
чанская свита), Сибирь (бассейн р. Н. Тун­
гуски). Очень маленькое животное, длиной 
37 мм. Череп широкий. Затылочные мыщелки 
далеко позади челюстных суставов. Глазницы 
с окостеневшими склеротическими кольцами. 
Тело парасфеноида широкое. Имелись наруж­
ные жабры. Позвоночник, вероятно, стерео­
спондильный: тела позвонков в виде сплошных 

Рис. 89. Tungusscgyrinus, bergi Efremov.
Скелет снизу. Н. триас СССР (Сибирь) 

(Ефремов, 1939)

вытянутых цилиндров, скрепленных с соответ­
ствующими невральными дугами. Подвздош­
ная кость с длинным и тонким верхним от­
ростком. Наружный панцирь из круглых че­
шуек (рис. 89). Один вид. Единственный из­

вестный скелет принадлежит, по-видимому, 
личиночной особи.

Plagiorophus Konzhukova, 1955. Тип ро­
да — Р. paraboliceps Konzhukova, 1955; н. 
триас (ветлужская серия), СССР (Ю. При­
уралье) . Известен по комплексу квадратной и 
квадратноскуловой костей (рис. 90). Один вид.

Indobrachyops Huene et Sahni, 1958; н. 
триас (свита панчет) Индии.

К подсем. Brachyopinae принадлежит также 
форма, описанная Стефенсом (Stephens, 1887) 
как Platyceps wilklnsonv, н. триас Австралии 
(Госфорд). Маленькое животное с черепом 
длиной около 3 см. Форма черепа, как у 
Batrachosuchus, но глазницы значительно 

Рис. 90. Plagiorophus paraboliceps Konzhukova.
Квадратная и квадратноскуловая кости: а — изнутри, 
б — снаружи. Н. триас СССР (Ю. Приуралье) (Кон­

жукова, 1955)

продвинуты вперед. Жаберный скелет окосте­
невает. Ребра почти прямые, короткие. Меж­
ключица с тупым и коротким задним отрост­
ком- Родовое наименование Platyceps Ste­
phens, 1887 преоккупировано.

СЕМЕЙСТВО TUP1LAKOSAUR1DAE KUHN, 1960

Небольшие лабиринтодонты со слабо выра­
женной заглазничной зоной интенсивного ро­
ста. По .строению черепа сходны с брахиопи­
дами, но foramen paraquadratum лежит на 
дорсальной части квадратноскуловой кости, и 
имеются швы между основной затылочной и 
крыловидными костями. Затылочный мыще­
лок непарный, образованный основной заты­
лочной и в меньшей степени боковыми заты­
лочными костями. Имеются передние небные 
отверстия. Позвоночник эмболомерный. 
Н. триас (индский ярус).
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Рис. 91. Tttpilakosaurus Nielsen:

Д
а — череп T. wetlugensis Shishkin сверху, б —[снизу: в — гипоцентр; г — плевроцентр. Н. триас Европей­
ской части СССР; д — часть позвоночного столба T. heilmani Nielsen, (схематизировано). Н. триас Гренландии 

(а, б, в, г — Шишкин. 1961; д — Nielsen. 1954)

Tupilakosaurus Nielsen, 1954. Тип рода — 
T. heilmani Nielsen, 1954; н. триас (индский 
ярус), В. Гренландия. Череп длиной около 
7 см. Теменная кость по крайней мере у одно­
го вида граничит с заглазничной. Слезная 
кость не достигает ноздри, но образует часть 
края глазницы. В боковых затылочных 
костях выходные отверстия XII пары 
нервов. Межптеригоидные ямы бобовидных 
очертаний. Квадратная ветвь крыловидной 
кости с восходящей стенкой; небная ветвь 
достигает небной кости. Клыки на сошниках 
и небных костях; на наружных крыловид­
ных костях —клыки и ряды мелких зубов. 
Челюстная кость не достигает наружного 
края хоаны. Плевроцентры и гипоцентры ам­
фицельные, прободенные каналом хорды, не­
сут на каждой стороне по половине реберной 
фасетки. Гипоцентры с гемапофизами. Нев­
ральные дуги с редуцированными попереч­
ными отростками. Ребра одноголовчатые

(■рис. 91). Два вида. Н. триас (индский ярус) 
В. Гренландии и Европейской части СССР,

По-видимому, к этому роду относятся по­
звонки и ключица из н. триаса (овита пап- 
чет) Индии, изображенные Гексли (Huxley, 
1865).

СЕМЕЙСТВО METOPOSAURIDAE WATSON, 1919

Череп до 50 см длины или .несколько более, . 
с хорошо выраженной заглазничной зоной ин­
тенсивного роста, .сильно уплощенный. Ноздри 
большие, сближенные. Ушные вырезки ма­
ленькие, скуловой канал боковой линии ле­
жит на квадратноскуловой кости. Слезная 
кость не достигает ноздри. Затылочный л}ыще- 
лок двойной, лежит приблизительно на одном 
горизонтальном уровне с челюстными [суста­
вами, но значительно позади них. Основная 
затылочная кость не окостеневает. Квадрат­
ная ветвь крыловидной кости направлена ла-
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герально и имеет высокую восходящую пла­
стину, соединяющуюся е затылочным флан­
гом чешуйчатой кости. На затылочной .по­
верхности восходящей пластины — косой гре­
бень. Foramen paraquadratum необыкновенно 
большое, удлиненное, лежит между затылоч­
ными флангами чешуйчатой и квадратноску­
ловой костей. Задневисочные отверстия очень 
маленькие, круглые. Нижнеушной отросток 
боковой затылочной кости сильно удлинен и 
образует широкий, почти поперечный контакт 
с крыловидной костью, видимый на небной 
стороне черепа. Нет отверстий XII пары нер­
вов в боковых затылочных костях. Небные 
ветви крыловидных костей скульптированы и 
не достигают небных костей. Тело парасфено­
ида удлиненно-овальное, соединенное швами 
с крыловидными костями, иногда скульптиро- 
ванное. Канал внутренней сонной артерии 
входит в тело парасфеноида в его заднебоко­
вой части, ниже околоптеригоидного валика, 
у переднего конца нижнеушного отростка бо­
ковой затылочной кости. Recessus conoideus. 
лежит между крыловидной костью и эпипте- 
ригоидом, значительно позади заднего края 
межптеригоидной ямы. Передние небные от­
верстия разделены. Расположение зубов, как 
у представителей надсем. Capitosauroidea. Ме­
диальные сошниковые зубы образуют попе­
речный ряд. Позвоночник стереоспондильный. 
Межключица с округлым задним краем и вы­
тянутым передним отростком. В. триас.

Metopes auras Lydekker. 1890 (? = Hyper- 
kynodon Plieninger, 1852; = Trigonosternum 
Schmidt, 1931). Тип рода — Metopias diagnos- 
licus Meyer, 1842; в. триас (н.— ср. кейпер), 
Центр. Европа и, возможно, Центр. Индия 
(свита малери гондванской серии). Череп 
сравнительно узкий. Слезная кость не дости­
гает края глазницы. Ключицы соприкасаются 
на большом протяжении. Передние туловищ­
ные гипоцентры полулунные, слабо окостенев­
шие (рис. 92). Пять видов; все они, по Кол­
берту и Аймбри (Colbert, Imbrie, 1956), сино­
нимичны типу рода. В. триас Центр. Европы 
и Индии (?).

Eupelor Соре, 1868 (= Anaschisma Bran­
son, 1905; ? = Calamops Sinclair, 1917; 
= Buettneria Case, 1922; = Borborophagus 
Branson et Mehl, 1929; = Kalamo'tkclor Bran­
son et Mehl, 1929; Koskinonodon Branson et 
Mehl, 1929). Тип рода — Mastodonsaurus du­
ns Cope, 1866; в. триас (серия ньюарк), США 
(Пенсильвания). Череп более широкий, чем у 
Mctoposaurus. Между предчелюстными костя­
ми маленькое отверстие, сообщающееся с неб­
ной поверхностью. Слезная кость образует

Рис. 92. Metoposaurus diagnosticus (Meyer).
Черен: а — сверху, б — снизу, уменьшено. В. триас Германии 

(а — Bystrow, 1938; б — Colbert Imbrie, 1956)

часть края глазницы. Скуловые кости выхо­
дят небольшими участками на небную по­
верхность черепа. В задней части тела пара­
сфеноида два поперечных гребня, переходя­
щих на крыловидные кости. Эпиптеригоид с уз­
ким восходящим отростком и коротким пред- 
ушным отростком. Переднеушная кость око­
стеневает. Слуховая косточка уплощенная, с 
раздвоенным нижним концом. Нижняя челюсть 
высокая. Меккелево отверстие значительно 
удлинено. Засочленовный отросток умеренно 
развитый, со скошенной назад верхней по­
верхностью. Предсочленовная кость не дости­
гает межвенечной кости. Задневенечная кость 
озублена. Передние туловищные гипоцентры 
дисковидные, с заросшим отверстием хорды. 
Ребра иногда прикрепляются интерверте- 
брально. Ключицы едва соприкасаются. Под­
вздошная кость с узким отростком. Скелет 
конечностей слабо окостеневает (рис. 93). По 
Колберту и'Аймбри (Colbert, Imbrie, 1956),
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три вида. В. триас С. Америки (серия ньюарк 
Пенсильвании; серия чайнл Аризоны, Нью- 
Мехико и Юты; серия докум Техаса; серия ча- 
гуотер Вайоминга).

Dictyocephalus Leidy, 1856; в. триас (серия 
ньюарк) США (С. Каролина).

НАДСЕМЕЙСТВО PLAG1OSAURO1DEA
Лабиринтодонты с бугорчатой скульптурой 

на покровных костях. Череп параболических 
очертаний, без зон интенсивного роста. Верх­
ний край затылка впереди нижнего. Квадрат­
ные кости — впереди заднебоковых углов че­
репа, образованных квадратноскуловыми ко­
стями. Тело парасфеноида соединено швами 
с крыловидными костями. Квадратная ветвь 
крыловидной кости ясно обособлена от неб­
ной ветви и соединена швом с затылочным 
флангом чешуйчатой кости. Передние небные 
отверстия отсутствуют. Основная и верхнеза­
тылочные кости обычно окостеневают. Верхне­
боковые отростки боковых затылочных костей 
слабо выражены. Заднеушная кость, как пра­
вило, ограничивает нижний край задневисоч­
ного отверстия. Нижняя челюсть с длинным 
гасочленовным отростком. Позвоночник сте­
реоспондильный. Туловищные позвонки ци­
линдрические, обычно удлиненные, платицель- 
ные или слегка амфицельные. Невральные ду­
ги располагаются интервертебрально. Наруж­
ный панцирь из скульптированных пластин и 
чешуек. В. пермь — триас. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО PELTOBATRACH1DAE PANCHEN, 1959

(nom. transl. Shishkin nov., ex Peltobatrachi Panchen)

Сухопутные животные. Череп умеренно 
уплощен и расширен. Глазницы небольшие, с 
приподнятыми краями. Имеются ушные вы­
резки. Затылочный мыщелок непарный, обра­
зованный хорошо развитой основной и боко­
выми затылочными костями. Наклон затылка 
незначительный. Задневисочные отверстия 
средней величины. Челюстные суставы позади 
затылочного мыщелка. Боковые затылочные 
кости с выходными отверстиями XII пары нер­
вов. Небные ветви крыловидных костей с бо­
ковыми выступами. Нет швов между боковы­
ми затылочными и крыловидными костями. 
Птериго-парасфеноидные швы короткие. Ме­
чевидный отросток парасфеноида узкий. Тела 
туловищных позвонков прободены хордой. Фа­
сетка для невральной дуги на переднем конце 
позвонка развита слабее, чем на заднем. 
Остистые отростки высокие. Ребра прикреп­
ляются к задней части тел позвонков. Парапо- 

физы и диапофизы сильно выступают наружу 
и образуют единую сочленовную поверхность 
для ребра. Ребра изогнутые, расширенные 
дистально и сзади. Головка и бугорок почти 
не обособлены. Клейтрум узкий и покрывает 
узкий клейтральный отросток ключицы изнут­
ри и спереди. В. пермь.

Peltobatrachus Panchen, 1959. Тип ро­
да — Р. pustulatus Panchen, 1959; в. пермь, 
В. Африка (Танганьика). Череп 15 см длины. 
Глазницы посредине длины черепа. Слезная 
кость не достигает краев глазницы и ноздри. 
Имеется septomaxillare. Надвисочная кость об­
разует часть края ушной вырезки. Таблитча­
тые кости образуют шаровидные выступы. 
Крыловидные кости и парасфеноид покрыты 
шагренью. Эпиптеригоиды и сфенэтмоид око­
стеневают. Тела позвонков в хвостовом отделе 
состоят из больших плевроцентров и малень­
ких гипоцентров. Дистальные концы ребер в 
туловищном отделе расширенные., в хвосто­
вом — вильчатые. Скапулокоракоид хорошо 
окостеневает. В тазовом поясе окостеневают 
все три элемента. Имеются гибкий брюшной 
панцирь и массивная спинная броня, состоя­
щая из пластинок, объединенных в туловищ­
ный и тазовый пояса; между ними несколько 
поперечных рядов таких же пластинок 
(рис. 94). Один вид.

СЕМЕЙСТВО PLAGIOSAUR1DAE JAEKEL, 1913

(nom transl. Abel, 1919, ex Plagiosauri Jackel)

Обитатели прибрежной зоны морей. Череп 
шириной 25—30 см, иногда до 70 см, сильно 
уплощенный и расширенный. Глазницы очень 
большие; края их не приподняты. Скуловой 
канал боковой линии лежит на квадратно-ску­
ловой кости. Затылочный мыщелок парный, 
образованный боковыми затылочными костя­
ми. Основная затылочная кость слабо окосте­
невает. Затылок сильно наклонен вперед. Уш­
ные вырезки отсутствуют. Задневисочные от­
верстия маленькие. Челюстные суставы впе­
реди или на уровне затылочных мыщелков. 
В боковых затылочных костях нет выходных 
отверстий XII нервов. Птериго-ларасфеноид- 
ные швы длинные; имеются швы между кры­
ловидными и боковыми затылочными костя­
ми, видимые на небной поверхности черепа. 
Передние ветви крыловидных костей не до­
стигают небных костей и не имеют боковых 
выступов. Мечевидный отросток парасфеноида 
относительно широкий. ЗаЮочленовный отро­

сток и аддукторная яма нижней челюсти силь­
но удлинены. Тела позвонков непрободенные; 
фасетки для невральных дуг развиты обычно 
в одинаковой степени как на переднем, так и
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Рис. 94. Peltobatrachus pustulatus Panchen.
Череп: a — сверху, б — снизу; в — крестцовый и хвостовой отделы позвоночного столба; г — часть туловищ­

ного отдела позвоночного столба. В. пермь В. Африки (Panchen, 1959)

на заднем краях позвонков. Ребра двух­
головчатые, прикрепляющиеся интерверте- 
брально; в туловищном отделе они прямые, 
в хвостовом — изогнутые. Невральные дуги 
низкие, со .слабо развитыми диапофизами. Фа­
сетки диапофизов и парапофизов разделены. 
Межключица очень широкая, с коротким и ту­
пым передним отростком или без него. Клю­
чицы могут соприкасаться между собой. 
Клейтрум массивный, скульптированный, по­
крывает снаружи широкий клейтральный от­
росток ключицы. Ср,—в. триас. Пять родов.

Gerrothorax Nilsson, 1934 (?= Xestor- 
hytias Meyer, 1842, partium; = Plagiosternum 
Fraas, 1896, partium). Тип рода—Gerrothorax 
rhaeticus Nilsson, 1934; в. триас (рэт), С. Ев­
ропа. Череп широкий и очень короткий. Зад­
ний край крыши черепа выпуклый в средней 
части. Теменные кости сзади широкие. Основ­
ная затылочная кость иногда не окостеневает. 
Тело парасфеноида очень широкое спереди. 
На небной и наружной крыловидной костях 

несколько неправильный ряд из крупных зу­
бов. На сошниках — поперечный ряд мелких 
зубов и впереди них скопление крупных зубов. 
Имеются окостеневшие жаберные дуги. Чеж- 
ключица с умеренно широким передним от­
ростком. Задние конечности ластовидные. 
Спинной панцирь из пластинок, образующих 
не вполне правильные поперечные ряды. Че­
шуйки на брюхе образуют шевроны. Между 
ними — стволоподобные брюшные ребра 
(рис. 95). Три — четыре вида. В. триас (рэт) 
С. и Центр. Европы.

Plagiosaurus J а е к е 1, 1913. Тип рода — 
Р. depressus Jaekel, 1913; в. триас (кейпер и рэт) 
Центр. Европа. Череп несколько менее рас­
ширен, чем у Gerrothorax. Задний край кры­
ши черепа прямой. Теменные кости узкие 
и не достигают надвисочпых. Нижняя че­
люсть с крупными зубами в основном ряду 
и небольшими симфизными клыками. Име­
ются зубы на межвенечной и предвепечпой 
костях. Передний отросток межключицы
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Рис. 95. Gerrothorax pulcherrimus (Fraas).

в — Huene, 1922; r — Panchen, 1959)

Рис. 96. Plagiosaurus deprcssus Jaekel.
В. триас Германии

(a, 6 —Jaekel, 1913; в — Nilsson, 1939)

широкий. Плечевая кость co слабо окостенев­
шими эпифизами; дельтопекторальный гре­
бень отсутствует (рис. 96). Один — два вида. 
В. триас Центр. Европы.

Plagiosternum F r a a s, 1896. Тип рода — 
ч Mastodonsaurus granulosus Fraas, 1889; ср. 

триас (в. раковинный известняк), Центр. Ев­
ропа. Скульптура покровных костей ямчатая, 
в отличие от других плагиозаврид. Череп, воз­
можно, укорочен сильнее, чем у Gerrothorax. 
Глазницы очень большие. Задний край кры­
ши черепа выпуклый посредине. Теменная
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Рис. 97. Plagiosternum granulosutn Fraas.
Череп сверху (X7S). Ср. триас Германии (Huene, 1922)

Рис. 98. Plagiosuchus pustuliferus (Fraas).
Череп снизу. В. триас Германии (Huene, 1922) 

Рис. 99. Hadrokkasaurus bradyi Welles.
Нижняя челюсть снаружи Ср. триас С- Америки (Welles, 1947)

кость едва достигает надвисочной. Тела по­
звонков, в отличие от других плагиозаврид, 
короткие и не окостеневающие дорсалыто. 
Межключица очень широкая, без переднего 
отростка. По строению нижней челюсти бли­
зок к Plagiosaurus (рис. 97). Один—два 
вида. Панчен (Panchen, 1959) предположи­
тельно относит к этому роду череп крупно­
го плагиозаврида из ср. триаса Шпицбер­
гена.

Plagiosuchus Huene, 1922. Тип рода — 
Plagiosternum pustuliferum Fraas, 1896; 
в. триас (н. кейпер), Центр. Европа. Тело 
парасфеноида умеренно широкое. На сош­
никах— скопление мелких зубов, на неб­
ной кости не менее трех крупных зубов 
(рис. 98). Два вида. Ср.— в. триас Центр. 
Европы.

Hadrokkasaurus W е 11 е s, 1957 ( = Taphrog- 
nathus Welles, 1947). Тип рода — Taphrog- 
nathus bradyi Welles, 1947; ср. триас (свита 

холбрук серии мэнкопи), США (Аризона). 
Нижняя челюсть с очень длинной постден­
тальной частью. Зубы в основном ряду очень 
крупные; небольшие зубы на венечной кости. 
Меккелево отверстие очень мало. Имеется от­
верстие между надугловой и зубной костями 
(рис. 99). Один вид.

STEREOSPONDYLI INCERTAE SEDIS
Latiscopus Wilson, 1948. Тип рода — 

L. disjunctus Wilson, 1948; в. триас (серия до- 
кум), США (Канзас). Череп маленький 
(34 мм длины), удлиненно-треугольный, весь­
ма высокий. Ушные вырезки маленькие. Нет 
покровной скульптуры. Глазницы расположе­
ны по краям черепа и обращены наружу. За­
тылочный мыщелок, вероятно, двойной. Верх­
ний край затылка впереди нижнего. Пгери- 
гопарасфеноидные швы длинные. Мечевид­
ный отросток парасфеноида широкий. Один 
вид.
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ОТРЯД PLESIOPODA. ПЛЕЗИОПОДЫ
Парные конечности расчленены необычай­

но слабо для наземных позвоночных — всего 
лишь с одним рядом косточек в мезоподий. 
Мозговая коробка полностью разделена на 
затылочно-ушной и этмосфеноидный отделы. 
Хорда проникает в дне затылочно-ушного от­
дела почти до гипофизарной области, затылоч­
ного мыщелка нет. Слуховая косточка мас­
сивная; раэвиленным проксимальным концом 
она сочленяется с ушной капсулой, а дисталь­
ным— с квадратной костью. Число покровных 
костей крыши черепа резко уменьшено, но ви­
сочных окон нет. Таблитчатые кости широко 
соединяются швом с чешуйчатыми и образуют 
длинный задний отросток, возможно, связан­
ный с плечевым поясом посредством 
supracleithrum. Органы боковой линии заклю­
чены в каналы, проходящие в покровных ко­
стях черепа. Нёбо с большими подглазничны­
ми отверстиями между челюстными, небными 
г поперечными ветвями крыловидных костей, 
i ) без межптеригоидных ям; от аддукторной 
ьырезки подглазничное отверстие отделено хо­
рошо развитым поперечным отростком крыло- 
видной кости. Челюстное сочленение вынесе­
но далеко назад от затылочного. Зубы лаби­
ринтовые. Позвонки по типу переходные меж­
ду рахитомными и эмболомерными: гипо­
центр образует основную часть тела позвонка, 
плевроцентры остаются парными, но развиты 
очень хорошо и полностью закрывают снару­
жи хорду. Интересной чертой передней конеч­
ности является наличие отростков на дисталь­
ном конце костей, образующих ее длинную 
ось (плечевой, локтевой и ulnare — согласно 
Eaton, Stewart, 1960); отростки эти сравнимы 
с аналогичными выростами на костях трудно­
го плавника кистеперых рыб типа Eusthe- 
nopteron. В. карбон. Одно семейство.

Плезиоподы, известные всего лишь по одно­
му виду — Hesperoherpeton garnettense, зани­
мают совершенно изолированное положение 
в системе. Мозговая коробка, насколько мож­
но судить по ее неполному описанию, у них 
очень близка по строению к мозговой коробке 
кистеперых. Строение ее переднего отдела не­
известно, однако на нёбе между предчелюст­
ными костями и сошниками выступает кость, 
по-видимому, соответствующая переднему 
концу сфенэтмоида; в таком случае возмож­
но, что у плезиопод окостеневали и носовые 
капсулы. Вопреки утверждению авторов, опи­
савших строение Hesperoherpeton (Eaton, 
Stewart, 1960), имеется очень мало указаний 
на наличие у плезиопод барабанной перепон­
ки. Слуховая косточка у них построена так 

же, как и hyomandibulare кистеперых рыб: ее 
развиленный проксимальный конец сочленял­
ся с ямками на стенке ушной капсулы, из ко­
торых дорсальная много крупнее вентральной, 
а от верхнего края кости, в ее средней части 
отходил широкий, но короткий отросток, впол­
не сравнимый с оперкулярным отростком 
hyomandibulare кистеперых. Овального окна 
в стенке ушной капсулы плезиоподы не име­
ли; не было у них и ушной вырезки на ее 
обычном месте — между чешуйчатой и таб­
литчатой костями. Итон и Стюарт описали, 
правда, в качестве ушной вырезку вдоль зад­
него края таблитчатой кости, с внутренней 
стороны от ее заднего отростка к плечевому 
поясу и сочли, что оперкулярный отросток слу­
ховой косточки, который они. называют тим­
панальным, был связан с барабанной пере­
понкой, натянутой в этой вырезке. Однако 
оперкулярный отросток слуховой косточки 
Hesperoherpeton расположен в стороне от ми­
ниатюрной вырезки, в заднем крае таблитча­
той кости, последняя же по положению соот­
ветствует не настоящей ушной вырезке, а вы­
резке таблитчатой кости некоторых ихтиостег 
(Acanthostega), у которых она сосуществует 
с обычной ушной вырезкой. Нам представ­
ляется возможным, что оперкулярный отро­
сток слуховой косточки плезиопод был связан 
в какой-либо форме с производными жабер­
ной крышки, не сохранившимися на описан­
ном Итоном и Стюарт образце.

Дополнительную проблему создает наличие 
у Hesperoherpeton отростков на дистальном 
конце костей, образующих длинную ось перед­
ней конечности, и необычайно слабое расчле­
нение их кисти. Все это делает парные конеч­
ности плезиопод более близкими к плавникам 
кистеперых, чем конечности каких-либо дру­
гих наземных позвоночных, включая ихтио­
стег. Следует отметить, что у Eusthenopteron 
грудной плавник был, по всей вероятности, по­
вернут преаксиальным краем вверх (Romer, 
Byrne, 1931; Дружинин, 1951), а не вниз, как 
это считали Грегори и Рэвн (Gregory, Raven, 
1941). Тогда кости, образующие скелетную 
ось трудного плавника Eusthenopteron, соот­
ветствуют плечевой, лучевой и radiale, и в 
таком случае соответственно должна быть из­
менена идентификация костей передней конеч­
ности Hesperoherpeton. Кость, которую Итон и 
Стюарт называют локтевой, должна имено­
ваться в этом случае лучевой, ulnare — radi­
ale, а IV палец кисти — первым. По-видимому, 
плезиопод надо рассматривать как потомков 
очень архаической группы, переходной по 
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строению между кистеперыми и типичными 
наземными позвоночными и их отнесение 
к лабиринтодонтам следует признать услов­
ным.

СЕМЕЙСТВО HESPEROHERPETONTIDAE EATON 
ET STEWART, 1960 .

Небольшие тритонообразгные животные. Че­
реп широкий, но сравнительно высокий, с ту­
по округленной мордой. Ноздри широко раз­
двинуты, глазницы большие, округлые, обра­
щенные наружу. Заднелобные, скуловые, 
межвисочные и заднетеменные кости утраче­
ны, слезная кость протягивается от глазницы 
до ноздри, лобная кость образует верхний 
край глазницы, а чешуйчатая — задний. На 
лобной и чешуйчатой костях по углублению, 
связанному, возможно, с сейсмо-сенсорными 
органами. Наружной крыловидной кости пет. 
Верхняя затылочная кость обособлена от уш­
ных капсул и основной затылочной. Сошники, 

небные и крыловидные кости покрыты шаг­
ренью мелких зубиков; кроме того, на небных 
костях, позади и е внутренней стороны от хоан 
расположено по одному клыку. Челюстные 
зубы мелкие, вероятно, двухрядные. Гипо­
центр U-образный. Ребра со слабо выражен­
ной двухголовчатостью. Клейтрум с фасеткой 
на верхнем крае для supracleithrum. Межклю­
чица короткая, но широкая. Плечевая кость с 
длинным телом и слабо выраженными отрост­
ками; предплечье в 1,5 раза короче плеча, 
косточки мезоподия сравнительно длинные. 
Кисть четырехпалая; фаланговая формула, 
по-видимому, 2, 2, 2, 2, В. карбон.

Hesperoherpeton Peabody, 1958. Тип ро­
да— Н. garnettense Peabody, 1958; в. карбон, 
США (Канзас). Маленькое животное с чере­
пом длиной около 15 мм '(по срединной ли­
нии). Носовые кости вклиниваются между 
лобными. Аддукторная вырезка маленькая. 
Хвост и задние конечности неизвестны 
(рис. 100). Один вид.

Рис. 100. Hesperoherpeton. garnettense Peabody.
, б — сбоку, в — снизу, г — сзади; д — позвонок сбоку, е — позвоно? 
редняя конечность. В. карбон США (Канзас). (Eaton, Peabody, 1960)

124



НАДОТРЯД SALIENTIA. ПРЫГАЮЩИЕ, ИЛИ БЕСХВОСТЫЕ

Некрупные (до 30—40 см) земноводные с 
параболическим черепом, укороченным туло­
вищем, рудиментарным или полностью утра­
ченным хвостом и сильными парными конеч­
ностями, из которых задние резко удлинены.

Рm

б

Рис. 101. Череп лягушки Rana ridibunda 
Linnaeus:

а — сверху, б — снизу. Еос — боковая затылоч­
ная кость, Fr — Р— лобнотеменная кость,Мх — 
челюстная кость. N — носовая кость, Р1 — небная 
кость, Рm — предчелюстная кость, Psph — па­
расфеноид, Prot — передняя ушиая коеть. Pt — 
крыловидная кость, <Э/ — квадратноскуловая 
коеть, Sphet — сфенэтмоид. V — сошник (Терен­

тьев, 1950)

Череп платибазальный, с большими межпте- 
ригоидными ямами. Окостенения мозговой ко­
робки недоразвиты: основной затылочной, ба-, 
зисфеноида и верхней затылочной костей нет; 
затылочный мыщелок парный. Затылочная 
часть черепа укорочена, и XII нерв выходит 
за его пределами. Глаза расположены в сред­

ней части черепа. Число покровных костей 
крыши черепа уменьшено: слезной, предлоб­
ной, заднелобной, затлазничной, височных, 
заднетеменной и таблитчатой костей нет, раз­
вито обширное височное окно, широко сооб­
щающееся с глазницей. Лобная кость сра­
стается с теменной; теменного отверстия нет. 
Парасфеноид с длинным мечевидным отрост­
ком и Т-образным телом, подстилающим сни­
зу ушные капсулы. Базиптеригоидное сочле­
нение подвижное, восходящий отросток неб­
ноквадратного хряща утрачен, небноквадрат­
ный хрящ полный и впереди сливается с зад­
ней стенкой носовой капсулы. Верхней крыло- 
видной кости нет. Небные кости имеют вид 
поперечных палочек и никогда не покрыты зу­
бами; наружных крыловидных костей нет. Че­
люстное сочленение расположено несколько 
позади затылочного. Число окостенений в 
нижней челюсти уменьшено, венечных костей 
нет (рис. 101). Зубы плевродонтные, кониче­
ские, пустотелые, с заостренными вершинка­
ми; складчатость дентина не выражена. По­
звонки нотоцентральные, с цельными телами; 
туловищных позвонков всегда меньше 20. 
Клейтрум и ключица тонкие, изогнутые. 
Подвздошная кость с длинным, направ­
ленным вперед отростком, сочленяющимся с 
крестцовым позвонком. В филогенезе Salien­
tia по мере удлинения таза сочленение под­
вздошных костей с позвоночником переме­
щается вперед, а крестцовый и .задние спин­
ные позвонки превращаются в закрестцовые 
«ложнохвостовые»; последние, хотя и распо­
ложены позади крестца, не образуют высту­
пающего назад хвоста. Передние конечности 
четырехпалые, задние — пятипалые. Кости 
конечностей длинные и стройные, диафизы 
длинных костей хорошо выражены, мышеч­
ные отростки не сильные, сочленовные головки 
округлые. Предплюсна удлинена за счет двух 
косточек проксимального ряда. Тело обычно 
голое, чешуй нет, на черепе в редких случаях 
могут развиваться кожные окостенения. Же­
лобков сейсмо-сенсорных органов на черепе 
не бывает. Личинка (головастик) по строению 
резко отличается от взрослого животного; ме­
таморфоз скоротечный («катастрофический»). 
Триас — ныне. Два отряда: Ргоапига и Anura. 
Род Amphibamus, сближавшийся ранее с 
Salientia (Watson, 1940; Romer, 1945, 1947), 
правильнее относить к рахитомным лабирин­
тодонтам (J. Gregory, 1950).

Интересной чертой морфологии прыгающих 
является значительная перестройка сочлене­
ний небноквадратного хряща, происходящая
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ БЕСХВОСТЫХ

Систематические группы

Триас Юра Мел Третичный Четвертичный

5« ijsK $K h ft палеоген неоген плейсто- голоцен

PROANURA
Protobatrachidae....................

ANURA
AMPHICOELA

Notobatrachidae.................... .
Ascaphidae ............................

OPISTHOCOELA
Bombinidae . ..........................
Opisthocoelellidae.................
Rhinophrynidae.....................
Pipidae ......................................

ANOMOCOELA
Pelobatidae..............................

PROCOELA
Cystignathidae......................
Palaeobatrachidae.................
Bufonidae.................................
Hylidae......................................
Centrolenidae...........................
Pseudidae..................................
Atelopodidae...........................
Dendrobatidae.........................

DIPLASIOCOELA
Ranidae . . ;..........................
Rhacophoridae.........................
Microhylidae............................
Phrynomeridae........................
Sooglossidae ......................

—

11____ _ _______

? 1

в онтогенезе. Во время метаморфоза восходя­
щий отросток небноквадратного хряща у со­
временных прыгающих (бесхвостых) исчезает; 
в большинстве случаев исчезает и личиночное 

базиптеригондное сочленение, заменяющееся 
новым, расположенным позади выхода лице­
вого нерва, а не впереди него, как у всех 
остальных земноводных.

ОТРЯД PROANURA. ПЕРВИЧНОБЕСХВОСТЫЕ
Тело относительно длинное, туловищных 

позвонков больше 10; закрестцовые позвонки 
не срастаются друг е другом; хвост слегка 
выступает назад. Все позвонки амфицельные, 
туловищные несут короткие одноголовчатые 
ребра. Кости предплечья н голени не сра­
стаются друг с другом; задние конечности 
сравнительно короткие и не достигают длины 

животного. Симфиз подвздошных костей не 
выражен, передний отросток подвздошной 
кости (крыло) сравнительно короткий и на­
много не превышает длины пластинки тазово­
го пояса. Предплюсна удлиненная, но не об­
разует дополнительного сегмента конечности. 
Имеются заднеушная и квадратная кости. 
Н. триас. Одно семейство.
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СЕМЕЙСТВО PROTOBATRACHHDAE PIVETEAU, 1937

Туловищных позвонков 15. Горизонтальная 
ветвь чешуйчатой кости выражена слабо, уш­
ные капсулы сильно выступают наружу и на 
периферии не окостеневают. Лопатка и кора­
коид не разделены, грудина не окостеневает. 
К«рыло подвздошной кости по длине примерно 
равно пластинке таза, симфиз седалищных 
костей не выражен. Бедро явно длиннее голе­
ни; в предплюсне, кроме двух удлиненных ко­
стей, имеются две короткие проксимальные 
косточки. Н. триас.

Protobatrachus Pi vet е а u, 1936. Тип ро­
да- Р. massinoti Piveteau, 1936; н. триас, 
Мадагаскар. Размеры около 10 см. Два зад­
них туловищных позвонка расположены меж­
ду крыльями подвздошных костей и, возмож­
но, были крестцовыми; их ребра направлены 
назад. 16-й позвонок, также расположенный 
впереди вертлужной впадины, не несет ребер; 
позади него, между седалищными костями, 
расположено еще три позвонка; задние по­
звонки, возможно, образовывавшие короткий 
хвост, не сохранились. Верхний бугор под­
вздошной кости хорошо выражен. Бедро при­
мерно в 1,5 раза длиннее голени, голень почти 
втрое длиннее предплюсны. Мозговая короб­
ка в области ушных капсул почти втрое шире, 
чем в предушной области. Передняя ветвь 
крыловидной кости лишь ненамного длиннее 
ее задней ветви. Лобнотеменные кости рас­
ширены по заднему краю и достигают чешуй­
чатых (рис. 102). Один вид.

Рис. 102. Protobatrachus massinoti Piveteau.
Череп: а —сверху, б — снизу, в — конеч­
ности. Н. триас Мадагаскара (Piveteau, 

1955)

ОТРЯД ANURA. БЕСХВОСТЫЕ
Тело крайне укорочено, и число туловищных 

позвонков (включая крестцовый) не превы­
шает 10 *.  Закрестцовые позвонки срастаются 
в удлиненную хвостовую кость, или уростиль 
(urostyl); выступающего назад хвоста у 
взрослых нет. Крестец образован одним, реже 
двумя — тремя срастающимися друг с другом 
позвонками. Ребра обычно отсутствуют, лишь 
у наиболее примитивных форм сохраняются 
короткие одноголовчатые ребра, сочленяю­
щиеся с диапофизами передних позвонков. 
Коракоид почти всегда обособлен от лопатки, 

* Из миоцена Италии описаны две формы — Bufavus 
Portis, 1885 и Ranavus Portis, 1885, имеющие по 11 сво­
бодных позвонков. Они были отнесены соответственно 
к семействам Bufonidae и Ranidae, однако их системати­
ческое положение следует считать неясным. Не исклю­
чена возможность индивидуального увеличения числа 
позвонков у этих форм.

грудина обычно окостеневает. Тазовые кости 
срастаются своими внутренними поверхностя­
ми, образуя стоящую вертикально пластинку; 
крылья подвздошных костей по длине более 
чем втрое превышают пластинку таза и на­
правлены вперед, к вентральной поверхности 
диапофизов крестцового позвонка. Кости пред­
плечья и голени срастаются дpyг с другом. 
Кисть обычно повернута внутрь ^пронирова­
на) вокруг ulnare, сохраняющей свое перво­
начальное положение. Задние конечности 
длиннее тела животного; предплюсна удлине­
на и образует дополнительный рычаг конеч­
ности. Формула фаланг обычно 2,3,3,3 (для 
передней) и 2,2,3,4,3 (для задней конечности). 
Заднеушной и квадратной костей нет. Восхо­
дящие отростки предчелюстных костей выпол­
няют роль клапанов наружных ноздрей. Пе­
редний конец нижней челюсти, как правило,
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-окостеневает в виде самостоятельной подбо­
родочной ко.сти; помимо нее, в состав нижней 
челюсти входят лишь зубная и предсочлено- 
вная кости. Зубов на нижней челюсти почти ни­
когда не бывает, но на сошниках они хорошо 
развиты. Жаберные дуги у взрослых сильно 
преобразуются и превращаются в частично 
окостеневающую подъязычную кость (hyoide- 
um). Слуховая косточка никогда не бывает 
связана с квадратным хрящом и гиоидной ду­
гой; она длинная, тонкая и имеет хрящевой 
наружный отросток, вплетенный в барабанную 
перепонку и соединяющийся также с около­
ушным гребнем мозговой коробки. Барабан­
ная перепонка натянута по заднему краю че­
шуйчатой кости. Как исключение, барабанная 
перепонка и слуховая косточка исчезают. 
Ребра обычно отсутствуют, реже сохраняются 
на передних туловищных позвонках. Личинки 
(головастики) с наружными жабрами, заме­
щаемыми в онтогенезе внутренними, и с длин­
ным хвостом. Н. юра — ныне. Пять подотря­
дов: Amphicoela, Opisthocoela, Anomocoela, 
Procoela, Diplasiocoela. Разделение бесхво­
стых на подотряды основано на строении по­
звоночника.

Подотряды Procoela и Diplasiocoela иногда 
(Reig, 1958) объединяют в группу Neobatra- 

•chia, противопоставляемую подотрядам 
Opisthocoela и Anomocoela (группа Palaeobat- 
rachia).

В ископаемом состоянии с территории 
■СССР известны лишь единичные, зачастую не 
описанные находки. Богатая фауна бесхво­
стых известна из эоценовых отложений Гер­
мании (Гейзельталь).

ПОДОТРЯД AMPHICOELA. 
АМФИЦЕЛЬНЫЕ

Туловищных позвонков 10, все они амфи­
цельные, со свободными межпозвонковыми 
дисками. Крестец образован одним позвонком, 
его поперечные отростки обычно несколько 
расширены. Передние туловищные позвонки 
с очень короткими, но самостоятельными од- 
ноголовчатыми ребрами. Уростиль всегда с 
поперечными отростками и сочленяется с 
крестцом посредством непарного мыщелка. 
Лопатка и коракоид иногда не разделены. 
Грудина состоит из хрящика, охватывающего 
задние концы коракоидов; позади нее, в мио­
септах прямой мыщцы живота, лежат свобод­
ные парные хрящи («брюшные ребра»). 
Кисть не иронирюванная, в ней не менее вось­
ми самостоятельных косточек; иногда сохра­
няется свободная промежуточная кость. Ба­

зиптеригоидное сочленение располагается впе­
реди выходного отверстия лицевого нерва, 
как и у лабиринтодонтов, а не позади него, 
как у остальных бесхвостых. Ср. юра — ныне. 
Два семейства: Notobatrachidae и Ascaphi- 
dae ’. Последние в ископаемом состоянии не 
известны.

СЕМЕЙСТВО NOTOBATRACHIDAE REIG, 1957

Ср. юра. Один род — Notobatrachus Reig, 
1956; ср. юра Аргентины.

ПОДОТРЯД OPISTHOCOELA.
ОПИСТОЦЕЛЬНЫЕ

Туловищных позвонков девять, все они опи- 
стоцельные. Крестец образован одним позвон­
ком, обычно имеющим резко расширенные 
диапофизы. По крайней мере личинки имеют 
на втором — четвертом позвонках свободные 
одноголовчатые ребра. Уростиль всегда с по­
перечными отростками; он или сочленяется с 
крестцовым позвонком непарным (как исклю­
чение — парным) мыщелком, пли же срастает­
ся с ним. Лопатка и коракоид не срастаются 
друг с другом. Грудина хрящевая. В кисти 
обычно восемь косточек; она слегка поверну­
та внутрь вокруг ulnare. Базиптеригоидное 
сочленение расположено позади отверстия ли­
цевого нерва. В. мел — ныне. Четыре семей­
ства: Bombinidae (= Discoglossidae), Opistho- 
coelellidae, Rhinophrynidae и Pipidae.

СЕМЕЙСТВО BOMBINIDAE FITZINGER, 1826.
КРУГЛОЯЗЫЧНЫЕ

Крестцовый позвонок двояковыпуклый, 
с резко расширенными диапофизами. Уростиль 
свободный, с непарной сочленовной ямкой для 
крестцового позвонка. Плечевой пояс подвиж­
ногрудого типа: неокостеневающие внутрен­
ние края коракоидов (эпикоракоиды) широко 
перекрывают друг друга и подвижны. Грудина 
рудиментарная, с длинными поперечными 
отростками, расположенными в миосепте 
прямой мышцы живота. В кисти восемь косто­
чек. Лобнотеменная кость парная. Олиго- 
цен— ныне. В ископаемом состоянии шесть 
родов.

1 Ромер. (Romer, 1945) и Хюне (Ниепе, 19566) (уно­
сят к этому же подотряду два рода верхнеюрских бес­
хвостых: Montsechobatrachus Fejervary, 1921 из Испании 
и Eobatrachus Marsh, 1887 из США, выделяемых Роме­
ром в сем. Montsechobatrachidae (Romer, 1945). Однако 
эти формы не имеют признаков амфицельных и, скорее, 
должны относиться к процельным или’ оиистоцельным.
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Bombina Oken, 1816. Тип рода — Bufo 
bombina Linnaeus, 1761; современный. Ев­
ропа. Размеры ме превышают 8—9 см. Лобно­
теменные кости, обычно разделены пожизненно 
сохраняющейся фонтанелью; .индивидуально 
эта фомтанель может полностью зарастать. 
Подвижность базиптеригоидного сочленения

Рис. 103. Bombina Oken.
Плечевой пояс снизу. Современный,

(de Villiers, 1922)
Европа

резко выражена. Небные кости утрачены. 
Слуховая косточка рудиментарная; барабан­
ной перепонки нет. Надгрудинника нет. 
Крылья подвздошных костей уплощены дор- 
совентрально, и таз подвижен относительно 
крестца в горизонтальной плоскости. Специ­
ализированные водные формы (рис. 103). Не­
сколько видов. Плиоцен 3. Европы, плейсто­
цен СССР (низовья Днепра); современных 
четыре вида в Европе и В. Азии.

Prodiscoglossus Friant, 1944; олигоцен 
Франции. Alytes Wagler, 1830; миоцен — 
ныне, 3. Европа. Discoglossus Otth, 1821; 
миоцен 3. Европы; современный, 3. Европа 
и С. Африка. Latonia Н. Meyer, 1843; Pelo- 
philus Tschudi, 1839 — оба из миоцена Герма­
нии.

СЕМЕЙСТВО OPISTHOCOELELLIDAE KUHN, 1941

Ср. эоцен. Три рода: Opisthocoelellus Kuhn, 
1941; Opisthocoellorum Kuhn, 1941 и Germano- 
batrachus Kuhn, 1941 — все из ср. эоцена Гер­
мании (Гейзельталь).

СЕМЕЙСТВО RHINOPHRYNIDAE GUNTHER, 1858

Эоцен —ныне. В ископаемом состоянии один 
pwEorhinophrynus Hecht, 1959; эоцен С. Аме­
рики.

СЕМЕЙСТВО PIPIDAE FITZINGER, 1826

Н. мел — ныне. В ископаемом состоянии че­
тыре рода.

Saltenia Reig, 1959; н. мел Аргентины. Еохе- 
nopoides Haughton, 1931; в. мел или палеоцен 
Ю. Африки. Shelania, Casamiquella, 1961; па­
леоцен или н. эоцен Аргентины. Xenopus 
Wagler, 1830; миоцен Ю. Африки; современ­
ный, Африка.

ПОДОТРЯД ANOMOCOELA.
АНОМОЦЕЛЬНЫЕ

Туловищных позвонков девять; они или ам­
фицельные, со свободными межпозвонковыми 
дисками, или '(чаще) процельные. Крестец об­
разован одним позвонком с резко расширен­
ными поперечными отростками. Свободных 
ребер нет даже у личинок. Уростиль, как пра­
вило, без поперечных отростков; он или сочле­
няется с крестцом посредством непарного 
либо парного мыщелка, или же срастается с 
крестцом. Лопатка и коракоид обособлены, 
друг от друга. Грудина окостеневает и не име­
ет поперечных отростков. В кисти обычно семь 
косточек; она всегда пронирована вокруг ulna­
re. Базиптеригондное сочленение расположе­
но позади выходного отверстия лицевого нер­
ва. Эоцен —ныне. Одно семейство.

Недавно в н. мелу на территории Израиля 
были открыты остатки бесхвостых, возможно, 
относящихся к аномоцельным. Характерна 
расчлененность уростиля головастика на от­
дельные позвонки (Nevo, 1956). Возможно, эти 
формы следует выделить в новое семейство.

СЕМЕЙСТВО PELOBATIDAE BRUCH, 1861.
ЧЕСНОЧНИЦЫ

Эпикоракоидные хрящи более или менее пе­
рекрывают друг друга, и обе половинки пояса 
подвижны (подвижногрудость). Гиоидные рож­
ки подъязычного аппарата в большей или мень­
шей степени редуцированы, кольцевидный 
хрящ гортани прерван дорсалыно. Иногда ко­
сти предплюсны срастаются в одну удлинен­
ную косточку (Pelodytes). Эоцен — ныне. Три 
подсемейства: Megalophryninae, Pelobatinae и 
Pelodytinae. В ископаемом состоянии встреча­
ются Pelobatinae и Pelodytinae.

ПОДСЕМЕЙСТВО PELOBATINAE BRUCH, 1861

Роющие формы с «лопатой» на стопе, обра­
зованной увеличенным предпервым пальцем, и 
с костными инкрустациями на носовых, лобно­
теменных и чешуйчатых костях. Подвижность 
основного сочленения небноквадратного хря­
ща сведена на нет. Позвонки процельные; 
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крестцовый позвонок с одним мыщелком для 
уростиля или же сливается с последним. Порт- 
няжная'мышца слита с полусухожильной, над- 
грудинно-плечевая тесно связана с надкорако- 
идной. Олигоцен — ныне. В ископаемом со­
стоянии шесть родов.

Macropelobates Noble, 1924. Тип рода — 
М. osborni 'Noble, 1944; олигоцен, Монголия 
(свита ксанда-гол). Сравнительно крупная 
(8—9 см) форма. Крестцовый позвонок не слит 
с уростилем, поперечных отростков на урости­
ле .нет. Носовые кости широко соприкасаются 
друг с другом. Верхняя челюсть с зубами. 
Лобковый хрящ обызвествлевает. Ширина 
крестцовых диапофизов превышает длину трех 
предкрестцовых позвонков. Уростиль по длине 
примерно равен крестцовым диапофизам. «Ло­
пата» из одного сегмента (рис. 104). Один вид.

Рис. 104. Macropelobates osborni Noble: 
а — позвоночный столб; б — задняя конечность. 

Олнгоцен Монголии (Noble, 1924)

Petobates W agler, 1830. Тип рода — Bufo 
fuscus Laurenti, 1768; современный, 3. Европа. 
Размеры варьируют от 4—5 до 8—9 см. Крест­
цовый позвонок слит с уростилем, на уростиле 
заметны поперечные отростки, срастающиеся 
с поперечными отростками крестцового по­
звонка. Подвздошно-крестцовое сочленение 
подвижное. Носовые кости широко соприкаса­
ются друг с другом. Чешуйчатая кость разра­
стается и в той или иной степени перекрывает 
височное окно, образуя в некоторых случаях 
костную, заглазничную дугу. Верхняя челюсть 
с зубами. Лобковый хрящ не обызвествлевает. 
Ширина' крестцовых диапофизов равна длине 
четырех—пяти предкрестцовых позвонков. 
Уростиль по длине примерно равен крестцо­

вым диапофизам. «Лопата» из двух сегментов 
(рис. 105). Пять видов. Миоцен—ныне, Евро- j 
па; плиоцен Украины; плейстоцен Крыма; со- .1 
временный, 3. Азия и С. Африка.

Eopelobates Parker, 1929; олигоцен США, 
миоцен 3. Европы. Miopelobates Wetstein-We- 
sterheim, 1955; миоцен 3. Европы. Neoscaphio- 
pus Taylor, 1942; миоцен С. Америки. Scaphio- 
pus Hallowell, 1842; плиоцен — ныне, С. Аме­
рика.

ПОДСЕМЕЙСТВО PELODYTINAE BRUCH, 1861

Кости крыши черепа не скульптированы. По- j 
звонки процельные, крестцовый позвонок с । 
парным мыщелком для уростиля. Кости пред- ■ 
плюсны сливаются в одну удлиненную косточ- i 
ку; «лопаты» нет. Эоцен — ныне. В ископаемом | 
состоянии два рода. i

Propelodytes Weizel, 1938; эоцен 3. Европы. 
Miopelodytes Taylor, 1941; миоцен С. Америки.

PELOBATIDAE INCERTAE SEDIS

Palaeopelobates Kuhn, 1941; Archaeopeloba- 
tes Kuhn, 1941; Pelobatinopsis Kuhn, 1941; Atn- 
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phignathodontoid.es Kuhn, 1941 —все из ср. эо­
цена Германии (Гейзельталь). Protopeloba- 
tes Bieber, 1881; миоцен 3. Европы.

ПОДОТРЯД PROCOELA.
ПРОЦЕЛЬНЫЕ

Туловищных, позвонков девять, все они про­
цельные. Крестец образован одним — тремя 
позвонками. Свободных ребер нет даже у ли­
чинок. Уростиль всегда без поперечных отро­
стков и сочленяется с .крестцом посредством 
парного мыщелка последнего. Лопатка и ко­
ракоид обособлены друг от друга. Грудина 
обычно окостеневает и никогда не имеет от­
ростков. Кисть пронирована вокруг ulnare; 
число косточек в ней обычно уменьшено до 
пяти. Базиптеригоидное сочленение располо­
жено позади отверстия лицевого нерва. Эо­
цен— ныне. Восемь семейств: Cystignathidae 
( =Lcptodactylidae), Palaeobatrachidae, Bufo- 
nidae, Hylidae, Centrolenidae, Pseudidae, Ate- 
lopodidae и Dendrobatidae. В ископаемом со­
стоянии встречаются первые четыре.

Согласно сообщению Хехта и Хоффштетте- 
ра (Hecht, Hoffstetter, 1962) самостоятель- 
1 эсть сем. Palaeobatrachidae сомнительна. Ос­
татки, описанные ранее как Palaeobatrachus, 
принадлежат представителям различных се­
мейств, в том числе и сем. Pipidae. Головасти­
ки сопоставлялись с остатками взрослых жи­
вотных ошибочно.

СЕМЕЙСТВО CYSTIGNATHIDAE TSCHUDI, 1838, 
ЗУБАСТЫЕ ЖАБЫ, ИЛИ СВИСТУНЫ

Верхнечелюстные зубы обычно сохраняются. 
Крестцовые диапофизы расширенные или ци­
линдрические. Подвижногрудые. Нагрудник 
всегда развит (по крайней мере хрящевой). 
Вставочных хрящей между фалангами паль­
цев не бывает. Эоцен — ныне. Четыре подсе­
мейства: Criniinae, Elosiinae, Heleophrynidae 
и Leptodactylinae. В ископаемом состоянии из­
вестны только последние.
ПОДСЕМЕЙСТВО CYSTIGNATHINAE TSCHUDI, 1838

Зубастые жабы Ю. Америки. Эоцен.— ныне. 
В ископаемом состоянии семь родов.

Eophractus Schaeffer, 1949; Neoprocoela 
Schaefer, 1949 — оба из эоцена — олигоцена 
Ю. Америки. Calyptocephalella Strand, 1926 
(= Calyptocephalus Dumeril et Bibron, 1841); 
Eupsophus Fitzinger, 1843 — оба эоцен — оли­
гоцен и ныне, Ю. Америка. Indobatrachus Nob­
le. 1931; олигоцен Индии. Teracophrys Ame­
ghino, 1903; миоцен Ю. Америки. Ceratophrys 
Wied, 1824; плиоцен — ныне, Ю. Америка.

L СЕМЕЙСТВО PALAEOBATRACHIDAE СОРЕ, 1865

Специализированные водные формы с рас­
ширенным крестцом, образованным одним — 
гремя позвонками, и с укороченным телом. По­
перечные отростки крестцовых позвонков ши­
роко срастаются друг с другом. Предкрестцо- 
-вый отдел позвоночного столба по длине не- 
превышает черепа. Пястные и плюсневые кости 
значительно удлинены и по- длине не уступают 
предплечью. Эпикор акоидные хрящи более или 
менее перекрывают друг друга; обе половинки 
плечевого пояса подвижны. Эоцен — миоцен 
(? плиоцен).

Palaeobatrachus Tschudi, 1839 (= Pro- 
batrachus Peters, 1877). Тип рода — Rana 
diluvians Goldfuss, 1831; олигоцен, Германия. 
Лобнотеменные кости срастаются друг с дру­
гом. Верхняя челюсть с зубами. Первый и

Рис. 106. Palaeobatrachus diluvians Goldfuss.
Скелет: а — взрослое животное; б — головастик*. 

Олигоцен Чехословакии (Zittel, 1932)
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второй позвонки срастаются. Ширина попереч­
ных отростков крестцового позвонка не превы­
шает длины трех предкрестцовых позвонков. 
Череп длиннее пред крестцового отдела позво­
ночного столба, длина уростиля равна послед­
нему. Рудимент большого пальца кисти развит 
необычно сильно. До 8 см длиной. Длина голо­
вастиков достигает размеров взрослых 
(рис. 106). Более 10 видов. Олигоцен — мио­
цен 3. Европы.

Hallaeobatrachus Kuhn, 1941; ? Quinquever- 
tebron Kuhn, 1941 — оба из эоцена Германии 
(Гейзельталь). ? Pliobatrachus Fejervary, 
1917; плиоцен 3. Европы. ? Platosphus 1’Isle, 
1877; плейстоцен 3. Европы. Кун (Kuhn, 1941) 
относит род Quinquevertebron к сем. Brachy- 
cephalidae (= Atelopodidae + Dendrobati- 
nae + Rhinodermatinae). Роды Pliobatrachus 
и Platosphus обычно относят к сем. Bufonidae.

СЕМЕЙСТВО BUFONIDAE FITZINGER, 1826. 
ЖАБЫ

Верхнечелюстные зубы утрачены. Крестцо­
вые диапофизы 'резко расширены. Подвижно­
грудые. Надгрудинник никогда не окостенева­
ет, часто совсем не развит. Вставочных хря­
щей между фалангами пальцев нет. Эоцен — 
ныне. В ископаемом состоянии пять родов.

Bufonopsis Kuhn, 1941; Eobufella Kuhn, 
1941; Parabufella Kuhn, 1941 —все из эоцена 
Германии (Геизельталь). Bufo Laurenti 1768; 
олигоцен — ныне, Европа; миоцен — ныне, 
С. Америка; плейстоцен — ныне, В. Азия; со­
временный, Европа, Азия, С. и Ю. Америка. 
Diptopelturus Deperet, 1897; плиоцен 3. Ев­
ропы. Protophrynus Pomel, Л 853; миоцен Фран­
ции.

СЕМЕЙСТВО HYLIDAE CUVIER, 1829. 
КВАКШИ

Древесные формы со вставочными хрящами 
между двумя последними фалангами пальцев. 
Миоцен — ныне. Два подсемейства: Hylinae и 
Hemiphractinae. Последние в ископаемом со­
стоянии не известны.

ПОДСЕМЕЙСТВО HYLINAE CUV’ER, 1829

«Обыкновенные» квакши с сильно расши­
ренными крестцовыми диапофизами. Мио­
цен — ныне. В ископаемом состоянии три рода.

Proacris Tihen, 1961; миоцен США. Hyla 
Laurenti, 1768 (= Lithobatrachus Parker, 
1928); миоцен — ныне, С. Америка, 3. Европа; 
современный, Европа, Азия, С. Африка, Авст­

ралия, 3. Полинезия, С. и Ю. Америка. Acris 
Dumeril et Bibron, 1841 (= Pseudacris Fitzin­
ger, 1843); плейстоцен — ныне, С. Америка.

ПОДОТРЯД DIPLASIOCOELA.
ДИПЛАЗИОЦЕЛЬНЫЕ

Туловищных позвонков девять, из них пер­
вые семь процельные, восьмой обычно амфи­
цельный, девятый (крестцовый) выпуклый спе­
реди, а сзади с двойным мыщелком для сочле­
нения с уростилем; в редких случаях все по­
звонки процельные. Свободных ребер нет даже 
у личинок. Уростиль без поперечных отрост­
ков. Плечевой пояс неподвижногрудый: обе его 
половинки срастаются друг с другом по медио- 
вентральной линии. Лопатка обособлена от 
коракоида. Грудина окостеневает и не имеет 
поперечных отростков. Кисть пронирована во­
круг ulnare; в ней никогда не бывает более 
пяти косточек. Базиптеригондное сочленение 
расположено позади отверстия лицевого нер­
ва. Эоцен — ныне. Пять семейств: Ranidae, 
Rhacophoridae (= Hyperolidae; = Polypedati- 
dae), Microhylidae (= Brevicipitidae), Phry- 
nomeridae и Sooglossidae. В ископаемом со­
стоянии известны только Ranidae и Microhyli­
dae.

СЕМЕЙСТВО RANIDAE LINNAEUS, 1758.
ЛЯГУШКИ

Восьмой позвонок всегда амфицельный, 
а крестцовый выпуклый спереди. Поперечные 
отростки крестцового позвонка цилиндриче­
ские или слегка расширенные. Вставочных 
хрящей между фалангами пальцев нет. Верх­
няя челюсть с зубами. Эоцен — ныне. Девять 
подсемейств: Phrynospinae, Arthroleptinae, As- 
tylosterninae, Petropedatinae, Cornuferinae, 
Hemisinae, Pseudohemisiinae, Cacosterninae и 
Raninae. В ископаемом состоянии известны 
только последние.

ПОДСЕМЕЙСТВО RANINAE LINNAEUS, 1758

Поперечные отростки крестцового позвонка 
цилиндрические. Грудина и омостернум (пред- 
грудинник) всегда окостеневают. Тазовый пояс 
подвижен относительно крестца в сагитталь­
ной плоскости. Концевые фаланги заостренны? 
или слегка расширенные. Эоцен — ныне. В ис­
копаемом состоянии четыре — пять родов.

Rana Linnaeus, 1758. Тип рода — R. tem- 
poraria Linnaeus, 1758; современный, 3. Европа. 
Всегда имеются небные кости. Сошник с зуба­
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ми. Носовые кости иногда не соприкасаются 
по срединной линии. Ключицы обычно хорошо 
развиты и разделены лишь небольшим проме­
жутком. Концевые фаланги заостренные. Язык

Рис. 107. Капа kisalib-:isis Riabinin.
Скелет: а — снизу, б — сверху. Миоцен СССР (Грузия) 

(Терентьев. 1950)

глубоко вырезанный сзади (рис. 107). Более 
200 видов; в ископаемом состоянии около 
20 видов. Эоцен — ныне, Европа; миоцен — 
ныне, Азия и С. Америка; плиоцен Закавказья; 
плиоцен и плейстоцен Украины и Молдавии; 
современный, Европа, Азия, Африка, С. Аме­
рика и север Ю. Америки.

Amphirana Aymard, 1855; олигоцен 3. Евро­
пы. Aspherion Н. Meyer, 1852; миоцен 3. Евро­
пы. Anchylorana Taylor, 1942; миоцен С. Аме­
рики.

СЕМЕЙСТВО MICROHYLIDAE GUNTHER, 1858. 
МИКРОКВАКШИ

Весьма разнородная группа, характеризую­
щаяся отсутствием у головастиков роговых че­
люстей. Многие виды переходят к прямому 
развитию, без метаморфоза. Верхняя челюсть 
с зубами. Сошники обычно увеличены и несут 
гребни. Крестцовые диапофизы расширены. 
Надгрудинник и ключицы часто редуцируются. 
Вставочных хрящей между фалангами паль­
цев нет. Миоцен — ныне. Семь подсемейств: 
Discophynae, Cophylinae, Asterophryninae, Mic- 
rohylinae, Sphaenophryninae, Brevicipitinae, 
Melanobatrachinae. В ископаемом состоянии 
известны только Microhylinae.

ПОДСЕМЕЙСТВО MICROHYLINAE GUNTHER, 1858

Миоцен — ныне. В ископаемом состоянии 
два рода: Microhyla Tschudi, 1838; миоцен — 
ныне, США; современный, Ю. и В. Азия, Индо­
незия, С. и Ю. Америка. Gastrophryne Fitzin­
ger, .1843; плейстоцен — ныне, США.

ANURA INCERTAE SEDIS

Vieraella Reig, 1961; н. юра Аргентины. 
Comobatrachus Hecht et Estes, 1960; Eobat- 
rachus Marsh, 1887 — оба из в. юры США. 
Montsechobatrachus Fejervary, 1921; в. юра Ис­
пании. Stremmeia Nopcsa, 1931; н. мел В. Аф­
рики. Bufavus Portis, 1885; Ranavus Portis, 
1885 —оба из в. миоцена Италии. Eorubeta 
Hecht, 1960; эоцен США. Batrachulina Kuhn, 
1963; миоцен Франции.

ПОДКЛАСС BATRACHOSAURIA.
БАТРАХОЗАВРЫ («ЛЯГУШКОЯЩЕРЫ»)

История изучения

■Впервые представитель подкласса (сейму- 
риаморф Rh.inosau.rus из в. перми Поволжья) 
был описан Фишером (Fischer, 1847). Вскоре 
была открыта богатая фауна эмболомеров в 
ср. карбоне Шотландии (Huxley, 1862—1869). 
Первыми -среди эмболомеров Шотландии были 
описаны роды Pholidogaster и Anthracosaurus. 
Немногим позже (Соре, 1875) эмболомеры 
были открыты и в в. карбоне С. Америки 
(Cricotus). Коп (Соре, 1880) первый предло­
жил для этих карбоновых земноводных на­
именование Embolomeri. Уотсон (Watson, 
1919—1926), считавший эмболомерный позво­

нок исходным для земноводных, отнес к эмбо- 
ломерам и карбоновых рахитомов — локсом- 
моидей, строение позвоночника которых в те 
годы оставалось неизвестным.

Сеймуриаморфов долгое время относили к 
пресмыкающимся. Брум (Вrооm, 1922) и Суш­
кин (Sushkin, 1925) -одними из первых выска­
зались в пользу их принадлежности к земно­
водным. Севе-Сёдерберг (Save-Soderbergh, 
1934) -объединил сеймуриаморфов с -эмболоме- 
рами в группе Reptiliomorpha, в которую он 
включил и высших наземных позвоночных. 
Локсоммоидей Севе-Сёдерберг выделил из со­
става эмболомеров, указав на их принадлеж­
ность к «нормальным» лабиринтодонтам с 
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ангуститабулярной крышей черепа. И. А. Еф­
ремов (1946) предложил выделить сеймури- 

. аморфов в особый подкласс Batrachosauria.
В настоящем томе принято объединение сей­
муриаморфов с эмболомерами в одном под- 

, классе.
Общая характеристика и морфология

Под названием Batrachosauria мы объединя­
ем земноводных с ангуститабулярным типом 
строения крыши черепа (таблитчатые кости 
соприкасаются с теменными), примыкающих 
•по строению позвоночника ,к апсидоспондиль- 
■ным. Однако, в отличие от типичных апсидо- 
спондильных, батрахозавры 'Первично облада­
ют эмболомерными позвонками, которые у 
высших представителей постепенно превраща­
ются в гастроцентралыные, характерные для 
пресмыкающихся: гипоцентр у них редуцирует- 

'ся, а плевроцентр становится главным элемен­
том позвонка. Примитивные батрахозавры 
{эмболомеры) вели водный образ жизни и по 
строению черепа были близки к примитивным 
апсидоспондильным. Прогрессивные батрахо- 
завры (сеймуриаморфы) постепенно во многом 
приблизились к пресмыкающимся и приобрели 
цельные тела позвонков, образованные плевро- 
центром (гастроцентральный тип позвоночни­
ка). Известны батрахозавры с н. карбона по 
в. пермь. Подкласс включает единственный от­
ряд Anthracosauria.

Череп у батрахозавров обычно высокий и 
узкий и всегда тропибазальный, затылочный 
•мыщелок непарный. Мозговая коробка окосте­
невает очень полно, однако, в отличие от при­
митивных апсидоспондильных, сфенэтмоид

Рис. 108. Мозговая коробка батрахозавра Palaeo- 
gyrinus decorum Watson.
Уменьшено (Watson, 1926)

всегда отделен от слуховых капсул более или 
менее широким неокостеневающим простран­
ством. Верхняя затылочная кость, в отличие от 
апсидоспондильных, развита. Задняя ушная 
кость, образующая околозатылочный отро­
сток, всегда хорошо развита (рис. 108).

В крыше черепа, помимо уже упомянутого 
соединения таблитчатых костей с теменными, 
характерно постоянное сохранение межвисоч­

ной кости. Полностью сохраняются и все ос­
тальные покровные кости черепа. Теменное от­
верстие хорошо развито. У 'Эмболомеров орга­
ны боковой линии располагаются в желобках 
на поверхности костей крыши черепа, но у сей- 
муриаморф эти желобки исчезают.

Нёбо у батрахозавров более или менее за­
крытого типа: межптеригоидные ямы очень уз­
кие или совсем отсутствуют. Базиптеригоидное 
сочленение всегда подвижное. Сошники, по 
сравнению с апсидоспондилыными, очень уз­
кие, хоаны сближены дpyг с другом и распола­
гаются ближе к переднему краю черепа. Уш­
ные вырезки хорошо развиты и занимают ти­
пичное для примитивных апсидоспондильных 
положение — между таблитчатой и чешуйча­
той костями. Слуховая косточка плохо окосте­
невает. У наиболее примитивных батрахозав­
ров в слуховой капсуле нет еще овального 
окна и слуховая косточка упирается в ямку на 
ее поверхности.

Как и у большинства апсидоспондильных, 
небные зубы у батрахозавров обычно не об­
разуют непрерывного ряда и сохраняются 
лишь пары клыков; однако предхоанная пара 
на сошниках обычно отсутствует, в тех же слу­
чаях, когда клыки на сошниках имеются (Sey- 
mouria), они расположены ближе к заднему 
краю хоан, а не впереди последних. В нижней 
челюсти характерно наличие на внутренней 
поверхности двух меккелевых отверстий — 
позади каждой из двух пластинчатых ко­
стей.

Позвоночник эмболомерного или гастроцен- 
трального типа; в последнем случае между по­
звонками сохраняются рудиментарные серпо­
видные гипоцентры '(интерцентры). Лишь в ис­
ключительных случаях позвонки по типу, воз­
можно, приближались к рахитомным '(хвосто­
вые позвонки Pholidogaster). Тело часто бы­
вает несколько удлиненным, и у эмболомеров 
насчитывается до 40 предкрестцовых позвон­
ков. Позвоночник у ранних эмболомеров слабо 
дифференцирован на отделы; плечевой пояс 
у них, возможно, как и у рыб, соединялся с 
черепом посредством дополнительных «рыбь­
их» задневисочных (posttemporalia) костей 
(Pholiderpetori), а тазовый пояс, возможно, 
был соединен с позвонками лишь связками. 
У сеймуриаморфов отмечается тенденция к 
увеличению крестца до двух позвонков. •

Ребра двухголовчатые, сравнительно длин­
ные. Допускают, что у сеймуриаморфов ребра 
образовывали грудную клетку и их движения 
использовались при дыхании; таким образом, 
по механике дыхательных движений высшие 
батрахозавры достигали уровня пресмыкаю­
щихся. В плечевом поясе у батрахозавров по-

134



СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ БАТРАХОЗАВРОВ

Систематические группы

Карбон Пермь

нижний средний верхний ннжняя Вняя

EMBOLOMERI
Anthracosauridae .... . .
Palaeogyrinidae......................
Pholidogastridae...................
Cricotidae..................................

SEYMOUR IAMORPHA 
Gephyrostegidae.............
Discosauriscidae.....................
Seymouriidae.........................
Kotlassiidae . ..........................
Bystrowianidae........................
Chroniosuchidae......................
Lanthanosuchidae..................
Waggoneriidae.................... ....

—

—

—

являлся самостоятельный коракоид, а в тазо­
вом поясе окостеневала лобковая кость.

Обе парные конечности батрахозаазров были 
пятипалыми, и .по крайней мере у сеймуриа­
морфов фаланговая формула становилась по 
типу такой же, как у пресмыкающихся: 2, 3, 
4, 5, 3. Кожный панцирь развивается лишь в 
редких случаях, но у эмболомеров хорошо раз­
виты брюшные ребра, а у сеймуриаморфов 
(Kotlassiidae) на опине иногда появляются 
костные пластинки.

Историческое развитие
Древнейшие батрахозавры — эмболомеры — 

известны из нижнего карбона С. Америки. 
В своем происхождении они тесно связаны 
с апсидоспондильными, однако переходные 
формы между обоими подклассами до сих пор 
не известны.

Кроме нижнего карбона С. Америки, извест­
ны из ср. и в. карбона 3. Европы и С. Амери­
ки. Все они были водными животными с удли­
ненным телом и слабыми конечностями. Из 
нижней перми известны лишь единичные эмбо­
ломеры.

Уже в позднекарбоновую эпоху появилась и 
другая группа батрахозавров—сеймуриамор- 
фы. Эволюция сеймуриаморфов пошла по пути 
приспособления к наземной жизни. Они утра­
тили желобки органов боковой линии на чере­
пе, конечности их стали более сильными. Реб­
ра у сеймуриаморфов были необычно длинны­
ми для земноводных, и, возможно, что движе­
ния ребео v них, как и у пресмыкающихся, 

использовались для дыхания. Сеймуриамор­
фов считают вероятными предками пресмыка­
ющихся. Однако сеймурнаморфы, по-видимо­
му, сохраняли личиночное развитие в воде, ха­
рактерное для типичных земноводных. В част­
ности, имеются признаки сохранения наруж­
ных жабр у молодых особей Discosauriscus из 
нижней перми Чехословакии.

Верхнекарбоновые сеймурнаморфы немного- 
численны и известны только из 3. Европы. Рас­
цвета группа достигла в перми, где найдены 
многочисленные представители подотряда с 
обширной территории, включающей С. Амери­
ку, Европу и Среднюю Азию. Богатая фауна 
сеймуриаморфов описана из верхнепермс-ких 
отложений Европейской части СССР. Частью 
они вновь перешли к полуводной жизни (Kot- 
lassia). Известны среди верхнепермских сей­
муриаморфов и формы с загадочной специа­
лизацией, как бы предваряющей эволюцион­
ные достижения пресмыкающихся. Так, у Lan- 
thanosuchus из базальных горизонтов верхней 
перми СССР в черепе образовались обширные 
височные ямы. В то же время это животное 
обладает крайне уплощенным черепом и сходно 
в этом отношении с триасовыми стереоспон- 
дилами.

В конце перми батрахозавры вымерли, и из 
триаса их представители уже не известны.

Экология и тафономия
Эмболомеры, известные преимущественно 

из угленосных фаций карбона 3. Европы и 
С. Америки, были водными животными. Их 
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тело и хвост, как это часто бывает у водных 
животных, плавающих посредством изгибаний 
тела, были удлинены, парные конечности —• 
•короткими. Эмболомеры достигали подчас 
значительных размеров; так, череп Anthraco­
saurus имел в длину 40 см. Все они были жи- 
вотноядными, скорее всего, рыбоядными жи­
вотными. Более разнообразны пермские сей- 
муриаморфы.

Сеймурии (Seymouria), находимые вместе с 
рыбоядными пеликозаврами, роющими котило­
заврами и крупными стегоцефалами в нижне- 
пермских красноцветах С. Америки, вероятно, 
обитали на суше, в болотистых местах. Пищей 
могли служить насекомые, черви, мальки рыб, 
мелкие стегоцефалы и пресмыкающиеся.

Lantanosuchus, близкий по степени уплоще­
ния черепа к триасовым лабиринтодонтам, по- 

видимому, обитал в дельтах рек и питался 
мелкой рыбой, которую он не преследовал ак­
тивно, а подстерегал, подобно гигантским 
дойным стереоспондилам. Вместе с лантано- 
зухом захоронялись водные лабиринтодон­
ты — трифозухи и крупные зверообразные пре­
смыкающиеся — титанозухии.

Котлассии (Kotlassia) с кожным панцирем 
и сильными конечностями по образу жизни, 
возможно, были близки к роющим панцирным 
диссорофидам — наиболее сухопутным лаби­
ринтодонтам из красных слоев С. Америки. 
В Северодвинском местонахождении котлас- 
сии захоронялись вместе с крупными парейа­
заврами, тероцефалами, горгонопсами, дици- 
нодонтами и неотеническими лабиринтодонта­
ми— двинозаврами. Остатки их накаплива­
лись в подводных дельтовых руслах.

ОТРЯД ANTHRACOSAURIA

Череп тропибазальный, с непарным заты­
лочным мыщелком. Мозговая коробка окосте­
невает полно, но между сфенэтмоидом и слу­
ховыми капсулами всегда сохраняется неоко­
стеневающее пространство. Таблитчатые кости 
соприкасаются с теменными. Нёбо закрытое 
или с узкими межптеригоидными ямами; бази­
птеригоидное сочленение подвижное. Хоаны 
сближены, предхоанных клыков нет. Позвонки 
эмболомерные или гастроцентральные. Кисть 
пятипалая. Карбон — пермь. Два подотряда.

ПОДОТРЯД EMBOLOMERI.
ЭМБОЛОМЕРЫ

Примитивные водные батрахозавры с удли­
ненным телом и хвостом. Череп высокий, уме­
ренно удлиненный в лицевой области. Ушные 
вырезки щелевидные, таблитчатые кости обра­
зуют направленные назад отростки. Чешуйча­
тая кость неплотно соединяется с надвисочной. 
Обычно имеются маленькие межптеригоидные 
ямы. Задние височные отверстия малы. Заты­
лочный мыщелок слегка вогнутый. Челюстное 
сочленение расположено позади затылочного. 
На черепе обычно развиты желобки для орга­
нов боковой линии. Позвонки эмболомерные. 
В плечевом поясе нет самостоятельного кора­
коида. Подвздошная кость с длинным, направ­
ленным вверх и назад отростком и со слабо 
расширенной дорсальной лопастью. По край­
ней мере в одном случае (Archeria) имелся 
хвостовой плавник с внутренним скелетом (Ro­
mer, 1956). Карбон — н. пермь. Четыре семей­
ства.

СЕМЕЙСТВО ANTHRACOSAURIDAE СОРЕ, 1875

Крупные эмболомеры с резко разрастающей­
ся назад щечной областью черепа. Челюстное 
сочленение расположено далеко позади заты­
лочного. Посткраниальный скелет неизвестен. 
Ср. карбон.

Anthracosaurus Huxley, 1863. Тип рода — 
A. russeli Huxley, 1863; ср. карбон, Шотлан­
дия. . Крупное животное с черепом длиной до 
40 см. Череп узкий, удлиненный. Хоаны узкие;

Рис. 109. Anthracosaurus russeli Huxley.
Череп: снизу. Ср. карбон Шотландии (Watson, 

1926)

сошники без зубов; на наружных кры­
ловидных .костях по четыре клыка. Имеются 
узкие межптеригоидные ямы. Задние отростки 
таблитчатых костей желобчатые; возможно, 
что при жизни они через задневисочную кость 
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j соединялись е плечевым поясом. В предчелю- 
{ стной кости четыре зуба, в челюстной 17—18. 

Зубы постепенно уменьшаются кзади, за ис­
ключением двух передних на челюстной кости, 
превращенных в клыки (рис. 109). Два вида.

Crassigyrinus Watson, 1926; ср. карбон Шот­
ландии. Leptobatrachus Соре, 1873; ? Ichthya- 
carithus Соре, 1873 — оба из ср. карбона США.

СЕМЕЙСТВО PALAEOGYRINIDAE WATSON, 1926

Череп 'треугольный, 'Сравнительно короткий, 
с большими глазницами. Задние отростки таб­
литчатых костей развиты очень сильно и несут 
явные признаки связи с задневисочной костью. 
Квадратная ветвь крыловидной кости выпук­
лая и выступает вентрально намного ниже 
уровня основания черепа. В ушной капсуле 
нет овального окна. Ср. карбон.

Palaeogyrinus Watson, 1926. Тип -рода — 
Р. decorus Watson, 1926; ср. карбон, Шотлан­
дия. Морда широкая. Глазницы заострены 
кпереди. Имеются узкие межптеригоидные 
ямы. Вырезка для челюстной мускулатуры 
на нёбе очень длинная и узкая. Задние височ­
ные отверстия, возможно, отсутствуют. Желоб­
ки органов боковой линии на черепе хорошо 
выражены (рис. 4а, д; 108). Один вид.

СЕМЕЙСТВО PHOLIDOGASTRIDAE WATSON, 1917

Эмболомеры с умеренно удлиненным узким 
черепом с маленькими овальными глазницами 
■и длинным телом. Хвостовые позвонки по типу 
являются промежуточными между эмболомер- 

■ ными и рахитомными. Ср. карбон.
Pholidogaster Huxley, 1862. Тип рода—• 

Ph. pisciformis Huxley, 1862; ср. карбон, Шот­
ландия. Длина черепа 18 см. Вырезка для че­
люстной мускулатуры очень узкая. Сошники 
без зубов. Небные клыки соединены продоль­
ным рядом зубов, проходящим по небным и 
наружным крыловидным костям. Гипоцентры 
хвостовых позвонков не образуют полных ди­
сков. Хвост сжат с боков. Конечности слабые. 
Тело снизу покрыто костной чешуей (рис. 110). 
Один вид.

L СЕМЕЙСТВО CRICOTIDAE СОРЕ, 1884

r. Череп с резко удлиненной лицевой частью. 
F Слезная кость не соприкасается с глазницей. 
: Туловище значительно удлинено (до 35—40 
r предкрестцовых позвонков). Нет признаков 
' связи плечевого пояса с таблитчатыми костя- 
\ ми. Н. карбон. — н. пермь.

Рис. НО. Pholidogaster pisciformis Huxley.
Череп: а — сверху, б — снизу. Ср. карбон Шоч 

ландии (Watson, 1926)

Pteroplax Hancock et Atthey, 1868 
(? = Eogyrinus Watson, 1926). Тип рода — Pte­
roplax cornutus Hancock et Atthey, 1868; ср. 
карбон, Шотландия. Крупное животное с че­
репом длиной около 40 см; общая длина жи­
вотного достигала 4-—5 м. Морда закруглен­
ная на конце. Глазницы треугольные, расши­
ренные кпереди. Хоаны широкие, овальные. 
Сошники без зубов. Крыловидные кости ши­
роко соприкасаются друг с другом, но неболь­
шие межптеригоидные ямы имеются. На неб­
ных костях лишь по паре клыков, на наруж­
ных крыловидных костях позади клыков раз­
вит продольный ряд зубов. Ушная капсула с 
овальным окном. Нижняя челюсть очень высо­
кая кзади; оба меккелевых отверстия очень 
большие. Засочленовного отростка нет. Не ме­
нее 30 предкрестцовых позвонков. Тазовый 
пояс прикреплялся связкой к трем мало-диф­
ференцированным крестцовым ребрам (рис. 
111). Один вид.

Eobaphetes Moodie, 1916 (= Erpetosuchus 
Moodie, 1911); н. карбон США. Pholiderpeton 
Huxley, 1869; н. карбон Канады и ср. карбон 
Англии. Icthyerpeton Huxley, 1867; ср. карбон 
Англии. Spondylerpeton Moodie, 1912; ср.
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Рис. Ill. Pteroplax cornutus Hanckock et Atthey:
a — реконструкция (X'fej; 6 — нижняя челюсть с внутренней стороны. Н. карбон Шотландии (Watson, 1926)

карбон США. Calligenethlon Steen, 1934 (? = 
= Atoptera Steen, 1934); ср. карбон Канады. 
Cricotus Соре, 1875; в. карбон США. Neoptero- 
plax Romer, 1963; в. карбон и н. пермь США. 
Archeria Case, 1911; н. пермь США.

Условно к этому же семейству отнесены 
роды: Papposaurus Watson, 1926; н. карбон 
Шотландии. Eosaurus Marsh, 1862; ср. карбон 
Канады. Diplovertebron Fritsch, 1889; Nummu- 
losaurus Fritsch, 1901 —оба из в. карбона Че­
хословакии. Cricotillus Case, 1902; н. пермь 
США. Memonomenos Steen, 1938; н. пермь Че­
хословакии.

ПОДОТРЯД SEYMOURIAMORPHA. 
СЕЙМУРНАМОРФЫ

Прогрессивные батрахозавры, по ряду при­
знаков приближающиеся к пресмыкающимся. 
Череп обычно короткий, иногда уплощенный. 
Ушные вырезки большие, округлые. Таблитча­
тые кости не образуют задних отростков. Че­
шуйчатая кость соединяется с надвисочной 
швом. Крыловидные кости образуют попереч­
ную ветвь, край которой загибается вниз пе­
ред аддукторной вырезкой, образуя так назы­
ваемый «фланг» крыловидной кости. Затылоч­
ный мыщелок выпуклый. Челюстное сочлене­
ние расположено обычно на уровне или впере­
ди затылочного. Зубы иногда утрачивают ла­
биринтовую складчатость дентина. Желобков 
органов боковой линии на черепе нет. Позвон­
ки гастроцентральные, с серповидными гипо­

центрами; передние шейные позвонки рахи­
томные. Спинные позвонки с широко расстав-; 
ленными зигапофизами и расширенными нев­
ральными дугами. Предкрестцовых позвонков 
обычно 23—26. В плечевом поясе коракоид 
обособлен от лопатки. Подвздошная кость е 
расширенной дорсальной лопастью. В. кар- 
бон — пермь. Семь — восемь семейств.

СЕМЕЙСТВО GEPHYROSTEGIDAE ROMER, 1956

Череп сравнительно удлиненный. Морда ту­
пая, глазницы овальные. Ушная вырезка не­
глубокая, но чешуйчатая кость соединена et 
надвисочной лишь связками. Межвисочная 
кость, по некоторым данным, утрачена. Зубы 
не имеют лабиринтовой складчатости денти­
на. Туловище удлиненное, предкрестцовых по­
звонков ЗЗ. Невральные дуги слабо расшире­
ны. Дорсальная лопасть подвздошной кости 
сравнительно узкая. Фаланговая формула не-' 
редней конечности: 2, 3, 3, 3, 4. Имеются коль-1 
ца склеротики, брюшные ребра и костные че- 
шуйки на спине. В. карбон.

Gephyrostegus J а е к е 1, 1902 (= Soleno- 
donsaurus Broili, 1924). Тип рода—Gephyros­
tegus bohemicus Jaekel, 1902 (рис. 112). 
В. карбон Чехословакии.

СЕМЕЙСТВО DISCOSAURISCIDAE ROMER, 1947

Череп укороченный и расширенный. Ушная 
вырезка округлая, широко открытая сзада. Че­
шуйчатая кость соединена с надвисочным:
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Рис. 112. Gephyrosiegus bohemicus Jaekel.
Реконструкция. В. карбон Чехословакии

• ' (Watson 1926)

швом. Межптеригоидные ямы хорошо развиты. 
Туловище короткое, предкрестцовых позвонков 
23—24. Плевроцентры у молодых особей ос­
таются парными; невральные дуги слабо рас­
ширены и не образуют остистого отростка; ги­
поцентры хорошо развиты. Подвздошная кость 
слабо расширена. Фаланговая формула: 2, 3, 
4, 5, 3. Кольцо склеротики и костные чешуйки, 
покрывающие брюхо, хорошо развиты. Пермь.

Discosauriscus Kuhn, 1933 (= Discosaurus 
Credner, 1883; = Phaiherpeton Romer, 1947). 
Тип рода — Discosauriscus permianus Credner, 
1883; н. пермь (ср. красный лежень), Герма­
ния. Череп треугольный, слегка заостренный 
кпереди. Глазницы овальные. Межптеригоид- 
■.ные ямы сравнительно узкие. Костные чешуй­
ки округлые, с концентрическими бороздками. 
Длина тела до 40 см (рис. 113). Несколько 
видов. Н. пермь 3. Европы и Таджикистана, в. 
пермь (II зона) СССР (Оренбургская обл.).

Leptoverpeton Spinar, 1953; н. пермь 3. Ев­
ропы.

СЕМЕЙСТВО SEYMOURIIDAE WILLISTON, 1911

Череп умеренно удлиненный, высокий. Уш­
ные вырезки глубокие и узкие; крыловидные 
кости широко соприкасаются дpyг с другом по 
средней линии. Межптеригоидных ям нет. На 
сошниках и небных костях по паре клыков. 
Челюстные зубы с лабиринтовой складчато­
стью дентина. Предкрестцовых позвонков 23— 
24; остистые отростки короткие; невральные 
дуги расширенные. Подвздошная кость расши­
ренная. Брюшные ребра и костные чешуйки 
неизвестны. В образовании «фланга» крыло- 
видной кости участвует также и наружная 
крыловидная кость. Пермь.
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Seymouria В г о i 1 i, 1904 (= Desmospondy- 
lus Williston, 1910; ? = Conodectes Cope, 
1896). Тип рода — Seymouria baylorensis Broi­
li, 1904; н. пермь США. Череп сравнительно 
высокий, е широкой и плоской теменной обла­
стью и вертикальными боковыми сторонами. 
Морда короткая и закругленная; глазницы 
почти посредине длины черепа; ушные вырез­
ки необычайно развиты и достигают уровня 
межвисочной кости, углубляясь в чешуйчатую. 
Крыша черепа несет резкую скульптуру. У мо­
лодых животных сохраняются (?) следы кана­
лов боковой линии. Слезная кость прободена 
слезным протоком. Septomaxillaria расположе­
ны поверхностно. Нижняя челюсть без засо- 
членовного отростка. Позвонки с очень массив­
ными невральными дугами. Межключица име­
ет длинный задний отросток. Плечевые кости 
короткие, очень массивные, с сильно развиты­
ми отростками для мускульных прикреплений; 
энтэпикондилярное отверстие имеется. Бедро

Рис. 114. Seymouria baylorensis Broili.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. пермь США (White.

1939) 
с хорошо развитыми вертлугами и гребнями 
для приводящей мускулатуры. Фаланговая 
формула: 2, 3, 4, 5, 3 (рис. 114). Один вид.

Gnorhimosuchus Efremov, 1951. Тип ро­
да— G. satpaevi Efremov, 1951; н. пермь, 
СССР (Казахстан). Позвонки широкие, с очень 
широкими диапофизами. Невральные дуги 
расширены более, чем у Seymouria. Парапо- 

физы сближены с диапофизами. Бедро длин­
ное, прямое, сужено в проксимальном отделе, 
с удлиненным задним мыщелком. Череп не­
известен (рис. 115). Один вид.

Рис. 115. Gnorhimosuchus satpaevi Efremov: 
а — задний',туловищный позвонок; б — левая бедренная 

кость. Н. пермь СССР (Казахстан) (Ефремов, 1951)
Рис. 116. Rhinosaurus jasykovii Fischer.

Череп сверху, уменьшено. Н. пермь СССР (Приуралье) 
(Romer, 1947)

Rhinosaurus Fischer,. 1847. Тип рода — 
R. jasykovii Fischer, 1847; в. пермь (II зона), 
СССР (Ульяновская обл.). Морда заострен­
ная, ноздри большие, сближенные. Ушные вы­
резки не достигают уровня межвисочных ко­
стей. Заднетеменные и таблитчатые кости ре­
дуцированы (рис. 116). Один вид. Оригинал 
утерян.
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СЕМЕЙСТВО KOTLASSIIDAE ROMER, 1934

Череп плоский и широкий, укороченный. 
Ушные' вырезки закругленные, средней вели­
чины. Чешуйчатые кости соединяются с над- 
височными костями швом. Крыловидные 'КОСТИ

Рис. 117. Kotlassia prima Amalitzky.
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сзади. В. пермь СССР 

(Архангельская обл.) (Bystrov, 1944) 

разделены мечевидным отростком парасфенои­
да, соприкасающимся с сошниками. Имеются 
узкие межптеригоидные ямы. Наружная кры­
ловидная кость не образует «фланга» у края 
вырезки для челюстной мускулатуры. Зубы 
изодонтные, «лабиринтовые». На сошниках зу­
бов нет. Небные зубы образуют продольный 
ряд на небной и наружной крыловидной ко­
стях. Предкрестцовых позвонков — 25. Гипо­
центры редуцированы. Имеются остистые от­
ростки. Подвздошная кость расширенная. 
Брюшных ребер нет. На опине продольные ря­
ды скульптированных панцирных пластинок. 
В. пермь.

Kotlassia A m а 1 i t s к у, 1921 (= Kar pins- 
kiosaurus Sushkin, 1925). Тип рода — Rotlas- 
sia prima Amalitsky, 1921; в. пермь (татарский 
ярус, IV зона), СССР (Архангельская обл.). 
Передний конец морды закруглен. Глазницы 
большие. Хоаны небольшие, почти круглые. 
Межптеригоидные ямы небольшие. Парасфе­
ноид заострен сзади. Венечные кости нижней 
челюсти лишены зубов. Позвонки удлиненные. 
Конечности маленькие. На спине три ряда ко­
стных пластинок, сочленяющихся друг с дру­
гом (рис. 117). Один вид.

Buzulukia Vjuschkov, 1955. Тип рода — 
В. butsuri Vjuschkov, 1955; в. пермь (татар­
ский ярус, IV зона), СССР (Оренбургская 
обл.). Вершины невральных дуг имеют вид 
площадок с приподнятыми краями. Тазовый 
пояс слабо окостеневает. Проксимальные от­
делы задних конечностей сильно укорочены. 
Ребра первых двух хвостовых позвонков мас­
сивные и длинные (рис. 118). Один вид.

о

Рис. 118. Buzulukia butsuri Vjuschkov
Часть позвоночного столба и ребра. В. пермь СССР (Поволжье) 

(Вьюшков, 1957)
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СЕМЕЙСТВО BYSTROWIANIDAE VJUSCHKOV, 1955

■Панцирные животные до 1,5 м длиной. Ости­
стые отростки высокие, сращенные с пластин­
ками панциря. В основании невральных дуг

Рис. 119. Bystrowiana permira Vjuschkov.
Туловищный позвонок: а — сбоку, б — спереди.

туловищных позвонков -развита сложная си- 
стема пустот и полостей, в том числе два боль­
ших симметричных канала, проходящих вдоль 
спинномозгового канала. Пластинки панциря 
с ячеистой скульптурой и сочленяются друг с 
другом. Череп неизвестен. В. пермь.

Bystrowiana Vjuschkov, 1957. Тип рода — 
В. permira Vjuschkov, 1957; в. пермь (татар­
ский ярус, IV зона), СССР (Владимирская 
обл.) (рис. 119).

СЕМЕЙСТВО CHRONIOSUCHIDAE VJUSCHKOV, 1957

Череп е резко удлиненной предглазничной 
частью и скульптированными покровными ко­
стями. Имеются признаки развития перед глаз­
ницами больших овальных отверстий, ограни­
ченных слезной и челюстной костями. Чешуй­
чатая кость, по-видимому, лишь рыхло соеди­
нялась с надвисочной. Имеются неясные следы 
каналов боковой линии. Позвонки гастроцен- 
тральные, но с очень сильно развитыми гипо­
центрами, имеющими вид полных дисков, рас­
положенных между позвонками. В. пермь.

Chroniosuchus Vjuschkov, 1957. Тип ро­
да— Ch. paradoxus Vjuschkov, 1957; в. пермь 

В пермь СССР (Владимирская обл.)
(Вьюшков, ^1957).

Рис. 120. Chroniosuchus Vjuschkov:
а — крыша -черепа Ch. mtrabilis Vjuschkov; б — позвоночник Chroniosuchus sp. В. пермь СССР 

(Поволжье) (Вьюшков, 1957)
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(татарский ярус, IV эона), СССР (Оренбург­
ская обл.)’- Череп длиной до 25 см. Тела по­
звонков непрободенные, прочно срастающиеся 
е невральными дугами. Зигапофизы наклоне­
ны так, что их сочленовные поверхности распо­
ложены под углом 45° к горизонтали. Длина 
гипоцентров хвостовых позвонков достигает 
<~вух третей длины их тел (рис. 120). Два вида.

пермь Европейской части СССР.

Рис. 121. Lanthcuwsuchus watsoni Efremov.
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сзади.
В. пермь СССР (Татария) (Ефремов, 1846)

СЕМЕЙСТВО LANTHANOSUCHIDAE EFREMOV, 1946

Череп короткий, резко уплощенный. Покров­
ные кости крыши черепа с грубой бугорчато- 
ямчатой скульптурой. Имеются большие ниж­
ние височные ямы, ограниченные сверху за- 
глазничной и чешуйчатой костями. Ушной вы­
резки нет. Теменные кости достигают затылоч­
ного края крыши черепа, вклиниваясь между 
заднетеменными. Таблитчатые кости не сопри- - 
касаются' с теменными. Надвисочной и меж­
височной костей нет. Нёбо очень широкое, с 
узкими межптеригоидными ямами, покрытое 
рядами мелких зубиков. Небных клыков нет. 
Затылок вертикальный, челюстное сочленение 
расположено примерно на уровне затылочно­
го. Зубы не имеют лабиринтовой складчатости 
дентина. В. пермь. Ромер (Romer, 1956а) 
склонен сближать это семейство с парейазав­
рами.

Lanthanosuchus Efremov, 1946. Тип ро­
да — L. watsoni Efremov, 1946; в. пермь 
(II зона), СССР (Татария). Череп параболи­
ческий, со сближенными ноздрями, разделен­
ными восходящими отростками предчелюст­
ных костей. Septomaxillare расположена в дне 
ноздри и образует вырезку для слезного про­
тока. Глазницы слиты с предглазничными яма­
ми, придающими глазницам неправильную 
форму. Челюстные кости несут направленные 
вверх и наружу костные выросты. Скуловые, 
квадратноскуловые, чешуйчатые и таблитчатые 
кости образуют костные выросты, направлен­
ные назад и наружу. Крыловидные кости не 
соприкасаются друг с другом, и узкие меж­
птеригоидные ямы впереди достигают сошни­
ков. Вырезка для челюстной мускулатуры

Рис. 122. Waggoneria knoxesis Olson.
Череп: а — сбоку; б — нижнечелюстные^ зубы.

Н. пермь США (Olson, 1851)
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короткая, неправильной формы; край крыло- 
видной и наружной крыловидной костей, огра­
ничивающих вырезку спереди, загибается вен­
трально, образуя хорошо выраженный 
«фланг». Ряды мелких зубиков расходятся ра­
диально из центра окостенения каждой из ко­
стей нёба. Мозговая коробка плохо окостене­
вает. Сфенэтмоид парный (рис. 121). Один 
вид.

СЕМЕЙСТВО WAGGONERIIDAE OLSON, 1951

Череп заостренный кпереди, с округлыми 
глазницами и большими ушными вырезками.

Парасфеноид резко расширен кзади. Нижняя 
челюсть массивная. Челюстные зубы много­
рядные, с уплощенными вершинками. Перед­
ние позвонки опистоцельные. Н. пермь. Плохо 
изучены, отнесены к сеймуриаморфам условно.

Waggoneria Olson, 1951 (рис. 122); ? Helo- 
dectes Соре, 1881 — оба из н. перми США.

SEYMOURIAMORPHA INCERTAE SEDIS

? Eosauropleura Romer, 1930; ср. карбон 
США. ? Adenoderma Fritsch, 1877; в. карбон 
Чехословакии.

ПОДКЛАСС LEPOSPONDYL1. ЛЕПОСПОНДИЛЬНЫЕ

История изучения

В 1860 г. Доусон (Dawson, 1860) описал из 
среднекарбоновых отложений Канады (Новой 
Шотландии) мелких наземных позвоночных, 
названных им микрозаврами. Вместе с нектри- 
диями и аистоподами, впервые описанными 
Гексли из1 среднего карбона Ирландии (Hux­
ley, 1867), микрозавры были выделены Цитте- 
лем (Zittel, 1890) в особый подотряд — Lepo- 
spondyli, рассматривающийся им в составе 
стегоцефалов наряду с подотрядами Phillo- 
spondyli, Temnospondyli и Stereospondyli. Бо­
гатую фауну лепоспондильных описал Фрич 
(Fritsch, 1875—1904) из верхнего карбона Че­
хословакии. К этой же группе были отнесе­
ны многочисленные земноводные, описанные 
Копом, Кэйзом, Виллистоном и другими авто­
рами из среднего карбона и нижней перми 
США.

Уотсон (Watson, 1926) на основании особен­
ностей строения позвонков выделил новый от­
ряд— Adelospondyli. Стин (Steen, 1938) по­
казала, что аделоспондильный позвонок спора­
дически встречается среди типичных микро­
завров, и в настоящее время большинство ав­
торов рассматривает аделоспондильных в со­
ставе лепоспондильных. Наконец, Гадов (Ga- 
dow, 1933) отнес к лепоспондильным современ­
ных хвостатых и безногих земноводных. Ромер 
(Romer, 1945) придал группе ранг подкласса.

В последние годы появились известные со­
мнения в генетическом единстве подкласса ле­
поспондильных. В то время как у типичных ле­
поспондильных позвонок образован как гипо­
центром, так и плевроцентра’ми, у микрозавров 
гипоцентры, по-видимому, редуцировались 
(Steen, 1938). Возможно поэтому, что цельные 
тела позвонков были приобретены микрозавра- 

ми независимо от настоящих лепоспондиль­
ных. Хюне (Huene, 1942—1959) помещает в 
своей системе микрозавров рядом с сеймуриа- 
морфами, отделяя их тем самым от лепоспон­
дильных. В настоящем издании микрозавры 
выделены из состава лепоспондильных и рас­
сматриваются как группа incertae sedis.

Общая характеристика и морфология
Lepospondyli—весьма разнородная групп 

земноводных, объединяемая на основами 
общности типа строения позвонков: все сл 
обладают лепоспондильными позвонкам) 
В состав позвонка лепоспондильных вошл) 
по-видимому, как гипоцентр, так и плевроце) 
тры (Шмальгаузен, 1958). У лисорофов не: 
ральные дуги остаются отделенными от тел 
позвонка швом, и такие позвонки иногда н; 
зывают аделоспондильнымп (Watson, 1926 
Хюне (Huene, 1956) считает аделоспондильны 
позвонок резко отличным по составу от типи1 
ного лепоопондильного (псевдоцентральног' 
как он его называет). Он утверждает, что тел 
аделос’пондильного позвонка образовано обы. 
вестневшей оболочкой хорды, а не произвол 
ными эмбриональных хрящевых дуг. Однак 
эта идея слабо аргументируется фактическим 
материалом, и выделение аделоспондильног 
позвонка в особый тип следует считать мало­
обоснованным.

Лепоспондильные имеют общие черты и в 
строении других органов. В их черепе всегда _ 
отсутствует межвисочная кость, надвисочнз 
же не соприкасается с заднелобной, так что 
теменные кости широко соединяются с заглаз- 
ничными. Таблитчатые кости часто редуциру­
ются, но когда имеются, то соприкасаются с 
теменными, так что крыша черепа лепоспон- 
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дильных построена по ангуститабулярному 
типу, как и у батрахозавров. Ушной вырезки 
у лепоспондильных нет; собственно у со­
временных их представителей нет барабанной 
перепонки, слуховая же косточка идет от уш­
ной капсулы в квадратной кости или (по-види­
мому, вторично) к чешуйчатой. У более прими­
тивных форм (большинство нектридий) пред- 
глазничная часть черепа несколько укорочена. 
Теменное отверстие часто отсутствует. У со­
временных лепоспондильных и у лисорофов 
парасфеноид крайне расширен и не разделен 
на мечевидный отросток и тело. Хоаны обычно 
широко расставлены.

Строение мозговой коробки ископаемых ле­
поспондильных известно очень плохо. Череп у 
аистопод был тропибазальным, у лисорофов 
же и, по-видимому, нектридий —платибазаль- 
ным, как и у современных лепоспондильных. 
Затылочный мыщелок непарный у аистопод и 
наиболее примитивных лисорофов и парный у 
большинства нектридий и современных лепо­
спондильных. Затылочная часть черепа совре­
менных лепоспондильных недоразвивается и 
XII нерв выходит позади черепа. Сфенэтмоид 
у аистопод окостеневал весьма полно и широ­
ко срастался с ушными капсулами. У совре­
менных лепоспондильных сфенэтмоид распа­
дается на пару глазничноклиновидных костей, 
а у лисорофов, кроме того, и на пару боковых 
клиновидных костей (алисфеноидов — Sollas, 
1920). В затылочно-ушном отделе мозговой 
коробки у ископаемых лепоспондильных из­
вестны не только боковые и основная затылоч­
ная кости, но и верхняя затылочная, а в ушной 
капсуле, кроме переднеушной кости, развива­
лась и заднеушная (Lysorophus). Современ­
ные лепоспондильные утратили верхнюю и ос­
новную затылочные и (исключая Proteidae) 
заднюю ушную кости. Нет у современных ле­
поспондильных и базисфеноида.

Интересной особенностью мозговой коробки 
современных лепоспондильных является так 
называемый поролепидный тип строения ее 
носовой части (рис. 123). Носовые капсулы у 
них широко расставлены, перегородка между 
ними очень широкая, с парной полостью для 
парной же межносовой железы. Сзади в меж­
носовую перегородку проникает черепная по­
лость, занимаемая передней частью головного 
мозга. Такой тип носовой части мозговой ко­
робки имели кистеперые рыбы отряда Рого- 
lepiformes, и этому признаку придают иногда 
большое филогенетическое значение, усматри­
вая в нем указание на происхождение лепо­
спондильных. Строение соответствующей части 
мозговой коробки у ископаемых лепоспондиль­
ных неизвестно (Jarvik, 1942).

Лишь в редких случаях (некоторые прими­
тивные нектридии — Batrachiderpeton) нёбо у 
лепоспондильных бывает, закрытого типа, с 
широко соединяющимися по средней линии 
крыловидными костями. Большинство нектри­
дий и все остальные лепоспондильные имеют 
более или менее выраженные межптеригоид­
ные ямы. У лисорофов и современных лепо­
спондильных строение нёба сильно модифици­
ровано резким расширением парасфеноида,

Рис. 123. Схема поперечного разреза через 
обонятельную область черепа:

а — лепоспондильных (Urodela), б — апсидоспон-

cin — межиосовая полость, n. о. — ноздря, 
вгп — межиосовая перегородка (по Jarvik, 1942)

в той или иной степени вытесняющим межпте­
ригоидные ямы. У лисорофов и некоторых хво­
статых (Proteidae) крыловидные кости более 
или менее тесно прилежат к краям парасфе­
ноида, так что сохраняются только щелевид­
ные межптери1гоидные ямы. У других современ­
ных хвостатых и у червяг картина осложнена 
резким укорочением крыловидных костей; по­
следние направлены от области базиптеригоид- 
ного сочленения резко кнаружи и у большин­
ства хвостатых оканчиваются впереди свобод­
но. У основной группы хвостатых (Salamand- 
roidea) небные кости дают длинные и покрытые 
зубами задние отростки, проходящие вдоль 
краев парасфеноида, внутри от крыловидных 
костей.

С этими преобразованиями нёба тесно свя­
зано изменение механики челюстного аппара­
та. У лисорофов и большинства современных 
лепоспондильных квадратноскуловые кости 
утрачены, челюстные кости оканчиваются сза­
ди свободно и давление со стороны верхней 
челюсти передается на мозговую коробку не 
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через квадратные кости, а через широкие сош­
ники и (парасфеноид.

Базиптеригоидное сочленение, подвижное у 
примитивных нектридий и аистопод, становит­
ся неподвижным у остальных лепоспондиль­
ных. Ход преобразований в нем у нектридий 
очень схож с преобразованиями этого сочле­
нения у лабиринтодонтов; при этом интересно, 
что у некоторых нектридий шовное соедине­
ние крыловидных костей с мозговой коробкой 
разрасталось назад, как и у стереоспондиль­
ных, и включало боковые затылочные кости 
(Diplocaulus). Строение остальных сочленений 
небноквадратного хряща у ископаемых лепо­
спондильных не известно, за исключением на­
личия окостеневающей верхней крыловидной 
кости с широким восходящим отростком у 
аистопод (Phlegethontia). У современных ле­
поспондильных передний конец небноквадрат­
ного хряща сохраняется лишь у наиболее при­
митивных хвостатых; исчезает также и восхо­
дящий отросток.

Зубы у лепоспондильных нелабиринтовые, с 
обширной полостью пульпы; складчатость ден­
тина в них если и выражена, то незначительно. 
Клыков на нёбе, столь характерных для ла­
биринтодонтов, у лепоспондильных не бывает, 
но продольный ряд зубов на сошниках, небных 
и наружных крыловидных костях и шагрень 
мелких зубиков на нёбе часто бывают разви­
ты. В нижней челюсти бывает не более одной 
венечной кости. Желобки органов боковой ли­
нии на костях слабо выражены или отсутству­
ют даже у вполне водных форм и обычно ста­
новятся менее заметными с возрастом; это 
указывает на некоторое ослабление связи 
сейсмо-сенсорных органов с покровными ко­
стями.

Строение крыши черепа у большинства ле­
поспондильных сильно видоизменяется. Толь­
ко нектридии имеют полный набор покровных 
костей (исключая межвисочную), у остальных 
же число их обычно сильно уменьшено. У аис­
топод и червяг образуется большое височ­
ное окно кнаружи от теменной кости; правда, 
у червяг оно вторично перекрывается разрос­
шейся чешуйчатой костью, а у части аистопод 
(Ophiderpetori) закрыто мозаикой мелких ко­
сточек. У лисорофов и хвостатых височное 
окно широко сливается с глазницей в резуль­
тате утраты заглазничной кости. Редукция 
окологлазничных костей вообще весьма ха­
рактерна для хвостатых и лисорофов; в типич­
ных случаях из пяти окологлазничных костей 
у них сохраняется лишь предлобная. На нёбе 
для лисорофов, хвостатых и червяг характер­
на утрата наружной крыловидной кости. Сош­
ники у лепоспондильных обычно соединяются 

с челюстными костями впереди хоан, оттесняя 
предчелюстные кости от края последних.

Позвонки у большинства лепоспондильных 
амфицельные, и только для большинства хво­
статых характерны опистоцельные позвонки. 
Ребра двухголовчатые н сравнительно длин­
ные. В некоторых случаях (нектридии) разви­
ваются дополнительные сочленения между 
позвонками, представленные зигосфенами и 
зигантрами. У червяг в поясничной области 
образуются сочленения между парапофизами 
и гипапофизами смежных позвонков. В неко­
торых случаях (Diplocaulus) коракоид око­
стеневает самостоятельно, а в плечевой кости 
появляется энтэпикондилярное отверстие. 
Межключица может иметь длинный, направ­
ленный назад отросток. У современных хво­
статых покровные кости плечевого пояса утра­
чены. Грудина никогда не окостеневает.

Передние конечности у некоторых форм пя­
типалые, но чаще —четырехпалые, задние — 
обычно пятипалые. Конечности угревидных 
хвостатых редуцируются; у Amphiuma число 
пальцев в них уменьшается до двух — трех, у 
Siren задние конечности утрачены, а у аисто­
под и современных червяг полностью утраче­
ны как задние, так и передние конечности. 
У нектридий, аистопод и современных червяг 
в коже сохраняются костные чешуйки; у нек­
тридий иногда развивались панцирные щитки 
на опине, которые в одном случае (Dicerato- 
saurtis) срастались с отростками позвонков.

Принципы систематики
Лепоспондильные разделяются на пять чет­

ко ограниченных отрядов: Nectridia, Aistopo- 
da, Lysorophia, Caudata, или Urodela, и Apo- 
da. Разделение на отряды основывается на 
таких признаках, как тропибазальность или 
платибазальность черепа, наличие или отсут­
ствие височных окон в черепе, строение по­
звонков, сохранение или утрата парных конеч­
ностей. Только нектридии сохранили цельную 
крышу черепа. Кроме того, нектридий харак­
теризуют сильно удлиненные и расширенные 
остистые и гемальные отростки позвонков; че­
реп у нектридий, по-видимому, платибазаль- 
ный. Аистоподы и червяги утратили парные 
конечности, причем червяги отличаются плати- 
базалией черепа, разрастанием чешуйчатой 
кости, вторично перекрывающей височное ок­
но, недоразвитием затылочной части черепа, 
редукцией глаз и роющим образом жизни. 
Хвостатые и лисорофы обладают платиба- 
зальным черепом с височным окном, широко 
сливающимся с глазницей; парасфеноид у них 
крайне расширен, число окологлазничных ко­
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стей резко уменьшено. Отличаются хвостатые 
от лисорофов укорочением затылочной части 
черепа, редукцией окостенений мозговой ко­
робки, парностью затылочного мыщелка и 
срастанием невральных дуг с телами позвон­
ков.

Историческое развитие

Настоящие лепоспондильные появляются 
впервые в среднем карбоне 3. Европы (нек- 
тридии, аистоподы) и С. Америки (нектридии, 
аистоподы, лисорофы). Представителей се­
мейства Adelogyrinidae, описанных из нижне­
го карбона Шотландии, относят иногда к 
нектридиям (Huene, 19566) или к лисорофам 
(Watson, 1926), но, по-видимому, правильнее 
сближать их с микрозаврами, как это делает 
Ромер (Romer, 1945, 1950).

Родственные взаимоотношения между все­
ми тремя ископаемыми отрядами лепоспон­
дильных остаются совершенно неясными. Из 
них только лисорофы пережили палеозой 
(один их представитель — Lysorocephalus — 
известен из верхнего триаса США). Нектри­
дии и аистоподы вымерли к началу поздне­
пермского времени. Хвостатые, по-видимому, 
родственные лисорофам, известны с поздней 
юры. Червяги вообще до сих пор не встречены 
в ископаемом состоянии.

Все бесспорные остатки палеозойских ле­
поспондильных известны лишь из немногих 
местонахождений 3. Европы и С. Америки. 
Современные хвостатые распространены 
в умеренной Зоне Северного полушария, и 
лишь немногие из них проникают в Ю. Амери­
ку. Червяги заселяют тропическую зону Аф­
рики, Азии, Центр, и Ю. Америки.

Происхождение лепоспондильных остается 
неясным. Среди известных земноводных их 
предками могли быть лишь ихтиостеги (We­
stoil, 1942; Romer, 1947). Представители обе­
их групп не имеют межвисочной кости, темен­
ные кости у них широко соприкасаются с за- 
глазничными, отделяя надвисочную от задне­
лобной; ребра их были двухголовяатыми. По­
звонки ихтиостег также могли быть исходны­
ми для позвонков лепоспондильных; однако 
ихтиостеги обладали ушной вырезкой, а таб­
литчатые кости у них не соприкасались с те­
менными. Это делает преждевременными 
утверждения о непосредственной генетической 
преемственности лепоспондильных и извест­
ных ихтиостег. А. П. Быстров (1957а) и 
И. И. Шмальгаузен (1958) склонны искать 
предков лепоспондильных среди эмболомер­
ных земноводных.

Иногда допускают (Jarvik, 1942, 1955, 1960; 

Huene, 1944—1959), что предками лепоспон­
дильных могли быть кистеперые рыбы отряда 
Porolepidiformes. Тем самым допускается воз­
можность происхождения лепоспондильных 
независимо от лабиринтодонтов («настоя­
щих» земноводных), выводимых от кистепе­
рых отряда Osteolepidiformes. Хотя взгляд 
этот подкрепляется, по существу, лишь неко­
торыми особенностями строения передней ча­
сти мозговой коробки современных лепоспон­
дильных, у которых она поролепидного типа, 
он получил за последние годы известное рас­
пространение (Nielsen, 1954; Kuhn, 1959). Од­
нако недавно были получены данные, говоря­
щие об отсутствии четкого разграничения в 
строении рыла между кистеперыми отрядов 
Osteolepidiformes и Porolepidiformes, что зна­
чительно подрывает взгляды Ярвика (Во­
робьева, 1962).

Известное хождение в литературе имеют и 
взгляды, по которым лепоспондильные проис­
ходят от двоякодышащих рыб (Save-Soder­
bergh, 1934; Holmgren, 1934, 1949; Lehman, 
1956). Предположения эти не имеют большого 
фактического обоснования, и главной причи­
ной их выдвижения служит резкая обособ­
ленность лепоспондильных от лабиринтодон­
тов.

Среди лепоспондильных только лисорофы, 
пожалуй, могли быть предками современных 
хвостатых. Обе группы сближают наличие ви­
сочной ямы, широко сообщавшейся с глазни­
цей, редукция окологлазничных костей, строе­
ние нёба с крайне расширенным парасфенои­
дом, а также положение слуховой косточки, 
которая и у лисорофов направлена, видимо, 
от ушной капсулы к чешуйчатой кости. Неред­
ко лисорофов относят даже к хвостатым 
(Негге, 1935; Huene, 19566), хотя морфоло­
гические различия между обеими группами 
все же остаются значительными (непарность 
затылочного мыщелка у лисорофов, редукция 
затылочной части черепа у хвостатых, сохра­
нение у лисорофов латеросфеноидов и др.). 
Ромер (Romer, 1950) сближает лисорофов с 
микрозаврами, однако это малоправдопо- 
добно.

Лисорофы .могли быть предками и червяг. 
Главные отличия между ними связаны с при­
способлением червяг к роющему образу жиз­
ни, сопряженному с утратой парных конечно­
стей, с редукцией глаз, разрастанием покров­
ных костей черепа с замыканием височной 
ямы и др. Особенно сближает обе группы на­
личие канала, образованного нисходящим от­
ростком предлобной и восходящим отростком 
челюстной костей. У червяг /в этом канале по­
мещается щупальце, являющееся важным
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Систематические группы
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чувствующим органом. Учитывая сходство 
лисорофов с червягами и по строению нёба, 
родство обеих групп следует считать очень ве­
роятным.

Экология и тафономия

За немногими исключениями, палеозойские 
лепоспондильные известны лишь из параличе­
ских угленосных толщ карбона и нижнеперм­
ских красноцветов 3. Европы и С. Америки. 
Карбоновые местонахождения, как правило, 
представляют собой линзы, залегающие в 
кровле или подошве угленосных слоев и обра­
зовавшиеся на месте изолированных озер или 
временных русел пресных вод, затоплявших 
область углеобразования. Карбоновые лепо­

спондильные представлены главным образом 
обитателями озер, болот и заболоченных лес­
ных массивов. Обычно сохраняются целые 
скелеты, но сохранность костей бывает пло­
хой,— они обуглены и сплющены. Большой ин­
терес представляет местонахождение средне­
карбоновых микрозавров и других земновод­
ных в Ю. Джоггинсе (Новая Шотландия), где 
животные захоронены в стволах сигиллярий. 
Вероятно, в затопленных ранее стволах сгни­
ла сердцевина, при обмелении водоема ство­
лы вышли на поверхность воды и оказались 
естественными ловушками для его обитате­
лей.

Основные местонахождения пермских лепб- 
спондильных приурочены к красным слоям 
США. Линзы костеносных пород обычно нё- 
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значительны по мощности, но распростра­
няются на различные стратиграфические уров­
ни. Большая часть местонахождений образо­
валась при некотором переносе трупов, но от­
дельные скопления образовались на месте 
при пересыхании небольших водоемов. Поми­
мо" водных форм, в фауне красных слоев 
встречаются разнообразные микрозавры бо­
лее или менее наземного облика (Ostodole- 
pis). Кости лепоспондильных красных слоев 
обычно хорошей сохранности, но покрыты 
трудно отделимыми натеками железняка.

Подавляющее большинство ископаемых 
хвостатых обнаружено в осадках заболочен­
ных водоемов 3. Европы и США.

Экологически лепоспондильные весьма раз­
нообразны. Подавляющее большинство их на­
секомоядные (животноядные) формы. Среди 
микрозавров имелись и отдельные специализи­
рованные моллюскоядные формы с давящими 
зубами (Pantylus).

Большинство нектридий — водные формы с 
длинным хвостом и непарной плавниковой 
складкой, поддерживаемой расширенными и 
удлиненными остистыми и гемальными от­
ростками. Выделяется группа «рогатых» 
форм с выростами на задних краях черепа. 
У Diplocaulus — донной формы с резко упло­
щенным черепом и направленными вверх гла­
зами «рога» по длине не уступают основной 
части черепа. И. А. Ефремов (1954) предпо­
лагает, что Diplocaulus, лежа на дне, опирал­
ся «рогами» о субстрат и приподнимал голо­
ву, после чего становилось возможным откры­
вание рта. У карбонового Diceratosaurus тело 
было сильно укорочено и покрыто сверху ря­
дом костных пластинок, а хвост был бичевид­
ным.

Лисорофы — угревидные формы с хорошо 
окостеневавшими жаберными дугами и, воз­
можно, пожизненно сохранившимся жабер­
ным дыханием.

Аистоподы — безногие формы с большими 
глазницами, височными ямами и тонкой ниж­
ней челюстью. Раньше обычно считали, что 
аистоподы были специлизированнщми водны­
ми животными, сходными с современными уг­
ревидными хвостатыми типа Siren. Фрич 

(Fritsch, 1875—1901) предполагал даже, что у 
Dolichosoma пожизненно сохранялись наруж­
ные жабры. Однако, по данным Дж. Грегори 
(J. Gregory, 1948), аистоподы были наземны­
ми животными, аналогичными современным 
змеям; в пользу этого говорит, в частности, 
округлая (а не уплощенная с боков) форма 
хвоста аистопод.

Наиболее разнородную группу лепоспон­
дильных образуют современные хвостатые, 
среди которых имеются неотенические водные 
формы, пещерные, донные угревидные, назем­
ные и даже древесные (некоторые безлегоч- 
ные саламандры). Червяги перешли к роюще­
му образу жизни и в связи с этим утратили 
глаза,.

Биологическое и геологическое значение
Микрозавры, обычно относимые к лепоспон- 

дильным, представляют большой теоретиче­
ский интерес в связи с вопросом о происхож­
дении пресмыкающихся. Остеологически мик­
розавры во многих отношениях сходны с кап- 
ториноморфными котилозаврами, и некоторые 
авторы (Moodie, 1912; Westoil, 1942; Olson, 
1947; Татаринов, 1958, 1959; Vaughn, 1962) 
склоняются к мысли о непосредственной гене­
тической преемственности обеих групп. Ми­
крозавры стоят ближе к капториноморфам, 
чем сеймуриаморфы, по строению затылочной 
кости черепа и ушной области. Хотя типичные 
микрозавры отличаются от капторинид не­
сколько удлиненным туловищем, отсутствием 
типичных брюшных ребер, меньшим числом 
фаланг, исчезновением с крыши черепа таб­
литчатых костей и менее расширенными ости­
стыми отростками, провести четкие грани меж­
ду обеими группами крайне трудно.

Адаптации многих лепоспондильных (Diplo­
caulus, червяги) уникальны. Все лепоспон­
дильные связаны с пресноводными отложения­
ми. Некоторые из этих животных имеют боль­
шое стратиграфическое значение. Так, Diplo­
caulus служит руководящим ископаемым ниж­
непермского отдела США. Весьма обильны .в 
красных слоях США и лисорофы, появившие­
ся, правда, уже в среднем карбоне.

ОТРЯД NECTRID1A. НЕКТРИДИИ
Средней величины и крупные водные лепо­

спондильные с полной крышей черепа и резко 
расширенными и удлиненными остистыми и 
гемальными отростками хвостовых позвонков; 
в типичных случаях так же преобразованы и 
остистые отростки спинных позвонков 

(рис. 124). Череп с парным затылочным мы­
щелком, по-видимому, платибазальный. Око­
стенения мозговой коробки плохо известны. 
Предглазничная часть черепа в большинстве 
случаев несколько укороченная; глазницы ма­
ленькие, округлые; теменное отверстие, за
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Рис. 124. Задние туловищные и передние 
хвостовые позвонки U racordylus scalaris 

Fritsch (Steen, 1938).

редкими исключениями, развито. Надвисоч­
ная кость обычно редуцирована или отсут­
ствует, но височных окон никогда ме образует­
ся. Таблитчатые кости, соприкасающиеся с 
теменными, зачастую резко разрастаются, об­
разуя выступающие назад выросты («рога»). 
У Scincosatirtis таблитчатые и заднетеменные 
кости утрачены. У .наиболее примитивных 
нектридий (Batrachiderpetori) нёбо закрытое, 
с подвижным базиптеригоидным сочленением; 
обычно же имеются более или менее развитые 
межптеригоидные ямы. Интересно, что у спе­
циализированных нектридий, как и у прогрес­
сивных лабиринтодонтов, подвижное базипте­
ригоидное сочленение 'Замещается шовным 
соединением крыловидных костей с парасфе­
ноидом, причем область соединения крыло- 
видных костей с мозговой коробкой, разра­
стаясь назад, может включать и боковые за­
тылочные кости (Diplocatiliis). Сошник обыч­
но соединяется с челюстными костями впере­
ди хоан. Челюстное сочленение в большин­
стве случаев находится на одном уровне с за­
тылочным, реже оно перемещается далеко 
вперед от него. Зубы конические, с заострен­
ными вершинками; как правило, зубы разви­
ты и на нёбе. Туловищных позвонков 13—30, 
в том числе один крестцовый, хвостовых, как 
правило, более 50, реже число их уменьшено 
до 30 —40. Предполагают, что расширенные 
остистые и гемальные отростки позвонков под­
держивали плавниковую складку. По крайней 
мере хвостовые позвонки с зигосфенами и зи- 
гантрами. В передней части тела головки ре­
бер часто прикрепляются между телами по­
звонков, далее назад они смещаются на пе­
редний край позвонков. Парные конечности 
слабые; передние — четырехпалые, как иск­
лючение, пятипалые, задние—пятипалые. 
Формула фаланг: 2,3,3,3,2. Иногда коракоид 
обособлен от лопатки, а в плечевой кости 
имеется энтэпикондилярное отверстие. У дон­
ных форм ключица и межключица расшире­
ны. Подвздошная кость направлена вверх. 
Кисть и стопа относительно длинные. Брюхо 

часто покрыто панцирем из отдельных чешу­
ек, на спине иногда развит продольный ряд 
костных пластинок, связанных с остистыми 
отростками позвонков (Diceratosaurus). Ср. 
карбон и н. пермь. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО DROCORDYLIDAE LYDEKKER, 1889

Некрупные нектридии с резко удлиненным 
хвостом, сплющенным с боков. Череп сравни­
тельно высокий, «рогов» не бывает, но у ста­
рых особей заднебоковые края черепа иногда 
несколько разрастаются назад. В изученных 
случаях базиптеригоидное сочленение подвиж­
ное, межптеригоидные ямы маленькие, мече­
видный отросток парасфеноида узкий. Глаза 
сравнительно крупные, широко раздвинутые, 
расположены относительно далеко от перед­
него конца черепа. Теменное отверстие нахо­
дится в передней половине теменных костей. 
Лобная кость никогда не достигает глазницы, 
челюстная окаймляет ее снизу. Всегда имеет­
ся кольцо склеротики из 10—20 косточек. Ос­
новная затылочная кость развита, эпиптери­
гоид окостеневает. Иногда сохраняется над- 
височная кость. Челюстное сочленение всегда 
расположено примерно на уровне затылочно­
го, зубы длинные, заостренные, нёбо покрыто 
шагренью из мелких зубиков. Остистые и ге­
мальные отростки всех позвонков (за воз­
можным исключением спинных позвонков 
Satiravtis) значительно удлинены, расширены 
и зазубрены на конце. Туловищных позвонков 
25—30, хвостовых 50—80, в редких случаях 
число их понижается до 30 (Lepterpeiori). 
В изученных случаях коракоид не обособлен 
от лопатки, межключица несколько расшире­
на и удлинена назад. Подвздошная кость на­
правлена вверх, лобковая окостеневает. На 
брюхе развит панцирь из отдельных чешуек. 
Желобки боковой линии на костях крыши че­
репа только намечены или незаметны. Ср. кар- 
борн — н. пермь.

Ромер (Romer, 1945) выделяет из этого се­
мейства роды Lepterpeton и Satiravtis, отлича­
ющиеся относительно коротким хвостом, в осо­
бое семейство Lepterpetontidae.

Urocordylus Huxley, 1867 (= Satiropletira 
Cope, 1868; = Oestocephaltis Cope, 1868; = Pty- 
onitis Cope, 1874; = Hyphasma Cope, 1875: 
= Ctenerpeton Cope, 1887). Тип рода — Uro- 
cordylus wandesfordi Huxley, 1867; ср. карбон, 
Шотландия. Угревидные формы с сильно Уд­
линенным черепом и длинным хвостом; разме­
ры достигают 20 см и более, из них на голову 
приходится менее 3 см, на туловище — более 
7 см и на хвост — свыше 10 см. Глазницы рас­
положены в передней половине черепа и
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Рис. 125. Urocordylus scalaris Fritsch:
a — реконструкция (Xl.B); череп: 6 — сверху (X2,7); в — снизу (Xl,2). В. карбон Чехословакии (Steen, 1938)

несколько сближены по его дорсальной по­
верхности, предносовая часть черепа несколь­
ко удлинена и заостряется кпереди, теменное 
отверстие лежит у переднего края теменных ко­
стей, лобная кость непарная. Между теменной 
и чешуйчатой костями сохраняется длинная и 
узкая надвисочная кость, задний край крыши 
черепа образован таблитчатыми и заднетемен­
ными костями. Заглазничная кость с длинным 
нижним отростком, вклинивающимся в ску­
ловую кость. Между носовыми костями иногда 
имеется длинная, узкая фонтанель. Зубы длин­
ные, конические, заостренные и слегка изогну­
тые назад; сошниковые, небные и крыловид­
ные кости и парасфеноид усеяны шагренью 
мелких зубиков. Туловищных позвонков около 
30, хвостовых — около 80. Конечности очень 
слабые, плечевая кость без энтэпикондилярно- 
го отверстия. У молодых форм остистые и ге- 
мальные отростки позвонков значительно ко­
роче и не зазубрены, тела позвонков непол­
ные в передне-нижнем углу. С возрастом гла­
за относительно уменьшаются, а чешуйчатые 
кости совместно с таблитчатыми образуют 
слабые выросты — «рога» (рис. 125). Около 
10 видов. Ср. карбон 3. Европы и С. Америки, 
в. карбон 3. Европы.

Хюне (Huene, 19566) считает роды Urocor­
dylus Huxley, 1867 (= Oestocephalus Соре. 
1868), Sauropleiira Соре, 1868 (= Ptyonius Со­
ре, 1874; = Hyphasma Соре, 1875) и Ctenerpe- 
ton Соре, 1887 — самостоятельными. Послед­
ний род он относит к сем. Lysorophidae.

Scincosaurus Fritsch, 1875. Тип рода — 
S. crassum Fritsch, 1875; в. карбон, 3. Европа 
(Чехословакия). Тритонообразные формы с 

укороченным черепом и длинным хвостом; раз­
меры достигают 20—25 см, из них на хвост 
приходится более половины. Череп параболи­
ческий; глазницы расположены в его средней 
части; ноздри почти терминальные; теменное 
отверстие лежит в передней части теменных 
костей; заднетеменные, надвисочные и таблит­
чатые кости утрачены. Лобные и носовые кости 
укороченные, прямоугольные. Межптеригоид- 
ные ямы сравнительно широкие. Базиптери- 
гоидное сочленение подвижное. Челюстное со­
членение лежит слегка впереди затылочного. 
Зубы конические, небные зубы неизвестны. 
Туловищных позвонков 26, хвостовых — около 
60. В туловищных позвонках зигосфены и зи- 
гантры не развиты. Остистые и гемальные от­
ростки идут вдоль всей длины позвонка. Пле­
чевая кость с знтэпикондилярным отверстием. 
Передняя конечность с четырьмя пальцами. 
Формула фаланг: 2, 3, 4, 3, 2 (2, 3, 3, 2) 
(рис. 126). Один вид.

Lepterpeton Huxley, 1867; ср. карбон Ирлан­
дии. Sauravus Thevenin, 1906; в. карбон Фран­
ции. Crossotelos Case, 1911; н. пермь США. 
Ромер (Romer, 1945) относит род Scincosaurus 
к сем. Keraterpetontidae. Хюне (Huene, 19566) 
относит к сем. Keraterpetontidae род Crossote­
los и сближает его с родом Diplocaulus.

СЕМЕЙСТВО KERATERPETONTIDAE BROILI, 1905

Как правило, донные формы с широким, уп­
лощенным черепом, задние края которого, об­
разованные таблитчатыми костями, сильно 
разрастаются, образуя более или менее длин­
ные «рога», направленные назад и в стороны.



Базиптеригоидное сочленение обычно непо­
движное, межптеригоидные ямы большие, че­
люстное сочленение отнесено вперед от заты­
лочного; у наиболее примитивных форм бази­
птеригоидное сочленение подвижное, а межпте- 
ригоидных ям нет. Глаза маленькие, отнесены 
далеко вперед и зачастую сближены по дор­
сальной поверхности черепа; кольцо склероти­
ки неизвестно, теменное отверстие расположено 
у переднего края теменных костей. Надвисоч­
ной кости нет, и ее место занимает разрастаю­
щаяся чешуйчатая кость, широко соприкасаю­
щаяся с теменной костью. Наружной крыло- 
видной кости обычно нет. Зубы острые, кони­
ческие; на сошниковых и небных костях развит 
ряд зубов, параллельный верхнечелюстному; 
иногда на этих костях имеются и дополнитель­
ные ряды зубов; на парасфеноиде зубов иногда 
не бывает. Туловищный отдел позвоночника 
укорочен и насчитывает не более 30 позвон­
ков, хвостовых позвонков от 50 до 100. У бо­
лее уплощенных форм остистые отростки туло­
вищных позвонков понижаются, а хвост ста­
новится бичевидным. Парные конечности сла­
бые, ключицы и межключица расширены, клей­
трум Т-образный, лобковая кость окостене­
вает. Брюшной панцирь плохо развит или от­
сутствует. Желобки боковой линии на костях 
только намечены или отсутствуют. Ср. кар- 
бон— н. пермь.

Bartrachiderpeton Hancock et Athey, 
1871. Тип рода — В. lineatus Hancock et Athey, 
1871; ср. карбон, Шотландия. Длина черепа 
достигает 4 см. Череп высокий, с ребристой 
скульптурой, сравнительно крупными, широко 
расставленными овальными глазницами и 
длинными, направленными назад и слегка на­
ружу «рогами», достигающими 0,75 длины че­
репа по срединной линии. Расстояние между 
глазницами превышает расстояние между 
ноздрями, лобные кости не достигают края 
глазницы, слезные кости маленькие и не сопри­
касаются с глазницами. В образовании «ро­
гов» участвуют задние концы чешуйчатых ко­
стей; снизу рога поддерживаются заднеушны­
ми костями. От края заднетеменных костей 

отходят небольшие, направленные назад от­
ростки. Базиптеригоидное сочленение подвиж­
ное, крыловидные кости широко соприкасаются 
друг с другом по средней линии, межптеригоид­
ные ямы отсутствуют, мечевидный отросток 
парасфеноида короткий. Имеется основная за­
тылочная кость. Небные кости с продольным 
рядом зубов, параллельным челюстному; на 
сошниках по тризуба, образующих поперечный

Рис. 127. Batmchyderpeton lineatum Hancook et Atthey.
Череп: a — сверху, б — снизу. Карбон Шотландии 

(а — Быстров, 1935; б— Abel, 1919)
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ряд. Предчелюстные кости с тремя зубами 
каждая. Расширенные .передние отростки кры- 
ювидных костей покрыты шагренью из мел- 
,их зубиков. Нижняя челюсть с коротким за- 
сочленовным ' отростком, сочленовная кость 
мала, пластинчатая участвует в симфизе, ве­
нечная кость с зубами. Ключицы и межклю­
чица расширены, клейтрум Т-образный. Же­
лобков боковой линии на черепе нет (рис. 127). 
Один вид.

Возможно, сюда же следует относить и фор- 
i му из ср. карбона Шотландии, описанную под 

названием Urocordylus reticulatus Hancock et 
'they, 1869.

Diceratosaurus Jaekel, 1903 (? = Eoserpe- 
'ЧП Moodie, 1909). Тип рода — Ceratorpeton 
imnctolineatiim Cope, 1875; ср. карбон, США 

■ Огайо). Средней величины животные с на­
правленными прямо назад «рогами», резко 
укороченным туловищем, покрытым непарным 
спинным рядом щитков, и длинным бичевид- 

| ным хвостом. Череп с ямчато-радиальной 
скульптурой, почти терминальными ноздрями 
и обращенными вверх округлыми глазницами; 
длина черепа 4 см. Предглазничная часть че­

рне. 128. Diceratosaurus punctolineatum 
(Соре):

репа составляет менее 0,2 его общей длины 
по медиодорсальной линии; расстояние меж­
ду ноздрями равно межглазничному. Чешуй­
чатая кость срастается с таблитчатой. Внутрь 
от «рогов» таблитчатые кости образуют ма­
ленькие, направленные назад и внутрь выро­
сты. Базиптеригоидное сочленение неподвиж­
ное, межптеригоидные ямы умеренной вели­
чины, крыловидные кости соединяются швом 
с боковыми затылочными. Имеется наружная 
крыловидная кость. Челюстное соединение 
расположено намного впереди затылочного. 
На предчелюстных костях семь зубов, на че-

Рис. 129. Diplocaulus magnirostris Соре:
а — скелет сверху, б — череп снизу. Н. пермь США 

(a — Case, 1919; б — Goodrich, 1930)
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люстных— четыре; небные зубы развиты на 
сошниках, небных и наружных крыловидных 
костях. Сошники соединяются с челюстными 
костями впереди хоан. Туловище укороченное; 
туловищных позвонков 13, из них два описаны 
как шейные; хвостовых позвонков около 100. 
Остистые отростки сращены с пластинками 
спинного панциря; в туловищных позвонках 
остистые отростки очень высокие. Ребра одно­
головчатые. Ключица и межключица расши­
ренные. Передняя конечность пятипалая. Фор­
мула фаланг: 3, 4, 4, 4, 4 (рис. 128). Один- 
два вида. Ср. карбон США.

Diplocaulus Соре, 1877 (= Platyops Willi­
ston, 1908; = Permoplatyops Kuhn, 1938). Тип 
рода — Diplocaulus magnicornis Cope, 1877; 
н. пермь, США (Иллинойс). Сравнительно 
крупные (ширина черепа до 34 см) животные, 
с огромными, направленными назад и кнаружи 
«рогами», коротким туловищем и слабыми пар­
ными конечностями; хвост неизвестен. Череп 
резко уплощенный, с ямчатой скульптурой, 
терминальными ноздрями и резко сдвинутыми 
вперед и сближенными дорсально маленькими 
■округлыми глазницами. Предглазничная часть 
черепа не превышает 20% его общей длины, 
расстояние между ноздрями превышает рас­
стояние между глазницами. В образовании 

«рогов» участвуют не только таблитчатые, но 
и прилежащие части заднетеменных, теменных 
и чешуйчатых костей; снизу «рога» поддержи­
ваются разросшимися заднеушными костями. 
«Рога» резко увеличиваются с возрастом, и у 
старых особей их длина превышает длину че­
репа. Базиптеригоидное сочленение неподвиж­
ное, крыловидные кости соединяются швом с 
парасфеноидом и боковыми затылочными; ме­
чевидный отросток парасфеноида широкий. 
Челюстное сочленение расположено намного 
впереди затылочного, основной затылочной ко­
сти нет, самостоятельных носовых костей нет, 
лобные кости достигают края глазницы, слез­
ные кости маленькие и не соприкасаются с 
глазницей. На предчелюстных костях по четы­
ре зуба, на сошниковых и небных костях по 
ряду зубов, параллельному челюстному. Туло­
вищных позвонков 17, их остистые отростки 
низкие, широкие. Гемальные отростки остают­
ся сравнительно высокими. Коракоид обособ­
лен от лопатки, плечевая кость с энтэпиконди- 
лярным отверстием. Следов боковой линии и 
туловищного панциря не обнаружено (рис. 
129). Два вида. В. карбон — н. пермь США.

Keraterpeton Huxley, 1867; ср. карбон 3. Ев­
ропы, Diploceraspis Romer, 1952; н. пермь 
С. Америки.

ОТРЯД AISTOPODA. АИСТОПОДЫ

Как правило, некрупные змеевидные формы 
с редуцированными окостенениями в височной 
части черепа и полностью утраченными парны­
ми конечностями (рис. 130); лишь для одной 
формы (Ophiderpeton amphiuminus) описаны 
остатки плечевого пояса (Steen, 1931). Заты­
лочная часть черепа не укорочена, и ХП нерв 
выходит через отверстие в боковой затылочной 
кости. Череп длинный, узкий. Мозговая короб­
ка полно окостеневает, сфенэтмоид сливается 
с расширенными слуховыми капсулами. Пара­
сфеноид с длинным и узким pr. cultriformis, 
межптеригоидные ямы малы. В изученных слу­
чаях (Phlegethontid) череп тропибазальный. 
Затылочный мыщелок непарный, верхняя кры­
ловидная кость образует восходящий отросток 
небноквадратного хряща. Лобные кости дости­
гают верхнего края глазниц. Челюстное сочле­
нение расположено впереди затылочного, засо- 
членовный отросток короткий. Имеется склеро­
тическое кольцо из 15—20 косточек. Позвон­
ков до 100 и более, хвостовой отдел укорочен 
и состоит не более чем из 25 позвонков; нев­
ральные дуги широкие, отходят по всей длине 
позвонка; остистые отростки не развиты попе­

речные отростки массивные. Иногда на позвон­
ках описывают дополнительные суставные от­
ростки. Ребра двухголовчатые, длинные и 
тонкие, часто с длинными крючковидными

Рис. 130. Dolichosoma longissimum Fritsch.
Реконструкция. В. карбон Чехословакии (Fritsch,. 1883)
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I отростками. На брюхе всегда развит панцирь 
j из'удлиненных чешуек, на спине часто имеют­

ся овальные чешуйки. Желобков боковой ли­
нии на костях черепа нет. Ср. карбон — н. 
пермь. Два семейства.

«СЕМЕЙСТВО OPHIDERPETONT1DAE ABEL, 1919

Сравнительно крупные (50—100 см и более) 
аистоподы с мозаикой мелких косточек, заме­
щающей кости височной и щечной областей 
черепа, и маленькими глазницами. Крыша че­
репа образована тремя парными костями, сред­
няя пара длиннее передней и задней вместе 
взятых и пронизана посредине теменным от­
верстием; возможно, средняя пара, гомологи- 

• зируемая обычно с лобными костями, соответ­
ствует сросшимся лобным и теменным, а зад­
няя — заднетеменным костям. От края глазни­
цы к ноздре идет одна кость, гомологизируе- 
мая со слезной. Имеются надвисочные и таб­
литчатые кости; последние не соприкасаются 

; с костями, несущими теменное отверстие. Че­
люстное сочленение расположено у заднего 

‘ края черепа; нижняя челюсть массивная, зубы 
цилиндрические. В одном случае описаны 
остатки плечевого пояса. Позвонки с зигоофе- 
цами и зигантрами. Ребра сравнительно ко­
роткие и прямые, с расширенным проксималь­
ным концом и отходящим от его переднего 
края сильным крючковидным отростком. Тело 

I с брюшной стороны покрыто сильным, разви- 
: тым панцирем из удлиненных чешуек; на спи- 

' не имеются отдельные округлые чешуйки. Ср. 
i карбон — н. пермь.
■ Ophiderpeton Н u х 1 е у, 1867 (= Thyrsidium 

Соре, 1875; ? = Steenosaurus Kuhn, 1938). Тип 
рода — Ophiderpeton brownrigyi Huxley, 1867; 
ср. карбон, Ирландия. Череп сравнительно ши­
рокий; передний конец его закруглен; высота 
нижней челюсти достигает почти половины вы­
соты иейрокрания. Покровные кости крыши че­
репа со слабой скульптурой. Между таблит­
чатыми и заднетеменными костями вклинива­
ются маленькие треугольные косточки; щечная 
область сзади ограничена вертикально стоя­
щей чешуйчатой костью. Засочленовный отро­
сток тупо поднимается позади квадратной ко­
сти. Зубы сгруппированы попарно. Тела по- 

i звонков с вентральным гребнем, расширены по 
■ концам; поперечные отростки широкие, отхо­

дят от передней половины невральной дуги. 
Ребра заострены на конце, бугорки ребер 
уплощены (рис. 131). Около 10 видов. Ср. кар­
бон США и 3. Европы. В. карбон (? н. пермь) 
3. Европы.

? Palaeosiren Geinitz, 1864; н. пермь Гер­
мании.

Рис. 131. Ophiderpeton Hanckock et Atthey:
a — череп О. amphiuminus Cope (X2). Ср. карбон США; б — по­
звонок, в — ребро О. granulosum Fritsch (Х12). В: карбон Чехо­

словакии (а — Steen, 1934; б, в — Dechaseaux, 1955)

СЕМЕЙСТВО PHLEGETHONT1IDAE СОРЕ, 1875 
(= Dolichosomatidae Lydekker, 1889)

Сравнительно мелкие (до 30 см) аистоподы 
с тропибазальпым черепом, большой височной 
ямой, ограниченной снизу чешуйчатой и квад­
ратноскуловой костями и отделенной от глаз­
ницы заднелобной и скуловой костями, и с 
большими глазницами. Крыша.черепа образо­
вана непарными носовой и лобной костями, 
лежащая позади часть черепа окостеневает 
одной костью. Теменного отверстия нет. Меж­
глазничная перегородка окостеневает; слухо­
вой отдел черепа резко расширен; базисфено- 
идные бугры сильно выражены. Парасфеноид 
с длинным и узким pr. cultriformis; межптери­
гоидные ямы узкие; базиптеригондное сочлене­
ние подвижное; верхняя крыловидная кость 
образует широкий восходящий' отросток. Че­
люстное сочленение находится на уровне пе­
реднего края слуховой капсулы; нижняя че­
люсть тонкая; зубы конические, острые; сош­
никовых зубов нет. Затылочный мыщелок не­
парный; над ним имеется ямка для хорды. 
Позвонки с вентральным гребнем; невральные 
дуги, высокие на передних позвонках, резко 
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понижаются кзади; поперечные отростки сидят
у основания невральных дуг и направлены 
вперед. Зигапофизы сближены между собой. 
Ребра тонкие, изогнутые, с заостренными кон­
цами. Передние семь — восемь позвонков отли­
чаются укороченными ребрами и направлен-

а

Рис. 132. Phlegethontia mazonensis Gregory.

(Gregory, 1948)

ными вниз поперечными отростками. Брюхо 
покрыто панцирем из тонких, длинных пало­
чек; на спине чешуй нет. Ср.— в. карбон.

Phlegethontia Соре, 1871. Тип рода — Ph.
linearis Соре, 1871; ср. карбон, США (Огайо).

Глазницы расположены несколько 
впереди середины черепа; в слуховом 
отделе череп почти втрое шире, чем на 
уровне заднего края глаз; теменного 
отверстия нет. Имеется резко выра­
женный поперечный затылочный гре­
бень. Базисфеноидные бугры резко 
выступают вентрально; овальное окно 
слуховой капсулы крупное и составля­
ет почти треть высоты затылочной ча­
сти черепа. На костях крыши черепа: 
слабо выраженный орнамент из корот­
ких продольных бороздок; носовые ко­
сти заметно длиннее лобных, а по ши­
рине примерно равны им; лобные ко-- 
сти вогнуты в области глазниц. Тела
позвонков сравнительно длинные: их 
длина в туловищном отделе почти 
втрое превышает высоту. Передний 
позвонок с длинным зубовидным от­
ростком, первые два —с короткими 
поперечными отростками; остистых от­
ростков нет. Ребра сравнительно тол­
стые, прямые, без крючковидных от­
ростков (рис. 132). Около пяти видов. 
Ср. карбон США.

Dolichosoma Huxley, 1867; ср.— 
в. карбон 3. Европы.

ОТРЯД LYSOROPHIA. ЛИСОРОФЫ

Лепоспондильные с платибазальным чере­
пом, большой височной ямой, широко сообща­
ющейся с глазницей, редуцированными около­
глазничными окостенениями, из которых обыч­
но сохраняется лишь предлобная, и с адело- 
спондильными позвонками. Окостенения моз­
говой коробки хорошо развиты; имеются ос­
новная, ' боковые и верхняя затылочные, пе­
редняя и задняя ушные кости, но базисфено- 
ид, по-видимому, отсутствует. Сфенэтмоид пре­
вращен в две пары костей: передние, глазнич­
но-клиновидные, и задние, непосредственно 
примыкающие к ушным капсулам, боковые 
клиновидные (алисфеноиды — Sollas, 1920). 
Затылочный мыщелок непарный у палеозой­
ских и парный у триасовых форм. Затылочная 
часть черепа не укорочена, и XII нерв выходит 
через отверстия в боковой затылочной кости. 
Заднетеменных костей нет, но таблитчатые 
хорошо развиты и широко соприкасаются с 

теменными. Теменного отверстия нет. Челюсти 
резко укорочены, и челюстное сочленение рас­
положено далеко впереди затылочного. Строе­
ние нёба сильно видоизменено; парасфеноид 
покрывает большую часть вентральной поверх­
ности черепа и впереди соприкасается с сош­
никами; крыловидные кости следуют вдоль 
парасфеноида; межптеригоидные ямы щеле­
видные; базиптеригоидное сочленение непо­
движное. Допускают, что расширение парасфе­
ноида и установление широкой связи с ним 
сошников приводит к укреплению верхней 
челюсти, ослабленной редукцией покрозных 
костей щечной области. Верхней и нару>‘ юн 
крыловидных костей нет. Квадратная кость 
подвижно сочленяется с чешуйчатой (че­
реп стрептостплический). Челюстная кость 
сзади соединяется с маленькой небной, а 
внутренней стороны широко соприкасается 
сошником, несущим продольный ряд зубо' 



ераллельный челюстному. Жаберные дуги 
костеневают. Невральные дуги позвонков не 
застаются с телами позвонков. Лопатка не 
рособлена от коракоида; клейтрум и ключица 
костеневают. На передних конечностях не бо- 
fee четырех пальцев. Желобков боковой линии 
Гкостцх пет. Ср. карбон — в. триас. Два семей-

I СЕМЕЙСТВО LYSOROPHIDAE WILLISTON, 1908

I Средней величины и крупные (до 1 м) угре- 
юпиые формы с удлиненным телом, сравни- 
редьно коротким хвостом и слабыми парными 
комичностями; водные формы, рывшиеся в дон­
ном илу и, возможно, пожизненно сохраняв­
шие жаберное дыхание. Череп высокий сзади 
и резко понижающийся кпереди, с маленькими 
разницами, расположенными в передней по­
ловине черепа, и с широкими прямоугольными 
встями крыши черепа. Затылочный мыщелок 
Ьепарный. Чешуйчатая кость имеет длинное

тело и отходящий назад отросток; надвисоч­
ная часть вклинивается между телом и отрост­
ком чешуйчатой кости; квадратная кость ма­
ленькая и расположена между чешуйчатой и 
крыловидной костями. Предлобная кость уве­
личена, достигает теменной кости и образует 
направленный вниз отросток, образующий со­
вместно с восходящим отростком челюстной 
кости канал,— возможно, для чувствующего 
органа, аналогичного щупальцу современных 
безногих. Заднелобная кость утрачена. Венеч­
ных костей нижней челюсти нет, сошниковые 
кости с зубами. Жаберные дуги хорошо окосте­
невают, гиоидные рожки соединяются с ней- 
рокранием впереди овального окна. Слуховая 
косточка имеет расширенное основание и тон­
кий отросток, направленный кнаружи (воз­
можно, к чешуйчатой кости). Позвонков около 
80, из них хвостовых — около 20; гемальные 
дуги неизвестны. Плечевой пояс несколько от­
теснен от черепа жаберными дугами. Ср. кар- 
бон— н. пермь.

Рис. 133. Lysorophus tricarinatus 
Соре.

Череп: а — сбоку, б — снизу, в —
спинные
сбоку. Н. пермь США (а.

спереди, г —
в—Sollas,

1920; б — Вrооm, 1912)
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Lysorophus Cope, 1877. Тип рода — L. tri- 
carinatus Cope, 1877; ср. карбон, США (Илли­
нойс). Некрупные (до 50 см) формы с каналом 
для чувствующего органа и акродонтными 
удлиненными коническими зубами с заострен­
ными вершинками; размеры зубов увеличива­
ются в средней части челюстей. Лобные кости 
маленькие: они в 1,5 раза короче и намного 
уже теменных костей. Предлобная кость дости­
гает средней части носовой кости, а позади — 
переднего края теменной. Предчелюстная кость 
очень маленькая, с пятью зубами; в челюстной 
кости около 10 зубов, в нижней челюсти их 
10—12. Слуховая косточка тесно связана с 
гиоидными рожками. Окостеневают четыре 
жаберные дуги. Затылочный мыщелок вогну­
тый, образованный основной и боковыми заты­
лочными костями; в сочленении с черепом, по­
мимо тела первого позвонка, участвуют его 
невральные дуги и проатлас, сочленяющиеся 
с боковыми и верхней затылочными костями. 
Невральные дуги нависают над задними со­
членовными отростками впереди лежащего 
позвонка. Плечевой пояс расположен на 
уровне четвертого позвонка; клейтрум и клю­
чицы тонкие, изогнутые. Длина передних ко­
нечностей не превышает половины длины 
ребра, задние конечности почти в полтора 
раза длиннее передних (рис. 133). Три вида. 
Ср. карбон— н. пермь США.

Cocytinus Соре, 1871 (= Brachydectes Со­
ре, 1868); ? Erierpeton Moodie, '1912; Molgo- 
phis Cope, 1868; Pleuroptyx Cope, 1875 —все 
из ср. карбона США. Megamolgophis Romer, 
1952; н. пермь США.

Хюне (Huene, 19566) относит к этому же се­
мейству и род Ctenerpeton Соре, 1867, рас­
сматриваемый обычно в числе нектридий.

СЕМЕЙСТВО LYSOROCEPHALIDAE TATAR1NOV, 
FAM. NOV.

Известны лишь по черепу одного вида дли­
ной до 15 мм. Череп высокий, слегка понижа­
ющийся кпереди, с маленькими глазницами, 

расположенными в его срединной части. Заты­
лочный мыщелок парный, кости крыши черепа 
прямоугольные. Челюстная кость увеличена и 
широко соприкасается с лобной; предлобная 
кость обычных размеров. Заднелобная кость 
хорошо развита и широко соприкасается спе­
реди с предлобной, а сзади — с чешуйчатой 
и теменной. Чешуйчатая кость широкая n 
удлиненная и идет вдоль задне- и переднелоб­
ной костей. В. триас.

Lysorocephalus Huene et Bock, 1954. Тип 
рода — L. gwyneddensis Huene et Bock, 1954; 
в. триас, США (Пенсильвания). Череп в пред- 
глазничной области резко сужается и заост­
ряется на конце. Носовая кость длинная, уз­
кая и несколько превышает по длине лобную 
и теменную; последние примерно равны

Череп сверху. В. триас США 
(Huene, Bock, 1954)

по длине; заднетеменная кость маленьк;г 
парная. Челюстная кость выпуклая по вну- 

■реннему краю и сзади широко соприкасается 
предлобной костью (рис. 134). Один вид. Хи­
не и Бок (Huene, Bock, 1954) относят эту фо, 
му к сем. Lysorophidae, но она резко отлип i 
ется от лисорофид отсутствием канала д 
щупальца, парностью затылочного мыщелк.1 
формой черепа, который не понижается ре 
кпереди.

ОТРЯД URODELA. ХВОСТАТЫЕ

Тритонообразные и угреобразные лепоспон­
дильные с платибазальным черепом, большой 
височной ямой, широко сообщающейся с 
глазницей, с укороченной затылочной частью 
черепа (XII нерв выходит за его пределами) 
и парным затылочным мыщелком. Мозговая 
коробка плохо окостеневает, базисфеноида и 

верхней затылочной кости нет, за единичными 
исключениями отсутствуют и основная заты­
лочная и задняя ушная кости. Сфенэтмоид 
становится парным, образуя так называемые 
глазнично-клиновидные кости ■ (orbitosphenoi- 
dea). Надвисочной, заднелобной, заднетемен­
ной и таблитчатой костей нет. Теменное 
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отверстие утрачено. Скуловая кость, а за одним 
исключением (Ту lotriton) и квадратноскуло­
вая кость утрачены, и челюстная кость оканчи­
вается сзади свободно. Давление со стороны 
верхней челюсти передается на мозговую ко­
робку через расширенные сошники, обычно 
срастающиеся с небными костями, и парасфе­
ноид. Как исключение (Ambystomatidae) отме­
чается стрептостилия (подвижность квадрат­
ной кости). Парасфеноид широкий и длинный. 
Крыловидные кости сзади широко соединяют­
ся с ушными капсулами и обычно почти или 
совсем не связаны с парасфеноидом. Впере­
ди крыловидные кости обычно кончаются сво­
бодно; реже они соединяются с небными (Pro­
teidae) или с челюстными (Tylotriton) костями.

У некоторых примитивных форм (Pro­
teidae) межптеригоидные ямы узкие и длин­
ные крыловидные кости проходят вперед вдоль 
краев парасфеноида, как и у лисорофов. 
У других хвостатых крыловидные кости резко 
укорочены и направлены сильно кнаружи от 
области базиптеригоидного сочленения. У наи­
более примитивных хвостатых (Cryptobran­
choidei) соединение крыловидных костей с 
парасфеноидом, несмотря на это, очень широ­
кое. Сошники, как правило, срастаются с неб­
ными костями; последние обычно не соединя­
ются с крыловидными костями, но образуют 
длинные отростки, направленные назад вдоль 
краев парасфеноида; у Salamandroidei эти 
отростки почти достигают области базиптери­
гоидного сочленения. Наружной крыловидной 
кости обычно нет. Впереди хоан небно-сошни­
ковые кости соединяются с челюстными, отде­
ляя предчелюстные .кости от хоан. Слуховая 
косточка у водных форм идет к чешуйча­
той кости; у наземных форм она срастается с 
оперкулярным хрящом, закрывающим оваль­
ное окно и соединенным мышцей с плечевым 
поясом. Челюстное сочленение почти всегда 
лежит впереди затылочного. Венечная и пла­
стинчатые кости нижней челюсти утрачены. 
Зубы плевродонтные, конические, с заострен­
ными вершинками; небно-сошниковые кости с 
зубами. У неотенических форм сохраняются 
окостеневающие жаберные дуги, у остальных 
они в той или иной степени объединяются, 
образуя подъязычный аппарат. Позвонки ам­
фицельные или опистоцельные; их тела сраще­
ны с невральными дугами; в хвосте имеются 
гемальные дуги, сращенные с телами позвон­
ков. Туловищных позвонков обычно около 20, 
в том числе один шейный и один крестцовый, 
хвостовых — около 40. Проатласа нет. У угре­
видных форм с редуцированными парными 
конечностями число туловищных позвонков 
возрастает до 60 и более; хвост относительно 

укорачивается. Ребра короткие и прямые. 
Ключицы и клейтрума нет. У многих имеются 
хрящи, связанные с передним концом тазово­
го пояса (так называемый ипсилоидный ап­
парат). В передней конечности не более четы­
рех пальцев, задние иногда (Sirenidae) со­
всем исчезают. Исходная фаланговая форму­
ла: 2, 2, 3, 4, 3. Чешуйки в коже не сохра­
няются. Внутренних жабер не бывает. Органы 
боковой линии целиком залегают в коже. 
В. юра — ныне. Указанная для ср. юры 3. Ев­
ропы Boomgartia salamandriformes Huene, 
1948 принадлежит к членистоногим.

Пять подотрядов: Cryptobranchoidei, Меап- 
tes, Ambystomoidei, Salamandroidei и Protei- 
da. Наиболее примитивными являются Crypto­
branchoidei и неотеничные Meantes, сохраняю­
щие наружное оплодотворение. От Crypto­
branchoidei произошли неотеничные Ambysto- 
matoidei и Salamandroidei, включающие основ­
ную массу форм. Ныне известно около 45 ро­
дов, распространенных в умеренной зоне Се­
верного полушария; лишь единичные формы 
проникают в Ю. Америку. В ископаемом со­
стоянии из 3. Европы, США и В. Азии описа­
но более 25 родов, на территории СССР в 
ископаемом состоянии один род.

ПОДОТРЯД CRYPTOBRANCHOIDEI
Небноквадратный хрящ, по крайней мере- 

у личинок, полный; крыловидные кости широ­
ко соприкасаются с парасфеноидом; небные 
и сошниковые кости срастаются друг с другом 
и не соприкасаются с крыловидными костями; 
угловая кость нижней челюсти не слита с 
предсочленовной. У взрослых сохраняются 
два epibranchiale. Позвонки амфицельные; ко­
ракоид не окостеневает. М. pubo-tibialis слит 
с m. pubo-ischiotibialis. Оплодотворение наруж­
ное. Олигоцен (палеоцен ?)—ныне. Два се­
мейства: Hynobiidae и Cryptobranchidae. 
Первые в ископаемом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО CRYPTOBRANCHIDAE FITZINGER, 1826. 
ИСПОЛИНСКИЕ САЛАМАНДРЫ

Крупные, до известной степени неотенич­
ные саламандры, размером до 1 м и более, с 
сильно уплощенным черепом и коротким те­
лом. Небноквадратный хрящ бывает полным 
только у личинок. Глаза расположены в пе­
редней половине черепа; челюстное сочлене­
ние лежит лишь немного впереди затылочно­
го. Предчелюстные кости вклиниваются между 
носовыми, но не достигают лобных. ’Слезной 
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кости и septomaxillare нет; сошниковые зубы 
расположены параллельно верхнечелюстным, 
но их ряд намного короче последнего. Слухо­
вая кость сохраняется. Жаберных дуг четыре, 
они хорошо развиты, по крайней мере две из 
них часто окостеневают. Туловищных позвон­
ков около 20, хвостовых — около 40. Век нет. 
Иногда сохраняется брызгальце. Олигоцен — 
ныне. В ископаемом состоянии четыре рода.

Andrias Tschudi, 1837 (= Proteocordylus 
Eichwald, 1831; = Tritogenius Giebel, 1848; 
= Tritomegas Dumeril et Bibron, 1854). Тип 
рода — Andrias scheuchzeri Tschudi, 1837 *;

Рис. 135. Andrias scheuchzeri Tschudi.
Скелет сверху (>'?/5). Миоцен Швейцарии (Zittel, 1932)

миоцен, 3. Европа (Швейцария). Крупная са­
ламандра (до 1 м) с укороченным и широким 
черепом; ширина черепа превышает его дли­
ну. Лобные кости длинные, узкие, слегка за­
остряющиеся кзади; они глубоко вклинивают­
ся в теменные кости, а спереди не достигают 
ноздри. Чешуйчатая кость очень узкая и слег­
ка заостренная кнаружи; крыловидная кость 
треугольная, с несколько заостренной верши­

* Описан Шейхцером (Scheuchzer, 1728) как грешный 
человек — свидетель потопа (Homo tristis diluvii testis).

ной, направленной вперед. Первый позвонок 
с зубовидным отростком, сочленяющимся с 
затылочной частью черепа между затылочны­
ми мыщелками. Длина туловищных позвон­
ков превышает их высоту примерно вдвое; 
тела позвонков наиболее углублены в верхней 
части, у основания невральных дуг; последние 
посредине пронизаны отверстием для арте­
рии. Плечо примерно в полтора раза длиннее 
предплечья (рис. 135). Два — четыре вида. 
Миоцен (?)—плиоцен 3. Европы; плейстоцен 
Японии. Сомнительные остатки указаны для 
олигоцена 3. Европы. Очень близки к совре­
менному Megalobatrachus Osawa, 1902, кото­
рый в последние годы часто рассматривается 
в качестве синонима Andrias.

Plicagnathus Coock, 1917; плиоцен США. 
Cryptobranchus Leuckart, 1821; плейстоцен — 
ныне, США.

Для миоцена (? олигоцена) В. Казахстана 
указана нижняя челюсть крупной саламандры 
Zaisanurus belajevi Tshernov, nom. nudum, по- 
видимому, принадлежавшая форме, близкой 
к роду Andrias (Чернов, 1959). Обломки че­
люстей такого же типа известны из миоцена 
3. Сибири и Молдавии.

ПОДОТРЯД MEANTES.
СИРЕНЫ

Неотенические саламандры с наружным 
оплодотворением. Череп высокий. Небноквад­
ратный хрящ впереди неполный. Крыловид­
ные кости лишь слегка соприкасаются с пара­
сфеноидом. Небные кости не срастаются с 
сошниковыми и не соприкасаются с крыло- 
видными. Предчелюстная кость вклинивается 
между носовыми, но не достигает лобных 
Угловая кость срастается с предсочленовной 
Сохраняются две epibranchiale. Позвонки ам 
фицельные. Коракоид обособлен от лопатки 
Развиты три пары наружных жабер. Мел- 
ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО SIRENIDAE GRAY, 1825

Угревидные формы, утратившие задние ко­
нечности. Челюстной кости нет. Зубы замеще­
ны роговым клювом. Мел — ныне. В ископае­
мом состоянии четыре рода. (

Prosiren Goin et Auffenberg, 1958; н. мел 
США. Adelphosiren Goin et Auffenberg, 1958; 
в. мел США. Siren Linnaeus, 1766; эоцен—ны­
не, США. Pseudobranchus Leuckart, 1814; плио­
цен — ныне, США.
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ПОДОТРЯД AMBYSTOMATOIDEL 
АМБИСТОМЫ

Череп стрептостилический. Небноквадрат­
ный хрящ неполный впереди. Крыловидные 
кости лишь слегка соприкасаются с парасфе­
ноидом. Небные и сошниковые кости сраста­
ются друг с другом, но не имеют задних отро­
стков. Предчелюстные кости глубоко вклини­
ваются между носовыми, достигая лобных. 
Заглазничная костная дуга утрачена. Угловая 
кость срастается с предчелюстной. Epibran­
chiale II не окостеневает. Позвонки амфицель­
ные, с гипапофизами. Оплодотворение внут­
реннее; имеется комплекс клоачных желез. В. 
мел — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО AMBYSTOMATIDAE HALLOWELL, 1857

Обычно проходят полный метаморфоз, но 
известны и неотеничные формы. В. мел — ны­
не. В ископаемом состоянии девять родов.

Scapherpeton Соре, 1876; в. мел США. Не- 
mitrypus Соре, 1876; в. мел США. Wolterstor- 
fiella Herre, 1935; палеоцен — миоцен 3. Ев­
ропы. Bargmannia Herre, 1935; миоцен 3. Ев­
ропы. Plioambystoma Adams et Martin, 1929; 
Lanebatrachus Taylor, 1941; Ogallobatrachus 
Taylor, 1941 — все из плиоцена США. Amby­
stoma Tschudi, 1838; плиоцен — ныне, С. Аме­
рика. Кроме того, из палеоцена США описаны 
отпечатки следов Ambystomichnus Peabody, 
1954. Тайен (Tihen, 1954) считает роды Lane­
batrachus и Ogallobatrachus аномальными 
экземплярами Plioambystoma kansense.

ПОДОТРЯД SALAMANDROIDEL 
САЛАМАНДРЫ

Небноквадратный хрящ неполный впереди 
даже у личинок. Крыловидные кости соприка­
саются лишь с задне-боковыми углами пара­
сфеноида пли не достигают его вообще. Неб­
ные и сошниковые кости срастаются друг с 
другом и отдают длинные, направленные на­
зад отростки, покрытые зубами. Угловая кость 
нижней челюсти слита с предсочленовной. 
Epibranchiale II не окостеневает. Оплодотво­
рение внутреннее; имеется комплекс клоач­
ных желез. Претерпевают полный метамор­
фоз. В. мел — ныне. Четыре семейства,

СЕМЕЙСТВО SALAMANDRIDAE GRAY, 1825

Некрупные (не более 30 см) саламандры со 
сравнительно коротким туловищем и хорошо 
развитыми парными конечностями. Задние от­

ростки небно-сошниковых костей проходят по 
сторонам парасфеноида, не перекрывая друг 
друга; сидящие на них зубы образуют длин­
ный, иногда слегка изогнутый продольный 
ряд. Предушная и боковая затылочная кости 
всегда окостеневают, заднеушной кости нет. 
Между чешуйчатой и лобной костями развита 
височная дуга, представленная костью или 
связкой. В одном случае (Tylotritori) имеется 
квадратноскуловая кость, и челюстная кость 
почти достигает ее переднего конца. Предче­
люстные кости почти никогда не достигают 
лобных. Челюстное сочленение обычно лежит 
лишь немного впереди затылочного. Basihyale, 
как правило, крупное, четырехугольное. По­
звонки опистоцельные, туловищных — не более 
20, хвостовых — не более 40. В. мел — ныне. 
В ископаемом состоянии около 20 родов.

Triturus Rafinesque, 1815 (= Triton
Laurence, 1815, nom. praeoc.; = Molge Mar- 
rem, 1820). Тип рода — Lacerta vulgaris Lin­
naeus, 1758; современный, 3. Европа. Некруп­
ные (1'0—'Юем) саламандры с коротким, широ­
ким черепом. Крыловидная кость мала и не до­
стигает челюстной кости; последняя далеко не

Рис. 136. Triturus vulgaris (Linnaeus). 
Череп: ■ — сверху, б — снизу. Современ­
ный, Европа (Воронцова н Лиозиер, 1952).

достигает квадратной кости. Лобная и темен­
ная кости прямоугольные, примерно равные 
друг другу по длине; лобная кость иногда 
утрачивает непосредственную связь с чешуй­
чатой. Предчелюстные кости 'срастаются друг
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почти прямые и достигают основания ушных | 
капсул. Самостоятельной слуховой косточки | 
нет. Туловищных позвонков 17—20. хвосто- I 
вых — около 40 (рис. 136). Около 25 видов. 
Миоцен — ныне, 3. Европа; современный 
В. Европы, С. Америки, С. Африки и С. и 
В. Азии. Из плиоцена Монголии известна бед­
ренная кость, условно отнесенная к этому ро- 
ДУ-

Opisthotriton Auffenberg, 1961; в. мел США. 
Koaliella Негге, 1949; палеоцен 3. Европы. 
Heteroclitotriton de Stefano, 1903; Megalotri­
ton Zittel, 1890 — оба из эоцена — олигоцена 
3. Европы. Tylotriton Andrews, 1862; эоцен и 
миоцен 3. Европы, современный В. Азии. 0U- 
gosemia Navas, 1922; олигоцен 3. Европы. 
Palaeotaricha Frank, 1955; олигоцен США. 
Grippiella Негге, 1949; Palaeosalamandrina ! 
Негге, 1949; Tischleriella Негге, 1949; Voightiel- j 
la Негге, 1949 — все из олигоцена — миоцена i 
3. Европы. Archaeotriton Н. Meyer, 1859; Bra- 
chycormus Goldfuss, 1831; Chelotriton Pomel, f 
1853; Heliarchon Н. Meyer, 1860; Palaeosala- | 
mandra Herre, 1949; Palaeopleurodeles Herre, I 
1949; Polysemia Н. Meyer, 1859 — все из мио- ■ 
цена 3. Европы. Batrachoides Taylor et Hesse, ■ 
1943; миоцен CHIA. Salamandra Linnaeus, , 
1758; миоцен — ныне. 3. Европа. Praesala- 1 
mandra Brunner, 1957; плейстоцен 3. Европы. 
Notophthalmus Rafinesque, 1820; плейстоцен — 
ныне, США. i

СЕМЕЙСТВО AMPHIUMIDAE GRAY, 1825

Угревидные животные с рудиментарными i 
парными конечностями. Позвонки амфипель- j 
ные. Плейстоцен — ныне. В ископаемом со­
стоянии один род.

Amphiuma Garden, 1821; плейстоцен — ныне ; 
С. Америка. ,

СЕМЕЙСТВО PLETHODONT1DAE GRAY, 1850 |

Безлегочные саламандры. Крыловидные ко- I 
сти недоразвиты или утрачены. Небные зубы 1 
расположены поперечным рядом. Позвонки 1 
амфицельные или опистоцельные. Палеоцен— 1 
ныне. В ископаемом состоянии два рода. 'I

Geyerella Herre, 1950; палеоцен 3. Европы. 1 
Dehmiella Herre et Lunau, 1950; миоцен З.Ев- 1 
ропы.

СЕМЕЙСТВО BATRACHOSAUROID IDAE 
AUFFENBERG, 1958 .

Гигантские (до 1 м) саламандры. Череп с 
сильно развитым теменным гребнем. Позвонки 
опистоцельные. Миоцен. 1

Batrachosauroides Taylor et Hesse, 1943; ср. 1 
миоцен США. I

Рис. 137. Hylaeobatrachus croyii Dollo.
Скелет снизу. В. мел Бельгии (Dollo, 1885)

с другом и слегка вклиниваются между носо­
выми. Предлобная кость короткая, треуголь­
ная. Задние отростки небно-сошниковых костей



ПОДОТРЯД PROTEIDA. 
ПРОТЕИ

Постоянножаберные неотенические формы 
неясного происхождения. Небные и сошнико­
вое кости самостоятельные. Небноквадратный 
х|)ящ неполный впереди. Межптеригоидные 

■ ямы узкие. Крыловидные кости идут вдоль па- 
В расфеноида, но не соприкасаются с ним; неб- 
I ные кости соединяются с крыловидными. 
■ Задняя ушная кость сохраняется. Предчелю- 
» стиые кости с длинным задним отростком, до- 
1 ет гающим лобных костей. Угловая и пред- 
| сочленовная кости нижней челюсти срастают- 
1 ся. Имеются три жаберные дуги. Позвонки 
it амфицельные. Тазовый пояс окостеневает. 
V Оплодотворение внутреннее; имеется комплекс 
1 клоачных желез. Мел — ныне. Одно семей­

ство.
СЕМЕЙСТВО PROTEIDAE TSCHUDI, 1839

Некрупные (до 30 см) постоянножаберные 
саламандры с удлиненным телом и слабыми 
парными конечностями. Челюстное сочлене­
ние обычно отнесено далеко вперед от заты­
лочного, челюстная кость не окостеневает. 
Лобные кости глубоко вклиниваются в темен­
ные. Глаза малы и отнесены вперед. Слуховая 
косточка и оперкулярный хрящ слиты дpyг с 
другом. Число туловищных позвонков обычно 
достигает 30—40. Легкие есть, но ипсилоид- 
ный аппарат не развит. Число пальцев обычно 

уменьшено. Прямая мышца живота не разви­
та. Глазных вен нет. Н. мел — ныне. В иско­
паемом состоянии три рода.

Hylaeobatrachus D о 11 о, 1884. Тип рода— 
Н. croyii Dollo, 1884; н. мел (вельд), Бельгия. 
Небольшая (около 10 см) форма с треуголь­
ным, заостряющимся кпереди черепом, отне­
сенными вперед глазницами и сравнительно 
длинными конечностями с нормальным чис­
лом пальцев. Длина черепа превышает его 
ширину. Челюстная кость окостеневает; она 
очень длинная и достигает квадратной кости. 
Челюстное сочленение расположено примерно 
на уровне затылочного. Имеются три хорошо 
окостеневающие жаберные дуги. Туловищных 
позвонков около 20, хвостовые короче туло­
вищных на 0,25—0,30; ребра очень толстые и 
короткие. Задние конечности более чем в пол­
тора раза длиннее передних; плечо более чем 
в полтора раза длиннее предплечья, бедро ме­
нее чем в полтора раза длиннее голени (рис. 
137). Один вид.

Palcieoproteus Негге, 1935; эоцен 3. Европы. 
Orthophyia Н. Meyer, 1845; миоцен 3. Европы. 
Proteus Laurenti, 1768; плейстоцен — ныне 
3. Европа.

URODELA INCERTAE SEDIS

Comonecturoides Hecht et Estes, 1960; в. юра 
США.

ОТРЯД APODA. БЕЗНОГИЕ, ИЛИ ЧЕРВЯГИ
(= Gymnophiona = Caecilia)

Безногие червеобразные роющие лепоспон- 
дильные с платибазальным черепом и руди­
ментарными глазами; размеры — до 50 см. За­
тылочная часть черепа укорочена, и XII нерв 
выходит за его пределами. Число окостенений 
мозговой коробки уменьшено; верхняя и ниж­
няя затылочные, задняя ушная и базисфеноид 
не окостеневают. Боковые затылочные сра­
стаются с передними ушными и парасфенои­
дом, образуя комплексную основную кость 
(os basale), составляющую заднюю половину 
мозговой коробки. Дорсально от затылочного 
отверстия основная кость остается подразде­
ленной сагиттальным швом. Сфенэтмоид, 
развивающийся в передней части мозговой 
коробки, остается непарным и соединяется с 
основной костью. Затылочный мыщелок пар­
ный. Челюстное сочленение смещено далеко 
вперед от затылочного; квадратная кость на­
клонена вперед, неподвижная. Число покров­

ных костей крыши черепа уменьшено; надви­
сочная, скуловая и квадратноскуловая кости 
утрачены, но височная яма, образующаяся 
между теменной и чешуйчатой костями, пол­
ностью или почти полностью перекрывается 
разросшейся чешуйчатой костью. Глазница 
или крайне мала, или полностью перекрыта 
лобной и челюстной костями; в тех случаях, 
когда она сохраняется, ее окаймляют лобная, 
челюстная и чешуйчатая кости. Ноздри тер­
минальные; ротовое отверстие смещено на 
нижнюю сторону головы. Впереди глазницы 
лобная (или предлобная) кость отдает нисхо­
дящий отросток, образующий совместно с вос­
ходящим отростком челюстной кости канал 
для особенно чувствующего щупальцеобраа- 
ного органа. Носовая, лобная и теменные ко­
сти парные; теменного отверстия нет. Пара­
сфеноид широкий и длинный. Базиптеригоид­
ное сочленение неподвижное. Сошники парные
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и соединяются впереди хоан с челюстными ко­
стями. Небные кости срастаются с челюстны­
ми, предчелюстные иногда срастаются с носо­
выми. Имеется наружная крыловидная кость. 
Слуховая косточка массивная и идет от оваль­
ного окна к квадратной кости. Нижняя че­
люсть массивная, с сильно выраженным за- 
сочленовным отростком. Зубы плевродонтные, 
тупо-конические, с заостренными вершинками; 
нёбные и сошники несут ряд зубов, параллель­
ный верхнечелюстному; нижне-челюстные зу­
бы обычно двухрядные. Подъязычная кость не 
образована, и у взрослых сохраняются три- 
четыре жаберных дуги. Позвонков от 100 до 
270; все они амфицельные, с низкими остисты­
ми и дополнительными суставными (зигосфе- 
нами и зигантрами) отростками. Хвостовой 
отдел крайне укорочен и включает около 10 
позвонков; гемальных отростков нет. Ребра 
сравнительно длинные и изогнутые. Никаких 
остатков поясов конечностей нет. Тело внешне 

■подразделено сегментально расположенными 
кольцевидными бороздками. В коже обычно 
сохраняются округлые известковые чешуйки, 

' иногда расположенные сегментально. Орга­
нов боковой линии нет (рис. 138). Современ­
ные. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО CAEC1LIIDAE DUMER1L, 1807. 
ЧЕРВЯГИ

■ Современные. 17 родов, распространенных в 
тропическом поясе Африки, Азии, Центр, и 
Ю. Америки. Prohypogeophis Marcus, 1945 из 
палеозоя Ю. Америки в действительности яв­
ляется моллюском. Описанная в 1954 г. из н. 
плейстоцена Германии нижняя челюсть 
Ichthyophis Fitzinger, 1826, известного ныне в 
Ю.-В. Азии, принадлежит рыбе из сомовых 
(Brunner, 1954, 1957).

Рис. 138. Ichthyophis glutinosa Linneus.
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу. 

Современный. Цейлон (Goodrich. 1930)

AMPHIBIA INCERTAE SEDIS
ОТРЯД MICROSAURIA. МИКРОЗАВРЫ

Как правило, мелкие (10—25 см) животные, 
имеющие в строении черепа много общего с 
лепоспондильными (отсутствие ушной вырез­
ки и межвисочной кости), но отличающиеся от 
последних составом тел позвонков (гипоцентры 
не уч ствхют в их образовании, и гемальные 
дуги в хвостовом отделе располагаются меж­
ду позвонками). Мозговая коробка изучена 
■очень плохо..В передней ее части развивается 
массив! ып сфенэтмоид, не отделенный боль­
шим промежутком от ушных капсул. В сече­

нии сфенэтмоид был, по-видимому, V-образ- 
ным, и трудно решить, был ли череп плати- 
базальным или тропибазальным (Pantylus). 
Задняя и передняя ушные кости хорошо око­
стеневали, овальное окно слуховой капсулы 
располагалось вентрально у основания черепа. 
Слуховая косточка с расширенным основанием; 
она непрободенная и направлена от овального 
окна к квадратной кости. Верхняя затылочная 
кость, за одним исключением (Ostodolepis), 
неизвестна. Затылочный мыщелок был в одних
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ МИКРОЗАВРОВ

Систематические Группы

Карбон Пермь

нижиий средний верхний НИЖНЯЯ Вняя

Adelogyrinidae.................................
Microbrachidae.................................
Gymnarthridae..................................
Pantylidae..........................................
Ostodolepididae...............................

—

случаях непарным (Pantylus, Ostodolepis), в 
других — парным (Gymnarthridae). Пред- 
глазничная часть черепа укорочена. Ноздри 
широко расставлены. Слезная кость идет от 
глазницы к ноздре. Теменное отверстие иногда 
не развито. Межвисочной кости никогда не 
бывает. Надвисочные кости всегда большие и 
в типичных случаях, как и у лепоспондильных, 
шизоко соединяются с заднелобными, отделяя 
теменные кости от заглазничных. Задний край 
гпнши черепа в большинстве случаев образо- 
1, щднетеменными и надвисочными костями, 
таслитчатые обычно не развиты, но иногда со­
храняются на поверхности черепа и могут 
сочленяться с теменными. Нёбо с узкими меж- 
птеригоидными ямами. Парасфеноид с длин- 

•ным и узким мечевидным отростком, дости­
гающим впереди сошников. Тело парасфенои­
да обычно узкое, но иногда он значительно 
расширен и широко перекрывает снизу осно­
вание черепа. Базиптеригоидное сочленение 
подвижное. Хоаны обычно широко расставле­
ны; клыков на нёбе никогда не бывает; в ти­
пичных случаях все кости нёба покрыты ша­
гренью мелких зубиков. Челюстное сочленение 
расположено на уровне или впереди затылоч­
ного. засочленовного отростка нижней челю­
сти нет. Челюстные зубы субтекодонтные, рас­
полагающиеся в зачаточных альвеолах, или 
акродонтные; иногда они многорядные. Жа­
берные дуги не окостеневают. Кольцо склеро­
тики из 10—20 косточек. Шейных позвонков 
один-два, туловищных позвонков 30—40, кре­
стцовых обычно один, хвостовых — около 40. 
Тела позвонков цельные, прободенные; внеш­
не они очень сходны с позвонками лепоспон­
дильных, но гипоцентры не входят в их состав 
и гемальные дуги в хвостовом отделе распо­
лагаются между позвонками. Невральные 
дуги сидят на передней части тела позвонка; 
ИХ основание сужено и у многих отделено от 
тела позвонка швом; остистые отростки слабо 
развиты; у некоторых невральные дуги рас­

ширены поперечно, как у котилозавров. Ребра 
двухголовчатые, сравнительно длинные, изо­
гнутые; головки ребер причленяются между 
позвонками или к переднему краю тела поз­
вонка, бугорки — к невральным дугам. Кора­
коид, как правило, не обособлен от лопатки; 
ключица сравнительно узкая, межключица с 
широким телом и узким задним отростком. 
Подвздошная кость направлена вверх или на­
зад. Передняя конечность, по крайней мере у 
некоторых форм, пятипалая, иногда, возможно, 
трехпалая. Фаланговая формула обычно типа: 
2, 3, 4, 4, 3. Брюхо покрыто панцирем из удли­
ненных чешуек с задним гребнем, на спине 
отдельные округлые чешуйки с характерными 
радиальными, реже концентрическими борозд­
ками. Карбон — н. пермь. Пять семейств.

Ромер (Romer, 1945) относит к микрозав- 
рам и род Phrynosuchtis Вrооm, 1913 из в. пер­
ми 3. Африки, выделяемый им в особое семей­
ство.

По строению крыши черепа и внешнему 
сходству тел позвонков микрозавров обычно 
относят к лепоспондильным (Steen, 1938; Ro­
mer, 1950; J. Gregory, Price, Peabody, 1956). 
Однако по происхождению их позвонки резко 
отличаются от позвонков лепоспондильных и 
примыкают к гастроцентральным позвонкам 
батрахозавров и пресмыкающихся (Huene, 
1942, 1948, 19566). Наиболее древних микро­
завров — нижнекарбоновых Adelogyrinidae — 
зачастую отделяют от остальных микрозавров 
и сближают с лисорофами (Watson, 1926). 
Главным основанием этой точки зрения являет­
ся обособленность у тех и других невраль­
ных дуг, соединенных с телами позвонков 
лишь швом, тогда как у типичных микрозав­
ров они сращены с позвонками; однако сра­
стание это в ряде случаев наступает лишь в 
зрелом возрасте. Иногда в микрозаврах видят 
возможных предков капториноморфных коти­
лозавров, с которыми они имеют некоторые 
признаки сходства в строении черепа (отсутст-
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вне ушной вырезки, строение нёба с узкими 
межптеригоидными ямами) и посткраниально­
го скелета (Westoil, 1942; Olson, 1947; Татари­
нов, 1958, 1959; Vaughn, 1962). Предками ми­
крозавров Уэстолл считает позднедевонских 
ихтиостег, также не имевших межвисочной ко­
сти. Карбоновые микрозавры имели хорошо 
выраженные желобки каналов боковой ли­
нии на черепе и вели, несомненно, водный об­
раз жизни; экологически они были близки к 
современным хвостатым земноводным. Перм­
ские микрозавры утрачивали желобки орга­
нов боковой линии и, возможно, среди них 
были также и наземные животные.

Впервые микрозавры были открыты в 1852 г. 
в ср. карбоне Канады (Новая Шотландия). 
Богатую фауну микрозавров описал Фрич 
(Fritsch, 1883—1901) из в. карбона Чехослова­
кии. Наиболее примитивные микрозавры были 
описаны (Watson, 1926) из нижнекарбоновых 
отложений Шотландии. Нижнепермские мик­
розавры известны в основном из красных 
слоев США и описаны Копом, Кэйзом, Вилли- 
стоном и Олсоном. Большой вклад в изучение 
микрозавров внесла работа Грегори, Пибоди 
и Прайса (Gregory, Peabody, Price, 1956) по 
нижнепермским гимнартридам. Всего описано 
более 20 родов микрозавров. Часть их извест­
на лишь по фрагментарным остаткам и зани­
мает неопределенное положение в системе.

СЕМЕЙСТВО ADELOGYRIN1DAE WERNER, 1931
(= Adelogyrinidae Romer, 1945+ Dolichopareiidae 

Romer, 1945)

Сравнительно крупные (череп длиной до 
7 см) микрозавры с сильно укороченной пред- 
глазничной частью черепа, не превышающей 
0,2 его общей длины, и с короткими одноряд­
ными цилиндрическими зубами с притуплен­
ными вершинками. Заглазиичная кость отде­
лена от глазницы скуловой костью и широко 
соприкасается с теменной костью, отделяя 
надвисочную кость от заднелобной. Имеется 
теменное отверстие, расположенное посреди­
не теменных костей. Самостоятельной пред­
лобной кости нет. Челюстная кость достигает 
нижнего края глазницы. Покровные кости 
крыши черепа со следами боковой линии. Пост­
краниальный скелет малоизвестен. Невраль­
ные дуги слиты друг с другом, но отделены от 
тел позвонков швом. Н. карбон. Хюне (Ниепе, 
19566) относит это семейство к нектридиям.

Adelogyrinus W a t s о n, 1926. Тип рода — 
A. simorhynchtis Watson, 1926; н. карбон, 
Шотландия. Череп сравнительно маленький 
(до 5 см длиной), несколько сжатый в заглаз- 

ничной области и значительно расширенный 
в ушной. Глазница большая, овальная, подли­
не примерно равна лобной кости; теменное 
отверстие в виде длинной щели. Зубы ограни­
чены передней половиной челюстной кости.. 
Надвисочные кости, по-видимому, слиты с че­
шуйчатыми и несут короткий, направленный

Рис. 139. Adelogyrinus simorhynchu s Watson.
Череп: a — сверху, б — сбоку. Н. карбон 

Шотландии (Watson, 1926)

назад отросток. Лобные кости прямоуголь­
ные, теменные выпуклы по заднему краю, су­
жены по концам и примерно в 1,5 раза длин­
нее лобных. Туловищных позвонков не менее 
25. На брюхе развит панцирь из тонких ромби­
ческих чешуек (рис. 139). Один вид.

Dolichopareias Watson, 1926; н. карбон 
Шотландии.

СЕМЕЙСТВО MICROBRACHIDAE LYDEKKER, 1889
(= Microbrachidae Lydekker, 1889 + Hylonomidae 

Lydekker, 1889)

Средней величины и мелкие микрозавры с 
однорядными коническими (реже цилиндриче­
скими) зубами с приостренными вершинками; 
размеры — от 10 до 30 см. Предглазничная 
часть черепа составляет не менее 0,25 его об­
щей длины; глазница овальная; теменное от­
верстие расположено в передней половине 
теменных костей. В ряде случаев надвисочная; 
кость отделена от заднелобной выростом те-j 
менной, но заглазиичная кость всегда окай-1 
мляет задний край глазницы. Для некоторых' 
форм указывают самостоятельные таблитча­
тые кости, всегда соприкасающиеся с темен­
ными. Небные, крыловидные и сошниковые 
кости с мелкими коническими зубиками. Во 
многих случаях покровные кости крыши
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Рис. 140. Microbrachis pelikani Fritsch:
a — реконструкция. Череп: б — сверху, в — снизу. В. карбон Чехословакии (Steen, 1938)

черепа со следами боковой линии. Туловищных 
? >звонков обычно около 30—35. В ряде слу- 

16В невральные дужки отделены от тела по­
звонка швом. Иногда сохраняются отпечатки 
хрящевых гипоцентров, оставшихся самостоя­
тельными, а между хвостовыми позвонками 
отмечают свободные гемальные дуги. Ср. кар- 
бон—н. пермь.

Microbrachis Fritsch, 1875. Тип рода — 
М. pelikani Fritsch, 1889; в. карбон, Чехосло­
вакия. Тритонообразные животные размером 
15—20 ом. Череп треугольный; его длина до­
стигает 1,5—2,5 см. Теменные кости широко 
соприкасаются с заглазничными, заднетемен­
ные малы и с возрастом совсем исчезают с 
крыши черепа. Глазницы малы, снизу ограни­
чены скуловой и слезной костями; челюстная 
кость вклинивается между ними, но не достига­
ет глазницы. Теменные кости примерно в 1,5 
раза длиннее лобных, лобные более чем вдвое 
длиннее носовых. На крыловидных костях 
зубы расположены продольными рядами, 
разделенными слабыми гребнями. У старых 
особей желобки боковой линии сохраняются 
лишь на скуловых костях. Предкрестцовых 
позвонков 38, крестцовых 2, хвостовых около 
40. Тела туловищных позвонков удлиненные, 

невральные дуги отделены от тел позвонков 
швом и несут мощные поперечные отростки. 
В передней части хвоста известны отпечатки 
свободных гипоцентров. Гемальные дуги рас­
положены между позвонками. Лопатка не 
обособлена от коракоида; в передней конечно­
сти известно лишь три пальца. Лобковая кость 
не окостеневает (рис. 140). Три вида. Ср. кар- 
бон — н. пермь 3. Европы.

Hyloplesion Fritsch, 1883 (= Stelliosaurus 
Fritsch, 1883). Тип рода — Н. longicostatum 
Fritsch, 1883; в. карбон, Чехословакия. Мел­
кий миюрозагар с черепом длиной 14 мм. Че­
реп треугольный с тупо округлой мордой и 
сравнительно удлиненной предглазничной 
частью. Заднетеменные и таблитчатые кости 
развиты; последние соприкасаются с темен­
ными. Надвисочная кость отделена от задне­
лобной выростом теменной, соединяющимся с 
заглазничной костью. Сошники очень длин­
ные; парасфеноид вклинивается между их 
задними концами и не соприкасается впереди 
с крыловидными костями. Небные, крыловид­
ные кости, сошники и парасфеноид покрыты 
шагренью из мелких зубиков. Желобки кана­
лов боковой линии не выражены. Предкрест­
цовых позвонков 32—ЗЗ. Конечности малень­
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кие (рис. 141). Один — два вида. В. карбон 
3. Европы; сомнительные остатки указаны для 
ср. карбона Канады.

Рис. 141. Hyloplesion longicostatum Fritsch.
Череп сверху. В. карбон Чехословакии (Steen, 1938)

Asaphestera Steen, 1934; ср. карбон Канады. 
Tuditanus Соре, 1894; ср. карбон США. Ortho­
costa Fritsch, 1879; Ricnodon Fritsch, 1883; See- 
leya Fritsch, 1883 — все из в. карбона 3. Евро­
пы. Paramicrobrachis Kuhn, 1959; н. пермь 
3. Европы.

СЕМЕЙСТВО GYMNARTHRIDAE CASE, 1910

Средней величины и мелкие (10—25 см) мик- 
розавры с тупыми коническими, сжатыми с бо­
ков зубами с продольными бороздками. Зубы 
обычно постепенно увеличиваются в размерах 
спереди назад, или же один из задних верхне­
челюстных зубов превращен в клык. На венеч­
ной кости иногда второй ряд зубов. Затылоч­
ный мыщелок обычно парный. Предглазничная 
часть черепа всегда превышает 0,25 его общей 
длины. Сошники и небные кости уплощены и 
расширены. Лопатка не обособлена от кора­
коида. Позвонки с расширенными невральны­
ми дугами. Н. пермь.

Gymnarthrtis Case, 1910. Тип рода — G. wil- 
loughbyi Case, 1910; н. пермь, США (Техас). 
Череп длинный и узкий, с овальными глазни­
цами, удлиненной предглазничной частью, до­
стигающей 0,4 его общей длины, теменным 
отверстием и глубоко вырезанным в щечной 
области нижним краем. Длина черепа не пре­
вышает 2 см, его ширина на уровне заднего 
края заглазничных костей не более чем в пол­
тора раза превышает ширину на уровне перед­
него края глазницы. На предчелюстной кости 
четыре тупых конических зуба, на челюстной 
кости их девять; на верхней челюсти размеры 
зубов постепенно увеличиваются вплоть до 
предпоследнего; задний зуб очень маленький.

Лобные и челюстная кости не достигают краев 
глазницы; лобные кости явно длиннее носовых; 
ноздри разделены отростками предчелюстных 
костей. Парасфеноид сравнительно широкий. 
Квадратная кость длинная и узкая, челюстное 
сочленение расположено намного впереди за­
тылочного; затылочный мыщелок, возможно,

Рис. 142. Gyimarthnis villi i /Hi (
Череп сбоку. Н. пермь США (Вrооm,ТИО)

непарный. Следов боковой линии не обнаруже­
но (рис. 142). Один вид.

Euryodus Olson, 1939. Тип рода —Е. pri­
mus Olson, 1939; н. пермь,США (Техас). Срав­
нительно крупная форма, длина черепа превы­
шает 3 см. Череп значительно расширен в

Рис. 143. Euryodus primus Olson.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. пермь США 

(Olson, 1939)

заглазничной области, так что его ширина на 
уровне заднего края заглазничных костей поч­
ти вдвое превышает его ширину на уровне пе­
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реднего края глазниц; предглазничная часть 
черепа не превышает 0,3 его общей ■ длины; 
глазница треугольная; теменного отверстия 
нет. На предчелюстной кости три, на челюст­
ной 10 конических зубов; передние шесть зу­
бо? примерно равны друг другу, седьмой резко 

, увеличен, задние зубы постепенно увеличива- 
&ЮТСЯ в размерах спереди назад. Лобная и че- 
' люстная кости не достигают краев глазницы; 

носовые и лобные кости прямоугольные, при­
мерно равны друг другу по размерам; заднете­
менная кость непарная. Челюстное сочленение 
расположено примерно на уровне затылочного; 

■ затылочный мыщелок парный. Позвонки с вы- 
1сокими остистыми отростками и хорошо разви­

тыми диапофизами и парапофизами. Желоб­
ков боковой линии на черепе нет (рис. 143). 
Один вид.

Pariotichus Соре, 1878; Cardlocephalus Broili, 
1904; Isodectes Соре, 1896 — все из н. перми 
США.

Род Cardlocephalus иногда рассматривают 
в качестве синонима Gymnarthrus, а род Iso­

dectes относят к капториноморфным котило­
заврам (Gregory, Peabody, Price, 1956).

СЕМЕЙСТВО PANTYLIDAE СОРЕ, 1881

Специализированные моллюскоядные мик- 
розавры с рядами крупных конических зубов 
на венечных и небных костях; длина скелета 
достигает 50 см и более. Предглазничная часть 
черепа составляет не менее 0,25 его общей дли­
ны; глазницы овальные; лобные кости не обра­
зуют их край. Челюстное сочленение располо­
жено примерно на уровне затылочного. По 
крайней мере у рода Pantylus на крыше чере­
па позади надвисочных костей имеются таблит­
чатые, не соприкасающиеся с теменными, 
а хвостовые позвонки снабжены расположен­
ными между позвонками свободными гемаль- 
ными дугами. Ср. карбон — н. пермь.

Pantylus Соре, 1881. Тип рода — Р. corda- 
tus Соре, 1881; н. пермь, США (Техас). Круп­
ная (более 50 см) форма с относительно корот­
ким телом и слабыми парными конечностями. 

Рис. 144. Pantylus cordatus Соре.
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу, r — нижняя челюсть сверху. Н. пермь США (Williston, 1925)
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Череп достигает в длину 10 см и более; его 
заглазиичная часть резко расширена и превы­
шает по ширине длину черепа. Теменного от­
верстия нет. На предчелюстной кости два зуба, 
на челюстной — более 15; передние четыре 
зуба округлые в поперечном сечении, 'Осталь­
ные сжаты с боков. На небных костях не 
менее пяти рядов крупных зубов, на крыло- 
видных — два-три ряда сравнительно мел­
ких зубов. Нижняя челюсть массивная, сильно 
расширенная в поперечном направлении; на 
зубной кости один, на венечной не менее четы­
рех рядов крупных зубов. Теменные кости в 
полтора раза длиннее лобных, таблитчатые ко­
сти не соприкасаются с теменными, челюстная 
достигает глазницы. Туловищных позвонков 
около 30, в том числе два крестцовых, остис­
тые отростки позвонков сильно расширены в 
поперечном направлении. Ребра одноголовча­
тые, причленяющиеся к позвонкам межвертеб- 
рально; в хвосте невральные дуги отделены от 
тел позвонков швом. Передняя конечность пя­
типалая. Формула фаланг: 2, 3, 4, 5, 3. На брю­
хе панцирь из удлиненных чешуек. Следов бо­
ковой линии не обнаружено (рис. 144). Два- 
три вида. Н. пермь США.

Sparodus Fritsch, 1875; ср. карбон Канады 
и в. карбон 3. Европы. Goniocara Нау, 1929 
( = Goniocephalus Broili, 1913); н. пермь США.

СЕМЕЙСТВО OSTODOLEPIDIDAE CASE, 1928

Микрозавры с уплощенным рылом, образо­
ванным носовыми и предчелюстными костями, 
смещенными на нижнюю поверхность головы 
ротовым отверстием и значительно приподня­
той в заглазничной части черепа крышей чере­
па. Возможно, насекомоядные животные, вед­
шие роющий образ жизни. Крыша черепа кру­
то опускается к затылку; соответствующая ее 
часть образована таблитчатыми и заднетемен­
ными костями. Заглазиичная часть черепной 
полости разделена горизонтальными отрост­
ками ушных костей на нижнюю (мозговую) и 
верхнюю части; позади эти отростки ушных 
костей сращены с верхней затылочной костью. 
Зубы длинные, острые, конические. Предглаз- 
ничиая часть черепа составляет не менее 0,3 
его общей длины; глазницы крупные, оваль­
ные; носовое отверстие имеет форму про­
дольной щели и расположено латерально у 
вентрального края рострума; теменного отвер­
стия нет. Череп вырезан снизу в щечной обла­
сти. Затылочный мыщелок непарный. Челюст­
ное сочленение смещено вперед от затылоч­
ного. Нижня# челюсть короткая и высокая, 
с широким венечным и сравнительно сильно 
развитым засочленовным отростком. Тело 

сравнительно укорочено; туловищных позвон­
ков 28, в том числе два шейных и два крестцо­
вых; остистые отростки туловищных позвонков 
сильно расширены в поперечном направлении. 
Коракоид обособлен от лопатки. Следов боко­
вой линии нет. Н. пермь. Возможно, это семей­
ство следует относить к капториноморфным 
котилозаврам.

Ostodolepis Williston, 1913. Тип рода — 
О. brevispinatus Williston, 1913; н, пермь, 
США (Техас). Размеры около 15 см. Череп 
треугольный; длина рострума около 0,15 общей

Рис. 145. Ostodolepis brevispinatus Williston.
Череп: а— сбоку, б — снизу (Х76), в — продольный срез через 

череп, г — позвонки. Н. пермь США (Case 1928)

1
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длины-черепа; максимальный диаметр глазни­
цы достигает 0,8 высоты нейрокрания. Мозго­
вая полость по объему уступает дополнитель­
ной, расположенной под крышей черепа. Пред­
челюстные кости целиком скрыты на нижней 
поверхности черепа; носовые кости несколько 
длиннее лобных. Скуловая и квадратноскуло­
вая кости разобщены друг от друга вырезкой. 
Челюстная кость достигает нижнего края глаз­
ницы. Тело парасфеноида срастается с базис- 
феноидом и несет треугольную пластинку губ­
чатой кости; мечевидный отросток сравни­
тельно широкий и впереди достигает уровня 
симфиза нижней челюсти. Передний конец 
крыловидной кости расширен в виде попереч­
ной пластинки; небные кости с продольным 
рядом зубов. Пластинчатая кость нижней че­
люсти не заметна снаружи. Зубы сидят в не­

глубоких альвеолах; венечная кость не несет 
зубов. Ребра передних восьми позвонков рас­
ширены на конце. Конечности сравнительно 
длинные, эпиподии почти вдвое короче пропо- 
диев, автоподии короткие и сильные. На брю­
хе панцирь из отдельных удлиненных чешуек 
(рис. 145). Один вид.

MICROSAURIA INCERTAE SEDIS

Eosauropleura Romer, 1930; Odonterpeton 
Moodie, 1916 — оба из ср. карбона США. Frit- 
schia Dawson, 1882; Hylonomus Dawson, 1860; 
Leiocephalicon Steen, 1934 — все из ср. карбона 
Канады. Limnerpeton Fritsch, 1883; в. карбон 
3. Европы. Petrobates Credner, 1890; н. пермь 
3. Европы. Возможно, часть этих родов при­
надлежит к капториноморфным котилозаврам.
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КЛАСС REPTILIA. РЕПТИЛИИ, ИЛИ ПРЕСМЫКАЮЩИЕСЯ

ОБЩАЯ ЧАСТЯ 

Общая характеристика

Пресмыкающиеся по сравнению с земно­
водными являются уже типично наземными 
позвоночными, и это ярко отражено в их строе­
нии. Вместе с птицами и млекопитающими они 
относятся к высшим позвоночным — амниотам, 
отличающимся от низших позвоночных, пли. 
анамнпй, наличием у эмбриона зародышевых 
оболочек — амниона и аллантоиса. Размноже-' 
ние яйцами, защищенными твердой скорлупой 
и имеющими зародышевые оболочки, при по­
мощи которых осуществляются дыхание и пи­
тание эмбриона, явилось весьма важным при­
способлением позвоночных к условиям назем­
ного существования. Развитие совершенного 
легочного дыхания у пресмыкающихся сдела­
ло возможной и необходимой защиту голой 
кожи наземных позвоночных роговым покро- 

. вом. Это второй важнейший шаг позвоночных 
в их приспособлении к сухопутной жизни. 
Широкое освоение пресмыкающимися суши 
дало им возможность впоследствии приспосо­
биться к обитанию в воздухе и вторично вер­
нуться в воду, т. е. завоевать все три главные 
зоны жизни. Разнообразие условий существо­
вания привело и к разнообразию форм, и в 
этом отношении пресмыкающиеся, пожалуй, 
занимают первое место среди всех позвоноч­
ных. Пресмыкающиеся являются важнейшей 
в истории позвоночных группой, давшей на­
чало обоим высшим классам позвоночных — 
птицам и млекопитающим.

Из других особенностей, отличающих репти­
лий от амфибий, необходимо отметить более 
совершенное кровообращение: у них в желу­
дочке сердца появилась перегородка, а у выс­
ших рептилий— архозавров и, вероятно, зверо­

образных— сердце стало четырехкамерным, 
и артериальная кровь полностью отделилась 
от венозной. Температура тела у этих групп 
пресмыкающихся также, возможно, была уже 
постоянной.

В черепе большинства пресмыкающихся в 
височной области исчезает ряд костей и появ­
ляются височные впадины, служащие вмести­
лищем челюстной мускулатуры, более сильной, 
чем у земноводных. Мозговая коробка хорошо 
окостеневает. Осевой скелет — позвоночник — 
у пресмыкающихся имеет четко выраженную- 
дифференцировку, с обособлением шейного 
отдела (отсутствующего у земноводных) и дру­
гих, что очень существенно в наземных усло­
виях, требующих от животного более сложных 
и разнообразных движений, чем в воде. Тела 
позвонков становятся постепенно цельными — 
без отверстий для спинной струны — хорды; 
интерцентры, характерные для примитивных 
пресмыкающихся, у многих исчезают; вместо 
амфицельной формы сочленовных поверхно­
стей развиваются вогнуто-выпуклые, иногда 
уплощенные.

Парные конечности рептилий, сохранившие 
пятипалый тип, отличаются от амфибиальных 
не только разнообразием, но и большим совер­
шенством: развитием хорошо выраженных су­
ставных поверхностей и большей длиной, по­
зволившей прогрессивным группам поднять 
тело высоко, не волоча его по земле, что очень 
важно для быстрого передвижения. Большая 
нагрузка на скелет у сухопутных позвоночных 
по сравнению с водными привела к усилению 
не только конечностей, но и поясов, особенно 
тазового, кости которого срастаются иногда 
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попарно; крестец у пресмыкающихся включает 
до восьми и более позвонков. В плечевом поя­
се, полностью утратившем связь с черепом (что 
дало большую свободу движений последнему), 
число костей уменьшается.

Имеются и другие прогрессивные признаки 
в строении пресмыкающихся: более совершен­
ное, чем у земноводных, устройство выдели­
тельной системы (развитие вторичной почки), 
дальнейшее развитие центральной нервной си­
стемы с появлением коры в больших полуша­
риях, как результат общего функционального 
усложнения организма. У высших пресмыкаю­
щихся— архозавров и зверообразных, возмож­
но, имелась забота о потомстве, аналогично 
птицам и млекопитающим.

Наряду с признаками, сближающими реп­
тилий с птицами и млекопитающими, у них 
сохранился и ряд примитивных признаков, по 
которым они стоят ближе к амфибиям. Не го­
воря уже о менее совершенном общем разви­
тии центральной нервной, кровеносной и отча­
сти выделительной систем, у пресмыкающихся, 
например, относительно плохо развиты органы 
чувств (за исключением зрения); звукопрово­
дящий, или слуховой аппарат состоит, как и у 
земноводных, из одной косточки (за исключе­
нием, быть может, зверообразных, у которых 
уже началось преобразование задней части че­
люстного аппарата в слуховой); у подавляю­
щего большинства рептилий в черепе один за­
тылочный бугор, или мыщелок, не развито или 
слабо развито вторичное нёбо, дающее воз­
можность свободного дыхания во время еды, 
нижняя челюсть состоит из многих костей, зу­
бы обычно не дифференцированы; у ряда при­
митивных форм сохраняются нёбные зубы и 
теменной глаз. Как и земноводные, в большин­
стве своем пресмыкающиеся — холоднокров­
ные животные с непостоянной температурой 
тела, жители,в основном теплых широт.

Морфология скелета
Наружный, или кожный, скелет 

пресмыкающихся представляет собой защитное 
образование. На брюшной стороне у большин­
ства пресмыкающихся имеются так называе­
мые брюшные ребра (gastralia), возникшие 
первично, вероятно, из брюшных чешуй лаби­
ринтодонтов. Возможно, из этих же элементов 
и костей плечевого пояса у черепах развился 
брюшной щит панциря — пластрон (plastron). 
Он образован большой непарной костью, endo­
plastron, гомологичной надгрудпннпку (epister­
num) других рептилий, и четырьмя парными 
костями, из которых передняя пара (epiplast­
ron) соответствует ключицам (claviculac), а 

остальные гомологичны брюшным ребрам. 
Кожные окостенения на спине черепах сраста­
ются с невральными отростками позвонков и 
ребрами, образуя спинной щит панциря —ка­
рапакс (сагарах).

Панцирь, подобный черепашьему, развит у 
плакодонтов и птпцетазовых динозавров — 
анкилозавров. У многих пресмыкающихся в 
коже развиты различного рода костные щитки 
и шипы (псевдозухии, крокодилы, птицетазо­
вые динозавры, некоторые ящерицы и др.).

Внутренний скелет. Череп у боль­
шинства рептилий заметно выше и уже, чем у 
амфибий, тропибазального типа: глазницы раз­
делены тонкой межглазничной перегородкой 
(septum interorbitale); она обычно не окосте­
невает, оставаясь хрящевой пли перепончатой; 
в целом же окостенение черепа почти полное, 
значительные массы хряща сохраняются лишь 
в обонятельном отделе. Полость среднего уха 
соединяется с внутренним ухом, кроме оваль­
ного окна (fenestra ovalis), посредством тоже 
небольшого, затянутого перепонкой круглого 
окна (fenestra rotunda1), улучшающего пере­
дачу звуковых колебаний в перепончатый лаби­
ринт. Слуховая косточка у пресмыкающихся, 
как и у земноводных, одна: stapes, или colu­
mella auris.

В затылочной области, вокруг затылочного 
отверстия (foramen occipitale magnum) разви­
ваются четыре кости: основная затылочная 
кость (basioccipitale), две боковые затылочные 
(exoccipitalia) и верхняя затылочная (supraoc- 
cipitale). Первые три принимают участие в об­
разовании затылочного мыщелка (condylus 
occipitalis); он обычно одинарный, иногда 
трехраздельный, а у териодонтов, как и у мле­
копитающих, двойной.

В ушном отделе с каждой стороны окостене­
вают передняя ушная кость (prooticum), верх­
няя ушная (epioticum) и задняя ушная (opisth- 1 
oticum, плп paroccipitale), образующие стен- i 
ку слуховой капсулы; из йих вторая срастается ", 
с верхней затылочной костью, а третья (у боль­
шинства рептилий) — с боковой затылочной. ;

В основании черепа, впереди основной заты­
лочной кости, развивается основная клиновид­
ная кость, или базисфеноид (basisphenoideum) 
с двумя боковыми отростками (processi basi- 
pterygoidei), к 'которым причленяются по­
кровные 'крыловидные кости (pterygoidea). 
Базисфеноид может срастаться с основной за­
тылочной и передней ушлой костями (напри­
мер, у ящериц). В обонятельной области

■ У амфибии это отверстие носит название fenestra ba- 
sicranialis и не открывается в полость среднего уха.



окостенение обычно неполное? Клиновидно-ре­
шетчатая кость, или сфенэтмоид (sphenethmoi- 
deum), столь характерная для передней части 
мозговой коробки лабиринтодонтов, хорошо 
развита только у наиболее древних пресмыка­
ющихся— котилозавров. В большинстве же 
случаев сфенэтмоид не сохраняется совсем, 
либо он распадается на отдельные окостенения. 
У'зверообразных на его месте развиваются не­
парная передняя клиновидная кость, или пре- 
сфёноид (praesphenoideum), и парные глазнич­
но-клиновидные кости, или орбитосфеноиды 
(orbitosphenoidea), закладывающиеся в боко­
вых стенках черепа между глазницами. У ар­
хозавров позади орбитосфенопдов развиваются 
еще боковые клиновидные кости, или латеро- 
сфеноиды (laterosphenoidea), называемые так­
же (не совсем правильно) алисфеноидами 
(alisphenoidea)—по аналогии с млекопитаю­
щими. У других пресмыкающихся окостенения 
боковой стенки черепа между глазницами вы­
ражены очень плохо или совсем отсутствуют.

Число покровных костей у низших репти­
лий— котилозавров — такое же, как у лаби­
ринтодонтов, а у более высокоорганизованных 
групп оно несколько сокращается. Крышу че­
репа впереди образуют предчелюстные, или 
межчелюстные (praemaxillaria, или intermaxil- 
laria) и челюстные кости (maxillaria). С пред­
челюстными и челюстными костями сверху со­
единяются носовые (nasalia). На стыке этих 
трех пар костей обычно располагаются ноздри. 
У многих пресмыкающихся (котилозавры, зве­
рообразные, ящерицы) в полости ноздрей 
имеется еще небольшая покровная косточка — 
septomaxillare, выходящая иногда на поверх­
ность черепа. Далее следует группа костей, 
участвующих в образовании глазниц сверху и 
с боков: слёзные (lacrimalia), предлобные 
(praefrontalia), лобные (frontalia), заднелоб­
ные (postfrontalia), и Заднеглазничные (post- 
orbitalia). Слёзные кости примитивных пре­
смыкающихся имеют очень большие размеры. 
У некоторых групп (крокодилы, птпцетазовые 
динозавры, ящерицы, змеи) развиты надглаз­
ничные кости (supraorbitalia).

В задней части черепа вверху располагают­
ся теменные кости (parietalia), несущие у мно­
гих пресмыкающихся теменное отверстие (fo­
ramen parietale) на соединительном шве меж­
ду костями; позади этих костей обычно имеют­
ся заднетеменные, или межтеменные кости 
(postparietalia, или interparietalia), часто сли­
вающиеся у многих форм в одну, и таблитча­
тые кости (tabularia), характерные главным 
образом для более древних групп рептилий 
(котилозавры, зверообразные). Ниже темен­
ных костей находятся верхневисочные кости 

(supratemporalia), исчезающие’у многих реп­
тилий, и чешучайтые (squamosa).

У большинства пресмыкающихся позади 
глазниц, с каждой стороны черепа, образуются 
одно или два отверстия (fenestra temporalis), 
называемые височными ямами, или впадинами. 
Верхнюю из этих впадин ограничивают темен­
ная, а иногда также лобная или заднелобная 
кости — сверху и заднеглазничная с чешуйча­
той (либо верхневисочной) —снизу. Последние 
две кости образуют верхнюю скуловую, или 
верхнюю височную, дугу и одновременно огра­
ничивают сверху нижнюю височную впадину, 
замыкаемую снизу скуловой (jugale) и квад­
ратноскуловой (quadrato-jugale), а иногда и 
квадратной (quadratum) костями, которые об­
разуют нижнюю скуловую, или нижнюю височ­
ную, дугу (рис. 146). Развитие височных впа­
дин в черепе пресмыкающихся (а у архозав­
ров еще и предглазничных впадин), с одной 
стороны, способствовало его облегчению, а с 
другой — усилению мускулатуры, приводящей 
в движение челюсти. У различных групп это 
развитие происходило по-разному: у одних, 
наиболее примитивных (котилозавры, черепа­
хи), височные впадины отсутствуют вовсе, 
у большинства пресмыкающихся имеется одна 
впадина (либо верхняя, либо нижняя), а у ар­
хозавров и ранних лепидозавров — две. У змей 
в связи с подвижностью костей черепа височ­
ные дуги редуцируются.

С нижней стороны черепа пресмыкающихся 
из покровных костей, образующих небную по­
верхность, под обонятельной областью распо­
ложен парный сошник (vomer), несущий, как 
и другие кости небной поверхности, у прими­
тивных групп — зубы, а у некоторых — закры­
вающийся вторичным нёбом и превращающий­
ся тогда (крокодилы и др.) в перегородку меж 
носоглоточными ходами (ductus nasopharyn- 
gei); внутренние ноздри, или хоаны, в этом 
случае отодвигаются далеко назад. С боков и 
позади сошника следуют небные кости (pala- 
tina) и крыловидные кости, или птеригоиды 
(pterygoidea), а у многих пресмыкающихся 
еще и поперечные, или наружные крыловид­
ные кости (transversa, или ectopterygoidea); 
наконец, имеется непарный парасфеноид (ра- 
rasphenoideum), который, срастаясь с базис- 
феноидом, образует его длинный, направлен­
ный вперед отросток (rostrum), обычно не до­
стигающий сошника.

У примитивных пресмыкающихся крыловид­
ные кости подвижно соединяются с базисфе- 
ноидом посредством так называемого базипте- 
ригоидного сочленения и отделены от парас­
феноида узкими межкрыловидными ямами 
(fossae interpterygoideae), исчезающими при
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Рис. 146. Черепа различных пресмыкающихся

носовая, Р — теменная, Рm — предчелюстная, Ро — заглазничная, Pof — заднелобная,слезная, Мх — челюстная.

а — котилозавра Captorhinus, б — пеликозавра Dimetrodon, в — плезиозавра М uraenosaurus, г — текодоита Euparkeria, 
д — змеи Python. А — сочленовная кость. Ап — угловая, С — венечная, D — зубная, Еr — лобная, J — скуловая, L —

Prf — предлобная. Pro — переднеушиая, Pt — крыловидная, Qf — квадратиоскуловая, Qu — квадратная, Sa — надугло­
вая, Sm.— septomaxillare. Sp.— пластинчатая, Sq — чешуйчатая, S/ — надвисочная (Romer, 1945)

развитии неподвижного соединения крыловид­
ных костей с базнсфеноидом. Между крыло- 
видными, наружными крыловидными и неб­
ными костями бывают развиты небные, или 
подглазничные, отверстия (foramina suborbi- 
talia).

Небноквадратный, хрящ, служащий хряще­
вой основой верхней челюсти у рептилий, око­
стеневает в своей задней части, превращаясь 
в квадратную кость (quadratum), нижний ко­
нец которой образует блок для сочленения с 
нижней челюстью, а верхний упирается в че­
шуйчатую кость и либо соединяется с нею у 
большинства рептилий неподвижно (монимо- 
стилия), либо — у некоторых хищных форм 
(хищные динозавры, змеи) — подвижно 
(стрептостплия), что позволяет хищникам ши­
роко раскрывать пасть при заглатывании круп­
ной добычи. Из небноквадратного хряща раз­
вивается еще верхнекрыловидная (столбча­
тая) кость, или эпиптеригоид (columella сга- 
nii, или epipterygoideum), соединяющий кры­
ловидную кость с теменной.

Нижняя челюсть состоит из шести — 
семи костей: сочленовной (articulare)—хря­
щевого происхождения, и покровных: зубной 
(dentale), пластинчатой (spleniale), угловой 
(angulare), надугловой (supraangulаге) и ве­
нечной (coronare), часто образующей венеч­
ный отросток (processus coronoideus); послед­
няя кость — предсочленовная (praearticulare), 
или кожная сочленовная (goniale) — иногда 

срастается с сочленовной. У некоторых пре­
смыкающихся (птицетазовые динозавры) раз­
вивается впереди небольшая предзубная кость 
(praedentale).

У высших териодонтов зубная кость резко 
разрастается и иногда образует самостоятель­
ное сочленение с черепом (с чешуйчатой ко­
стью), а задние кости нижней челюсти в этом 
случае редуцируются.

Зубы пресмыкающихся — с одним корнем; 
коронка состоит из дентина, покрытого слоем 
эмали, обычно тонким; цемент играет незначи­
тельную роль в составе коронки. Смена зубов 
происходит в течение всей жизни (полифио- 
донтизм), но у териодонтов намечается пере­
ход к ограниченной смене зубов, характерной 
для млекопитающих.

По способу прикрепления к челюстям разли­
чают три основных типа зубов: n л евро­
дон тны е, прирастающие сбоку к внутрен­
ней поверхности челюстных костей, акро­
донтные, прирастающие своим основанием 
к краю челюстей, и текодонтные, сидя­
щие в ячейках-альвеолах. Наиболее древние 
пресмыкающиеся имели слабо выраженное 
текодонтное прикрепление зубов (субтекодонт-' 
ный тип), из которого у зверообразных, Архо­
завров, синаптозавров и ранних ихтиозавров 
развился настоящий текодонтный тип. Для 
большинства лепидозавров характерен плевро- 
донтный тип или развившийся из него акро- 
донтный.
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Большинство пресмыкающихся обладает 
слабодифференцированными зубами, но у выс­
ших зверообразных они подразделяются, по­
добно млекопитающим, на резцы, клыки и ко­
ренные, имеющие бугорчатую поверхность. 
Форма зубов значительно варьирует, в зави­
симости от рода пищи, особенно у раститель­
ноядных пресмыкающихся. У хищных пресмы­
кающихся зубы обычно либо округлые, с ост­
рой конической вершиной, либо ножевидные 
уплощенные, с режущими краями. У крупных 
щщннков (горгонопснн, карнозавры) были 
развиты мощные клыки. Особое строение име­
ют зубы ядовитых змей: они снабжены специ­
альным желобком или каналом для стока яда.

Рис. 147. Шейные позвонки 
Ophiacodon с интерцентрами 

(Williston, 1925)

У плакодонтов зубы приспособлены для раз­
давливания раковин моллюсков — они резко 
уплощены и образуют своеобразную «мосто­
вую» на небной поверхности. Наконец, черепа­
хи и поздние птерозавры лишены зубов вовсе.

Посткраниальный скелет. В поз­
воночнике пресмыкающихся по сравнению 
с земноводными наблюдается большая диффе­
ренцированность: он делится, как у птиц и мле­
копитающих, на пять отделов: шейный, груд­
ной, поясничный, крестцовый и хвостовой, од­
нако обычно отдел поясничный нечетко отли­
чим от грудного.

Как и у земноводных, различаются три ос­
новных типа позвонков: амфицельные (двояко­
вогнутые), процельные (вогнутые спереди) и 
опистоцельные (вогнутые сзади). Первые ха­
рактерны главным образом для низших репти­
лий— котилозавров и пеликозавров, пли вод­
ных форм. Ингода развиваются позвонки, пе­
реходные к платицельному типу, с уплощенной 
сочленовной поверхностью — платиамфицель- 
ные и даже платицельные (у завроптеригий). 
У примитивных пресмыкающихся тела позвон­
ков прободены хордой, и между ними сохра­
няются интерцентры (intercentra), или гипоцен­
тры (hypocentra), характерные для лабирин­

тодонтов (рис. 147). В шейной и поясничной 
областях к интерцентрам прикрепляются реб­
ра, а в хвостовой — гемальные дуги, образую­
щие гемальные отростки, пли гемапофпзы 
(hemapophyses). У более высокоорганизован­
ных пресмыкающихся хорда во взрослом со­
стоянии не сохраняется, а интерцентры прира­
стают к позвонкам или редуцируются совсем.

Невральные отростки позвонков, или невра- 
пофизы (neurapophyses), у пресмыкающихся 
по сравнению с земноводными хорошо разви­
ты (рис. 148), что усиливает подвижность 
туловища благодаря усилению мускулатуры, 
прикрепляющейся к этим отросткам. У некото­
рых форм невральные отростки, с обтягивав­
шей их, вероятно, тонкой кожной перепонкой 
(«парус»), выходили за обычную линию спины 
(пеликозавры, хищные динозавры). Функцио­
нальное значение такого образования не со­
всем ясно, но первоначально оно возникло, воз­
можно, как защитное.

Невральные дуги образуют хорошо разви­
тые сочленовные отростки для сочленения со 
смежными позвонками. Сочленение позвонков, 
как и у амфибий, осуществляется при помощи 
передних сочленовных отростков, или презига- 
пофизов (praezygapophyses), и задних, или 
постзигапофизов (postzygapophyses),' имею­
щих хорошо развитые сочленовные поверхно­
сти. Иногда на невральных дугах развиваются 
дополнительные непарные сочленовные отрост­
ки: впереди — зигосфены (zygosphenes). н сза­
ди — гипосфены (hyposphenes), соответствен­
но которым на смежных позвонках имеются 
сочленовные ямки — зигантры (zyganthra) и 
гипантры (hypanthra).

Боковых отростков две пары: нижние отхо­
дящие от тела позвонка — парапофизы (para­
pophyses) , служащие для прикрепления голов­
ки ребра (capitulum), и верхние, отходящие от 
невральных дуг —диапофпзы (diapophyses) — 
для прикрепления реберного бугорка (tubercu- 
lum). Часто функционирует та пли другая 
пара, у разных рептилий по-разному. В случае 
невыраженностп парапофпзов головки ребер 
прикрепляются непосредственно к фасеткам на 
телах позвонков (рис. 149). У примитивных 
пресмыкающихся головки ребер могут при­
крепляться к пнтерцентрам.

Шейные позвонки имеют четко выраженную 
дифференциацию, но еще несут шейные ребра, 
значительно редуцированные и обычно отсут­
ствующие на первых позвонках. Первый шей­
ный позвонок, или атлант, атлас (atlas), пред­
ставляющий собственно невральную дугу, ти­
пичен для высших позвоночых. Второй 
шейный позвонок, или эпистрофей >(epistro- 
phaeus), к которому прирастает тело первого
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Рис. 148. Спинные позвонки различных пресмыкающихся:

а, б — ихтиозавра Ophthalmosaurus, в, г — плезиозавра Cryptocleidus, д, е — ареосцелидии 
ж. з, и ~ змеи Coniophis (Romer, 194Б)

позвонка с образованием зубовидного отростка 
эпистрофея (processus odontoideus) для вхож­
дения в дугу атласа, присущ только высшим 
позвоночным. Такое строение первых двух по­
звонков обеспечивает значительно большую

а б

Рис. 149. Причленение ребер к по­
звонкам у пресмыкающихся:

а — у ихтиозавра Ichthyosaurus, б — у те-
кодонта Phytosaurus, az. pz — передний
и задним сочленовые отростки позвонка, 
d — диапофиз, р — парапофиз (Williston, 

1925)

подвижность головы, чем у амфибий. У неко­
торых пресмыкающихся между черепом и ат­
ласом сохраняются самостоятельно еще остат­
ки невральной дуги проатласа (proatlas), тело 
которого может сливаться с атласом. Число 
шейных позвонков у пресмыкающихся сильно 
меняется от нескольких штук до нескольких 
десятков (например, у плезиозавров).

Грудные позвонки несут хорошо развитые 
ребра, нижние концы которых могут оставать­

ся хрящевыми, так же как и сама грудина 
(sternum), с которой они соединяются, обра­
зуя грудную клетку. У многих пресмыкающих­
ся ребра двухголовчатые. Двойное соединение 
ребер с позвоночником, обеспечивающее более 
активную их подвижность, и выделение груд­
ной области у пресмыкающихся дало им воз­
можность более совершенного дыхания (путем 
сжимания и расширения грудной клетки), не­
жели у амфибий, и является одним из приспо­
соблений позвоночных к условиям наземной 
жизни. У некоторых пресмыкающихся (напри­
мер, у ринхоцефалов), как и у птиц, ребра 
соединяются между собой посредством крюч­
ковидного отростка (processus incinatus). Та­
кое строение способствует упрочению грудной 
клетки. У пресмыкающихся, передние конечно­
сти которых редуцируются (змеи, ящерицы, 
хищные динозавры), грудина также редуци­
руется. На грудину сверху налегает надгру- 
динник (episternum), гомологичный соответ­
ствующей кости лабиринтодонтов и, как и гру­
дина, исчезающий с редукцией передних ко­
нечностей.

Поясничный отдел позвоночника у большин­
ства пресмыкающихся выражен нечетко, и тог­
да грудные и поясничные позвонки, вместе 
взятые, называются спинными. Поясничные 
позвонки характеризуются отсутствием обособ­
ленных ребер, которые прирастают к боковым 
(поперечным) отросткам. У некоторых пресмы­
кающихся (анкилозавры) поясничный отдел 
сливается с крестцовым.

В крестцовом отделе (рис. 150) сильно видо­
измененные крестцовые ребра, сливающиеся с 
поперечными .отростками, причленяются к 
подвздошным костям таза. Число крестцовых
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позвонков у небольших и древних пресмыкаю- 
[ щихся невелико: два — три, а у крупных, 
r особенно бипедальных (двуногих по способу

Рис. 150. Крестец пресмыкающихся:
а — ящерицы Iguana, б — рогатого динозавра Triceratops.

С, — 1-й хвостовой позвонок, Ps — предкрестцовый позвонок
(а — Wilbiston, 1925; б —1—10— крестцовые

Hatcher, Marsh, lull, 1907)

хождения), доходило до 10 (притом СЛИВШИХ­
СЯ между собой), поскольку на крестец прихо­
дилась значительная тяжесть тела. У ихтио­
завров, безногих ящериц и змей область крест­
ца слабо выражена, и с тазовым поясом он не 
связан.

В хвостовом отделе остатки ребер, если они 
имеются, прирастают к поперечным отросткам. 
Гемальные отростки, хорошо развитые у всех 
пресмыкающихся, но различные по форме, при­
членяются к позвонкам интервертебрально. 
Число хвостовых позвонков у пресмыкающих­
ся довольно велико, особенно у некоторых вод­
ных, плававших при помощи хвоста.

Конечности и их пояса. Парные ко­
нечности пресмыкающихся ярко отражают раз­
нообразие адаптаций этого класса позвоноч­
ных. Исходным типом была пятипалая конеч­
ность лабиринтодонтов, претерпевшая в ходе 
эволюции пресмыкающихся значительные из­
менения. Так, у водных пресмыкающихся раз­
вились ластовидные конечности (ихтиозавры, 
завроптерпгпи); у рептилий, приспособивших­
ся к жизни в воздухе (птерозавры), передние 
конечности преобразовались в крылья; у дре­
весных форм (ящерицы и др.) выработались 
цепкие конечности; у передвигавшихся по зем­
ле (динозавров) конечности эволюциониро­
вали часто так же, как у наземных млекопи­
тающих или бегающих птиц. Наконец, у пол­
зающих рептилий (змеи, некоторые ящерицы) 

конечности испытали частичную или полную 
редукцию. В зависимости от изменений в стро­
ении конечностей менялось и строение их поя­
сов. По сравнению с амфибиями-—водными 
пли полуводными — у рептилий плечевой пояс 
постепенно стал менее массивным и состоя­
щим из меньшего числа костей, тогда как таз, 
как правило (за исключением змей и ихтио­
завров), стал’более мощным, особенно у форм, 
приспособившихся к двуногому хождению 
(динозавры).

У примитивных пресмыкающихся (котило­
завры и др.) в плечевом поясе сохра­
няется еще много хряща. Основными элемен­
тами плечевого пояса, кроме грудины (ster­
num), являются окостеневающие лопатка (sca­
pula) и коракоид (coracoideum). Они соеди­
няются между собой у большинства рептилий 
швом, образуя скапулокоракоид (scapulocora- 
coideum) с сочленовной ямкой для плеча. Ко­
ракоид пронизан отверстием (рис. 151а). Во­
круг лопатки и коракоида у примитивных реп­
тилий сохраняются дополнительные хрящевые 

Рис. 151. Плечевой пояс пресмыкающихся:
а — котилозавра Dladectes ■ б — ящеротазово^о динозавра~*Л1ог- 
osatirus. Cl — ключица, Сг — коракоид, Cth — клейтрум/G/'— 
сочленовная ямка, ICL — межключнца, Sc ■— лопатка (Romer, 

1945)

элементы: надлопатка (suprascapula), проко­
ракоид (procoracoideum) и эпикоракоид (epi- 
coracoideum). Прокоракоид у большинства 
древних рептилий окостеневает. Из покровных 
костей — cleithrum, характерное для низших 
позвоночных, у рептилий редуцируется. Дру­
гие покровные кости — ключицы (claviculae) 
и межключица, пли надгрудинник (interclavi- 
cula, или episternum)—у большинства сохра­
няются, отсутствуя лишь у некоторых групп 
(динозавры) (рис. 151а). Межключица обыч­
но имеет ромбовидную или Т-образную форму. 
У водных пресмыкающихся вентральная часть 
плечевого пояса обычно сильно расширена за 
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счет разрастания коракоидов. У безногих форм 
(змеи, некоторые ящерицы) плечевой пояс мо­
жет редуцироваться совсем.

Тазовый пояс (рис. 152), как и у амфи­
бий, состоит из трех парных костей хрящевого

Рис. 152. Тазовый пояс пресмыкающихся:
а — котилозавра б — птицетазового
динозавра Thescelosaurus, в — ихтиозавра Ophth- 

almosaurus
а — вертлужная впадина, 11 —подвздошная кость, 
Ish — седалищная кость, Р — лобковая кость 

(а, б — Romer, 1945; в — Huene, 1956)

происхождения: подвздошной (ilium), соеди­
няющейся с крестцом, седалищной (ischium) 
и лобковой (pubis), образующих обычно на 
стыке вертлужную, или ацетабулярную впади­
ну (acetabulum) —для сочленения с бедром. 
У некоторых форм (например, динозавров) 
она имеет вид сквозного отверстия. В лобко­
вой кости имеется канал для прохождения нер­
ва (canalis obturatorius), или обтюраторное 
отверстие (foramen obturatum). Между лобко­
вой н седалищной костями у большинства реп­
тилий образуется окно (fenestra ischio-pubica), 
или тироидное отверстие (fenestra tyroidea). 
У динозавров лобковая и седалищная кости 
расходятся под углом в стороны, благодаря 
чему таз приобретает характерное трехлучевое 
строение. У птицетазовых динозавров сильно 
развитая лобковая кость образует впереди 
предлобковый отросток (praepubis), а сзади — 
заднелобковый отросток (postpubis). У ихтио­
завров и ползающих лепидозавров (змеи, без­
ногие ящерицы) тазовый пояс частично или 
полностью редуцирован.

Конечности у неспециализированных, глав­
ным образом более древних форм сохраняют 

облик конечностей земноводных. Плечо и бед­
ро у примитивных пресмыкающихся лежат в 
горизонтальной плоскости, а затем, в процессе 
эволюции, происходит их постепенный поворот 
в вертикальную плоскость путем опускания 
вниз дистальных концов плеча и бедра, что 
обеспечило более высокую постановку тела 
над землей и более легкое его поддержание, 
а вместе с тем и более легкое передвижение.

На дистальном конце плечевой кости (hume­
rus) имеются внутреннее эпиконднлярное от­
верстие (foramen entepicondyloideum) и на­
ружное (foramen ectepicondyloideum), служа­
щие для прохождения нервов и кровеносных 
сосудов. Эти отверстия могут присутствовать 
оба (например, у ринхоцефалов), либо одно из 
них (у большинства групп), или же может от­
сутствовать совсем (архозавры). Локтевая 
кость (ulna) обычно более длинная, чем луче­
вая (radius), и в верхней части имеет отросток 
(olecranon) для прикрепления мускула, разги­
бающего локоть. У примитивных пресмыкаю­
щихся olecranon не выражен.

Кисть пресмыкающихся очень сильно варьи­
рует как по форме, так и по числу костей. 
У менее специализированных форм обычно 
имеется три ряда карпальных костей (сагра- 
lia). Проксимальный ряд состоит из radiale, 
intermedium и ulnare, средний — из одной или 
нескольких центральных косточек — centralia, 
а дистальный — из carpalia distalia 1—5. Кро­
ме перечисленных костей, иногда сохраняется 
в проксимальном ряду также гороховидная 
косточка (pisiforme). У динозавров,—что, по- 
видимому, связано с бипедализмом,— число 
карпальных костей может сокращаться до 
одной — двух. Число пальцев передней конеч­
ности обычно пять, но у бипедальных форм 
наблюдается их сокращение до трех, а у ихтио­
завров— увеличение до семи — восьми (гипер- 
дактилия); соответственно уменьшается или 
увеличивается число фаланг (phalanges), до­
стигающее нескольких десятков у ихтиозавров 
(гиперфалангня). У черепах и высших зверо­
образных фаланговая формула, как у млеко­
питающих: 2, 3, 3, 3, 3. У большинства же пре­
смыкающихся фаланговая формула как перед­
ней, так н задней конечности: 2, 3, 4, 5, 3(4).

Бедренная кость (femur) _ у бипедальных 
форм несет посредине ствола мощный выступ, 
так называемый четвертый трохантер, к кото­
рому прикреплялась бедрено-хвостовая муску­
латура, игравшая важную роль в движении 
конечности. У четвероногих форм этот трохан­
тер обычно не развит или развит слабо, так же 
как и у форм, вторично вернувшихся -к чет­
вероногому хождению, он редуцируется. У 
большинства пресмыкающихся кости голени
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Рис. 153. Передняя конечность 
пресмыкающихся:

а — пеликозавра Ophiacodon, б — ихтиозавра. 
Ophthalmosaurus, в — птерозавра — Pterodactylus. 
I—V — пальцы, Н — плечевая кость, U — пакгк- 
вая кость, 7? — лучевая кость, Р — гороховидная

кость, тс — пястные кости (Williston, 1925)

сходны в общих чертах с костями предплечья, 
но у бипедальных форм большая берцовая 
кость (tibia) сильно развита, тогда как малая 
берцовая (fibula) заметно редуцируется, по­
добно тому, как это происходит у птиц.

Значительные изменения претерпевает стопа 
рептилий: у большинства в проксимальном 
ряду сохраняются лишь две кости: таранная 
(astragalus) и пяточная (calcaneus). Первая 
образуется за счет слияния tibiale, intermedium 
и centrale, а вторая гомологична fibulare. Из 
дистальных элементов крайние tarsalia (I и 2; 
4 и 5) обнаруживают тенденцию к слиянию 
между собой. Одновременно у архозавров и 
лепидозавров развивается пнтертарзальное 
сочленение, благодаря соединению прокси­
мального ряда тарзальных костей с костями 
голени (tibiotarsus), а дистального ряда — с 
метатарзальными костями (tarsometatarsus). 
Наиболее совершенно это выражено у дино­
завров, конечности которых имеют такое же 
строение, как и у птиц. У бипедальных форм 
число пальцев сокращается до трех (за счет 
редукции крайних — I и V), но фаланговая

а б
Рис. 154. Задняя конечность пресмыкающихся.

а — хищного динозавра Tyrannosaurus, б —пеликозавра

—V — пальцы: кости: F — бедренная, T — большая берцо- 
ая, Ft — малая’ берцовая, а — таранная, с — пяточная.
mt — плюсневые (а — Huene 1956; б — Williston, 1925)

формула, свойственная большинству рептилий, 
строго выдерживается.

Передняя конечность у рептилий повернута 
локтевым суставом назад, а задняя — колен­
ным сустйвом вперед. У разных групп пресмы­
кающихся эволюция конечностей, в зависимо­
сти от способа передвижения, шла разными 
путями (рис. 153, 154). У сухопутных форм 
проксимальные отделы конечностей удлиняют­
ся, причем в передней конечности это удлине­
ние происходит главным образом за счет пле­
ча, а в задней — за счет голени. Одновремен­
но с переходом из горизонтального положения 
в вертикальное у плечевой и большой берцо­
вой костей происходит поворот нижних концов 
по отношению к верхним примерно на 90° — 
кости становятся как бы перекрученными по­
средине с расположением своей проксималь­
ной и дистальной частей в двух взаимнопер- 
пенднкулярных вертикальных плоскостях. Осо­
бенно заметно такое строение большой берцо­
вой кости у бипедальных форм (динозавры), 
у которых она обычно длиннее бедренной, яв­
ляясь основной опорной костью голени.

У водных пресмыкающихся — ихтиозавров, 
зауроптеригий, плакодонтов и морских чере­
пах, в отличие от наземных, развитие конеч­
ностей, преобразуемых в ласты, шло по дру- 
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тому пути — проксимальные отделы укорачи­
вались, а дистальные удлинялись или расши­
рялись не только за счет непосредственного 
увеличения костей, но и благодаря гипердак- 
тилии и гиперфалангии. Еще большую специа­
лизацию претерпели конечности и пояса у пте­
розавров — в связи с приспособлением к поле­
ту: в передних конечностях, преобразованных 
в крыло, сильное развитие получает лишь один 
палец, натягивающий летательную перепонку, 
остальные сохраняются в рудиментарном ви­
де; задние конечности также сильно редуци­
руются в связи с частичной или почти полной 
утратой ими функции передвижения. У пол­
зающих рептилий (змеи, некоторые ящерицы) 
конечности редуцировались полностью.

Принципы систематики
Неясность филогенетических связей между 

отдельными группами пресмыкающихся не 
дает возможности достаточно точно разрабо­
тать их систематику. Поэтому в вопросах си­
стематики пресмыкающихся нет единства — 
не только по объему систематических групп 
и их праву на существование, но и вплоть до 
того, что оспаривается правильность отнесения 
к пресмыкающимся некоторых групп, как, на­
пример, ихтиозавров, а также батрахозавров, 
относимых попеременно (иногда одними и теми 
же авторами) то к земноводным, то к пресмы­
кающимся. Наконец, есть тенденция (Huene, 
1920—1956) к соединению пресмыкающихся с 
птицами, поскольку птицы, происходящие от 
текодонтов, могут считаться равнозначными 
другим группам архозавров: текодонтам, кро­
кодилам, динозаврам и птерозаврам.

Очень долгое время господствовал принцип 
систематики, основанный только на наличии и 
расположении височных впадин. Согласно это­
му принципу пресмыкающихся делили на че­
тыре подкласса: анапсид (не имеющих височ­
ной впадины), синапсид (с нижней височной 
впадиной), парапсид (с верхней височной впа­
диной) и диапсид (с двумя височными впади­
нами). Однако, если принять во внимание ос­
новные эволюционные направления групп пре­
смыкающихся, то правильность объединения в 
четыре указанных подкласса вызывает ряд 
сомнений, тем более, что нет и единых взгля­
дов на принадлежность к этим подклассам тех 
или иных групп (черепахи, мезозавры и др.). 
Согласно предлагаемой классификации пре­
смыкающиеся делятся на семь подклассов: 
котилозавры (Cotylosauria), черепахи (Chelo- 
nia), зверообразные (Theromorpha), ихтиозав­
ры (Ichthyopterygia), синаптозавры (Synapto- 
sauria), архозавры (Archosauria) и лепидозав- 

ры (Lepidosauria). Эти подклассы характери­
зуются не только четко выраженными особен­
ностями строения всего животного (форма те­
ла, конечностей, зубного аппарата и т. д.), но 
и определенными филогенетическими взаимо­
отношениями друг с другом и родственными 
классами позвоночных, а также, как правило, 
определенным образом жизни (морские и на­
земные) и разграничением во времени суще­
ствования (палеозойские и мезозойские).

Историческое развитие
Эпоха появления пресмыкающихся — верх­

ний карбон 1 — совпадает с началом герцин- 
ского горообразования, вызвавшего осушение 
громадных заболоченных низменностей, что 
дало естественный толчок для дальнейшего 
приспособления растений и животных к назем­
ным условиям существования. Споровые ра­
стения начали уступать место голосеменным, 
лучше приспособленным к размножению и су­
ществованию в условиях континентального 
климата. В животном мире пресмыкающиеся 
в отличие от своих предков — лабиринтодон­
тов— приобрели два важных преимущества: 
плотный роговой покров, предохраняющий 
тело от потери влаги, и способность размно­
жаться на суше путем откладывания яиц, снаб­
женных плотной оболочкой и большим коли­
чеством питательного желтка. Поэтому моло­
дое пресмыкающееся оказалось вполне гото­
вым для жизни на суше.

Самые древние и примитивные пресмыкаю­
щиеся — котилозавры — наиболее близки не 
своему строению к лабиринтодонтам, но уже 
приспособлены к жизни на суше, утратив по­
стоянную связь с водой (исчезновение органов 
боковой линии, уменьшение хвоста, хорошо 
развитые конечности наземного типа и т. д.).

Предками котилозавров были, вероятно, ар­
хаические амфибии каменноугольного перио­
да, близкие к сеймуриям из подкласса батра­
хозавров (Batrachosauria). Большинство коти­
лозавров сохраняет ряд примитивных признэ 
ков, свойственных амфибиям, а именно: сплош 
ная крыша черепа, без височных впадин, темен 
ное отверстие, амфицельные позвонки, массив­
ный плечевой пояс и слабо развитый кресте;?, 
и т. д. Первые котилозавры — диадекты и кап 
торины (верхний карбон — нижняя пермь) бь 
ли хищники или насекомоядные. Во второй ш 
ловине пермского периода, когда котилозавры 
достигают широкого распространения и разно- 

1 Описанные остатки рептилий из среднего карбонг 
недостоверкы к могут оказаться принадлежашими амфи­
биям.
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образин, появляются и растительноядные фор­
мы подчас громадных размеров (парейазав­
ры), а также мелкие насекомоядные и моллюс- 
коядные проколофоны — последние из котило­
завров, переходящие в мезозой.

v прогрессивных котилозавров — капто- 
. - начинается развитие в черепе височных 

; падин, а также появляется слабо выраженная 
текодонтность зубов. Эти признаки свойствен­
ны зверообразным, появляющимся также в 
позднекарбоновую эпоху (вскоре после котило­
завров), но, как и котилозавры, получающим 
широкое распространение в перми. Возможно, 
апторины являются связующим звеном между 
отилозаврами и зверообразными, в частности, 

пеликозаврами, имеющими с ними много сход­
ства в строении черепа и зубов.

Архаические пеликозавры — офиакодонты — 
обладали еще уплощенным черепом со слабо 
выраженным венечным отростком нижней че­
люсти и почти недифференцированными зуба­
ми; у них также имелись и небные зубы, а в 
амфицельных позвонках сохранялись интер­
центры и отверстие для хорды. Большинство 
пеликозавров — офиакодонты и сфенакодоп- 
ты — были хищниками, но эдафозавры, пере­
шедшие к полуводному образу жизни, стали 
растительноядными и моллюскояднымп.

Расцвет пеликозавров приходится на ранне­
пермскую эпоху. Вероятно, в конце раннеперм­
ской эпохи появляются дейноцефалы, а не­
сколько позднее — на границе ранне- и поздне­
пермской эпох — появляются и другие основ­
ные группы зверообразных: зверозубые и ди­
цинодонты. Все эти группы — потомки пелико­
завров; возможно при этом, что непосредствен­
ными предками териодонтов и дицинодонтов 
являются дейноцефалы, представляющие в 
этом случае промежуточное звено между низ­
шими и высшими зверообразными. Существу­
ет мнение, что пеликозавры могли быть и пред­
ками архозавров, с которыми они сходны не 
только общим обликом и текодонтным строе­
нием зубов, но и некоторой тенденцией к бипе­
дальному типу передвижения — у ряда форм 
задние конечности заметно длиннее передних, 
а у эдафозавров, например, хорошо развит чет­
вертый трохантер бедра.

Таким образом, пеликозавры — важная в 
эволюционном отношении группа.

Дицинодонты представляют собой уклонив­
шуюся ветвь — их эволюция пошла по линии 
развития массивного черепа, сильно расширен­
ного в затылочной области, с редукцией зубов 
н одновременным превращением передних кон­
цов челюстей в клюв. Для некоторых дицино­
донтов характерен мощный крестец (до вось­
ми позвонков), который может указывать на 

двуногое хождение, и фаланговая формула, 
свойственная млекопитающим: 2, 3, 3, 3, 3. Три­
асовые дицинодонты (Stahlekeria) достигали 
гигантских размеров — с крупного носорога.

Териодонты являются соединительным зве­
ном между пеликозаврами и млекопитающими. 
Особенно большое сходство териодонтов и мле­
копитающих обнаруживается в строении чере­
па и зубов. В связи с преобразованием слухо­
вого аппарата у териодонтов происходит редук­
ция квадратной кости и задних костей нижней 
челюсти с одновременным развитием зубной 
кости, несущей хорошо выраженный венечный 
отросток. Межвисочный отдел превращается в 
сагиттальный гребень. Затылочный мыщелок, 
как и у млекопитающих, становится двойным. 
Зубы дифференцируются на резцы, клыки и ко­
ренные; развивается вторичное небо. Теменное 
отверстие исчезает. Если считать, что темен­
ной орган имел значение для терморегуляции, 
то его исчезновение позволяет предполагать, 
появление постоянной температуры тела у те­
риодонтов. Посткраниальный скелет у терио­
донтов построен легко; интерцентры в позвон­
ках исчезают; на лопатке развит акромиаль­
ный выступ (acromion), характерный для мле­
копитающих, конечности длинные, тело высоко 
поднято над землей. Фаланговая формула, ти­
пичная для млекопитающих: 2, 3, 3, 3, 3. Соот­
ветственно общему функциональному услож­
нению организма заметное развитие получает 
мозжечок.

Большинство териодонтов — хищники; неко­
торые из них, как, например, горгонопсии (1по- 
strancevia и др.) достигали размеров тигра и 
более и имели саблевидные клыки, предназна­
ченные для закалывания крупной жертвы. 
В этом отношении горгонопсий можно рассмат­
ривать как биологических предшественников 
саблезубых кошек, также как териодонтов в 
целом — предшественниками ряда групп на­
земных млекопитающих,— и хищников в пер­
вую очередь.

Что касается непосредственных предков мле­
копитающих среди териодонтов, то одни счита­
ют таковыми циподонтов, другие иктидозав­
ров, так как тероцефалы и горгонопсии (верх­
няя пермь) еще слишком примитивны (после- 
клыковые зубы еще не имеют бугров, теменное 
отверстие большое, вторичное нёбо слабо раз­
вито или отсутствует вовсе, затылочный мыще­
лок одинарный, венечный отросток слабо раз­
вит и т. д.), а бауриаморфы (нижний триас), 
вероятно, представляют несколько уклонившу­
юся ветвь с сохранением ряда примитивных 
признаков (рудиментарный клейтрум, одинар­
ный мыщелок, большая квадратная кость и 
T. д.).
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У цинодонтов (верхняя пермь — верхний 
триас?) затылочный мыщелок двойной, вторич­
ное нёбо уже достаточно хорошо развито, зуб­
ная кость большая, с мощным венечным отро­
стком, послеклыковые зубы со сложными ко­
ронками разнообразного типа. Значительные 
преобразования происходят в слуховой обла­
сти: квадратные кости редуцированы, на че­
шуйчатых — хорошо выражен слуховой проход. 
Но в то же время в черепе еще сохраняются 
заднелобные кости, а у некоторых представи­
телей и небольшое теменное отверстие. Как и у 
млекопитающих, у цинодонтов уже хорошо вы­
ражено прямохождение, но, например, фалан­
говая формула остается еще типично рептиль­
ной: 2, 3 4, 5, 3.

Иктидозавры (верхний триас) — более высо­
коорганизованные формы, чем цпнодонты. 
В черепе иктидозавров, весьма похожем на че­
реп типичных млекопитающих, предлобные, 
заднелобные и Заднеглазничные кости исчеза­
ют и височная впадина сливается с глазницей, 
лобные и слезные кости редуцированы, темен­
ные кости образуют высокий сагиттальный гре­
бень, зубная кость сильно разрастается и мо­
жет возникать непосредственное челюстное 
сочленение с чешуйчатой костью, хотя наряду 
с ним сохраняется соединение осевой части че­
репа с нижней челюстью посредством квадрат- 
но-артикулярного сустава. Следовательно, ик­
тидозавры, находящиеся по высоте организа­
ции в целом уже почти на уровне млекопита­
ющих, сохраняют и некоторые примитивные 
черты. Но несомненно, если иктидозавры и не 
прямые предки млекопитающих, то стоят к ним 
очень близко.

Котилозавры и зверообразные, составляю­
щие одну из линий развития среди пресмыка­
ющихся, являются в основном палеозойскими 
группами, возникшими на северных материках 
(С. Америка и Европа) и расселившимися от­
туда на юг — по всей Гондване. Формирова­
ние и расцвет этих групп приходится на перм­
ский период, в триасе котилозавры и зверооб­
разные исчезают1; уступая место мезозойским 
пресмыкающимся, многие из которых, и преж­
де всего черепахи, являются, вероятно, потом­
ками котилозавров.

Как и котилозавры, черепахи лишены височ­
ной впадины, хотя их ушная вырезка рассмат­
ривается иногда как преобразованная впади­
на, и на основании этого черепах сближают с 
морскими пресмыкающимися, что малоправдо­
подобно. Непосредственной преемственности 
между котилозаврами и черепахами пока не

1 Юрские иктидозавры, возможно, принадлежат к 
млекопитающим.

удалось установить. В то же время, в отличие 
от котилозавров, у черепах отсутствуют в че­
репе некоторые кости, например, tabulate.

Наиболее древними из известных являются 
триасовые черепахиМорфологически они 
сравнительно мало отличаются от всех более 
поздних, хотя и сохраняют еще некоторые при­
митивные черты (небные зубы, слабое слияние 
костей плечевого пояса с пластроном, отсутст­
вие способности к втягиванию в панцирь голо­
вы, хвоста, ног и т. д.). Это свидетельствует о 
том, что черепахи, возможно, уже в перми чет­
ко определились как самостоятельная эволю­
ционная ветвь, и если и имеется связь черепах 
с котилозаврами, то на довольно ранних ста­
диях эволюции пресмыкающихся. Черепахо­
образная рептилия Eunotosaurus (из пермских 
отложений Ю. Африки), рассматривавшаяся 
некоторыми авторами в качестве возможного 
предка черепах, скорее является формой кон­
вергентной, нежели родственной, может быть, 
параллельной, но едва ли исходной, так как 
Eunotosaurus имеет черты узкой специализа­
ции (строение брюшных ребер), не повторяю­
щиеся ни у одной из черепах.

Эволюция черепах шла очень медленно, и 
например, юрские черепахи по строению скеле­
та уже очень близки к современным. Черепахи, 
будучи резко отличными от всех других реп­
тилий, являют вместе с тем и пример морфоло­
гического однообразия. Наиболее существенны 
различия между сухопутными и водными чере­
пахами. Первые имеют резко выпуклый пан­
цирь, вторые — плоский. Некоторые из водных 
черепах (Archelon и др.), перейдя к жизни в 
море, достигли очень крупных размеров, с од­
новременным преобразованием конечностей в 
ласты и частичной редукцией панциря (облег­
чение веса тела).

Черепахи, если не считать чешуйчатых, яв­
ляются, пожалуй, наиболее сохранившейся 
группой пресмыкающихся, довольно широко 
распространенной еще и в настоящее время по 
всему Земному шару, преимущественно в теп­
лых широтах.

Особое направление в эволюции пресмыкаю­
щихся составляют морские рептилии — ихтио­
завры и синаптозавры. Связь этих групп с их 
предками неясна. Некоторые авторы рассмат­
ривают в качестве предков ихтиозавров груп­
пу древнейших водных рептилий — мезозавров 
(верхний карбон), однако между двумя этим;’ 
группами, кроме приспособления к жизни 
воде (к тому же различного), мало общего. 
Другие палеонтологи считают предками

1 Данные о находке щитков черепахи в пермских от­
ложениях Франции не очень достоверны.
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ихтиозавров амфибий или даже объединяют 
ихтиозавров с ними (Huene, 1956), основы­
ваясь на сходной складчатости эмали зубов 
(как у лабиринтодонтов), бороздах на челю­
стях, подобных каналам боковой линии и т. д. 
Но, скорее всего, предками ихтиозавров были 
котилозавры, к которым довольно близки по 
строению крыши черепа и другим признакам 
такие примитивные формы, как Mixosatirus и др.
Ихтиозавры (триас — мел) представляют 

сильно специализированных рептилий в связи 
с длительным приспособлением к жизни в во­
де (в море). Триасовые ихтиозавры еще доста­
точно ясно отражают их происхождение от на­
земных животных: они имеют низкое тело, до-. 

■ вольно длинную шею и слабо изогнутый хвост, 
; но юрские ихтиозавры (наиболее широко рас- 
! пространенные) обладают уже типично рыбо­

образным обликом: их тело высокое, веретено­
видное, сжатое с боков, как у рыб. На спине 
и хвосте развились кожные плавники, а конеч­
ности преобразовались в ласты; при этом для 

: ~сех ихтиозавров характерна гиперфалангия, 
; некоторых — и гипердактилия (до семи — 
■ьми пальцев), увеличивавшая опорную пло- 
дь ласта. Фаланги, видимо, в связи с их сла- 
i подвижностью в- ласте, утратили хорошо 
саженные суставы и приобрели катушкооб- 
:ную форму, типичную для водных позво- 
ных, но вместе с тем укорочение фаланг 

. сспечивало необходимую гибкость ласта.
Ь Проксимальные кости конечностей в целом ис- 
■ гмтали укорочение, а таз сильно редуцировал- 

стратив свое соединение с крестцом. Тела 
позвонков в связи с меньшей нагрузкой и мень- 

Ршей сложностью движений в воде, при рыбо- 
.зной форме тела, стали глубоко амфицель- 
п, как и у рыб. Рыло за счет предчелюст- 
костей удлинилось, как у типичных рыбо­

ядных хищников, причем ноздри относительно 
[далеко отодвинулись назад, что возможно, ука­
зывает на обитание ихтиозавров в верхних сло- 
>ях воды (такое положение ноздрей при охоте 
|и поедании добычи — рыбы — могло облегчать 
[дыхание). В глазницах развились склеротиче­
ские пластинки, предохранявшие глаза от дав­
ления воды и обычно характерные для живот­
ных, обитающих в воде или в воздухе. Находки 
эсобей молодых экземпляров внутри скелетов 
врослых ихтиозавров дают основание предпо- 
1агать живородность, как это имеет место у 
^которых других пресмыкающихся. Живород- 
ость у ихтиозавров, по-видимому, диктовалась 
х рыбообразным строением, исключавшим 
озможность выхода на сушу.
Таким образом, эволюция ихтиозавров шла 
направлении адаптации к жизни в воде, при- 
)м в открытой части моря. Ихтиозавры — пре­

имущественно крупные, активные хищники — 
биологически были подобны акулам среди рыб 
или дельфинам среди млекопитающих, с кото­
рыми они обнаруживают удивительную конвер­
генцию в строении. Своего расцвета ихтиозав­
ры достигли в юре. В раннемеловую эпоху чис­
ло ихтиозавров резко сокращается, и до позд­
немеловой эпохи доживают лишь отдельные 
представители.

Несколько иным путем шли эволюция другой 
группы водных пресмыкающихся — синапто- 
завров, не являющихся морфологически столь 
однообразными, как ихтиозавры. Среди синап- 
гозавров резко выделяются три ветви: проторо- 
завры, плакодонты и завроптеригии.

Проторозавры, или ареосцелидии 1 (верхний 
карбон — нижний мел?) представляют собой 
наземных, частично, быть может, древесных 
рептилий ящерицеобразного облика. Они ха­
рактеризуются примитивным строением нёба, 
в котором сохраняются межптеригоидные ямы, 
исчезающие у плакодонтов и завроптеригий. 
Небные зубы, свойственные проторозаврам, 
как большинству древних примитивных репти­
лий, у плакодонтов, в связи с питанием моллю­
сками, преобразуются в давящий аппарат, а у 
завроптеригий — крупных активных хищников 
с сильно развитыми челюстными зубами — 
исчезают совсем. Эволюция черепа у проторо- 
завров и двух других отрядов указывает на 
различные способы питания и различный об­
раз жизни. Не меньшее отражение нашли 
различные адаптации синаптозавров и на 
строении их скелета: у проторозавров он типи­
чен для сухопутных животных, а у плакодон­
тов и завроптеригий — водного облика.

Плакодонты (триас) — группа, развивав­
шаяся конвергентно сводными черепахами: их 
тело покрыто костным панцирем, а конечности 
преобразованы в ласты. Примитивные плако­
донты имели дюгонеобразный облик.

Завроптеригии (триас — мел) иллюстрируют 
процесс превращения сухопутных пресмыкаю­
щихся в морских, причем этот процесс не за­
шел так далеко, как у ихтиозавров. По своему 
облику и образу жизни завроптеригии конвер- 
гентны ластоногим среди млекопитающих. По­
добно последним, завроптеригии были жителя­
ми морской прибрежной зоны, а не открытого 
моря, как ихтиозавры. Способ передвижения и 
ловли добычи у завроптеригий и ихтиозавров 
был, по-видимому, совершенно различным. Ес­
ли ихтиозавры были очень подвижными хищ­
никами, вероятно, ловившими свою добычу с 
ходу, подобно акулам, то завроптеригии, ско-

1 Л. П. Татаринов часть проторозавров относит 
к подкл. чешуйчатых.
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рее всего, ловили свою добычу либо ныряя за 
ней (плиозавры), как это делают тюлени, либо 
подкарауливая ее (длинношеие плезиозавры); 
плезиозавры плавали при помощи сильно раз­
витых ластовидных конечностей, действовав­
ших как вёсла, тогда как ихтиозавры передви­
гались, подобно рыбам, за счет боковых изги­
бов своего тела, плавники же служили им в 
основном рулями. Пояса конечностей у плезио­
завров превратились в громадные пластины, 
обеспечивавшие большую площадь прикрепле­
ния для мощной мускулатуры конечностей.

На первый взгляд, между проторозаврами, 
плакодонтами и завроптеригиями мало обще­
го, но, если обратиться к наиболее древним 
представителям этих групп, то на основании 
сходного строения крыши черепа, нёба и ко­
нечностей можно, по-видимому, установить 
между ними родственные связи: нотозавры, с 
одной стороны, связаны с плакодонтами, а с 
другой — с пермскими проторозаврами. Пред­
ками синаптозавров, скорее всего, были коти­
лозавры (капторины), хотя синаптозавры име­
ют сходство и с ранними зверообразными (пе­
ликозаврами) в строении височной и затылоч­
ной областей черепа, а также в наличии двух 
коракоидов в плечевом поясе. Уже, по-видимо­
му, в начале своей эволюции, т. е. по крайней 
мере в перми, синаптозавры быстро обособи­
лись в три самостоятельные группы, давшие 
три совершенно различных направления эво­
люции. Наиболее древние синаптозавры — про- 
торозавры — известны только из верхнего кар­
бона США, но уже в перми проторозавры рас­
селяются также на Европейский и Африкан­
ский континенты. Триасовые плакодонты и зав- 
роптеригии известны с достоверностью из Ев­
ропы (недавно появилось указание на наход­
ку примитивных завроптеригий в перми Аф­
рики, однако последние могут оказаться про­
торозаврами). Плакодонты в своем геологиче­
ском распространении ограничены триасом, 
завроптеригии получают наиболее широкое 
распространение в юре и мелу — в периоды ве­
ликих морских трансгрессий, встречаясь в ис­
копаемом состоянии в морских отложениях 
всех материков.

Следующий подкласс рептилий — архозав­
ры, представляет наиболее широко распростра­
ненных мезозойских наземных пресмыкающих­
ся. Их история, прежде всего, интересна тем, 
что они явились исходной группой для клас­
са птиц, а также тем, что среди архозавров, 
с одной стороны, повторились адаптации 
ряда палеозойских рептилий, а с другой — 
появились новые адаптации,- в направлении 
которых впоследствии эволюционировали пти­
цы и млекопитающие. Поэтому многие архо­

завры являются биологическими предшест­
венниками двух высших классов позвоночных.

Вопрос о происхождении архозавров пока 
неясен. Одни авторы считают предковой груп­
пой для них котилозавров, а другие — зозухнй 
из подкласса лепидозавров. В качестве пред­
ков архозавров рассматриваются даже и зве­
рообразные, в частности пеликозавры, с кото­
рыми наиболее древние архозавры — текодон- 
ты (триас) 1 — имеют значительное сходство 
как по общему облику, так и в деталях. Появ­
ление в триасе текодонтов как бипедальных 
форм, по-видимому, связано с развитием широ­
ких равнин (после денудации герцинских гор), 
покрытых низкорослой растительностью — но­
вой зоны жизни для многих групп животных. 
Здесь очень важно было занимать высокий 
наблюдательный пункт в поисках добычи и 
для своевременного обнаружения опасности,— 
отсюда развитие двуногого хождения у хищни­
ков, унаследованного от них и растительнояд­
ными формами, отделившимися впоследствии 
от этих хищников.

Текодонты утратили свойственные их пред­
кам небные зубы и теменное отверстие. Весь 
скелет текодонтов эволюционировал в направ­
лении облегчения его конструкции, обеспечи­
вавшего активное передвижение: кости теко- 
цонтов сравнительно тонкие и легкие, с разви­
тием в них полостей; в довольно крупном че­
репе развились две височные и предглазничная 
впадины, что свойственно только архозаврам. 
Текодонты не являются монолитной группой — 
они развивались двумя параллельными ветвя­
ми: одна — в виде бипедальных наземных 
форм, внешне похожих на ящериц,— псевдозу- 
хий, другая — в виде водных крокодилообраз­
ных рептилий — фитозавров. Однако родство 
этих групп легко устанавливается.

Во второй половине триаса, по-видимому, от 
псевдозухий произошли динозавры, а также 
крокодилы, летающие ящеры и птицы. Св’ 
псевдозухий с тремя последними группами 
нее ясна, чем с динозаврами.

Крокодилы — единственная группа архсз 
ров, сохранившаяся до настояшего времени и 
при этом очень мало изменившаяся с момента 
своего возникновения. Ранние крокодилы - 
протозухи (триас) по своему строению доволь­
но близки к псевдозухиям, как по общему об­
лику, так и по достаточно выраженным чертам 
бипедализма: задние функционально трехпа­
лые конечности (с небольшим четвертым па, *-  
цем) были значительно длинее передних. На­
стоящие крокодилы — длинномордые, утратив­

1 Л. П. Татаринов (1960) описал фрагментарные 
остатки пресмыкающегося из верхней перми, которые он 
отнес к текодонтам (псевдозухиям).
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шие признаки бипедализма, появляются в юре 
(мезозухи). В связи с переходом к четвероно­
гому хождению и земноводному образу жизни 
крестец не усиливается, как у бипедальных 
форм, а остается слабым, состоящим из двух 
позвонков. С развитием у крокодилов вторич­
ною нёба, обеспечивавшего непрерывность ды- 
хайия при ловле добычи и питании в воде, хо­
аны постепенно отодвинулись назад. В юре и 
челу крокодилы достигают большого разнооб­
разия и широкого распространения: они встре­
чены в ископаемом состоянии на всех матери­
ях, кроме Австралии. Среди мезозойских кро­
кодилов были сильно уклонившиеся от общего 
ствола морские формы, как например, Metrio- 
rhynchidae, передние конечности которых пре­
вратились в ласты, а хвост — в плавник. В ме­
лу появились также эузухи, произошедшие от 
мезозухов и дожившие до современности.

Более сложным и разнообразным было раз­
витие динозавров. Вопрос о происхождении ди­
нозавров в целом не вызывает разногласий — 
они произошли от текодонтов. Но если ящеро­
тазовых динозавров можно считать прямыми 
потомками текодонтов, то в отношении птице­
тазовых динозавров существуют две точки зре­
ния. В настоящее время преобладает мнение, 
что птицетазовые динозавры представляют са­
мостоятельную ветвь текодонтов; возможно, 
однако, что птицетазовые динозавры отдели­
лись от ящеротазовых в самом начале их эво­
люции — в триасе, и поэтому в юре уже доста­
точно обособившиеся птицетазовые утратили 
родственную связь с ящеротазовыми. Яшерота- 
зовые динозавры, известные с верхнего триаса 1 
и представленные хищными формами, вскоре 
разделились на два ствола: хищных (теропод) 
и растительноядных (прозауропод), из которых 
первые затем (в юре) разделились на крупных 
хищных динозавров (карнозавров) и мелких 
хищных динозавров (целурозавров). Прозау- 
роподы оказались лишь переходной группой от 
хищных динозавров к зауроподам — типичным 
растительноядным динозаврам юры и мела.

Настоящие хищные динозавры — карнозав- 
ры — развивались, как бипедальные формы, в 
сторону усиления своего хищного облика за 
счет быстрого увеличения зубов и когтей — 
основных орудий нападения. Если триасовые 
хищные динозавры — сравнительно небольшие 
животные, длиной 1,5—2 м, то верхнемеловые 
хищники достигают 15 м длины и 10 м высоты, 
с огромным черепом — до 2 м. Такие гигант­
ские размеры хищных динозавров были вызва­
ны непрерывным усилением обороноспособно­

1 Указания на средний триас (Romer, 1956) основаны 
на старых данных; европейские палеонтологи (Ниепе, 
1956) считают этих динозавров верхнетриасовыми.

сти их жертв — панцирных и рогатых динозав­
ров. При сильно развитых когтях задних лап и 
мощных зубах роль передних конечностей 
сильно уменьшилась, и вероятно, поэтому с 
увеличением черепа они стали редуцироваться 
(иначе трудно было бы сохранить равновесие 
при двуногой позе животного — передняя часть 
оказалась бы тяжелее задней).

Мелкие хищные динозавры — целурозавры, 
внешне напоминавшие страуса, развивались 
несколько иначе. Эти хищники, величиной с 
крупную бегающую птицу, питались различны­
ми мелкими животными, а также их яйцами и, 
возможно, плодами деревьев. Их череп остал­
ся маленьким, большинство утратило зубы, и 
передняя часть черепа превратилась в клюв. 
Передние цепкие конечности, которыми целуро­
завры ловили свою добычу, смогли сохранить­
ся достаточно длинными при наличии легкого 
черепа.

И карнозавры, и целурозавры —■ бипедаль­
ные сухопутные животные, имевшие, следова­
тельно, значительную нагрузку на кости, преж­
де всего на задние конечности, для которых 
характерен тот же план строения, что и для 
быстро бегающих сухопутных птиц типа стра­
усов. Характерно, что кости конечностей име­
ют прекрасно оформленные суставы, более 
свойственные птицам, нежели рептилиям. Что 
касается остальной части скелета или тела, то, 
в отличие от птиц, при значительном весе пе­
редней части тела необходим был противовес 
в виде хвоста, служившего одновременно опор­
ным органом (в спокойном положении) и ба­
лансиром (при беге).

Хищные динозавры были широко распрост­
ранены на всех материках на протяжении юры 
и мела.

Прозауроподы — группа кратковременно су­
ществовавшая (триас), но широко распрост­
раненная по всему свету. Прозауроподы — от­
делившиеся от хищных динозавров, достигали 
уже внушительных размеров (5—6 м длины); 
они стали приспосабливаться к питанию расти­
тельной пищей (возможно, через всеяд­
ность) — их зубы сильно притуплены; череп ос­
тался умеренной величины; как и их хищные 
предки, они сохранили двуногое передвижение, 
важное на открытом пространстве для обеспе­
чения высокого наблюдательного пункта.

Окончательный переход на питание расти­
тельной пищей завершили потомки прозауро­
под— зауроподы, имевшие зубы долотовидно­
го типа. Отсутствие защитных средств у зауро- 
под при наличии гигантских хищников, воз­
можно, явилось одной из существенных причин 
их приспособления к обитанию в водных бас­
сейнах, где их не могли преследовать хищные 
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динозавры и где было достаточно пищи. Имен­
но водная среда, вероятно, позволила зауропо- 
дам достигнуть чудовищных размеров — 30 м 
длины — величины, вряд ли достижимой на су­
ше в силу огромного веса тела. Но даже и в 
водных условиях при таких колоссальных раз­
мерах зауроподы перешли к четвероногому 
хождению — по-видимому, нагрузка на две ко­
нечности была слишком велика. В отличие от 
хищников, кости конечностей зауропод, как у 
многих водных животных, имеют плохо оформ­
ленные суставы, покрытые хрящом.

Своего расцвета зауроподы достигли к кон­
цу юры, в эпоху больших трансгрессий и низ­
кого стояния материков, но они были довольно 

. многочисленны и в мелу, населяя крупные 
внутриматериковые водные бассейны. Как и 
хищные динозавры, зауроподы были распрост­
ранены повсеместно.

Птицетазовые динозавры все развивались в 
направлении растительноядности.

По-видимому, уже на границе триаса и юры 
произошло разделение ствола птицетазовых 
динозавров на две ветви: орнитопод и стегозав­
ров. В конце юры от орнитопод, вероятно, от­
делились анкилозавры и несколько позднее — 
цератопсы.

Развитие орнитопод шло в направлении за­
крепления бипедального передвижения и пере­
хода к обитанию в водоемах, с постепенным 
увеличением размеров тела от мелких форм в 
первой половине мезозоя до гигантских утко­
носых динозавров (высотой до Юм) позднеме­
ловой эпохи — самых крупных двуногих жи­
вотных Земли.

Кости их конечностей не имеют такой отшли- 
фованности суставов, как у сухопутных хищ­
ников; они гораздо грубее, занимая промежу­
точное положение между костями хищников и 
зауропод, что свидетельствует и о меньшей, чем 
у первых, но большей, чем у вторых нагрузке 
тела на конечности у орнитопод. Как и у хищ­
ных динозавров, задние лапы орнитопод стали 
трехпалыми, но не птичьего типа, а, скорее, как 
у бегемотов или носорогов, с развитием широ­
ких копытных фаланг, выработавшихся, воз­
можно, в связи с хождением утконосых дино­
завров по мягким грунтам. Большой вес этих 
животных вызвал усиление крестца до восьми 
позвонков (как и у хищников). Передние ко­
нечности поздних орнитопод остались доволь­
но длинными — они уравновешивались боль­
шим тяжелым хвостом и нужны были живот­
ному для поддержания тела при питании и 
использовались для плавания. Значительной 
эволюции подвергся зубной аппарат орнито­
под: немногочисленные широкие зубы ранних 
форм заменились слившимися батареями мно­

гочисленных мелких зубов у более поздних 
орнитопод, в результате чего была достигнута 
большая конструктивная прочность и увеличи­
лась перетирающая поверхность.

Поздние орнитоподы — утконосые динозав­
ры — были обитателями, вероятно, дельтовых 
областей крупных рек, больших озер и лагун. 
Их строение (утиная морда, отодвинутые на­
зад ноздри, плавательные перепонки на лапах 
и т. д.) ярко отражает их приспособление к 
водной среде.

По-иному шла эволюция других птицетазо­
вых динозавров — стегозавров, анкилозавров 
и цератопсов. Все эти группы остались обита­
телями суши вместе с гигантскими хищниками. 
Поэтому, кроме увеличения абсолютных разме­
ров (до 8—9 м длиной), эти птицетазовые ди­
нозавры развивались в усилении своей оборо­
носпособности: у стегозавров образовались 
вдоль спины два ряда огромных костных пла­
стин и шипы на конце хвоста, у анкилозавров 
развился костный панцирь, подобный чере­
пашьему, у носорогообразных цератопсов — 
мощные рога на черепе. Ранние представители 
этих групп были еще бипедальными формами 
и имели слабо выраженные защитные средст­
ва в виде отдельных небольших шипов на спи­
не. Переход к четвероногому хождению, веро­
ятно, давал больший эффект при защите от 
хищников, нападавших только сверху.

Характерно, что каждая из групп птицета­
зовых динозавров, кроме орнитопод, несмотря 
на довольно кратковременное существова­
ние, представлена большим числом форм. Так, 
расцвет стегозавров приходится на конец 
юры — начало мела, а анкилозавров и цера­
топсов — на позднемеловую эпоху. Птицетазо­
вые динозавры, как и ящеротазовые, имели 
широкое всесветное распространение.

Наиболее удаленная от текодонтов группа — 
птерозавры, или летающие ящеры, получив­
шие своеобразные черты специализации в свя­
зи с приспособлением к жизни в воздухе. Ве­
роятными предками птерозавров (так же, как 
и птиц) были древолазящие текодонты, но у 
птерозавров, по сравнению с птицами, приспо­
собление к полету оказалось менее совершен­
ным, чем в значительной мере и объясняется 
их недлительное существование (юра — мел). 
Крыло птерозавра представляло кожную пе­
репонку, натянутую между наружным пальцем 
передней конечности и боковой поверхностью 
тела. Такой летательный аппарат легко подвер­
гался повреждениям и не мог совершать слож­
ных движений, на которые способно крыло пти­
цы. У более примитивных птерозавров — рам­
форинхов — был даже дополнительный орган 
для рулирования в полете — длинный хвост с
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кожистым диском на конце. Птерозавры, в от­
личие от птиц, были способны в основном на 
планирующие (или пикирующие) полеты. Ве­
роятно, большинство птерозавров с трудом 
могло взлетать с земли и вынуждено было ка­
рабкаться вверх на скалы или деревья, помо­
гая себе крыльями и свободно торчавшими 
пальцами передних конечностей. Задние ко­
нечности, особенно у поздних птерозавров —• 
птеродактилей, были развиты очень слабо, не­
смотря на крупные размеры животных (до 
8 м в размахе крыльев), что лишь подтверж­
дает невозможность взлета вверх, так как 
' эупные птицы, подобно самолету, обычно де- 
ают некоторый разгон перед взлетом, неосу­

ществимый на слабых ногах.
Помимо общей конвергенции с птицами, 

жизнь в воздухе привела к перестройке всего 
скелета птерозавров. В черепе, например, ко­
сти, как у птиц, срастались без сохранения 
швов; глазницы стали большими (указывая на 
хорошо развитое зрение), со склеротическими 
пластинками, защищавшими глаза при поле­
тах и нырянии; передняя часть челюстей пре­
вратилась в клюв, вначале еще сохранявший 
тонкие зубы, а затем утративший их. Ноздри, 
в связи с ловлей рыбы с воздуха, отодвинулись 
назад. Шея стала длинной, а шейные ребра — 
короткими, что обеспечивало большую под­
вижность головы. Как и у птиц, грудина стала 
сильно развитой, а многие кости были полыми. 
Возможно, что птерозавры были уже тепло­
кровными животными в связи с большой ак­
тивностью и продукцией тепла при полете. Пте­
розавры достигали наибольшего расцвета в 
конце юры и в мелу; они были широко распро­
странены в Северном полушарии: в Европе и 
С. Америке, будучи обитателями морских по­
бережий.

Возвращаясь к архозаврам в целом, нельзя 
не отметить, что эта группа рептилий, как и 
морские пресмыкающиеся — ихтиозавры и си- 
наптозавры, ограничены в своем вертикальном 
распространении в основном мезозойской эрой. 
Как известно, мезозойская эра была временем 
великих трансгрессий и низкого стояния мате­
риков, временем развития на материках ог­
ромных, постоянно затопляемых низин с бога­
той растительной и животной кормовой ба­
зой. Если добавить еще к этому, что в мезозое 
тропические зоны были гораздо дальше, чем 
ныне, отодвинуты к северу и к югу от экватора 
(следовательно, климат был жарким и влаж­
ным даже в современных умеренных широтах), 
то станет понятным, почему мезозой оказался 
столь благоприятным временем для развития 
многочисленных групп пресмыкающихся, наи­
более распространенных и в настоящее время

в жарких широтах и в большинстве своем пря­
мо или косвенно связанных с водой. Последнее 
положение особенно характерно для мезозой­
ских пресмыкающихся: ихтиозавры, завропге- 
ригии и мозазавры были жителями морей, пте­
розавры — вероятно, обитателями морских по­
бережий, а динозавры и крокодилы населяли 
прибрежные участки морей, лагуны, озера, 
дельты больших рек и другие крупные внутри­
материковые водоемы с прилегающими к ним 
районами.

С началом альпийского орогенеза во второй 
половине мезозойской эры, особенно сильно 
захватившего центральные широты, началось 
великое осушение материков. Это привело к 
исчезновению естественных зон обитания мно­
гочисленных пресмыкающихся, а вместе с тем 
и к резкому нарушению биотических связей 
внутри различных групп. Жаркий и влажный 
климат в конце мезозоя стал изменяться в сто­
рону континентальности. Все эти весьма небла­
гоприятные условия могли послужить важней­
шими причинами вымирания многих пресмыка­
ющихся.

Что касается последнего подкласса ящерчце- 
образных рептилий — лепидозавров, то среди 
палеонтологов нет единого мнения относитель­
но объема группы и тем более ее происхожде­
ния. Если считать, что в этот подкласс, кроме 
ящериц и змей, входят также эозухии и ринхо­
цефалы *,  то история его начинается с пермско­
го периода. Некоторые авторы сближают эозу- 
хий с архозаврами на основании наличия у тех 
и у других в черепе двух височных впадин, но 
по большинству иных признаков (наличие те­
менного отверстия, надвисочной, а иногда и 
таблитчатой костей, отсутствие предглазнич- 
ных ям, сохранение небных зубов и т. д.) эозу­
хии стоят, с одной стороны, ближе к примитив­
ным ящерицам, а с другой — к диадектам (ко­
тилозаврам), нежели к текодонтам, и в этом 
случае вполне могут быть параллельной 
ветвью последних, если принять, что текодон- 
ты, как и эозухии, произошли от котилозавров, 
а не от зверообразных.

Нужно сказать, что эозухии не являются од­
нородными, и вполне возможно, что относимые 
к ним в настоящее время своеобразные мор­
ские рептилии с листообразными конечностя­
ми (Thalattosauria) 1 2 из триаса и гавиалооб­
разные пресноводные формы (Choristodera) из 
верхнего мела — эоцена не имеют с ними род­
ства; поэтому характеристика эозухий, данная

1 Л. П. Татаринов объединяет эти два отряда в один, 
но выделяет отряд миллерозавров, рассматриваемых Ро­
мером (Romer, 1956) среди эозухий, а другими автора­
ми—среди котилозавров.

2 Л. П. Татаринов относит эту группу к ящерицам.
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выше, подразумевает лишь в основном назем­
ных верхнепермских — нижнетриасовых пред­
ставителей этой группы.

Несколько в стороне от основного ствола 
развития лепидозавров стоит группа ринхоце­
фалов, появившаяся в триасе и дошедшая до 
-современности с единственным представите­
лем — гаттерией. Ринхоцефалы, наиболее ши­
роко распространенные ,в триасе (почти на 
всех материках) и развивавшиеся в общем 
■сходно с ящерицами, сохранили ряд архаиче­
ских признаков, как, например, акродонтность 
зубов в сочетании с хорошо развитыми небны­
ми зубами, амфицельность позвонков со сво­
бодными интерцентрами; в то же время надви- 
сочная кость, довольно характерная для боль­
шинства лепидозавров, у ринхоцефалов сильно 
редуцирована или даже утрачена вовсе; ринхо­
цефалы отличаются также от остальных лепи­
дозавров наличием клюва в связи с приспособ­
лением к питанию растительностью. Все эти 
отличительные особенности ринхоцефалов ука­
зывают на древность их происхождения и ран­
нее ответвление от главного ствола лепидозав­
ров.

Расцвет основной группы лепидозавров — 
чешуйчатых (ящериц и змей) начинается со 
второй половины мезозоя (хотя ящерицы из­
вестны уже со среднего триаса); ящерицы и 
змеи остались и в настоящее время наиболее 
многочисленными не только среди лепидозав­
ров, но и среди рептилий в целом. Развитие 
ящериц шло в основном как быстро передви­
гающихся четвероногих наземных форм обыч­
но сравнительно небольшого размера, но име­
ются и всякого рода отклонения.

Среди ископаемых ящериц, пожалуй, наи­
больший интерес представляют мозазавры — 
гигантские (до 10—12 м длиной) хищники, 
приспособившиеся к жизни в море. У них раз­
вился длинный мощный хвост, служивший, по- 
видимому, основным органом плавания, а ко­
нечности приобрели ластовидность, сопровож­
давшуюся редукцией поясов конечностей; 
развились и другие особенности в строении че­
репа и позвоночника, свойственные морским 
рептилиям. Судя по строению зубов, среди мо­
зазавров были рыбоядные и моллюскоядные 
формы. История мозазавров ограничивается 
мелом, когда они были довольно широко рас­
пространены в западной части Северного полу­
шария наряду с другими морскими пресмыкаю­
щимися — ихтиозаврами и завроптеригиями. 
Предками мозазавров, как, между прочим, и 
змей, были, по-видимому, хищные варанооб­
разные ящерицы, появившиеся в мелу.

Из других групп яшериц, получивших свое­
образные черты специализации, заслуживают 

упоминания хамелеоны, приспособившиеся к 
древесному образу жизни, в связи с чем у них 
развились такие особенности, как необыкновен­
ная цепкость лап и хвоста, весьма совершенная 
подвижность глаз, быстрая смена окраски, да­
ющая возможность оставаться менее замечен­
ным при сравнительно медленном передвиже­
нии на деревьях и т. д.

Любопытную конвергенцию с динозаврами 
представляют известные с позднемеловой эпо­
хи (до современности) игуановые ящерицы с 
зубами, напоминающими зубы орнитопод, и со 
способностью к бипедальному передвижению 
(некоторые агамы). Эти ящерицы, как и ряд 
других групп, появились во время широкой 
радиации лепидозавров во второй половине ме­
зозоя.

Наиболее уклонившейся от ящериц самосто­
ятельной ветвью являются змеи, приспособив­
шиеся к передвижению путем ползания и в 
связи с этим утратившие конечности, а также 
получившие способность заглатывания боль­
шой добычи (благодаря дальнейшему усиле­
нию подвижности частей черепа), что очень 
важно при весьма ограниченной быстроте пе­
редвижения. Впоследствии у многих змей раз­
вилась ядовитость, значительно облегчающая 
им борьбу с жертвой. В настоящее время змеи 
довольно разнообразны как по размерам, так 
и по образу жизни, но в основном это назем­
ные животные.

Подводя итог историческому развитию всех 
рептилий, можно наметить следующие основ­
ные этапы. Появление рептилий как типично 
наземных животных относится к концу карбо­
на и связано со значительным сокращением 
водных бассейнов, вызвавшим необходимость 
приспособления к жизни на суше. В палеозое 
сформировались и достигли широкого распро­
странения котилозавры и зверообразные, яв­
ляющиеся в основном палеозойскими группа­
ми; лишь немногие их представители перешли 
в триас. В палеозое появились также первые 
лепидозавры (эозухии), синаптозавры и, воз­
можно, черепахи, но расцвет этих групп прихо­
дится на следующие эры.
. На границе палеозоя и мезозоя — после раз 

рушения герцинских гор и развития равнин < 
кустарниковой и травянистой растителт 
ностью — начинается широкая радиация реп­
тилий, развивавшихся вначале как сухопутные 
формы — черепахи, архозавры, лепидозавры, 
затем — во второй половине мезозоя — в связи 
с наступлением воды на сушу давших ряд пре­
сноводных и морских групп из числа этих же 
подклассов (черепахи, динозавры, мозазавры 
и т. д.). В связи с широким распространением 
морей во второй половине мезозоя достигают
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расцвета такие подклассы, как ихтиозавры и 
синаптозавры (завроптеригии). В мезозое же 
пресмыкающиеся осваивают и воздушную сре­
ду (птерозавры).

Таким образом, основное развитие репти­
лий — формирование и расцвет главных 
групп •— приходится на мезозой, когда пресмы­
кающиеся были наиболее высокоорганизован­
ными и наиболее активными из позвоночных. 
Лишь два подкласса рептилий — лепидозавры 
и черепахи — перешли достаточно многочислен­
ными в кайнозой, сохранившись доныне. Боль­
шинство же остальных подклассов рептилий, 
развившихся в благоприятных условиях мезо­
зоя с его жарким и влажным климатом, 
обилием растительной и животной пищи, не 
перешагнули в кайнозой в связи с резким ухуд­
шением условий их существования в конце 
мезозоя. Массовое вымирание рептилий, тор­
мозивших в мезозое развитие птиц и млекопи­
тающих, дало толчок быстрому прогрессу этих 
двух высших классов позвоночных в кайнозое.

Экология и тафономия
Типы приспособлений к условиям обитания 

у ископаемых пресмыкающихся были гораздо 
разнообразнее, нежели у современных. В зави­
симости от среды обитания можно наметить 
три основных типа адаптаций: наземный, вод­
ный и воздушный, между которыми имеются 
переходные формы.

Большинство пресмыкающихся развивалось 
как наземные формы. Сюда относятся котило­
завры, зверообразные, значительная часть ар­
хозавров, большинство лепидозавров и отдель­
ные группы других подклассов. В основном, за 
исключением некоторых крупных представите­
лей, эти пресмыкающиеся были ящерицеобраз­
ными животными и обладали сравнительно 
легко построенным скелетом, дававшим воз­
можность быстрого передвижения по суше. Не­
которые наземные формы, возможно, были 
роющими животными, как, например, перейа- 
завры. В пользу такого предположения могут 
говорить мощные гребни на костях передних 
конечностей, их притупленные когти и костные 
выросты на челюстях в щечной области, как 
у свиней. Возможно, парейазавры подрывали 
растения, корнями которых они питались. Есть 
приспособления и к древесному образу жизни: 
например, у некоторых ранних архозавров, 
характеризующихся наличием очень цепких 
конечностей.

Пресмыкающимися, приспособившимися 
полностью к жизни в воздухе, были только 
птерозавры, строение которых приобрело весь­
ма специфические черты: развитие летательно-
14 Основы палеонтологии 

го аппарата в виде крыльев, пневматизация 
костей, редукция длинного хвоста, утрата че­
шуйчатого покрова и т. д.

Многие виды черепах, динозавров, чешуйча­
тых и крокодилы в целом приспособились к 
жизни в воде, главным образом в пресной, а 
некоторые группы, например, ихтиозавры и 
завроптеригии, были жителями моря, нало­
жившего глубокий отпечаток на их строение. 
Жители пресных вод были формами, менее 
измененными по сравнению с морскими, но и 
они несут характерные черты адаптации к 
жизни в водоемах. У большинства этих пред­
ставителей развиваются плавательные пере­
понки на лапах. Хвост превращается в мощ­
ный орган плавания, имея вид высокого кор­
мового весла (крокодилы, динозавры); у форм, 
опускающих при питании переднюю часть мор­
ды в воду, ноздри отодвигаются назад (гадри- 
завры), а у подкарауливающих добычу из воды 
они перемещаются снизу наверх (крокодилы); 
в глазницах для защиты глаза от давления 
воды развиваются склеротикальные пластин­
ки. У всех значительно слабеет скелет — су­
ставные поверхности костей плохо выражены, 
появляется хрящ. Все эти признаки в еще боль­
шей степени прогрессируют у морских пресмы­
кающихся, конечности которых превращаются 
в ласты, а тело становится или узким и высо­
ким, приспособленным к очень быстрому пере­
движению (ихтиозавры), или уплощенным, 
широким, легко удерживаемым на воде, как, 
например, у завроптеригий и черепах. У мор­
ских черепах, кстати, происходит редукция на­
ружного скелета — панциря, не столь необхо­
димого в море в качестве защитного органа, но 
значительно утяжеляющего вес.

Со средой обитания и образом жизни свя­
заны и приспособления к роду пищи и способу 
питания. В большинстве своем пресмыкающие­
ся животноядны.. Значительная часть их при­
надлежала к самым крупным активным хищ­
никам ( из наземных — хищные дейноцефалы, 
териодонты и карнозавры, а из водных — кро­
кодилы, ихтиозавры, плезиозавры и мозазав­
ры), когда-либо существовавшим на Земле. 
Наземные хищники соответственно питались 
различными наземными животными, а мор­
ские — водными, главным образом рыбой и 
моллюсками, что заметно отразилось на строе­
нии зубного аппарата: у рыбоядов зубы острые 
и сравнительно тонкие, а у моллюскоядов — 
тупые и толстые. Добычей крокодилов являют­
ся как водные, так и наземные животные. 
Растительноядные пресмыкающиеся встреча­
ются в основном среди котилозавров, черепах 
и архозавров (птицетазовые динозавры и за­
уроподы), причем у ряда форм наблюдается
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развитие рогового клюва (черепахи, некоторые 
динозавры). Имелись представители и сме­
шанного питания (всеядные): по-видимому, 
некоторые котилозавры, прозауроподы и др., 
а также насекомоядные формы, известные 
среди котилозавров, лепидозавров и т. д.

Со способом питания связано развитие орга­
нов нападения (у хищников) или защиты 
(главным образом у растительноядных). При 
относительном однообразии средств нападе­
ния (почти у всех хищников — зубы и когти в 
различной степени развития) органы защиты 
у ископаемых пресмыкающихся были весьма 
разнообразны: костные панцири у черепах и 
анкилозавров, прочный и толстый кожный по­
кров у большинства крупных рептилий (сами 
размеры которых также были защитным сред­
ством), а также средства активной обороны, 
особенно широко развитые среди динозавров: 
рога у цератопсов, всевозможные шипы и ко­
лючки на спине и хвосте у стегозавров и анки­
лозавров.

Прежде чем перейти к изложению тафоно­
мических данных, необходимо напомнить, что 
зоны обитания наземных позвоночных, в том 
числе и пресмыкающихся, обычно не совпада­
ют с зонами их захоронения (Ефремов, 1950), 
и было бы ошибкой механически отождеств­
лять состав ископаемой фауны с фаунистиче­
ским составом, попавшим в захоронение, или 
давать анализ экологических условий без 
функционального изучения скелета организ­
мов.

К числу крупных местонахождений наиболее 
древних пресмыкающихся (если не счи­
тать отдельных находок котилозавров и пе­
ликозавров в угленосных отложениях верхнего 
карбона Европы) относится группа североаме­
риканских нижнепермских местонахождений, 
образованных красноцветными лагунными от­
ложениями (так называемые «красные слои» — 
Red Beds). Вместе с пресмыкающимися .(коти­
лозавры, пеликозавры, ареосцелидии и др.) 
встречаются водные стегоцефалы (Diplocaultis 
и др.); скелеты или части скелетов тех и дру­
гих залегают в так называемых «карманах», 
соответствовавших углублениям в дне бассей­
нов.

Пермские местонахождения 3. Европы (Сак­
сония) также представлены красноцветными 
континентальными фациями и в общем содер­
жат ту же фауну, что и «красные слои».

Пермские красноцветы Приуралья (верхняя 
часть казанского яруса — татарский ярус) 
приурочены к области верхнепалеозойской 
предгорной впадины и отлагались нев лагунах, 
как «красные слои», а в дельтах рек, стекавших 
с древнего Урала. Скелеты разнообразных пре­

смыкающихся (котилозавров, пеликозавров, 
дейноцефалов, териодонтов и др.) вместе с ме­
нее многочисленными стегоцефалами встре­
чаются в медистых песчаниках, либо в из­
вестковисто-мергелистых отложениях, а ино­
гда в песчанистых конкрециях, образую­
щих линзовидные прослои. И. А. Ефремов и 
Б. П. Вьюшков (1955) выделили для При­
уралья семь фаунистических зон, четыре ниж­
ние из которых относятся к перми, а три верх­
ние— к триасу. К четвертой зоне (считая 
снизу) принадлежит знаменитая северодвин­
ская фауна, открытая в конце прошлого столе­
тия В. П. Амалицки.м и имеющая довольно 
разнообразный состав: парейазавры, горгоноп- 
сии. и цинодонты, дицинодонты, а также неоте- 
нические лабиринтодонты и батрахозавры.

Основные пермские местонахождения Гонд­
ваны, сосредоточенные в Ю. Африке (Карру), 
моложе «красных слоев» и медистых песчани­
ков Приуралья, хотя имеются находки репти­
лий (мезозавров) и в более низких горизонтах, 
переходных от верхнего карбона к нижней 
перми. В отличие от пермских красноцветов 
северных материков, гондванские фации пред­
ставлены темноцветными тонкозернистыми 
песчано-глинистыми породами, которые кверю 
переходят в светлоокрашенные и более грубо­
зернистые слои уже триасового возраста. Гонд­
ванские отложения образовались в условиях 
холодного и влажного климата в противопо­
ложность северным материкам, где климат был 
более жарким, особенно в Западном полуша­
рии. Стратиграфическое распределение фауны 
в общем довольно сходно с северными матери­
ками: в нижней части преобладают крупные 
дейноцефалы и парейазавры, а также тероце- 
фалы и горгонопсии; в верхней части дейнопе- 
фалов нет, но появляются цинодонты и эозу­
хии. В целом местонахождения Карру пред­
ставляют собой область осадконакопления в 
зоне предгорного прогиба.

Триасовые местонахождения, как и перм­
ские, в основном — континентального типа, и в 
ряде случаев для перми и триаса характерен 
единый комплекс отложений. Так, на южны 
материках продолжается еще осадконакопл 
ние в предгорных депрессиях типа Карру 
связи с продолжающимся опусканием этих 
впадин. Остатки фауны здесь представлены 
гигантскими дицинодонта.ми, цинодонтами и 
разнообразными текодонтами, а также прими­
тивными динозаврами. ,

В Приуралье заполнение палеозойских де­
прессий в триасе подходит к концу. Триасовые 
отложения, представленные пестроцветнымп 
осадками (красные и серые известковистые 
глины, песчаники), окаймляют меридиональ­
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ной-полосой пермские, будучи более удален­
ными От Уральского хребта. Местонахожде­
ния содержат главным образом остатки дици- 
нодонтов и немногочисленных лабиринтодон­
тов и текодонтов.

В 3. Европе,. помимо местонахождений с 
пеагроцветны.ми континентальными отложения- 
"и, заключающими остатки различных теко- 

>нтов и динозавров, появляются и местона- 
-ождения морского типа с остатками ихтиозав­
ров и синаптозавров.

В С. Америке преобладают местонахождения 
iepno-лагунного типа, изобилующие в основ- 
ом остатками крупных стегоцефалов, но из- 
?стны и морские местонахождения с ихтиозав­

рами.
Юрский период, знаменующий собой начало 

широкого распространения морей, характери­
зуется незначительным распространением кон­
тинентальных фаций и преобладанием .место­
нахождений морского типа. Таковы местона­
хождения в Заволжье и в Центральной Европе, 
заключающие множество скелетов морских 
рептилий — ихтиозавров и плезиозавров, а так­
же остатки птерозавров. Местонахождения 
Австралии и Ю. Америки представлены в ос­
новном лагунно.-озерны.ми фациями и содержат 
остатки динозавров. Одним из наиболее круп­
ных континентальных местонахождений (комп­
лекс: верхняя юра — нижний мел) является 
тендагуру в В. Африке. Оно представлено 
осадками дельтового типа, переслаивающими­
ся с морскими отложениями, и заключает 
множество скелетов различных динозавров. 
Аналогичного типа местонахождения, только 
меньшего объема, развиты в США — в свите 
моррисон, а также в Центральной Азии (Мон­
голия, Китай). В последнем регионе они носят 
более континентальный характер, будучи пред­
ставленными в основном озерно-речными от­
ложениями.

Меловые местонахождения пресмыкающих­
ся, главным образом наземных, широко распро­
странены и нередко характеризуются весьма 
значительными размерами. Все наиболее круп­
ные местонахождения как правило, дельтового 
или озерного типа, реже — лагунного. С по­
следним типом местонахождений связаны 
скопления остатков морских пресмыкающихся, 
как, например, мозазавров (верхний мел. С. 
Америки).

Крупнейшие нижнемеловые местонахожде­
ния являются переходными от юрских: это — 
свита тендагуру в В. Африке, свита моррисон 
в С. Америке и вельдские слои в Англии и 
Бельгии. Местонахождения заключают массо­
вые скопления скелетов динозавров; например, 
только в £>ерниссаре (Бельгия) было выкопа­

но около 30 скелетов одних игуанодонтов. При 
этом любопытно, что животные захоронены на 
дне глубокой промоины, образовавшейся в ка­
менноугольных отложениях, которые в то вре­
мя выходили на дневную поверхность. Более 
бедны местонахождения (озерного типа) верх­
неюрских — нижнемеловых орнитопод — псит­
такозавров (Кузбасс, Монголия, С. Китай), 
встречающихся в виде отдельных скелетов или 
их частей.

В верхнем мелу, наряду с местонахождения­
ми, образовавшимися в дельтовых и прибреж­
ных фациях, чередующихся с морскими отло­
жениями (Египет, Мадагаскар, Центральная 
Австралия, Аргентина, Ю. Англия), известен 
ряд местонахождений типично континентально­
го облика — например, местонахождения С. 
Америки в серии ларами, мощностью до 4000 .м. 
Значительная часть толщи представлена дель­
товыми и лагунными осадками, но развиты и 
осадки внутриматериковых низменностей (от­
ложения широких речных долин, маленьких 
озер, небольших болот и т. д.), заключающих 
скопления костей типичных сухопутных дино­
завров — цератопсов, орнитомимид и др.

Весьма интересны верхнемеловые местона­
хождения МНР — некоторые из них (напри­
мер Нэ.мэгэту) могут быть поставлены в ряд 
с крупнейшими местонахождениями .мира. 
Часть .монгольских местонахождений, по-види­
мому, озерного происхождения — Баин-Дзак 
(откуда известны знаменитые яйца динозавров, 
а также протоцератопсы и анкилозавры), 
Баин-Ширэ (скопление скелетов анкилозав­
ров), но самые крупные, сосредоточенные в 
Нэ.мэгэтинской котловине (Нэ.мэгэту, Алтан- 
Ула, Цаган-Ула), представляют собой группу 
.мощных древних русел, прорезающих немые 
песчано-глинистые отложения больших пресно­
водных бассейнов. Здесь встречаются полные 
скелеты гигантских хищных и утконосых ди­
нозавров и отдельные части скелетов зауропод, 
приуроченные к косослоистым пескам; в более 
грубозернистых (верхних) горизонтах — конг­
ломератах— встречаются остатки водных че­
репах, крокодилов, .мелких хищных динозав­
ров и гораздо реже — отдельные части круп­
ных карпозавров и утконосых динозавров.

Значительный интерес представляют .мело­
вые .местонахождения крупных динозавров 
(орнитопод, анкилозавров) в С. Китае (Ирэн- 
Нор, Маорту), в строении которых .много обще­
го е соседними .местонахождениями МНР.

Что касается .местонахождений динозавров 
верхнего .мела Ср. Азии, вдоль северных под­
ножий Тянь-Шаня (Сары-Агач близ Ташкен­
та, Итемир в Кызыл-Кумах, Бозабы в низо­
вьях р. Чу, Карачеку и Калкан в бассейне 
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р. Или и др.), то они в основном заключают 
переотложенные материалы в виде окатанных 
обломков костей динозавров, сосредоточенных 
в так называемом «динозавровом горизонте». 
Характер этих местонахождении послужил по-, 
водом для И. А. Ефремова (1944) предполо­
жить грандиозный размыв крупных мезозой­
ских местонахождений, произошедший в после- 
меловое время. Однако находки меловых ди­
нозавров за последние годы в Казахстане (ме­
стонахождения Шах-Шах и Сюк-Сюк) в ко­
ренном залегании над «динозавровым горизон­
том» свидетельствуют лишь о местных пере- 
мывах в позднемеловую эпоху и повышают 
стратиграфическое значение среднеазиатских 
местонахождений в целом.

Если не рассматривать третичных местона­
хождений рептилий, обычно не образующих 
сколько-нибудь значительных скоплений, то, 
анализируя местонахождения наземных пре­
смыкающихся палеозоя и мезозоя, можно за­
метить, что наиболее крупные из них образо­
вались в области дельт, т. е. там, где были 
самые благоприятные условия для захороне­
ния: концентрация трупов течением и их быст­
рое занесение осадками при погружении на 
дно. Эти факторы слабо выражены или вовсе 
отсутствуют в озерных бассейнах, поэтому 
озерные местонахождения содержат, как пра­
вило, отдельные скелеты или их части, не 
образующие массового скопления. Анализ 
местонахождений пресмыкающихся подтверж­
дает общие закономерности захоронения фаун 
наземных позвоночных.

Биологическое и геологическое значение 
пресмыкающихся

Биологическое значение пресмыкающихся 
велико: этот класс — непосредственное про­
межуточное звено между амфибиями, с одной 
стороны, и птицами и млекопитающими,— с 
другой. Через котилозавров могут быть про­
слежены родственные связи с амфибиями, че­
рез архозавров — с птицами, а через зверо­
образных—с .млекопитающими. Таким обра­
зом,. развитие пресмыкающихся представляло 
важный эволюционный этап в истории позво­
ночных.

Но значение пресмыкающихся не ограничи­
вается непосредственным выявлением эволю­
ционных ветвей позвоночных. Пресмыкающие­
ся очень интересны с точки зрения их ярко 
выраженной конвергенции с птицами и .млеко­
питающими, морфологические образы которых 
они как бы предвосхитили. Морфологические 
предшественники птиц и .млекопитающих име­
ются среди .многих групп пресмыкающихся: 

ихтиозавры подобны дельфинам, цератопсы — 
носорогам, анкилозавры — глиптодонтам, пте­
розавры и целурозавры — птицам и т. д. Это - 
.морфологическое сходство сопровождается и 
сходным образом жизни, наглядно подтверж­
дая тем самым взаимосвязь .между строением 
организма и условиями окружающей среды. 
У рептилий, населявших основные зоны жиз­
ни — сушу, воздух, пресные и морские воды, 
.можно найти все главные адаптационные ли- ■ 
нии, повторившиеся затем у птиц и млекопи­
тающих,— отсюда и .многочисленные примеры 
конвергенций.

Сопоставление конвергентных форм с их со­
временными аналогами позволяет правильно 
понять экологический облик .многих вымерших 
групп рептилий, что очень важно для понима­
ния направлений эволюции в той или иной 
группе пресмыкающихся.

Геологическое значение пресмыкающихся 
довольно велико для стратиграфии верхнепа­
леозойских и мезозойских, главным образом 
континентальных отложений. Так, котилозав­
ры и зверообразные служат надежными руко­
водящими формами для расчленения конти­
нентальных пермо-триасовых красноцветов, 
широко развитых в СССР —на северо-востоке 
Русской платформы, а также вдоль западного 
склона Урала и в Ю. Приуралье; аналогич­
ные отложения имеют широкое распростране­
ние в С. Америке и Ю. Африке, а также, по- 
видимому, в Центр. Азии, где они еще слабо 
изучены. Динозавры имеют не меньшее значе­
ние для расчленения континентальных толщ 
мезозоя, главным образом верхней юры — 
мела: свита тендагуру (верхняя юра — ниж­
ний мел) в В. Африке; свита .моррисон (верх­
няя юра — нижний .мел) в С. Америке; ниж­
ний мел Европы; триас — .мел Китая и мел 
Монголии, а также Ср. Азии. Меньшую цен­
ность— из-за их относительной .малочисленно­
сти — представляют остатки .морских пресмы­
кающихся — ихтиозавров, плезиозавров н 
.мозазавров, используемых для расчленения 
верхнеюрских — меловых отложений (За­
волжье, 3. Европа и др.).

Методика изучения ископаемого материала
Методика — общая для всех крупных пс. 

воночных: преимущественно .макроскопиче­
ское исследование объектов. В качестве осо­
бенности необходимо отметить, что прп 
детальном .морфологическом изучении важно 
обращать внимание на конвергентность с со­
временными животными, т. е. использовать ак- 
туалистический .метод в .морфо-функционаЛь- 
но.м анализе, дающем возможность правильно 

212



понять взаимоотношения организма и среды. 
Помимо общего морфологического изучения 
объекта (костей), может проводиться также 
гистологическое изучение костных тканей, изу­
чение слепков мозговых полостей, отпечатков 

следов, копролитов и т. д. В последнее время 
стали применять рентгеноскопические исследо­
вания, особенно целесообразные, когда кость 
не может быть 'извлечена из породы вслед­
ствие рыхлости объекта или твердости породы.

СИСТЕМАТ И ЧЕС К А Я 
ЧАСТ Б

ПОДКЛАСС COTYLOSAURIA. КОТИЛОЗАВРЫ
История изучения

Впервые достоверные остатки котилозавров 
(проколофон Leptopleuron из среднего триаса 
3. Европы) были описаны Оуэном (Owen, 
1851). Немного позднее были открыты диадек- 
тида и капториниды в нижнепермских отло­
жениях С. Америки (Техас). Большая часть 
материала последующих лет найдена в Ю. Аф­
рике и США.

Оуэн (Owen, 1876), давший первую сводку 
по ископаемым пресмыкающимся Ю. Африки, 
рассматривал парейазавров как семейство в 
отряде динозавров; других южноафриканских 
пресмыкающихся, несколько напоминающих 
по зубам млекопитающих, Оуэн объединил в 
отряд зверозубых (Theriodontia). К зверозу­
бые Оуэн отнес и род Procolophon. Отряд Со- 
tylosauria был установлен Копом (Соре, 1880) 
по семейству Diadectidae. Коп первым обра­
тил внимание на важнейший для котилозав­
ров признак — отсутствие височных ям. В даль­
нейшем к котилозаврам присоединили проко­
лофонов, парейазавров и сеймуриаморфов; 
последних теперь чаще относят к земновод­
ным.

Из отечественных исследователей, внесших 
большой вклад в изучение котилозавров, сле­
дует отметить В. П. Амалицкого, открывшего 
северодвинскую фауну пресмыкающихся, и 
И. А. Ефремова, давшего сводку по мезенской 
фауне. Материалы по пермским проколофо­
нам и рипеозаврам СССР подытожил П. К. Чу­
динов.

За рубежом ряд сводок по отдельным груп­
пам котилозавров и описания многих родов и 
видов принадлежат Сили, Бруму, Уотсону, 
Пивето и др.

Общая характеристика
Котилозавры — довольно разнообразная 

группа, включающая как мелких наземных 
ящерицеобразных животных, так и крупных 
растительноядных, величиной с бегемота. Ко­
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тилозавры объединяют наиболее примитив­
ных пресмыкающихся и подкласс характери­
зуется сохранением ряда архаических особен­
ностей. Крыша черепа у большинства скульп- 
тированная, а височных ям (за одним исклю­
чением) не бывает. Морда обычно короткая, 
иногда умеренно удлиненная. Теменное отвер­
стие всегда развито, иногда бывает крупных 
размеров. За исключением межвисочной кос­
ти, развиты все характерные для наземных 
позвоночных кости крыши черепа, включая 
заднетеменную и таблитчатые; последние, 
правда, часто смещаются на затылочную по­
верхность черепа. Между надвисочной и че­
шуйчатой костями часто развита унаследован­
ная от земноводных ушная вырезка, хотя у 
многих форм она перекрывается снаружи по­
кровными костями или вообще отсутствует. 
Слезная кость иногда достигает края ноздри. 
Сошник парный и разделяет хоаны. Вторично­
го неба никогда не бывает. Базиптеригондное 
сочленение первично подвижное, но у многих 
соединение крыловидных костей с основанием 
черепа становится неподвижным. Крыловидные 
кости часто бывают очень широкими и совме­
стно с парасфеноидом могут полностью пере­
крывать межптеригоидные ямы. Эпиптеригоид 
часто достигает крыши черепа. Сфенэтмоид 
обычно Y-образный. Околозатылочные отро­
стки хорошо развиты, но обычно идут к таб­
литчатым костям и лишь в слабой степени 
соединяются с квадратными. Задневисочные 
ямы имеются. Челюстное сочленение зачастую 
смещено вперед от затылочного. Нижняя че­
люсть с единственной венечной и пластинча­
той костями. Последняя обычно участвует в 
образовании симфиза. Венечная кость обра­
зует передний край ямки для челюстной муску­
латуры. Зубы, как правило, субтекодонтные, 
реже акродонтные. Они или многочисленные и 
однородные, или немногочисленные и диффе­
ренцированные, зачастую расширенные попе­
речно. В типичных случаях на нёбе развиты 
три ряда мелких зубов, исходящих из области 



базиптеригоидного сочленения: срединный 
идет вперед вдоль внутреннего края крыло- 
видной кости и переходит на сошник, наруж­
ный идет по боковым отросткам крыловидной 
кости, а промежуточный — косо вперед и на­
ружу. Посткранпальный скелет массивный. 
Позвонки амфицельные, часто прободенные 
хордой; интерцентры обычно хорошо развиты. 
Предкрестцовых позвонков 19—26; шея корот­
кая и обычно включает всего два позвонка, в 
крестце от двух до пяти позвонков; хвост уме­
ренно короткий. Характерны весьма расши­
ренные невральные дуги с широко разделен­
ными зигапофиза.ми, имеющими горизонталь­
ные суставные поверхности. Остистые отростки 
короткие и широкие. Между невральными ду­
гами могут развиваться дополнительные 
сочленения — гипосфены и эписфены. Ребра, 
исключая передние, обычно одноголовчатые, 
прикрепляющиеся к интерцентрам или перед­
нему краю тела позвонка, но единственная 
головка ребер в большинстве случаев остает­
ся слегка подразделенной на головку и буго­
рок. Пояса конечностей примитивные, плас­
тинчатые. В плечевом поясе у многих форм 
развито два самостоятельных коракоида. Часто 
сохраняется и клейтрум. Межключица с зад­
ним отростком, ключицы обычно расширены 
вентрально. Суставная поверхность для пле­
чевой кости винтообразная. В тазовом поясе 
тироидное отверстие между лобковой и седа­
лищной костями не выражено, но запиратель­
ное в лобковой кости имеется. Подвздошная 
кость обычно направлена косо вверх и назад. 
Конечности короткие и массивные, располо­
женные в горизонтальной плоскости, но у па­
рейазавров конечности перемещаются в вер­
тикальную плоскость. Передняя конечность 
несколько короче задней. Предплечье и голень 
обычно несколько короче плеча и бедра. Пле­
чевая и бедренная кости с сильно выражен­
ными отростками. Эпифизы плечевой кости 
резко расширены и повернуты длинными ося­
ми почти под прямым углом друг к другу. 
Имеется энтэпикондилярное отверстие, но 
зктэпикондилярного нет. Сохраняется полный 
набор косточек кисти и стопы с двумя ди­
стальными центральными, но проксимальные 
косточки стопы часто сливаются и иногда раз­
вивается мезотарзальное сочленение. Фалан­
говая формула обычно типичная для пресмы­
кающихся: 2, 3, 4, 5, 3 (4), но в некоторых слу­
чаях число фаланг уменьшается. Концевые 
фаланги уплощенные. Обычно хорошо разви­
ты брюшные ребра, а в ряде случаев на спине 
развивается панцирь из костных пластинок. 
Известны котилозавры со среднего карбона 
по верхний триас.

По ряду признаков котилозавры остаются 
еще близкими к земноводным, особенно к сей- 
муриа.морфам, но среди них уже намечаются 
типы, по-видимому, предковые для ряда дру­
гих подклассов пресмыкающихся.

Принципы систематики
В основу разделения котилозавров на отря­

ды кладутся такие признаки, как -наличие или 
отсутствие ушной вырезки, развитие надвисоч­
ных, таблитчатых и заднетеменной костей, 
развитие или отсутствие костных выростов в 
заглазничной части крыши черепа, строение 
зубов. В настоящем томе принято разделение 
котилозавров на два отряда: Diadectomorpha, 
обладающих ушной вырезкой, иногда вторич­
но перекрываемой покровными костями, и 
Captorhinomorpha, у которых ушной вырезки 
не имеется.

Историческое развитие
Предками котилозавров обычно считают 

архаических, каменноугольных земноводных, 
близких к сеймуриаморфам или эмболомерам. 
Некоторые авторы допускают возможность 
дифилитического развития котилозавров n 
производят капториноморфов от микрозавров, 
а диадектоморфов — от сеймуриаморфов или 
эмболомеров. Наиболее древние котилозавры 
известны в среднем карбоне США, но уже 
тогда оба их отряда были хорошо обособлены.

Диадекты — наиболее древняя ветвь диа- 
декто.морфных котилозаТвров — сравнитель­
но резко обособлены от других диадектомор­
фов: проколофонов и парейазавров. По неко­
торым признакам они имеют конвергентное 
сходство с парейазаврами, что, возможно', свя­
зано с растительноядностью обеих этих групп.

Капториноморфы, на первый взгляд, близки 
к проколофонам по строению крыши черепа, 
но отсутствием ушной вырезки, устройством 
нёба с хорошо выраженными межптеригоид- 
ными ямами и другими признаками обе груп­
пы сильно различаются. В нижнепёрмских 
отложениях США многочисленны остатке: 
диадектов и капторинов; единичные находки 
диадектид известны из одновозрастных отло­
жений 3. Европы. Уже в раннепермскую эпохе 
вымирают крупные растительноядные диадек- 
тиды и большинство капториноморфов, но з 
поздней перми Ю. Африки и Европы появля­
ются многочисленные мелкие насекомоядные 
проколофоны (никтифруретиды) и крупные 
растительноядные парейазавры.. Из верхней 
перми СССР известен и последний капторино- 
.морф Hecatogomphius. В триасе многообразие
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котилозавров резко сокращается, и они пред­
ставлены одними проколофонами. В нижнем 
триасе проколофоны известны в Ю. Европе и 
в Китае.

В среднем триасе численность проколофонов 
падает, но они еще известны из 3. Европы и 
Ю. Америки. Е1оследние проколофоны извест­
ны из позднего триаса США.

Экология и тафономия
Уже в начале перми котилозавры показы­

вают значительное разнообразие адаптаций. 
Ь ранней перми среди капторин имелись на­
земные ящерицеподобные хищные или насе­
комоядные формы (ромерииды): Более круп­
ные хищные капториниды и лимносцелиды 
жили в болотистых местностях и водоемах и, 
по-видимому, много времени проводили в воде. 
Диадектиды — обычно крупные растительно­
ядные животные, обитавшие в заболоченных 
биотопах. Мелкие диадекты (болозавриды) 
были насекомоядными животными. Поздне­
пермские никтифруретиды — мелкие ящерице­
подобные, быстропередвигавшиеся, возможно, 
лазающие сумеречные животные. Некоторые из 
них приспособились к жизни в мелких водое­
мах и питались, вероятно, водными насекомы­
ми и гастроподами. Парейазавры характери­
зуются двумя типами адаптаций: 1) рипеозав- 

ридами — насекомоядными и растительнояд­
ными животными, сходными по образу жизни 
с ныне живущими крупными ящерицами — 
амблирпнхами и конолофами Галапагосских 
островов; 2) парейазавридами — крупными 
растительноядными животными, обитавшими 
в болотистых местностях. Триасовые проколо- 
фониды — мелкие насекомоядные животные — 
были разнообразными в раннетриасовую эпо­
ху и вымерли уже к концу периода.

Остатки котилозавров многочисленны в пе­
строцветных фациях дельт и аллювиальных 
равнин (пестроцветы Европейской части 
СССР, красные слои Техаса, серия карру 
Ю. Африки и др.). Трупы до захоронения 
обычно подвергались дальнему переносу, и 
имела место дифференциация скелетных остат­
ков (группа мезенских местонахождений ник- 
тифруретид, группа вятских местонахождений 
парейазавров и др.). В редких случаях трупы 
захоронялись на месте гибели животных (Ко­
тельническое местонахождение парейазавров).

Биологическое и геологическое значение
Котилозавры — первые настоящие наземные 

животные среди позвоночных. Они стоят в ос­
новании ствола пресмыкающихся и связывают 
их с архаическими карбоновыми земноводны­
ми. Многие особенности строения, типичные 
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для более поздних и высокоорганизованных 
пресмыкающихся, возникали у котилозавров 
конвергентно на более архаической основе.

Остатки котилозавров широко распростра­

нены и используются для расчленения вер.хне- 
пермских и нижнетриасовых континентальных 
отложений Европейской части СССР, Ю. Аф­
рики и нижнепермских отложений США.

ОТРЯД DIADECTOMORPHA. ДИАДЕКТОМОРФЫ
Череп короткий и широкий, сравнительно 

высокий, с более или менее хорошо выражен­
ной ушной вырезкой, зачастую перекрываемой 
снаружи покровными костями. Квадратная 
кость вертикальная, по, как правило, не при­
крыта снаружи покровными костями. Челюст­
ное сочленение обычно расположено впереди 
затылочного. Слезная кость у многих укороче­
на и не достигает ноздри. Теменные кости 
очень короткие, широкие и пронизаны очень 
большим теменным отверстием. Заднетемен­
ные и таблитчатые кости хорошо развиты и 
расположены на дорсальной поверхности чере­
па; надвисочная кость может редуцироваться. 
Хоаны широко расставлены. Базиптеригоид- 
ное сочленение, по-видимому, неподвижное; 
крыловидные кости резко расширены и зача­
стую широко соприкасаются друг с другом 
под парасфеноидом; межптеригоидные ямы 
обычно очень малы. Боковые фланги кры­
ловидных и наружных крыловидных костей 
обычно хорошо развиты. Тело парасфеноида 
очень широкое; обычно оно разрастается на­
зад и подстилает затылочную область черепа. 
Овальное окно слуховой капсулы обычно рас­
положено сравнительно высоко над основани­
ем черепа. Околозатылочные отростки идут 
наружу и вверх и над ушной вырезкой сопри­
касаются с таблитчатыми костями. Зубы час­
то бывают уплощенными или с пильчатыми 
краями. Предкрестцовых позвонков 20—25, 
крестцовых два — четыре. Шейные ребра двух­
головчатые, туловищные — обычно одноголов­
чатые. Ключицы несколько расширенные. 
Иногда развит только один коракоид. Подвз­
дошная кость направлена вверх и несколько 
разрастается назад. Конечности обычно мас­
сивные. Проксимальные косточки стопы обыч­
но сливаются, и функционирует мезотарзаль- 
ное сочленение. Брюшные ребра имеются. 
Иногда развивается кожный панцирь. В. кар- 
бон— триас. Три подотряда.

ПОДОТРЯД DIADECTA. 
ДИАДЕКТЫ

Череп короткий, широкий и высокий. Слез­
ная кость достигает ноздри. Надвисочная 
кость хорошо развита и достигает заглазнич­
ной кости. Теменная кость образует хорошо 

отграниченный вырост, вклинивающийся 
между заднелобной и надвисочной костями и 
соответствующий, по-видимому, межвисочной 
кости. Таблитчатая кость соприкасается с 
верхней затылочной, и задняя височная яма 
редуцируется. Челюстное сочленение располо­
жено слегка впереди затылочного и вынесено 
немного ниже уровня зубного ряда. Ушная вы­
резка может перекрываться чешуйчатой и таб­
литчатой костями. Затылок наклонен назад. 
Околозатылочные отростки массивные и до­
стигают квадратных костей. Боковые флан­
ги крыловидных костей слабо развиты. Сфе- 
ноэтмоид в сечении Y-образный. Нижняя 
челюсть с массивным венечным отростком. 
Зубы текодонтные, немногочисленные, с рас­
ширенными, вздутыми коронками. Тела поз­
вонков короткие, с резко расширенными зига- 
пофизами и зачастую с дополнительными со­
членениями между невральными дугами. 
В плечевом поясе один коракоид. Наружного 
панциря нет. В. карбон — н. пермь. Два семей­
ства.

СЕМЕЙСТВО DIADECTIDAE СОРЕ, 1880

Череп с широкой, округлой мордой и хоро­
шо выраженной ушной вырезкой. Лобные ко­
сти укороченные — не достигают края глаз 
ниц. Теменное отверстие очень большое: кры­
ша черепа в заглазничной области слегка 
вогнутая. Заднетеменная кость непарная, ши 
роко разрастающаяся по затылочной поверх 
ности черепа. Нёбо сводчатое, с продольным 
гребнем, образованным сошниками и передней 
частью крыловидных костей. Тело парасфе­
ноида резко расширено. Овальное окно уш­
ной капсулы расположено у передней поверх­
ности околозатылочного отростка. Мозговая 
коробка массивная. Сфенэтмоид проникает в 
обонятельную область. Передние зубы пост­
роены по типу резцов, задние поперечно рас­
ширены. На нёбе по сошникам и крыловидным 
костям проходит два срединных продольных 
ряда, мелких зубов. Предкрестцовых позвон­
ков 22—23. Дополнительные сочленения меж­
ду позвонками представлены гипосфеном и 
эписфенами. Передние туловищные рёбра рез­
ко расширены. Ключицы соединены с меж­
ключицами швом. Конечности массивные, с
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Рис. 155. Diadectes Соре
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу (Х'/8). Н. пермь США (а— Watson, 1954; б — Romer, 1956; в — Olson. 1947)

хорошо развитыми гребнями. Проксимальные 
косточки стопы часто сливаются. По-видимо­
му, растительноядные животные размером до 
2,5 м. В. карбон — н. пермь.

Diadectes Соре, 1878 (= Empedocles Соре, 
1878; = Metarmosaurus Соре, 1878; = Notho- 
don Marsh, 1878; = Empedias Cope, 1881; 
= Chilonyx Cope, 1883; = Bolbodon Cope, 
1896; = Diadectoides Case, 1911; = Animasau- 
rus Case et Williston, 1912). Тип рода — Dia­
dectes sideropelicus Cope, 1878; н. пермь (сви­
та уичита), США (Канзас). Крыша черепа 
грубо скульптирована. Теменное отверстие за­
остряющееся кзади. Заднетеменная кость 
вклинивается между задними краями темен­
ных на крыше черепа. У молодых особей, по- 
видимому, имеется самостоятельная межви­
сочная кость. Небные кости отдают направ­
ленные внутрь выросты, образующие зачаточ­
ное вторичное нёбо. В предчелюстной кости 
три-четыре зуба, построенных по типу резцов; 
в челюстной кости 10—11 зубов, расширенных 
поперечно, имеющих срединную вершинку и 
площадки по краям; четыре задних зуба наибо­
лее расширены и имеют две-три конусовидные 
вершинки. Клейтрум тесно соединен с лопат­
кой (рис. 155). Несколько видов. Н. пермь 
США.

Desmatodon Case, 1908; в. карбон США. 
Diasparactus Case, 1910; н. пермь США. Pha- 
tierosaurus Meyer, 1861 (= Stephanospondylus 
Stappenbeck, 1905); н. пермь 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО BOLOSAURIDAE СОРЕ, 1878

Череп со сравнительно узкой мордой и 
замкнутой ушной вырезкой. Между чешуйча­
той, скуловой и квадратноскуловой костями 

имеется нижнее височное окно. Лобные кости 
достигают краев глазниц, удлиненные. Темен­
ное отверстие округлое. Крыша черепа в за­
глазничной области слегка вогнутая. Заднете­
менной кости нет, и между верхней затылоч­
ной и теменными костями имеется неокостене­
вающее пространство. Тело парасфеноида 
сравнительно узкое; вырезка для челюстной 
мускулатуры между крыловидной и квадратно­
скуловой костями очень большая. Нижняя че­
люсть с очень высоким венечным отростком, 
образованным главным образом зубной и над­
угловой костями. Передние зубы имеют взду­
тые коронки, как и задние. Кости конечностей 
сравнительно тонкие. Н. пермь.

Bolosaurus Соре, 1878. Тип рода —В. stria- 
tus Соре, 1878; н. пермь (свита уичита), США 
(Техас). Мелкие животные — размером до 
0,5 м. Носовые отверстия сближены и разде­
лены узкими восходящими отростками пред­
челюстных костей. Глазницы очень большие, 
направленные наружу. Предлобные кости 
образуют у своего переднего конца неболь­
шие выступы. Венечный отросток нижней че­
люсти с узким основанием и острой вершиной. 
Зубы с короткими корнями, отделенными oi 
вздутой коронки пояском эмали. Коронки зубов 
имеют острую вершинку и расположенную у 
ее основания площадку; на верхнечелюстных 
зубах площадка занимает заднюю половину 
коронки, а на нижнечелюстных — переднюю.. 
Поверхность коронки покрыта продольными 
бороздками. В верхней челюсти 13 зубов, и» 
которых два расположено в предчелюстной 
кости, в нижней —11; размеры зубов по­
степенно увеличиваются спереди назад, но 
три задних верхнечелюстных зуба вновь 
уменьшаются. Передние два зуба направлены 
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косо вперед. Кольцо склеротики хорошо раз­
вито. Брюшные ребра сходятся впереди под 
углом 45° .(рис. 156). Юдин вид.

Рис. 156. Bolosaurus striatus Соре.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. пермь США 

(Watson, 1954)

ПОДОТРЯД PROCOLOPHONIA. 
ПРОКОЛОФОНЫ

Мелкие насекомоядные или моллюскоядные 
котилозавры, длиной до 0,5 м. Череп треуголь­
ный, с заостренной мордой и очень большими 
глазницами, составляющими иногда половину 
черепа. Кости крыши черепа могут нести бо­
роздчатую скульптуру; квадратно-скуловая и 
таблитчатая кости с направленными назад и 
наружу выростами. Слезная кость укорочена 
и не достигает ноздри. Лобные кости почти 
всегда достигают края глазниц. Надвисочная 
кость утрачена, но таблитчатые и заднетемен­
ная сохраняются; последняя почти цели­
ком развита на затылочной поверхности 
черепа. Между таблитчатой и квадратно-ску­
ловой костями располагается ушная вырезка, 
иногда перекрываемая покровными костями. 
Задневисочное окно хорошо выражено. Около­
затылочные отростки обычно направлены к 
таблитчатым костям. Боковые фланги кры­
ловидных костей хорошо развиты. Межптери­
гоидные ямы иногда достигают значительной 
величины. Нёбо обычно покрыто мелкими зу­
бами, расположенными тремя рядами, исхо­
дящими от области базиптеригоидного сочле­

нения. Челюстные зубы субтекодонтные или 
акродонтные, часто с расширенными коронка­
ми. Тела позвонков удлиненные, интерцентры 
иногда исчезают. Предкрестцовых позвонков 
23—26, крестцовых — три. Хвост длинный. 
В плечевом поясе два коракоида; ключицы и 
межключица расширены очень слабо. Лопатка 
короткая. Конечности сравнительно тонкие; 
предплечье и голень короче плеча и бедра. 
Наружного панциря нет. В. пермь — триас. 
Два семейства.

СЕМЕЙСТВО NYCTIPHRURETIDAE EFREMOV, 1938

Примитивные проколофоны с однородными 
зубами; квадратноскуловая и таблитчатые ко­
сти не образуют направленных назад выро­
стов, а челюстное сочленение почти на уровне 
затылочного. Череп сравнительно низкий и 
длинный, со скульптированными костями. Зад­
нетеменная кость, как правило, выходит на 
дорсальную поверхность черепа, позади те­
менных костей. Крыловидные кости очень ши­
рокие; межптеригоидные ямы редуцированы. 
Зубы многочисленные, акродонтные, коничес­
кие, шпильковидные или ножевидные, упло­
щенные с боков. Нёбные зубы имеются. Поз­
вонки с интерцентрами. В. пермь.

Nyctiphruretiis Efremov, 1938. Тип 
рода — N- acudens Efremov, 1938; в. пермь (II 
зона), СССР (Архангельская обл.). Череп 
умеренно удлиненный, скульптированный, с 
очень большими глазницами и почти не выра­
женной ушной вырезкой (задний край чешуй­
чатой кости слегка вогнутый). Теменное 
отверстие очень большое и расположено у 
заднего края теменных костей. Заднетеменная 
кость лишь на незначительном протяжении 
выходит на дорсальную поверхность. Квадрат­
носкуловые кости образуют небольшие боко­
вые выступы. Задневисочные окна большие. 
Челюстное сочленение расположено несколько 
впереди затылочного. Крыловидные костн ши­
роко соприкасаются с парасфеноидом; меж­
птеригоидные ямы отсутствуют. Слуховая ко­
сточка идет от слуховой капсулы к квадрат­
ной кости. Зубы шпильковидные, укорачиваю­
щиеся кзади. Задние туловищные (пояснич­
ные) ребра укорочены. Проксимальные ко­
сточки стопы сливаются (рис. 157). Один вид.

Nycteroleter Efremov, 1938. Тип рода-r 
N. ineptus Efremov, 1938; в. пермь (II зона), 
СССР (Архангельская обл.). Череп значитель­
но удлиненный, с большими глазницами и 
глубокими ушными вырезками. Кости крыши 
черепа скульптированные. Таблитчатые кости 
нависают над затылочной областью чепепа.
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Рис. 157. Nyctiphruretus acudens Efremov:
В. пермь СССР (Архангельская обл.) (Efremov, 1940)

Теменное отверстие расширено поперечно и 
расположено на уровне заднего края глазни­
цы. Челюстное сочленение расположено почти 
на уровне затылочного. Задневисочные окна 
маленькие. Межптеригоидные ямы сравни­
тельно хорошо развиты. Зубы острые, несколь­
ко различные по форме и размерам (рис. 158). 
Несколько видов. В. пермь (II зона) Европей­
ской части СССР.

Nyctlboetus Tchudinov, 1955. Тип 
рода — N. liteus Tchudinov, 1955; в. пермь (II 
зона), СССР (Кировская обл.). Глазницы 
овальные, широко расставленные. Теменное 
отверстие небольшое, расположенное у задне­
го края глазницы. Лобные кости не принимают 
участия в образования глазниц. Задний край 
черепа слабо вогнут и образован таблитчаты­
ми и парными заднетеменными костями. 
Скульптура черепных костей в виде радиаль­
ных бороздок. Зубы цилиндрические или сла­
боконические, тупые, с округленными вершин­
ками. В нижней челюсти до 36 зубов (рис. 
159). Один вид.

Возможно, этот род следует относить к ба- 
трахозаврам.

Owenetta Вrооm, 1939; в. пермь Ю. Африки 
(зона Cistecephalus). Barasaurus Piveteau, 
1955; в. пермь Мадагаскара.

СЕМЕЙСТВО PROCOLOPHONIDAE СОРЕ, 1889

Проколофоны с треугольным коротким и 
высоким черепом, у которых челюстное сочле­
нение обычно располагается намного впереди 
затылочного. Кости черепа нескульптировэн­
ные. Заднетеменная кость почти никогда не 
выходит на дорсальную поверхность черепа. 
Квадратноскуловая и таблитчатая кости зача­
стую образуют направленные назад и нару­
жу выросты. Глазницы удлинены назад, и те­
менное отверстие обычно располагается над 
уровнем их заднего края. Чешуйчатая кость 
редуцирована. Затылок обычно наклонен на­
зад. Крыловидные кости сравнительно узкие, 
и межптеригоидные ямы хорошо развиты. 
Нижняя челюсть с хорошо выраженным ве­
нечным отростком. Зубы немногочисленные, 
неоднородные; щечные зубы поперечно расши­
рены, часто многовершинные. Небные зубы 
иногда редуцируются и никогда не покрывают 
боковые отростки крыловидных костей. Интер-
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Рис. 158. Nycteroleter ineptus Efremov.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу.

В. пермь СССР (Архангельская обл.) (Efremov, 1940)

Рис. 159. Nyctiboetus liteus Tchudinov:

челюсть сбоку. В. пермь СССР (Кировская обл.) 
(Чудннов, 1955)

внутренней стороны челюсти между основа­
ниями зубов и краем зубной кости тянется не­
глубокий желобок. Зубы конические, с при­
тупленными вершинками и толстыми, попереч­
но расширенными основаниями. В верхней 
челюсти 13—14 зубов, из них в предчелюстной

Рис. 160. Phaanthosaurus ignatjevi Tchudinov 
et Vjushkov

Нижняя челюсть сбоку. Н. триас СССР (Горьковская обл.) 
(Чудинов, Вьюшков, 1956)

центры иногда исчезают. Клейтрума нет. Брюш­
ные ребра редуцируются. Триас.

Phaanthosaurus Tchudinov et Vjusch­
kov, 1956. Тип рода — Ph. ignatjevi Tchudi­
nov et Vjusckov, 1956; н. триас (ветлужская 
серия), СССР (Горьковская обл.). Череп ши­
рокий, с тупо закругленной мордой. Ветви 
нижней челюсти образуют угол около 70°. 
Нижняя челюсть высокая в симфизе. Вдоль 

кости три-четыре зуба. В нижней челюсти пе­
редние три-четыре зуба меньших размеров и 
не расширены поперечно (рис. 160). Один вид.

Tichvinskia Tchudinov et Vjuschko\ 
1956. Тип рода — T. vjatkensis Tchudinov It 
Vjuschkov, 1956; н. триас (ветлужская ' < 
рия), СССР (Кировская обл.). Череп с огром­
ными глазницами, составляющими почти 0,75 
длины черепа. Их передний край лежит на 
уровне третьего сзади челюстного зуба. Темен­
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ное отверстие очень большое, круглое. Зад­
ний край черепа вогнутый и образован таблит­
чатыми и заднетеменной костями. Ушная вы­
резка неглубокая. Межптеригоидные ямы 
большие, эллиптические. Базисфеноид корот­
кий и широкий. Наружные крыловидные кости

Рис. 161. Tichvinskia vjatkensis Tchudinov et Vjuschkov.
Череп: a — сверху, б—сбоку (Х2) Н. триас СССР (Кировская 

обл.) (Чудинов, Вьюшков, 1956)

участвуют в образовании птеригоидных флан­
гов. Крыловидные, небные кости и сошники 
с рядами мелких зубов, более крупных на 
передних концах сошников. Челюстное сочле­
нение расположено почти на уровне затылоч­
ного. В предчелюстной кости три зуба, в че­
люстной семь-восемь, в нижней челюсти семь- 
восемь зубов. Передние два-три зуба довольно 
•тонкие, конические, с притупленными вершин­
ками; пятый — седьмой зубы наиболее мас­
сивные, толстые, сильно расширенные попе­
речно, каждый иЗ них несет две вершинки 
(рис. 161). Несколько видов. Н. триас (вет­
лужская серия) Европейской части СССР.

Procolophon Owen, 1876 (? = Thelegnathus 
Вrооm, 1905). Тип рода — Procolophon trigoni- 
ceps Owen, 1876; н. триас (зона Procolophon), 
Ю. Африка. Череп сильно расширен в заты­
лочной области. Морда приостренная. Глаз­
ницы умеренно вытянутые, теменные кости до­
стигают их края между заднелобковыми и 
заглазничными костями. Чешуйчатая кость 
очень маленькая. Квадратноскуловые кости

Рис. 162. Procolophon trlgoniceps Owen.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. трнас Ю. Аф­

рики (а — Вrооm, 1936; б — Watson, 1914)

образуют направленные назад выросты. На 
предчелюстных костях по три-четыре кониче­
ских зуба; в челюстных костях по семь попе­
речно расширенных зубов. В нижней челюсти 
девять-десять зубов. Небные зубы хорошо раз­
виты, но отсутствуют на боковых отростках 
крыловидных костей (рис. 162). Несколько 
видов. Н. триас Ю. Африки.

Hypsognathus Gilmore, 1928. Тип рода — 
Н. fenneri Gilmore, 1928; в. триас США (Нью- 
Джерси). Череп широкий, уплощенный с рез­
ко удлиненными глазницами, почти достигаю­
щими заднего края черепа. Теменные кости 
образуют край глазниц между заднелобной и 
заглазничной костями. Скуловые кости несут 
по одному направленному вперед небольшому 
шипу. Квадратноскуловые кости с четырьмя 
различно ориентированными и очень длинны-
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ми шипами. Чешуйчатые кости очень малень­
кие. В предчелюстных костях по два кониче­
ских зуба, из которых передний большей ве­
личины. В челюстных костях по пять зубов, из 
них передний небольшой и конический, а по­
следующие— широкие, долотовидные, посте­
пенно кзади увеличивающиеся в размерах.

Рис. 164. Estheriophagus chatangensis Novojilov.
Нижняя челюсть. Б. пермь СССР (Хатанга) 

(Новожилов. 1948)

О 1 2 Зем

Рис. 163. Hypsognathus fenneri Gilmore.
Череп сверху. В. триас США (Golbert, 1946)

Нижняя челюсть с округлой симфизной обла­
стью несет пять зубов; три задних зуба попе­
речно расширены. Небных зубов нет (рис. 163). 
Один вид.

Anomoiodon Huene, 1939; Koiloskiosatirtis 
Huene, 1911; Sclerosaurtis Fischer de Wald­
heim, 1857 (= Aristodesmus Seeley, 1896; 
? = Saurosternon Huxley, 1868; ? = Sauro- 
stherium Lydekker, 1888) —все из н. триаса 
3. Европы. Santaisaurus Koh, 1940; Neoproco- 
lophon Young, 1957 — оба из н. триаса Китая. 
Microtheledon Вrооm, 1936; Myocephalus Bro­
om, 1936; Spondylolestes Broom, 1937 — все из 
н. триаса Ю. Африки. Leptopleuron Owen, 
1851 (= Telerpeton Mantell, 1852; = Telerpe- 
don Fraas, 1867); ср. триас 3. Европы. Cande­
laria Price, 1947; ср. триас Ю. Америки. Sphod- 
rusaurus Colbert, 1960; в. триас США. Paoteo- 
don Chow et Sun, 1960; (? в.) триас Китая. 
Недавно новые, еще не описанные проколофо- 
ниды найдены в в. триасе Канады (Baird, 
1959).

PROCOLOPHON1A INCERTAE SEDIS

Estheriophagus Novojilov, 1948. Тип рода — 
Е. chatangensis Novojilov, 1948; в. пермь, побе­
режье Хатангского залива (Арктика). Описан 
по очень маленькой (длиной 6,4 мм) нижней 
челюсти, несущей два ряда продольных зубов. 
В каждом ряду 11 зубов. Передний конец че- 

"люсти лишен зубов. Коронки зубов широкие, 
с острой вершинкой и площадкой у основания 
зубов (рис. 164). Один вид.

Хюне (Huene, 1956) сближает этот род с 
проколофонами.

ПОДОТРЯД PAREIASAURIA. 
ПАРЕЙАЗАВРЫ

Средней величины и крупные (от 1 до 3 м) 
растительноядные котилозавры. Череп корот­
кий, высокий, резко расширенный, с грубо 
скульптированной поверхностью и массивны­
ми выступами («щеками») по бокам, образо­
ванными квадратноскуловой и чешуйчатой 
костями. Морда округлая. Слезная кость 
удлиненная и достигает края ноздри. Лобная 
кость не входит в край глазницы. Глазницы 
средних размеров. Заднетеменная и таблитча­
тые кости хорошо развиты на дорсальной по­
верхности черепа. Ушная вырезка перекрыта 
разросшимися чешуйчатой и квадратноскуло­
вой костями; надвпеочная кость обычно от­
сутствует. Хоаны удлиненные, ' изогнутые. 
Межптеригоидные ямы малы, боковые фланги 
крыловидных костей выражены слабо. За­
тылок вертикальный, широкий, с хорошо раз 
витыми задневисочными окнами. .Околоза­
тылочные отростки массивные. Челюстное 
сочленение расположено намного впереди 
затылочного. Сфенэтмоид короткий и высо­
кий. Квадратная кость высокая. Челюсть ко 
роткая, высокая, с угловым отростком. Неб­
ные зубы хорошо развиты и расположены с 
каждой стороны тремя обычными рядами 
Челюстные зубы субтекодонтные, однородные 
обычно со вздутыми, зазубренными коронка­
ми. Предкрестцовых позвонков около 20, кре­
стцовых два — четыре. Передние ребра могут 
быть двухголовчатыми. Лопатка очень высо­
кая. Вентральный отдел тазового пояса замет­
но разрастается назад от вертлужной впади­
ны и укорачивается впереди последней. 
Конечности массивные; проксимальные ко- ' 
сточки стопы обычно срастаются. Брюшные 
ребра неизвестны, но часто развивается 
спинной панцирь из мозаично расположен­
ных костных пластинок. В. пермь. Два семей­
ства.
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СЕМЕЙСТВО RH1PAE0SAURIDAE TCHUDINOV, 1955

Сравнительно мелкие парейазавры с плос­
ким черепом н округлыми глазницами, на­
правленными вверх и в стороны. По бокам че­
репа иногда присутствуют округлые широкие 
выстлпы, образованные квадратноскуловыми 
и чешуйчатыми костями. Надвисочная кость

Рис. 165. Rhipaeosaurus fricuspidens Efremov:

10мм

Рис. 166. Leptoropha novojilovi Tchudinov: 
а — фрагмент нижней челюсти; б — зуб, 

в. пермь СССР (Кировская обл.) (Чудинов, 1955)

сохраняется. Кости крыши черепа имеют бу- 
горчато-ямчатую радиальную скульптуру. 
Нижняя челюсть удлиненная. Зубы кониче­
ские, боченковидные или булавовидные; на 
внутренней стороне коронка несет от 3 до 15 
зубцов. В позвоночнике присутствуют интер­
центры. Два крестцовых позвонка. Хвост от­
носительно длинный. Подвздошная кость на­
правлена вверх и назад. Лобковые заметно 
выступают вперед от вертлужной впадины. 
Конечности занимают обычное для пресмы­
кающихся положение (плечо и бедро лежат в 
горизонтальной плоскости). Фаланговая фор­
мула обычно: 2, 3, 4, 5, 3(4). Панциря нет. 
В. пермь. По многим признакам связывают 
типичных парейазавров с примитивными про­
колофонами.

Rhipaeosaurus Efremov, 194О.'Тип рода — 
Rh. tricuspedens Efremov, 1940; в. пермь (II 
зона), СССР (Башкирия). Морда сравнитель­
но острая. Глазницы овальные. Между таб­
литчатой и чешуйчатой костями небольшая вы­
резка. Теменное отверстие небольшое и круг­
лое. Затылочный кран крыши черепа прямой. 
Коронки зубов разделены на три зубца (рис. 
165). Два вида. В. пермь (II зона) СССР 
(Приуралье).

Leptoropha Tchudinov, 1955. Тип рода — 
L. nouojilovi Tchudinov, 1955; в. пермь (II 
зона), СССР (Кировская обл.). Глазницы 
округлые. Челюсти высокие, массивные, в 
каждой ветви 15—20 зубов. Зубы булавовид­
ные, с удлиненными и толстыми, овальными в 
сечении корнями. Коронки загнуты внутрь,

Рис. 167. Parabradysaurus udmurticus 
Efremov:

а — фрагмент челюсти;
— зубы. В. пермь СССР (Уд­
муртия) (Ефремов, 1954) 
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сильно уплощены с боков и несут пять — де­
вять ступенчато расположенных зубцов, из ко­
торых срединный — наибольший (рис. 166). 
Один вид.

Parabradysaurus Efremov, 1954. Тип 
рода — Р. udmurticus Efremov, 1954; в. пермь 
(II зона), СССР (Удмуртская АССР). 
Описан по нижней челюсти, очень высокой, с 
утолщенным изнутри альеволярным краем. 
Коронки зубов выпуклые снаружи, уплощен­
ные с внутренней стороны, несут от 11 до 13 
ступенчато расположенных зубцов. Замещаю­
щие зубы с приостренной вершинкой и более 
крупными зубцами (рис. 167). Один вид. Не 
исключено, что эта форма идентична с дейно- 
цефалами р. Estemmenosuchus.

СЕМЕЙСТВО PAREIASAURIDAE SEELEY, 1888

Крупные котилозавры (длиной до 2—3 м). 
Череп массивный, укороченный, с резко выра­
женной бугорчато-ямчатой скульптурой и 
сильно развитыми «щеками». Кости крыши 
черепа утолщенные. Надвисочной кости нет. 
Затылок вертикальный. Задневисочные окна 
большие, и заднетеменная и таблитчатые ко­
сти почти целиком ограничены дорсальной 
поверхностью черепа. Основание черепа очень 
массивное. Челюстное .сочленение резко сме­
щено вперед от затылочного. Нижняя челюсть 
массивная, короткая, с сильным угловым от­
ростком, направленным вниз. Зубы со сжаты­
ми с боков зубчатыми коронками, тесно рас­
положенные. В крестце четыре позвонка. Под­
вздошная кость направлена вверх и вперед, 
лобковые почти не выступают вперед от верт­
лужной впадины. Конечности расположены в 
вертикальной плоскости. Бедренная кость с 
большим вертлугом. Фаланговая формула уп­
рощенная: 2, 3, 3, 3, 2(1) на передней конеч­
ности и 2, 3, 3, 4, 3(0) на задней. Спина по­
крыта хорошо развитым панцирем. В. пермь.

Anthodon Owen, 1876. Тип рода — A. ser- 
ratus Owen, 1876; в. пермь (зона Cistecepha- 
lus), Ю. Африка. Сравнительно небольшие па­
рейазавры с очень широким черепом и сильно 
развитыми «щеками», полностью закрываю­
щими снаружи заднюю часть нижней челюсти; 
задний край «щек» с небольшими выступами. 
Морда заостренная. Носовые отверстия иног­
да прикрыты сверху носовыми костями. 
В верхней челюсти 11—14 зубов. Зубы резко 
сжатые с боков n расширенные в передне­
заднем направлении; коронки разделены на 
9—15 зубчиков. Предкрестцовые позвонки 
сравнительно небольшие. Поперечные отрост­
ки низкие и тонкие. Зпгапофизы расположены

Рис. 168. Anthodon gregoryi Вrооm.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки (Broom, 

1935)
Рис. 169. Pareiasuchus peringueyi Вrооm 

et Haughton.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки 

(Boonstra, 1933).

высоко, и их сочленовные поверхности корот- 
кие. Проксимальные кости кисти и стопы не 
сращены. Спина крестцовой области покрыта 
округлыми, зазубренными, срастающимися 
пластинками (рис. 168). Несколько видов. 
В. пермь Ю. и В. Африки и Европейской части 
СССР.

Pareiasuchus Вrооm et Haughton, 1913. 
Тип рода — Р. peringueyi Вrооm et Haughton 
1913; в. пермь (зона Cistecephalus), Ю. Афри­
ка. Среднего размера парейазавры с высоким 
черепом и широкой мордой. «Щеки» значи­
тельной величины, с хорошо развитыми высту­
пами по заднему краю. Ширина межглазнич­
ного пространства почти равна ширине крыши 
черепа между таблитчатыми костями. Квад­
ратные кости сильно наклонены вперед (55— 
.60°) и лишь слегка отклоняются внутрь. Вы­
ступы таблитчатых костей слабо выражены. 
В верхней челюсти 14 зубов; коронки зубэв 
имеют не менее девяти зубчиков. Позвонков 
пять шейных и 14 предкрестцовых. Остистые 
отростки высокие и не очень массивные. Со­
членовная поверхность поперечных отростков
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короткая. Вдоль спины проходят ряды кожных 
окостенений из округлых костных щитков с 
радиальной гребенчатой скульптурой. Пан­
цирь особенно сильно развит в области крест­
ца и плечевого пояса (рис. 169). Несколько 
видов. В. пермь Ю. Африки и Европейской ча­
сти СССР.

Scutosaurus Hartmann-Weinberg, 
1930 (= Proelginia Hartmann-Weinberg, 1937). 
Тип рода — Pareiasaurus karpinskii Amalitzkii, 
1922; в. пермь (татарский ярус, IV зона), 
СССР (Архангельская обл.). Крупные парейа­
завры (около 3 м длиной) с коротким хвостом 
и массивными конечностями. Череп очень 
широкий и низкий, морда широкая. Кости че­
репа с грубой радиальной ямчатой скульпту­
рой. На морде развиты грушевидные костные

■ Рис. 170. Scuiosaurus karpinskii 
Gartmann-Weinberg.

Череп: а — сверху, б — снизу. В. пермь 
СССР (Архангельская обл.) (Быстров. 1957) 

выросты. Щеки сильно развиты и покрыты ко­
ническими шипами. Глазницы небольшие, уд­
линенные в передне-заднем направлении. 
Задний край крыши черепа вогнутый. Заты­
лочный мыщелок слегка вогнутый; в его об­
разовании участвуют боковые затылочные 
кости. Межптеригоидные ямы длинные. Ниж­
няя челюсть с массивным угловым отростком. 
В каждой челюсти 15—16 зубов, из которых 
передние три — в предчелюстной кости. Ко­
ронки зубов разделены на 9—17 зубцов. В 
шейной и предкрестцовой областях — интер­
центры. Клейтрум отсутствует. Проксимальные 
кости стопы сращены. Спинной панцирь в ви­
де крупных бляшек (рис. 170). Два вида. 
В. пермь ।(IV зона) Европейской части СССР.

Nanoparia Вrооm, 1936. Тип рода — N. 1и- 
cknoffi Вrооm, 1936; в. пермь (зона Cistece- 
phalus), Ю. Африка. Мелкие парейазавры с 
очень широким черепом и тупой мордой. Кости 
черепа с глубокой ямчатой скульптурой; в

Рис. 171. Nanoparia pricei Вrооm et Robinson.
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. пермь Ю. Аф­

рики (Вrооm, Robinson, 1948)
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центре каждой кости, за исключением челю­
стных,— костный бугор. Глазницы маленькие. 
На заднем крае черепа развиты две пары до­
полнительных костей; расположенных по бо­
кам таблитчатых. «Щеки» с округлыми или 
шиповидными выступами. В предчелюстной 
кости два зуба, в челюстной — до 11 зубов. 
Коронки зубов короткие, широкие, имеющие 
до 13 зубцов. Угловой отросток нижней челю­
сти небольшой. Спина покрыта тремя рядами 
костных пластинок: срединным, тесно связан­
ным с остистыми отростками позвонков, и 
краевыми; дополнительные кости, располо­
женные на заднем крае черепа, происходят, 
по-видимому, из передних спинных панцирных 
пластинок (рис. 171). Два вида. В. пермь 
Ю. Африки.

Elginia Newton, 1893. Тип рода — Е. mi- 
rabilis Newton, 1893; верхние горизонты в. 
перми, Шотландия. Череп небольшой, с до­
вольно высокой, узкой мордой и сильно раз­
витыми «щеками», покрытыми острыми кони­
ческими шипами. Таблитчатые кости обра­
зуют особенно длинные роговидные шипы, на­
правленные назад и наружу. Поверхность че­
репных костей скульптирована и имеет ряды 
парных шишек. Между заднетеменной и таб­
литчатыми костями развита пара дополни­
тельных окостенений. В верхней челюсти 12 
зубов с суженными основаниями и сжатыми 
коронками. Коронки зубов с 8—11 симметрич­
ными зубчиками (рис. 172). Один вид.

Bradysaurus Watson, 1914 (= Brachypareia 
Haughton et Boonstra, 1929; = Bradysaurus

01234 бсм

Рис. 172. Elginia tnirabilis Newton.
Череп сверху. В. пермь Шотландии (N;wton, 18УЗ)

Haughton et Boonstra, 1929; = Koalemasaurus 
Haughton et Boonstra, 1929; = Platyoropha 
Haughton et Boonstra, 1929); Embrithosaurus 
Watson, 1914 (= Dolichopareia Haughton et 
Boonstra, 1929; = Nochelesaurus Haughton et 
Boonstra, 1929) —оба из низов в. перми (зона 
Tapinocephalus) Ю. Африки. Pareiasaunu- 
Owen, 1876 ( = Propappus Seeley 1888; = Pa- 
riasaurus Lydekker, 1890); в пермь (зоны 
Endothiodon и Cistecephalus) Ю. Африки. Ра- 
rasaurus Meyer, 1859; в. пермь 3. Европы. Shih- 
tienfenia Young, 1963; в. пермь Китая.

Ромер (Romer, 1956) относит сюда и род 
Sclerosaurus.

ОТРЯД CAPTORHINOMORPHA. КАПТОРИНОМОРФЫ

Как правило, насекомоядные или хищные 
котилозавры длиной не более 1—2 м. Череп 
удлиненный и низкий, ушной вырезки нет, од­
нако чешуйчатая кость иногда соединена с 
крышей черепа лишь связкой. Квадратная 
кость вертикальная, прикрытая снаружи по­
кровными костями. Челюстное сочленение рас­
положено на уровне затылочного. Слезная 
кость достигает ноздри. Лобные кости обычно 
достигают глазниц. Теменное отверстие уме­
ренной величины. Заднетеменные и таблитча­
тые кости укорочены и часто развиты лишь на 
затылочной поверхности черепа, надвисочная 
может редуцироваться. Задний край крыши 
черепа часто вогнутый. Хоаны сближены и 
разделены длинным и узким сошником. Базип­
теригоидное сочленение подвижное, базипте- 
ригоидные отростки обычно направлены впе­
ред; межптеригоидные ямы длинные, узкие, 

и крыловидные кости никогда не прилегают 
вплотную к парасфеноиду, хотя обычно смыка­
ются перед сошником. Боковые «фланги» 
крыловидных костей хорошо развиты, наруж­
ная крыловидная кость мала или отсутствует 
Парасфеноид не разрастается назад, прикрь 
вая основание черепа. Затылочная повер' 
ность часто наклонена в верхней части наза 
Околозатылочные отростки идут наружу 
обычно соприкасаются с таблитчатой, чешуй­
чатой и квадратной костями. Сфенэтмоид все 
чении Y-образный. Слуховая косточка массв 
ная, прободенная, с дорсальным отростком и 
идет от овального окна к квадратной кости. 
Овальное окно расположено низко у основа­
ния черепа. Зубы конические, акротекодонт- 
ные, часто многорядные. На крыловидных ко­
стях мелкие зубки, расположенные тремя 
рядами, расходящимися, от области базипте-
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ригоидного сочленения. Предкрестцовых поз­
вонков около 25, крестцовых — два, но задний 
часто бывает лишь рыхло связан с тазом. 
Ребра обычно со слегка подразделенными го­
ловкой и бугорком. Ключица и межключица 
нерасширенные. Всегда два коракоида. Под­
вздошная кость изогнута и направлена назад. 
Проксимальные косточки стопы несросшиеся. 
Имеются брюшные ребра. Панциря нет. Ср. 
карбон — пермь. Четыре семейства.

СЕМЕЙСТВО LIMNOSCELIDAE WILLISTON, 1911

Крупные (до 1,5—2,0 м), по-видимому, амфи- 
биотические капториноморфы. Череп удлинен­
ный, е хорошо развитой надвисочной костью, 
широко соединяющейся с заглазничной, и с 
рыхлой связью чешуйчатой кости с надвисоч­
ной. Предглазничная часть черепа заметно 
удлинена. Предлобная кость соприкасается с 
заднелобной и лобная кость не входит в край 
глазницы. Затылок вертикальный, заднетемен­
ная и таблитчатая кости развиты почти цели­
ком на затылочной поверхности; таблитчатые 
кости ' перекрывают околозатылочный отро-

Рис. 173. Litnnoscelis paludis 
Williston.

Чгреп! а — сверху, б — сбоку, в — синзу. 
Н. пермь США (Romer, 1946)

сток; задневисочное отверстие щелевидное. Ве­
нечный отросток нижней челюсти не выражен. 
Зубы однорядные. Резцы увеличены. Ребра 
одноголовчатые. Коракоид один. Конечности 
массивные, с короткими и широкими автопо- 
диями. Концевые фаланги уплощенные. Н. 
пермь.

Limnoscelis Williston, 1911. Тип рода — 
L. paludis Williston, 1911; базальные горизон­
ты н. перми (свита або), США (Нью-Мексико). 
Череп треугольный, удлиненный в предглаз- 
ничной области, несколько сжатый на уровне 
глазниц и укороченный и резко расширенный 
в заглазничной области. Крыша черепа упло­
щенная и гладкая. Предчелюстные кости мас­
сивные, несколько разрастающиеся над перед­
ним концом нижней челюсти. Носовые кости 
шире лобных. Нижняя челюсть высокая; сим­
физ образован зубной и пластинчатой костя­
ми. В предчелюстной кости три-четыре значи­
тельно удлиненных зуба; в челюстной кости 
более 15 зубов, уменьшающихся кзади. Пред­
крестцовых позвонков 26; ребра заднего «кре­
стцового» позвонка только соприкасаются с 
подвздошной костью, не образуя настоящего 
сочленения. Плечевая кость с энтэпикондиляр- 
ным отверстием (рис. 173). Один вид.

Limnosceloides Romer, 1952; н. пермь США 
(Виргиния).

СЕМЕЙСТВО ROMERIIDAE PRICE, 1937 
(= Protorothyriidae Price, 1937)

Очень мелкие (до 0,5 м) капториноморфы с 
удлиненным черепом, более или менее редуци­
рованной надвисочной костью, не соприкасаю­
щейся с заглазничной, и рыхлой связью чешуй­
чатой кости с теменной. Глазницы расположе­
ны в средней части черепа. Лобная кость 
обычно достигает края глазницы. Затылок 
обычно наклонен верхней частью назад. Зад­
нетеменные и таблитчатые кости развиты це­
ликом на затылочной поверхности черепа. 
Задний край крыши черепа с двойной вырез­
кой в области теменных костей. Зубы кониче­
ские, однорядные, острые; передние и средние 
верхнечелюстные зубы обычно удлинены. Н. 
пермь (ср. карбон?).

Romeria Price, 1937. Тип рода — R. texa- 
па Price, 1937; н. пермь (свита уичита), США 
(Техас). Череп равномерно сужающийся кпе­
реди, без пережима на уровне ноздрей. Пред­
челюстные кости слегка загибаются вниз. Те­
менные кости образуют отростки, вклинива­
ющиеся между надвисочными и чешуйчатыми 
костями. Зубы слегка сжатые с боков и 
изогнутые назад, заметно различающиеся по 
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длине. В предчелюстной кости пять зубрв, из 
которых передний заметно удлинен; шестой 
челюстной зуб увеличен (рис. 174). Один вид.

Рис. 174. Romeria texana Price.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. пермь США 

(Price, 1937)

Melanothyris Romer, 1952; Protorothyris Pri­
ce, 1937 — оба из н. перми США.

Дж. Грегори (Gregory, 1952) включает в это 
семейство n р. Cephalerpeton Moodie, 1913 из 
ср. карбона США (Мэзон-Крик). Возможно, 
сюда же относится n род Eosaiiravus Williston, 
1910 из ср. карбона США (Линтон), иногда 
называемый «древнейшим известным пре­
смыкающимся».

СЕМЕЙСТВО PARACAPTORHINIDAE HUENE, 1956

Средней величины капторпноморфы с хоро­
шо развитой надвпсочной костью, соприкаса­
ющейся с заглазничной, n с шовным соедине­
нием чешуйчатой кости с надвпсочной. Череп 
удлиненный, с несколько укороченной пред- 
глазнпчной частью. Лобная кость достигает 
края глазницы. Затылочная поверхность чере­
па вертикальная, задний край крыши черепа 
прямой. Заднетеменные кости развиты на 
крыше черепа. Задневисочное окно маленькое. 
Зубы однорядные. Передние n средние верхне­
челюстные зубы увеличены. Н. пермь.

Paracaptorhinus Watson, 1954. Тип 
рода — Р. neglectus Watson, 1954; н. пермь, 
США (Техас). Череп низкий, слегка вогнутый 

позади глазниц. Нижняя челюсть с засочле- 
новным отростком. Зубы крупные, конические, 
округлые в сечении. Самые крупные зубы

Рис. 175. Paracaptorhinus neglectus Watson. 
Череп сверху. Н. пермь США (Watson, 1954)

расположены в передней части челюстной 
кости. В предчелюстной кости три (?) зуба, 
в челюстной 13—14 (рис. 175). Один вид.

СЕМЕЙСТВО CAPTORHINIDAE CASE, 1911

Средней величины (до 1 м) капториномор- 
фы, с умеренно удлиненным черепом, рудимен­
тарной надвисочной костью n шовным соеди­
нением чешуйчатой (кости с теменной. Глазни­
цы расположены в средней части черепа, лоб­
ные кости достигают их края. Затылок верти­
кальный, таблитчатая кость утрачена, 
заднетеменные хорошо развиты, но целиком 
ограничены затылочной поверхностью черепа. 
Задневисочное окно большое. Задний край 
крыши черепа почти прямой. Нижняя челюсть 
с венечным и засочленовным отростком. Зубы, 
как правило, многорядные, часто уплощенные. 
Передние n средние верхнечелюстные зубы 
обычно удлинены. Способны к автотомии 
хвоста. Два коракоида. Пермь.

Labidosaurus Соре, 1896. Тип рода — L. ha- 
matus (Соре), 1896; н. пермь (свита арройо), 
США (Техас). Длина до 0,7 м. Череп доволь­
но низкий и очень широкий в Заглазничное 
области. Задний край крыши черепа слегка, 
вогнутый. Кости черепа с ямчатой скульпту­
рой. Глазницы небольшие, направленные вверх 
n в стороны. Предчелюстные кости сильно на­
висают над передним краем нижней челюсти. 
Челюстные зубы однорядные. 25 предкрест­
цовых, для крестцовых и 25 хвостовых по­
звонков (рис. 176). Два вида. Н. пе[?мь 
США.

Captorhinus Соре, .1895 (•= Hypopnous 
Соре, 1895; = Pariotichus Соре, 1895, part.; 
= Ectocynodon Соре, 4878)., Тип> рода— £с/о-
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Рис. 176. Labidosaurus hamatus Cope.
Реконструкция (X*/4). Н. пермь США (Williston, 1925)

Рис. 177. Captorhinus angusticeps. Cope.
Череп: a — сверху, 6 — сбоку. Н. пермь США (Romer, 1956)

Рис. 178. Gecatogomphius kavejevi Vjushkov et Tchudinov.
Ни -ияя челюсть! a — снаружи, б — сверху, в — с внутренней стороны. В. пермь СССР (Кировская обл.) 

(Вьюшков, Чудинов, 1956)



cynodon aguti Cope, 1882; н. пермь (свита ар­
ройо), США (Техас). Череп удлиненный, тре­
угольный со слабо вогнутым затылочным кра­
ем. Надвисочная кость рудиментарная. Морда 
слегка загнута вниз. На челюстных костях 
от двух до четырех рядов неправильно рас­
положенных, притупленных конических зубов. 
Один из передних зубов челюстной кости пре­
вращен в клык (рис. 177). Один вид.

Gecatogomphius Vjuschkov et Tchudi- 
nov, 1956. Тип рода — G. kavejevi Vjuschkov 
et Tchudinov, 1956; в. пермь (II зона), СССР 
(Кировская обл.). Средней величины каптори- 
нид. Череп длиной 10—15 см, сильно расши­
ренный кзади. Нижняя челюсть массивная, 
с грубой бугорчато-ямчатой скульптурой. Зуб­
ная кость с широкой горизонтальной площад­
кой на внутренней стороне, несущей более 
40 зубов, расположенных пятью рядами. 
В области симфиза и переднего конца челюс­
ти— шесть несколько увеличенных и отогну­
тых вперед и наружу зубов. Прикрепление зу­

бов текоакродонтное. Ветви нижней челюсти 
образуют в симфизе угол около 80° (рис. 178). 
Один вид.

Labidosaurikos Stovall, 1950; Captorhinoi- 
des Olson, 1951; Captorhinikos Olson, 1954; 
Pleuristion Case, 1902 — все из н. перми США. 
Rothia Olson et Beerbower, 1954: Kahneria 
Olson, 1962 —оба из в. перми США .(свита 
сан—анджело). Ромер (Romer, 4956) услов­
но относит к сем. Captorhinidae также роды: 
Chamasaurus Williston, 1915; Puercosaurus Wil­
liston, 1916 — оба из н. перми США; Spheno- 
saurus Meyer (= Palaeosaurus Fitzinger, 
1843); н. пермь 3. Европы.

CAPTORHINOMORPHA INCERTAE SEDIS

Fritschia Dawson, 1882; Hylonomus Dawson. 
1860; Leiocephalicon Steen, 1934 — все из ср. 
карбона Канады. Petrobates Credner, 1890; н. 
пермь 3. Европы.

Иногда эти роды относят к микрозаврам.

ПОДКЛАСС SYNAPSIDA.
ЗВЕРОПОДОБНЫЕ ПРЕСМЫКАЮЩИЕСЯ 

(THEROMORPHA)
История изучения

Ископаемые остатки зверообразных впервые 
были открыты в России при разработках 
пермских медистых песчаников 3. Приуралья 
еще в конце XVIII — в начале XIX столетия 
(Квален, Мейер, Куторга, Твелвтриз, Фишер, 
Эйхвальд и др.). После 1838 г. открыты в 
большом количестве в южноафриканской се­
рии карру; первые описания южноафрикан­
ских зверообразных даны Оуэном, Сили и др.

Группа была выделена под названием The- 
romorpha Копом (Соре, 1878), отметившим 
сходство этих пресмыкающихся с млекопита­
ющими и установившим наличие примитивных 
зверообразных — пеликозавров — в верхнека­
менноугольных и нижнепермских «красных сло­
ях» Техаса. В современном объеме подкласс 
был установлен Осборном '(Osborn, 1903).

Позднее остатки зверообразных обнаруже­
ны в пермских и триасовых отложениях ряда 
стран: Шотландии, Чехословакии, Китая, 
В. Африки, Ю. Америки и др. Разнообразные 
терапсиды из пермских и триасовых отложе­
ний Европейской части СССР описывались 
В. П. Амалицким, П. П. Сушкиным, И. А. Еф­
ремовым, Ю. А. Орловым и Б. П. Вьюшковым. 

В последние годы была открыта богатая Очер­
ская фауна ранних терапсид (П. К- Чудинов). 
Брум, Бунстра, Уотсон, Паррингтон, Кромп­
тон, Хоутон, Бринк, Турен и другие авторы 
разработали принципы классификации боль­
шинства подотрядов зверообразных и описали 
значительное число родов и видов этих пресмы­
кающихся из южноафриканской серии карру. 
Работы американских палеонтологов Виллис- 
тона, Кэйза, Ромера, Прайса, Олсона и др. 
ревизовали многочисленные материалы по 
древнейшим синапсидам — пеликозаврам и пр. 
Наконец, следует отметить исследования Кюне 
по трилодонтам — группе зверообразных, во 
многом приближающейся к млекопитающим.

Общее число описанных видов зверообраз­
ных близко к 1000.

Общая характеристика и морфология

Зверообразные — очень разнообразный по 
типам адаптаций подкласс. Взятые в целом, 
представители его показывают громадный 
морфо-физиологический прогресс, заполняя 
огромный промежуток между примитивными 
котилозаврами, с одной стороны, и первыми 
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млекопитающими,— с другой. Естественно, 
что общих для всех зверообразных черт строе­
ния не так много. Важнейшая из них: одна 
нижняя височная яма, ограниченна снизу 
скуловой и чешуйчатой костями, а сверху — у 
примитивных представителей ■— заглазничной 
и скуловой костями, у прогрессивных —за­
глазничной и теменной костями. Только у ядо­
витого тероцефала — Euchambersia нижняя 
скуловая дуга редуцирована и височная яма 
открыта снизу.

Череп никогда не бывает сильно уплощен­
ным; морда обычно округлая. Ноздри терми­
нальные, глазницы обращены наружу, и лоб­
ные кости достигают их края; теменное отвер­
стие почти всегда хорошо развито. Septoma- 
xillare в большинстве случаев выходит на по­
верхность черепа позади ноздри. Надвисочная 
кость обычно редуцирована или утрачена; 
прогрессивные формы утрачивают и заднелоб­
ную кость, а квадратноскуловая у них сильно 
редуцируется. Ушной вырезки нет. Затылок 
широкий; заднетеменная и таблитчатые кос­
ти значительно разрастаются по его поверхно­
сти. Верхняя затылочная кость широкая и до­
стигает таблитчатых; задневисочные отвер­
стия маленькие. Заднеушная кость обычно не 
срастается с боковой затылочной; околозаты­
лочные отростки массивные и в большинстве 
случаев несколько загибаются на конце вниз. 
Затылочный мыщелок у высших зверообраз­
ных становится парным. Нёбо вогнутое, у ар­
хаичных форм по типу близкое к нёбу капто- 
риноморф, с хорошо развитыми межптери- 
гоидными отростками на базисфеноиде. У те­
рапсид межптеригоидные ямы уменьшаются, 
а иногда совсем утрачиваются (горгонопсы) 
и крыловидные кости широко соприкасаются 
по средней линии. У многих терапсид образу­
ется зачаточное вторичное нёбо, у цинодонтов 
оно развито очень хорошо и образовано смы­
кающимися по средней линии отростками че­
люстных и небных костей. Крыловидные кости 
обычно с хорошо развитыми боковыми отро­
стками и «флангами». Наружная крыловид­
ная кость сохраняется. Верхняя крыловидная 
кость хорошо развита, и у прогрессивных терио­
донтов она значительно расширена. Сфенэтмо­
ид обычно развит сравнительно хорошо. Оваль­
ное окно слуховой капсулы расположено низко 
у основания черепа. Слуховая косточка про- 
боденная, как правило, массивная и идет от 
овального окна к квадратной кости; барабан­
ной перепонки обычно, по-видимому, не было.

Нижняя челюсть образована всеми обычны­
ми для пресмыкающихся костями, но у выс­
ших териодонтов зубная кость резко разраста­
ется и образует мощный венечный отросток, 
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а задние кости нижней челюсти редуцируются; 
у иктидозавров зубная кость может образовы­
вать дополнительное челюстное сочленение с 
чешуйчатой. Зубы протекодонтные у наиболее 
примитивных представителей (некоторые пе­
ликозавры), текодонтные — у более высоко 
организованных. У дицинодонтов зубы замеща­
ются роговым клювообразным чехлом. У гро­
мадного большинства зверообразных зубы в 
различной степени дифференцированные, в ча­
стности, хорошо выражены клыки, но у мно­
гих растительноядных форм (эдафозавры, 
дромазавры и др.) зубы однородные. Любо­
пытно отметить, что у некоторых дейноцефа- 
лов функцию измельчения пищи принимают 
не щечные зубы, а резцы, или вернее, пред- 
клыковые зубы. У большинства зверообразных 
отмечается многократная и нерегулярная сме­
на зубов на протяжении всей жизни (полифио- 
донтия), но у высших териодонтов намечается 
переход к двукратной смене (дифиодонтии). 
У пеликозавров и низших терапсид имеются 
зубы на нёбе, иногда очень сильно развитые 
(эдафозавры).

Предкрестцовых позвонков обычно 26—27, 
из них шесть-семь шейных. Обычно обособли- 
вается и поясничный отдел с укороченными и 
прирастающими к позвонкам ребрами; пояс­
ничный отдел особенно хорошо выражен у 
высших териодонтов и свидетельствует о раз­
витии у этих форм мышечной диафрагмы. 
В крестце от двух-трех до восьми позвонков. 
Хвост длинный.

Позвонки амфицельные, у примитивных 
представителей — прободенные, а у некоторых 
высших зверообразных — почти платицельные. 
У пеликозавров между позвонками обычно 
сохраняются свободные интерцентры. Зигапо- 
физы наклонены вниз; остистые отростки рас­
ширенные в передне-заднем направлении и 
высокие, а у некоторых пеликозавров они 
резко разрастаются и выступают над спиной, 
образуя так называемый «парус». Ребра двух­
головчатые, но на задних туловищных позвон­
ках обе головки сливаются.

В плечевом поясе два коракоида, у прими­
тивных зверообразных сохраняется и клейт­
рум. Подвздошная кость обычно расширенная, 
вентральная часть тазового пояса пластинча­
тая, но у высших зверообразных развивается 
тироидное отверстие. Конечности обычно мас­
сивные, но удлиненные. Плечевая кость с 
энтэпикондилярным, а иногда и с эктэпикон- 
дилярным отверстиями, локтевая кость с оле- 
краноном. Фаланговая формула у пеликозав­
ров и большинства териодонтов типа 2, 3, 4, 
5, 3, но у аномодонтов и высших териодонтов 
число фаланг становится таким же, как у 



млекопитающих: 2, 3, 3, 3, 3. Брюшные ребра, 
имеются, но панцирь никогда не развивается. 
Глазницы обычно с умеренно развитым коль­
цом склеротикальных косточек.

Зверообразные известны с верхнего карбона 
до средней юры (тритилодонты). Разделяются 
на два отряда: Pelycosauria и Therapsida.

Физиология зверообразных почти не извест­
на. Неясно, например, значение у них темен­
ного глаза, отверстие для которого иногда до­
стигало огромных размеров, или значение 
спинного «паруса» многих пеликозавров. 
Есть основания полагать, что уже в конце пер­
ми у териодонтов наметился переход к тепло­
кровности, и прогрессивные триасовые терио­
донты обладали, по-видимому, такими харак­
терными для млекопитающих особенностями, 
как мышечная диафрагма, четырехкамерное 
сердце, волосяной покров и T. n.

Принципы систематики
В основу разделения подкласса на отряды 

принимается, как правило, строение черепа, 
нижней челюсти и зубной системы. В настоя­
щей работе принято обычное разделение под­
класса на два отряда, границы между которы­
ми выражены нечетко из-за наличия ряда пе­
реходных форм.

Историческое развитие
Предками зверообразных были, по-видимому, 

примитивные каменноугольные котилозавры, 
близкие к капториноморфам. В верхнем карбо­
не и нижней перми С. Америки и 3. Европы ши­
роко распространены примитивные зверообраз­
ные — пеликозавры, показывающие уже значи­
тельное разнообразие адаптационных типов.

Отдельные пеликозавры, как, например, ка- 
зеиды, доживают до поздней перми. С нача­
лом поздней перми их замещают терапсиды, 
предками которых, по-видимому, были хищ­
ные сфенакодонтные пеликозавры. Главные 
пермские фауны терапсид известны из Ю. Аф­
рики, и эволюция терапсид, возможно, стиму­
лировалась ухудшением климатических усло­
вий, в частности, похолоданием. Последнее, 
по-видимому, сыграло важную роль в эволю­
ции териодонтов, обусловив развитие их в сто­
рону приобретения зачатков теплокровно­
сти.

Начало позднепермской эпохи ознаменова­
но кратковременным процветанием и после­
дующим быстрым вымиранием наиболее при­
митивных терапсид—дейноцефалов. Дейно- 
цефалов сменили высшие терапсиды — ано- 
модонты и териодонты. В конце перми — на­
чале триаса среди последних преобладание 

получают высшие териодонты — цинодонты к 
бауриаморфы — формы со вторичным кост­
ным нёбом, сложными коронками щечных зу­
бов и зачаточной теплокровностью, быстро за­
нявшие место своих менее удачливых предшест­
венников. Появление высших териодонтов 
сыграло важную роль в эволюции наземных 
позвоночных на границе палеозоя и мезозоя.

Численность зверообразных в триасе резко 
сокращается. Они были оттеснены на задним 
план лепидозаврами и архозаврами. Однако 
уже к концу раннетриасовой эпохи зверооб­
разные проникли в С. и 10. Америку, приобре­
тя таким образом почти всесветное распро­
странение. Среди дицинодонтов многие дости­
гают очень значительной величины. Однако 
видовое разнообразие группы резко умень­
шается, и к концу триаса дицинодонты пол­
ностью вымирают. Териодонты остаются от­
носительно процветающей группой на протя­
жении всего триаса, сокращаясь все же посте­
пенно .в численности. Позднетриасовые терио­
донты настолько сходны с млекопитающими, 
что различение этих групп почти невозможно. 
Последние представители териодонтов извест­
ны из средней юры.

Экология и тафономия
Размеры зверообразных варьируют от вели­

чины мыши до величины носорога. В основном 
это наземное животное, но многие формы 
(офиакодонты, некоторые дейноцефалы, лист- 
розавры) были обитателями пресноводных 
бассейнов, болот и лагун.

Большинство зверообразных — хищники; 
особенно интересна вегвь крупных горгоноп- 
сий (рубиджии, иностранцевии)—древней­
ших саблезубых хищников. Однако часть 
пеликозавров (эдафозавры), а позднее и те­
рапсид (часть дейноцефалов и аномодонты) 
перешли к растительноядности. Некоторые 
представители отдельных подотрядов обнару­
живают черты приспособления к моллюскояд- 
ному |(пеликозавры — казея), плодоядному 
(горгонопсия Lemurosaurus), насекомояд­
ному и грызуноподобному образу жизни. Из­
вестна форма с «ядовитыми» зубами (тероце- 
фал Euchambersia). Некоторые дицинодонты 
(Kistecephalus), судя по строению их конечно­
стей, были роющими. Остатки зверообразных 
часты в пестроцветных лагуннодельтовых фа­
циях и в фациях аллювиальных равнин: «крас­
ные слои» Техаса, медистые песчаники и та­
тарские отложения Европейской части СССР, 
серия карру Ю. Африки и пр. Значительно ре­
же зверообразные встречаются в угленосных 
фациях.
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ СИН АПСИД

Систематические группы
Карбон Пермь Триас Юра

Сний‘ Вний НИЖНЯЯ верхняя кий
сред­
ний . Вний няя’ СНРяя‘ Вняя‘

• PELYCOSAURIA

OPHIACODONTIA 
Ophiacodontidae.............
Eothyrididae...........................

SPHENACODONTIA
Varanopsidae...........................
Sphenacodontidae..................
Tappenosauridae.....................

EDAPHOSAURIA
Nitosauridae.............................
Lupeosauridae.........................
Edaphosauridae......................
Caseidae.....................................
Phreatosuchidae.......................

THERAPSIDA
DEINOCEPHALIA
Titanosuchoidea

Eotitanosiichidae....................
Brithopodidae.........................
Estemmenosuchidae...............
Anteosauridae..........................
Titanosuchidae........................

Tapinocephaloidea
Deiterosauridae.......................
Tapinocephalidae....................
Moschopidae.............................
Moschosauridae........................
Mormosaurtdae......................

THERIODONTIA 
Gorgonopsoidea 

Phthinosuchidae.............
Ictidorhinidae .........................
Rubidgeidae.............................
Gorgonopsidae.........................
Inostranceviidae....................
Burnetidae...............................

Galesauroidea
Procynosuchidae .....................
Galesauridae.............................
Cynognathidae.........................
Gomphognathidae....................

Tritylodontoidea
Tritheledontidae.....................
Tritylodontidae......................

Scylacosauroidea 
Pristerognathidae...........
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Продолжение таблицы

Систематические группы
Карбон Пермь Триас Юра

ииж- сред­
ний

верх- нижняя верхняя НИЙ сред­
ний Вний' н1я' сред- верх­

няя | ияя

Scylacosauridae.................... ? ■;—

?
1

—

Annidae......................................
Lycosuchidae...........................
Whaitsiidae ...........................
Euchambersidae.....................

Ictidosuchoidea
Lycideopsidae..........................
Ictidosuchidae.........................
Nanictidopsidae.....................
Silpholestidae...........................
Scaloposauridae......................
Silphedestidae.........................
Ericiolacertidae......................
Bauriidae..................................
Rubidginidae............................

Diarthrognathoidea
Diarthrognathidae .....
Haramiyidae.............................

ANOMODONTIA
Ven]ukovioidea

Venjukoviidae.........................
Galeopsoidea 

Galeopsidae.....................
Dicynodontoidea 

Endothiodontidae.........
Kistecephalidae.......................
Dicynodontidae......................
Lystrosauridae.........................
Kannemeyeriidae.................

Anomodontia incertae sedis 
Dimacrodontidae...........

1111,11111 
! 

! 
1 -

Биологическое и геологическое 
значение

Зверообразные были предшественниками и 
предками млекопитающих. Они до некоторой 
степени предварили на более низком эволю­
ционном уровне многие основные адаптацион­
ные типы, свойственные млекопитающим. От­
дельные ветви зверообразных, в первую 
очередь териодонты, показывают высокие тем­

пы прогрессивной эволюции и могут служить 
интересным объектом для рассмотрения неко­
торых общих проблем эволюции. Широкое рас­
пространение остатков зверообразных в кон­
тинентальных толщах перми и триаса позво­
ляет считать их достаточно важными для 
стратиграфии, особенно на территории С. Аме­
рики, Ю. и В. Африки, Европейской части' 
СССР и Центр. Азии.
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ОТРЯД PELYCOSAURIA. ПЕЛИКОЗАВРЫ
Примитивные синапсиды, во многом еще 

близкие к капториноморфным котилозаврам. 
Череп обычно высокий и узкий, с маленькой 
височной ямой, ограниченной сверху заглаз­
ничной и чешуйчатой костями. Ноздри широко 
расставлены, слезные кости удлиненные и за­
частую достигают их края, septomaxillare ма­
ленькая. Теменные кости широкие, теменное 
отверстие большое. Обычно сохраняется ма­
ленькая надвисочная кость. Заднетеменная и 
таблитчатые кости обычно выходят на дор­
сальную поверхность черепа, но развиты 
главным образом на его затылочной поверх­
ности. Затылок широкий и высокий, обычно 
наклоненный в верхней части вперед. Заты­
лочный мыщелок непарный и образован глав­
ным образом основной затылочной костью. 
Теменные кости не дают нисходящих отрост­
ков и отделены от переднеушной кости не­
окостеневающим пространством. Вторичного 
нёба нет. Сошник парный. Базиптеригоидные 
отростки хорошо развиты, базиптеригондное 
сочленение подвижное, межптеригоидные ямы 
длинные и узкие. Боковые отростки крыловид­
ных костей обычно хорошо развиты, и крыло­
видные кости соприкасаются со скуловыми. 
Квадратная ветвь крыловидной кости очень 
высокая и ограничивает спереди полость 
среднего уха. Верхняя крыловидная кость не­
расширенная. Квадратная кость неподвиж­
ная. Слуховая косточка массивная, с дорсаль­
ным отростком, идущим к околоушному от­
ростку. Челюстное сочленение расположено 
позади затылочного. Задние кости нижней че­
люсти не редуцированы, иногда имеются две 
венечные кости. Угловая кость иногда с вырез­
кой. Челюстные зубы конические, загнутые на­
зад, верхнечелюстные клыки обычно более 
или менее дифференцированы, нижнечелюст­
ные отсутствуют. У примитивных форм небные 
зубы хорошо развиты и могут покрывать так­
же парасфеноид.

Тела позвонков глубоко амфицельные, про- 
боденные хордой. Интерцентры хорошо раз­
виты. Обычно имеется 27 предкрестцовых, 
два-три крестцовых и около 60 хвостовых 
позвонков. Проатлас имеется. У многих пе­
ликозавров остистые отростки туловищных 
позвонков резко удлинены и образуют «спин­
ной парус». Ребра обычно двухголовчатые.

В плечевом поясе сохраняется клейтрум; ло­
патка широкая, без акромиального отростка. 
Суставная ямка плечевого сустава винтообраз­
но изогнутая. Над суставной ямкой имеется 
утолщение, обычно прободенное отверстием. 
Задний коракоид невелик. Ключицы вент­

рально несколько расширены; межключица с 
задним отростком. Подвздошная кость на­
правлена вверх и назад и обычно не разрас­
тается вперед от вертлужной впадины. Вент­
ральный отдел тазового пояса пластинчатый, 
тироидного отверстия нет. Конечности не­
сколько удлиненные, задние обычно длиннее 
передних. Проксимальные отделы конечно­
стей располагаются в горизонтальной плоско­
сти. Плечевая кость с резко расширенными 
концами и винтообразной проксимальной со­
членовной головкой. Головки плечевой кости 
расположены под значительным углом друг к 
другу. Энтэпикондилярное отверстие хорошо 
выражено, но эктэпикондилярное обычно от­
сутствует. Проксимальная головка бедренной 
кости не смещена внутрь от длинной оси по­
следней. Тело бедренной кости несет обычно 
хорошо выраженный четвертый трохантер. 
В кисти и стопе сохраняются по две централь­
ных косточки. Фаланговая формула, за редки­
ми исключениями (Caseidae) нормальная: 
2,3,4,5,3 (4). Брюшные ребра обычно имеются. 
Панциря нет. В. карбон — пермь. Сомнитель­
ные остатки известны из н. триаса 3. Европы. 
Три подотряда.

Большинство пеликозавров — хищники, од­
нако эдафозавры были растительноядными и, 
быть может, моллюскоядными. Известны на­
секомоядные формы. Многие пеликозавры 
были водными и полуводными, а некоторые, 
возможно, роющими животными. У одного 
рода отмечается наличие «рогов». Пеликозав­
ры были предками высших синапсид. Остатки 
пеликозавров особенно обильны в США (Те­
хас, Оклахома, Нью-Мехико) и в 3. Европе 
(Чехословакия, Франция, Германия). В СССР 
обломочные остатки встречены в нижнеперм­
ских отложениях Приуралья и Казахстана, а 
скелеты хорошей сохранности — в верхнеперм- 
ских отложениях Архангельской обл.

ПОДОТРЯД OPHIACODONTIA.
ОФИАКОДОНТЫ

Архаичные пеликозавры, хищные и рыбояд­
ные. Череп низкий, обычно с умеренно удли­
ненной и узкой мордой. Лобные кости не до­
стигают глазниц. Слезные кости протягивают­
ся до ноздрей. Затылок глубоко вогнут и силь­
но наклонен вперед. Верхняя затылочная 
кость широкая; околозатылочные отростки ко­
роткие, направленные наружу. Овальные ок­
на слуховой капсулы широко расставлены и 
расположены на уровне базисфеноидных буг­
ров. Базиптеригоидные отростки длинные, 
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боковые отростки крыловидных костей сравни­
тельно тонкие. Челюстное сочленение распо­
ложено на уровне зубного ряда; нижний край 
черепа прямой. Сочленовная площадка квад­
ратной кости 'плоская, расширенная попереч­
но. Нижняя челюсть тонкая и низкая, со слабо 
выраженным венечным отростком. Клыки сла­
бо выражены, но всегда развиты, впереди них 
на челюстной кости обычно развиты мелкие 
зубы. Небные зубы слабо развиты, но иногда 
присутствуют и на парасфеноиде. Тела по­
звонков короткие, округлые в сечении, пробо- 
денные хордой выше середины позвонка. Ин­
терцентры большие. Невральные дуги широ­
кие и массивные. Крестец из двух позвонков. 
Поперечные отростки короткие. Ребра с почти 
неразделенными головками, практически одно­
головчатые. Шейные ребра расширенные. Клю­
чицы дистально не расширены и тело межклю­
чицы укорочено. Лопатки короткие и широкие. 
Подвздошная кость длинная, но низкая. Конеч­
ности короткие с расширенными автоподиями. 
Медиальная центральная косточка стопы хо­
рошо развита. Брюшные ребра хорошо выра­
жены. В. карбон — н. пермь Два семейства.

СЕМЕЙСТВО OPHIACODONTIDAE WATSON, 1917
(= Poliosauridae Case, 1907)

Примитивные рыбоядные пеликозавры, тес­
но связанные с водоемами. Череп большой, 
сравнительно узкий, с умеренно или сильно 
удлиненной мордой. На парасфеноиде иногда 
сохраняются зубы. В верхней челюсти от 40 
до 55 зубов; клыки увеличены слабо; на че­
люстной кости перед клыками пять-шесть 
зубов. Слуховая косточка массивная. Позвон­
ки укороченные. Тело атланта не достигает 
вентральной поверхности позвоночного стол­
ба. Аддукторный гребень и четвертый вертлуг 
бедренной кости слабо развиты. В. карбон — 
н. пермь.

Varanosaurus Broili, 1904 (= Poecilospon- 
dylus Case, 1910). Тип рода—V. acutirostris 
Broili, 1904; н. пермь (свита арройо), США

Рис. 179. Varanosaurus acutirostris Broili.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. пермь 

США (Romer, Price, 1940)

(Техас). Небольшие, довольно редкие офиа- 
кодонты со значительно вздутыми наружны­
ми стенками верхнечелюстных костей у осно­
ваний клыков. Зубов на парасфеноиде нет. 
Суставные площадки зигапофизов ориентиро­
ваны почти горизонтально; невральные дуги 
массивные (рис. 179). Два вида. Н. пермь 
(свиты уичита и клир-форк) США.

Ophiacodon Marsh, 1878 •(= T heropleura 
Соре, 1878; = Diopeiis Соре, 1892; = Polio- 
saurus Case, 1907; = Arribasaurus Williston, 
1914; = Diapaeus Williston, 1916; Winfieldia 
Romer, 1925; = Therosaurus .Huene, 1925). 
Тип рода — Ophiacodon mirus Marsh, 1-878; 
н. пермь '(свита або), США |(Нью-Мексико). 
Средние и крупной величины офиакодопты с 
большим, длинным и высоким черепом. На­
ружные стенки клыков альвеол не расширены. 
Позвонки построены более легко, чем у мелких 
представителей семейства. Аддукторный гре­
бень бедренной кости иногда редуцирован. iKor- 
тевые фаланги уплощены i(pnc. 480). Шесть- 
семь видов. В. карбон и н. пермь США.

Clepsidrops Соре, 1875 (= Archaeobelus Со­
ре, 1877); Basikranodon Vaughn, 1958 —оба 
из н. перми США.

Рис. 180. Ophiacodon mirus Marsh.
конструкция. Н. пермь США (Romer, Price. 1940)

236



СЕМЕЙСТВО EOTHYRIDIDAE ROMER, 1937

Офиакодонты с сильными клыками и удли­
ненным позвоночным столбом. Предклыковые 
зубы челюстной кости редуцированы. Возмож­
но, предки сфенакодонтов. В. карбон — 
н. пермь.

Eothyris Romer, 1937. Тип рода — Е. раг- 
kei Romer, 1937; н. пермь (верхи серии уичи­
та), GLLIA (Техас). Очень маленький офиако- 
донт (длина черепа 65 мм) с крайне укоро­
ченной мордой; предклыковые зубы на че-

Рис. 181. Eothyris parkel Romer.
Череп сверху. Н. пермь США 

(Romer, Price, 1940)

Рис. 182. Tetraceratops insignus Matthew.
Череп сбоку. Н. пермь США (Romer, Price, 1.940)

люстной кости исчезли; клыки очень сильные 
(рис. 181). Один вид.

Tetraceratops Matthew, 1908. Тип рода — 
T. insignis Matthew, 1908; н. пермь (свита клир- 
форк), США (Техас). Маленький пеликозавр 
(длина черепа 9,5 см) с двумя парами рого­
видных костных выростов на морде; сходный 
вырост развит на угловой кости нижней че­
люсти. Зубная формула верхней челюсти: 
I 4—5, С — 21, Рс — 8; кроме того, перед клы­
ками на челюстной костн расположен малень­
кий зуб. Первый резец очень велик. Большая 
предклыковая диастема (рис. 182). Один 
вид.

Stereorachis Gaudry, 1883; в. карбон 3. Ев­
ропы. Baldwinonus Romer, 1940; Cotombomyc- 
ter Vaughn, 1958; Stereophallodon Romer, 
1937 — все из н. перми США.

ПОДОТРЯД SPHENACODONTIA. 
СФЕНАКОДОНТЫ

Активные хищники, длиной обычно от 1 до 
3 м. Морда умеренно или сильно удлиненная. 
Череп на уровне глаз сужен, а сзади расши­
рен. Верхняя затылочная кость с боковыми 
отростками, проходящими над задневисоч­
ными окнами. Затылочная поверхность вогну­
тая. Околозатылочные отростки удлинены и 
отогнуты вниз и назад. Нижний край верхней 
челюсти изогнутый. Челюстное сочленение 
обычно опущено ниже уровня зубного ряда. 
Нёбо глубоко вогнутое. Боковые отростки кры­
ловидных костей массивные. Нижняя челюсть 
с хорошо развитым сочленовным отростком. 
Зубы острые; клыки хорошо развиты, так что 
хоаны на уровне сужены. Небные зубы никог­
да не покрывают парасфеноида. Передние по­
звонки сжаты с боков и несут нейтральные ки­
ли. Интерцентры умеренно развиты. Невраль­
ные дуги с вырезками над поперечными отро­
стками; последние удлинены и несколько сме­
щены назад по сравнению с офиакодонтами. 
Тело атланта достигает уровня вентральной 
поверхности позвоночника. В крестце два — 
три позвонка. Туловищные ребра двухголовча­
тые. Поясничные ребра укорочены. Вентраль­
ные отделы ключиц и тело межключицы рас­
ширенные. Подвздошная кость удлиненная, на­
правленная назад и не суженная заметно над 
вертлужной впадиной. Конечности удлинен­
ные. Аддукторный гребень и четвертый верт­
луг бедренной кости слабо выражены. Кисть и 
стопа удлиненные. Брюшные ребра слабые. 
В. карбон — пермь (? н. триас). Три семейства.

СЕМЕЙСТВО VARANOPSIDAE ROMER, 1937

Примитивные сфенакодонты, близкие по 
некоторым признакам к офиакодонтам. Череп 
низкий; морда слабо удлиненная; челюстное 
сочленение расположено на уровне зубного 
ряда. Глазницы обращены вверх и наружу. 
Верхний край глазниц вогнутый. Слезные ко­
сти достигают ноздрей. Фланги крыловидных 
костей не очень массивные. Угловая кость без 
вырезки. Зубной ряд почти прямой; зубы мно­
гочисленные, округлые в сечении; клыки сла­
бо выражены. Позвонки укорочены, слабо 
сжаты, с умеренно развитыми вентральными 
килями. Поперечные отростки короче, чем у 
Sphenacodontidae; суставные площадки зига- 
пофизов почти горизонтальные; невральные 
дуги короткие; два крестцовых позвонка. Ко­
нечности сравнительно короткие, задние за­
метно длиннее передних. Пермь. Положение 
в системе верхнепермских форм сомнительно.
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Рис. 183. Varanops brevirostris Williston.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — сзади. Н. пермь 

США (Romer, Price, 1940)

Varanops Williston, 1914 (= Varanoops 
Williston, 1914). Тип рода—Varanosaurus 
brevirostris Williston, 1911; н. пермь (свита 
арройо), CHIA (Техас). Небольшое жи­
вотное—длиной около 1 iM. Задний край 
челюстной кости заходит за уровень передне­
го края височной ямы и на всем протяжении 
несет зубы. Заднелобная кость маленькая 
(рис. 183). Один вид.

Elliotsmithia Вrооm, 1937. Тип рода-- 
Е. longiceps Вrооm, 1937; низы в. перми (зона 
Tapinocephalus), Ю. Африка. Небольшой пе­
ликозавр, очень близкий по строению и про­
порциям черепа к Varanosaurus. Височные 
ямы меньше глазниц. Лобные кости достигают 
края глазниц. Квадратноскуловая кость вели­
ка. Заднелобная кость тянется далеко назад 
и соприкасается с чешуйчатой. Теменное от­
верстие большое. Челюстное сочленение рас­
положено очень далеко позади затылочного. 
Затылочная поверхность очень глубоко вогну­
та. Надугловая кость велика. Зубы несколько 
сжатые с боков (рис. 184). Один вид.

Homodontosaurus Вrооm, 1949. Тип ро­
да— Н. kitchingi Вrооm, 1949; :в. пермь (низы 
зоны Cistecephalus), Ю. Африка. Очень мел­
кое животное (длина черепа 5,5 см). Височные 
ямы почти вдвое меньше глазниц; морда

Рис. 185. Homodontosaurus kitchingi Вrооm.
Скелет (X*/j). В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1949)

Рис. 184. Elliotsmithia longiceps Вrооm.
Череп: а — сбоку, б — снизу. Низы в. перми

Ю. Африки (Romer, Price, 1940)

удлинена. Лобные кости достигают глазниц. 
Ширина межвисочной области больше меж­
глазничной. Квадратноскуловая кость боль­
шая. Зубная система почти изодонтная, имеет­
ся 25 зубов. В позвоночнике хорошо выра­
жен поясничный отдел — '(рис. >1’85). Один вид.

Galesphyrus Вrооm, 1914 (? — Anningia 
Вrооm, 1927). Тип рода—Galesphyrus capen­
sis Вrооm, 1914; низы в. перми (?), Ю. Афри­
ка. Мелкие животные. Череп небольшой, с 
укороченным рылом и большими глазницами, 
в полтора раза превосходящими размеры ви­
сочных ям. Межвисочная область расширен^. 
Квадратная и квадратноскуловая кости вели­
ки; челюстной состав расположен на уровне 
зубного края. Теменное отверстие очень вели­
ко, расположено близко к затылочному краю 
и, возможно, окружено особой предтемегшой
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костью. Заднетеменная и таблитчатая кости 
несколько выступают на дорсальную поверх­
ность черепа. Угловая кость нижней челюсти 
без.вырезки. Посткраниальный скелет плохо 
известен; по-видимому, 27 предкрестцовых и 
два крестцовых позвонка. Хвост длинный и 
тонкий. Конечности короткие, задние — в пол- 
тЬра раза длиннее передних. Кисть и стопа 
расширенные, может быть, в связи с приспо­
соблением к плаванию (рис. 186). Один — 
два вида. Низы в. перми (зона Tapinocepha- 
lus) Ю. Африки.

Рис. 186. Galesphyrus (Anningia) megalops Вrооm.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки (Romer, 

Price, 1940)

Aerosaurus Romer, 1937; Scoliomus Williston 
et Case, ,1915 — оба из н. перми С. Америки.

СЕМЕЙСТВО SPHENACODONTIDAE WATSON, 1917

Крупные 'прогрессивные хищные пеликозав­
ры. Череп высокий, удлиненный и расширен­
ный в задней области. Морда широкая. Край 
верхней челюсти сильно изогнут и челюстной 
сустав опущен ниже уровня зубного ряда. 
Слезная кость обычно укорочена и не дости­
гает ноздри. Затылочная поверхность высо­
кая и широкая, околозатылочные отростки 
удлиненные и достигают чешуйчатой кости. 
Базиптеригоидные отростки короткие. Фланги 
крыловидных костей массивные. Поверхность 
квадратного мыщелка изогнутая. Нижняя че­
люсть высокая, симфиз массивный. Угловая 

кость с большой вырезкой. Обычно 14— 
18 верхнечелюстных и 20—25 нижнечелюст­
ных зубов. Туловищные позвонки умеренно 
или сильно удлиненные. Передние позвонки 
сжаты с боков и несут сильный вентральный, 
киль. Поперечные отростки сильно удлинен­
ные. Сочленовные площадки зигапофизов ко­
со поставлены. Остистые отростки удлинен­
ные, иногда образующие «спинной парус».. 
Три крестцовых позвонка. Конечности удли­
ненные; передние и задние примерно равной 
длины. В. карбон ■— н. пермь. Сомнительные 
остатки известны из н. триаса 3. Европы. Три 
подсемейства.

jC ПОДСЕМЕЙСТВО HAPTODONTINAE ROMER 
ET PRICE, 1940

Череп высокий, умеренно удлиненный. 
Слезная кость достигает ноздри. Клыки слабо- 
развиты. Остистые отростки короткие, не об­
разующие спинного паруса. Н. пермь.

Haptodus Gaudry, 1886 (= Palaeosphe- 
nodon Baur, 1887; = Palaeohatteria Credner, 
1888; — Callibrachion Boule et Glaugeaud,. 
1893; = Datheosaurus Schroeder, 1904; = Pan- 
telosaurus Huene, 1925). Тип рода — Hapto­
dus baylei Caudry, 1886; н. пермь i(cp. крас­
ный лежень), Германия. Сравнительно мелкие- 
(не более 1,5 м) сфенакодонты (рис. 187).. 
Пять видов. Н. пермь 3. Европы.

ПОДСЕМЕЙСТВО SECODONTOSAORINAE ROMER 
ET PRICE, 1940

Череп низкий, с крайне удлиненной и узкой 
мордой. Слезная кость не достигает ноздри,. 
Клыки слабо развиты. Остистые отростки: 
удлиненные. Н. пермь.

Secodontosaurus Romer, 1936. Тип ро­
да — Theropleura obtusidens Соре, 1880;. 
н. пермь (серия уичита), США (Техас). Круп­
ные животные — длиной до 30 см. Предче­
люстная кость слегка наклонена вниз-, 
(рис. 188). Три вида. Н. пермь США.

Рис. 187. Haptodus saxonicus Huene.
Реконструкции. Н. пермь Германии (Romer, Price, 1940)
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Рис. 188. Secodontosaurus obtusidens Romer.
Череп сбоку. Н. пермь США (Romer, Price, 1940)

ПОДСЕМЕЙСТВО SPHENACODONTINAE 
WATSON, 1917

Череп высокий, край предчелюстной кости 
сильновыпуклый. Слезная кость не достигает 
ноздри. Клыки сильные; челюстные зубы впе­
реди них редуцированы, и между предчелюст­
ной и челюстной костями образуется глубо­
кая вырезка для нижнечелюстного клыка. 
Остистые отростки резко удлиненные. В. кар- 
бон — н. пермь.

Sphenacodon Marsh, 1878 (= Elcabrosau- 

rus Case, 1907). Тип рода — S. ferox Marsh, 
1878; н. пермь, США '(Нью-Мексико). Средние 
и крупных размеров хищники. Череп сравни­
тельно удлиненный, с резко выраженной вы­
резкой между предчелюстной и челюстной ко­
стями. В предчелюстной кости два-три 
зуба, в челюстной 14—16, из них перед клы­
ками не более двух. Туловище укорочено. 
Остистые отростки хотя и удлинены, все 
же не образовывали, по-видимому, «спинно­
го паруса», характерного для других сфена- 
кодонтин (рис. 189). Два вида. Н. пермь 
США.

Dimetrodon Соре, 1878 (= Bat hygly plus 
Case, 1911; = Clepsydrops Cope, 1875, part.; 
= Embolophorus Cope, 1875, part.). Тип ро­
да — Dimetrodon incisivus Cope, 1878; 
н. пермь (свита уичита), США (Техас). Очень 
крупный сфенакодонт, достигающий в длину 
2,7 м. Отличается от Sphenacodon очень длин­
ными остистыми отростками туловищных по­
звонков, образующими «спинной парус» 
(рис. 190). Более 10 видов. Н. пермь и низы 
в. перми С. Америки.

Рис. 189. Sphenacodon ferox M-.rsh.
Реконструкция. Н. пермь США (Romer, Price, 1940)

Рис. 190. Dimetrodon milleri Romer.-
Реконструкция. Н. пермь США (Romer,..Price, 194.0)

©40



? Ctenosaurus Huene, 1902. Тип рода — 
C. koeneni Huene, 1902; н. триас !(cp. пестрый 
песчаник), Германия. Довольно крупные фор­
мы — до 2 м в длину, известные по единич­
ным находкам остатков позвоночника. Строе­
нием остистых отростков напоминают северо­
американский нижнепермский род Ctenospon- 
dylus. Позвонки амфицельные, со слегка 
удлиненными телами (до 5 см длиной). Интер- 
центры не наблюдались. Остистые отростки 
чрезвычайно удлинены '(до 60 см), сжаты с 
юков и образуют «спинной парус». Ребра 
двухголовчатые, прямые (рис. 191). Один 
зид.

9 15 ЗОск
Рис. 191. Ctenosaurus koeneni Huene.

Позвоночный столб сбоку. Н. триас Германии 
(Huene, .1956)

Macromerion Fritsch, 1879; в. карбон 3. Ев­
ропы. Neosaurus Nopcsa, 1923; Oxyodon 
Huene, 1908 — оба из н. перми 3. Европы. 
В at hy gnat has Leidy, 1853; Ctenospondylus Ro­
mer. 1936 — оба из н. перми С. Америки.

СЕМЕЙСТВО TAPPENOSAURIDAE OLSON 
ET BEERBOWER, 1953

Очень крупные пеликозавры (длина черепа 
до 70—80 см, общая длина без хвоста до 
5,5 м). Основание черепа построено по дейно- 
цефаловому типу. Остистые отростки не об­
разуют спинного паруса. Ребра утолщенные, 
с относительно небольшой головкой и широким 
бугорком. Лопатка высокая и узкая, расширен­
ная дорсально. 'В. пермь. Плохо известны. По­
ложение в системе неясно. По новым данным, 
таппенозаврид следует относить к примитив­
ным дейноцефалам, возможно, дейтерозавро- 
вого типа (Olson, 1962).

Tappenosaurus Olson et Beerbower, 1953; 
? Driveria Olson, 1962; ? Mastersonia Olson, 
1962 —все из низов в. перми США. Олсон 
(Olson, 1962) выделяет роды Driveria и Ма- 
stersonia в особые семейства.

ПОДОТРЯД EDAPHOSAURIA. 
ЭДАФОЗАВРЫ

Прогрессивные растительноядные пелико­
завры с чертами приспособления к водному 
образу жизни. Череп обычно низкий и корот­
кий. Слезная кость, как правило, достигает 
ноздрей. Затылок низкий, вертикальный. 
Верхняя затылочная кость развита слабее, 
чем у сфенакодонтов. Околозатылочные от­
ростки сравнительно короткие, идут наружу и 
широко соединяются с чешуйчатой костью. 
Челюстной сустав обычно ниже уровня зубно­
го ряда. Нижняя челюсть массивная; симфиз 
образован как зубной, так и пластинчатой ко­
стями. Челюстные зубы малочисленные, одно­
родные, толстые, луковицеобразные, с при­
тупленными коронками. Клыков нет, или они 
слабо выражены. Небные зубы сильно раз­
виты. Число предкрестцовых позвонков 
уменьшено до 23—25. Шейные позвонки 
малы, туловищные умеренно или сильно удли­
ненные, катушкообразные, без вентрального 
киля. Интерцентры малы. Поперечные отро­
стки умеренно удлинены и смещены вперед и 
вверх по невральной дуге. Невральные дуги 
без вырезок над конечными отростками. Зига- 
пофизы велики и заметно выступают лате- 
рально. Остистые отростки иногда сильно 
удлинены. Тело атланта достигает уровня 
вентральной поверхности позвоночного стол­
ба. Два-три крестцовых позвонка. Ребра 
сильно изогнуты, так что тело было широкое 
и округлое. Бугорок ребра почти не развит. 
Поясничные ребра очень большие. Ключицы 
дистально расширены. Лопатки короткие, ди­
стально суженные. Подвздошная кость высо­
кая, обычно несколько разрастающаяся впе­
ред. Кости конечностей массивные; прокси­
мальные отделы конечностей умеренно удли­
ненны; кисть и стопа короткие и широкие. 
В плечевой кости может иметься эктэпикон- 
дилярное отверстие. Бедренная кость с Y-об- 
разным аддукторным гребнем. Иногда наблю­
дается редукция фаланг. Брюшные ребра сла­
бо развиты. В. карбон — пермь. Четыре- 
пять семейств.

СЕМЕЙСТВО NITOSAURIDAE 
ROMER, 1937

Мелкие примитивные эдафозавры. Лицевая 
часть черепа умеренно удлиненная. Челюстное 
сочленение расположено на уровне зубного 
ряда. Зубы субизодонтные, со слабой диффе­
ренциацией резцов и клыков. Небные зубы 
развиты сравнительно слабо. Позвонки с ко­
роткими остистыми отростками. Два крестцо­

16 Основы палеонтологии 241



вых позвонка. Плечевая кость 'без эктэпикон- 
дилярного отверстия. Конечности сравнитель­
но стройные. Н. пермь. Семейство стоит близ­
ко к основанию ствола эдафозавров.

Glaucosaurus Williston, 1915. Тип ро­
да— G. megalops Williston, 1915; н. пермь 
(серия клир-форк), США (Техас). Маленький 
пеликозавр с черепом длиной около 5 см. Че­
реп сравнительно узкий, морда крайне укоро­
ченная. Имеется единственная венечная кость.

Рис. 192. Glaucosaurus megalops Williston.
Череп: сбоку. Н. пермь США (Romer, Price, 1940)

Челюстные зубы однородные, тупые. Небные 
зубы не развиты (рис. 192). Один вид. Воз­
можно, близок к предкам Caseidae.

Рис, 193. Mycterosaurus longiceps Williston.
Череп: а — сверху, б — сбоку Н. пермь США (Romer, 

Price, 1940).

Mycterosaurus Williston, 1915 (= Eumatthe- 
wia Broom, 1930) (рис. 193); Nitosaurus Ro­
mer, 1937; ? Puercosaurus Williston, 1916 — 
все из н. перми США. ,

СЕМЕЙСТВО LUPEOSAURIDAE ROMER, 1937

Крупные (до 3 м в длину) эдафозавры. Че­
реп неизвестен. Остистые отростки позвонков 
резко удлинены, образуют «спинной парус», 
но лишены поперечных выростов, характер­
ных для Edaphosauridae. Лопатка широкая, 

сильно изогнутая. Супрагленоидное отверстие 
расположено на наружной поверхности ло­
патки. Подвздошная кость примитивная, не 
разрастающаяся вперед. Эктэпикондилярное 
отверстие, возможно, отсутствует. Н. пермь.

Lupeosaurus Romer, 1937; н. пермь (серия 
уичита),США (Техас) (рис. 194).

СЕМЕЙСТВО EDAPHOSAURIDAE СОРЕ, 1882

Эдафозавры с мощными зубными площад­
ками на нёбе и внутренней поверхности че­
люстей. Челюстные зубы однородные, от 21 
до 24 в каждой ветви челюсти. Челюстной су­
став заметно ниже уровня зубного ряда. Те­
менная область черепа узкая; теменное от­
верстие слабо увеличено. Ноздри небольшие: 
нижняя челюсть высокая, с засочленовным 
отростком. Верхняя затылочная кость сравни­
тельно широкая. 24 переднекрестцовых и три 
крестцовых позвонка. Остистые отростки рез­
ко удлинены, образуя «спинной парус», и не­
сут многочисленные поперечные отростки в 
бугорки. В. карбон — н. пермь.

Edaphosaurus Соре, 1882 ( = Naosaurus 
Соре, 1886; = Brachycnemius Williston, 1911) 
Тип рода — Edaphosaurus cruciger Соре, 1882: 
н. пермь (серия клир-форк), США (Техас). 
Спинные позвонки удлинены. Подвздошная 
кость высокая, слегка разрастается вперед и 
назад от вертлужной впадины. Плечо с эктэ- 
пикондилярным отверстием |(рис. 195). Семь 
восемь видов. В. карбон 3. Европы и С. Аме­
рики. Сомнительные остатки известны из ар- 
.тинских отложений Приуралья.

СЕМЕЙСТВО CASEIDAE WILLISTON, 1912

Череп короткий, низкий и широкий, с бу­
горчатой скульптурой. Носовые отверстия 
очень велики. Ротовое отверстие смещено на 
нижнюю сторону черепа. Верхняя затылочная 
кость небольшая. Околозатылочные отростки 
чрезвычайно расширены. Челюстное сочлене­
ние расположено намного ниже уровня зуб­
ного ряда. Нижняя челюсть без засочленовно- 
го отростка. Зубы однородные, тупые и обы" 
но не развитые на венечной кости. Небные 
зубы хорошо развиты, но не концентрируются 
на специальных площадках. Предкрестцовых 
позвонков 25, крестцовых — три. Остистые от­
ростки короткие. Супрагленоидное отверстие 
отсутствует. Подвздошная кость .сильно раз­
растается вперед от вертлужной впадины. 
Плечевая кость без эктэпикондилярного от 
верстия. Фаланговая формула, вероятно, 
2,2,3,3,2. Пятый палец стопы крайне расши­
рен. Пермь.
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Рис. 194. Lupeosaurus kayi Romer.

Реконструкция. Н. пермь США (Romer, Price. 1940) 
Рис. 195. Edapluisauriis Cope:

с внутренней стороны (Х*/н>>-  Н. пермь США (Romer. Price, 1940)

Casea Williston, 1910. Тип рода C. broilii 
Williston, 1910; н. пермь (серия клир-форк), 
США (Техас). Мелкий представитель семей­
ства— длиной немногим более 1 м. 11— 
1-2 зубов в каждой ветви челюсти. Есть зубы 
на венечных костях. Небные зубы многочис­
ленны (рис. 196). Один вид.

Cotylorhynchus Stovall, 1937. Тип ро­
да — С. romeri Stovall, 1937; н. пермь, США 
(Оклахома). Очень крупный и массивный пе­
ликозавр — длиной до 4 м. Около 20 зубов в 
каждой ветви челюсти. Зубы на венечных ко­
стях отсутствуют (рис. 197). Два вида, 
Н. пермь и низы в. перми США.
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Рис. 196. Cased broilii Williston
Череп: a — сверху, б — сбоку, в—сзади.
г — нижняя челюсть внутренней стороны.

Рис 197. Cotylorhynchus romerl Stovall.
Череп a — сверху, б — сбоку, в — снизу, г — 
нижняя челюсть с внутренней стороны. Н. пермь

США (Romer, Price, 1940)Н. пермь США (Romer, Price, 1940)

Ennatosaurus Efremov, 1956 ‘.Тип рода — 
Е. tecton Efremov, 1956; в. пермь i(II зона) 
СССР (Архангельская обл.). Близкая к Coty­
lorhynchus, но 'более специализированная фор­
ма. Череп длиной до 160 мм. Челюстных зубов 
около 10. Передние два зуба конические, со 
стреловидной коронкой; коронки задних зубов 
листовидные, зубчатые.

Trichasaurus Williston, 1913 (= Trispondylus 
’Williston, 1910); н. пермь США. Angelosau- 
rus Olson et Beerbower, 1953; Caseoides. Ol­
son et Beerbower, 1953; Caseopsis Olson, 
1962 — все из низов в. перми США

1 И. А. Ефремов указывает авторство Б. П. Вьюш- 
Ко’ва. Однако Б. П. Вьюшков (1958) опубликовал лишь 
название этой формы и на два года позднее, чем И. А. 
Ефремов.

СЕМЕЙСТВО PHREATOSAURIDAE EFREMOV, 1954

Тероморфы средней величины, известные 
только по костям конечностей. Кости прокси­
мальных отделов конечностей более укоро­
чены и массивны, чем у типичных эдафозав- 
ров. Четвертый вертлуг бедренной кости силь­
но развит. Большая берцовая кость с очень 
массивным .проксимальным концом и силь­
ным подколенным выступом. В. пермь. Поло-, 
жение в системе неясно. Возможно, это се­
мейство следует относить к дейноцефа- 
лам.

Phreatosuchus Efremov, 1954. Тип ро­
да— Ph. qualeni Efremov, 1954; в. пермь 
(I зона), СССР (Башкирия). Бедренная кость 
с широкими, массивными эпифизами, корот­
ким диафизом и хорошо окостеневшими
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Рис. 198. Phreatophasma aenigmatum Efremov.
Правая бедренная кость: а — сверху, б — снизу. В. пермь СССР (Башкирия) (Ефремов, 1954)

Рис. 199. Phreatosuchus qualeni Efremov.
Левая бедренная кость: а — сверху, б — снизу. В. пермь СССР (Башкирия) (Ефремов, 1954)

суставными поверхностями; длина ее свыше 
60 мм. Скрученность ствола свыше 20°. Боль­
шой вертлуг слабо развит; межвертлужная 
яма большая, глубокая. Y-образная система 
аддукторных гребней развита необыкновенно 
сильно. Фибулярный мыщелок значительно 
больше табиального. Полная- длина плеча 
свыше 60 мм (рис. 198). Один вид.

Phreatosuchus Efremov, 1954. Тип ро­
да — Ph. qualeni Efremov, 1954; в. пермь 
(I зона), СССР (Башкирия). Бедренная кость 
короткая, с утолщенными концами и тонким 
диафизом субовального сечения; длина ее 
около 200 мм. Межвертлужная яма очень 
глубокая, но укороченная. Четвертый вертлуг 
очень сильный, пирамидальный. Y-образная 
система аддукторных гребней умеренно раз­
вита и достигает только середины тела бед­
ренной кости. Скрученность ствола около 40°. 
Мыщелки дистального конца выступают не­
значительно. Локтевая кость с хорошо разви­
тым олекраноном и очень тонким диафизом. 
Вырезка для лучевой кости не развита 
(рис. 199). Один вид.

Phreatosaurus Efremov, 1954. Тип ро­
да— Ph. bazhovi Efremov, 1954; в. пермь 
(II зона), СССР (Башкирия). Бедренная 
кость короткая, с утолщенными концами, с 

толстым, расширенным вентрально диафизом; 
длина кости 150—200 мм. Межвертлужная 
яма глубокая и узкая. Очень мощный четвер­
тый вертлуг смещен к переднему краю кости.

Рис. 200. Phreatosaurus bazhovi Efremov.
Левая бедренная кость.. В. пермь СССР (Башкирия) 

(Ефремов, 1954)
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Y-образная система аддукторных гребней раз­
вита слабо, ниже четвертого вертлуга гребень 
смещен к переднему краю кости и достигает 
тибиального надмыщелка. Мыщелки дисталь­

ного конца выступают вентрально. Скручен­
ность ствола кости около 45° (рис. 200). 
Два вида. В. пермь (II зона), СССР (Башки­
рия).

ОТРЯД THERAPSIDA. ТЕРАПСИДЫ

Прогрессивные синапсиды с большими ви­
сочными ямами, выступающими наружу ску­
ловыми (височными) дугами и загибающими­
ся вниз околозатылочными отростками, на­
правленными к области челюстного сочлене­
ния. Ноздри расположены дорсально на кон­
це морды. Septomaxillare обычно большая и 
выходит на поверхность черепа между носо­
вой и челюстной костями. Слезная кость ко­
роткая и никогда не достигает ноздри. Над­
височной кости нет. Хоаны удлиненные; у при­
митивных терапсид они занимают переднее 
положение и разделены сошником, который в 
большинстве случаев становится непарным. 
Чешуйчатая кость разрастается наружу. Ба- 
Зиофеноид обычно с маленькими базиптериго- 
идными отростками. Крыловидные кости тес­
но примыкают к основанию черепа, широко 
соприкасаются впереди, и межптеригоидные 
ямы зачастую полностью закрываются. Квад­
ратные ветви крыловидных костей тонкие и у 
некоторых представителей отряда теряют 
связь с квадратной костью. Квадратная кость 
сравнительно маленькая. Передняя ушная 
кость увеличивается и соединяется с нисходя­
щими отростками теменной кости. Слуховая 
косточка короткая, со слабым верхним отро­
стком. Челюстное сочленение обычно распо­
ложено на уровне или впереди затылочного; 
угловая кость с хорошо выраженной вырез­
кой. Зубы обычно гетеродонтные, с хорошо 
выраженными клыками; иногда зубы утрачи­
ваются. Небные зубы редуцируются и обычно 
исчезают. Позвонки амфицельные или плати- 
цельные, обычно непрободенные. Обычно око­
ло 26 предкрестцовых позвонков (:в том числе 
шесть-семь шейных) и три-четыре крестцо­
вых. Интерцентры, как правило, отсутствуют, 
но иногда сохраняются между шейными по­
звонками. Клейтрума обычно нет; межключи- 
Ца короткая, но широкая. Суставная ямка 
плечевого сустава становится правильно во­
гнутой; передний коракоид лишь в незначи­
тельной степени участвует в ее образовании; 
задний коракоид большой; супрагленоидное 
отверстие отсутствует. Грудина обычно око­
стеневает. Лобковая кость укороченная, тиро- 
идное отверстие в большинстве случаев хоро­
шо развито. Плечевая кость с овальной про­

ксимальной головкой и слабо скрученным те­
лом. Энтэпикондилярное отверстие имеется, 
но эктэпикондилярное может утрачиваться. 
Проксимальная головка бедренной кости сме­
щается несколько внутрь от тела кости, чет­
вертый вертлуг редуцируется. В стопе только 
одна центральная кость. Фланговая формула 
обычно 2,3,3,3,3, но иногда сохраняется и нор­
мальное для пресмыкающихся число фа­
ланг. Брюшные ребра сохраняются редко. 
В. пермь — ср. юра. Три подотряда.

ПОДОТРЯД DEINOCEPHALIA.
ДЕЙНОЦЕФАЛЫ

Очень разнородная группа примитивных 
терапсид, характеризующаяся в целом значи­
тельными размерами (до 5 м длиной), массив­
ным скелетом и обычным развитием резко вы­
раженных утолщений на крыше черепа (па- 
хиостозом). Носовые кости образуют длин­
ные, направленные вверх отростки, глубоко 
вклинивающиеся между лобными. Заглазнич- 
ная часть черепа укороченная, и височные 
ямы обычно сравнительно малы; заглазнич- 
ная и чешуйчатая кости смыкаются по верх­
нему краю височных ям. Заднелобная кость 
всегда развита, теменные кости очень широ­
кие, теменное отверстие большое и окружено 
валиком. Квадратноскуловая кость обычно 
широко выходит на наружную поверхность 
черепа. Затылок всегда очень широкий, вогну­
тый, иногда резко наклоненный верхней 
частью назад. Затылочный мыщелок непар­
ный, часто выступающий вентрально. Вторич­
ного нёба нет; хоаны расположены у передне­
го края небной поверхности; сошник парный, 
удлиненный. Квадратные ветви крыловидных 
костей всегда хорошо развиты, верхняя кры­
ловидная кость узкая, наружные крыловидные 
кости большие; подглазничных отверстий нет. 
Предглазничные кости иногда, как и у пели­
козавров, не соединяются с нисходящими от­
ростками теменных. Внутреннее ухо соединяет­
ся е овальным окном длинным костным пери­
лимфатическим каналом. Область, челюстного 
сочленения обычно опущена ниже уровня зуб­
ного ряда. Нижняя челюсть без венечного от­
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ростка. Слуховая косточка массивная. Поз­
вонки глубоко амфицельные, прободенные. 
Пояса конечностей пластинчатые. Плечевой 
пояс с клейтрумом. Лопатка (без акромиона. 
Плечевая кость с обоими эпикондилярными 
отверстиями. Число фаланг часто уменьшено. 
Передние зубы обычно очень сильные и часто 
с пятками по внутреннему краю, увеличиваю­
щими их эффективность при пережевывании 
пищи. Такое необычное использование перед­
них зубов связывают иногда с отсутствием 
вторичного нёба, исключающим пережевыва­
ние пищи с помощью задних зубов без 
нарушения дыхания. В. пермь. Два надсе­
мейства.

НАДСЕМЕЙСТВО TITANOSUCHOIDEA. 
ТИТАНОЗУХИИ

Хищные и растительноядные дейноцефалы, 
с хорошо развитыми клыками и обычно с зу­
бами на нёбе. Череп высокий, с удлиненной 
лицевой частью. Ноздри щелевидные, septo- 
rnaxillare выходит на поверхность черепа у их 
нижнего края. Глазницы небольшие; височ­
ные ямы широко разрастаются по боковой по­
верхности черепа. Теменные кости умеренно 
широкие; затылок вогнутый, обычно верти­
кальный; околозатылочные отростки не изо­
гнуты на конце вниз. Нёбо удлиненное, флан­
ги крыловидных костей хорошо развитые. 
Квадратная кость высокая; челюстное сочле­
нение расположено на уровне или несколько 
впереди затылочного. Нижняя челюсть срав­
нительно низкая. В верхней челюсти обычно 
располагаются четыре резца, один клык и 8— 
20 мелких заклыковых зубов, в редких слу­
чаях челюстная кость впереди клыка несет 
еще один-два мелких зуба. В предчелюстной 
кости — ямки для нижнечелюстных клыков. 
Небные зубы расположены на бугристых 
утолщениях небных, а иногда и крыловидных 
костей, образующих небные бугры. В. пермь. 
Пять семейств.

Титанозухи разделяются на две группы: 
преимущественно хищных (Eotitanosuchidae и 
Brithopodidae) и преимущественно раститель­
ноядных (Titanosuchidae, Anteosauridae и 
Estemmenosuchidae). Хищные титанозухии 
характеризуются сжатыми с боков сильными 
клыками, хорошо выраженными межптериго- 
идными ямами, узкими сошниками, слабо вы­
раженным пахиостозом и сравнительно легко 
построенным посткраниальным скелетом. Ра­
стительноядные титанозухии характеризуются 
умеренно развитыми овальными в сечении 
клыками, очень маленькими межптеригоид- 

щыми ямами, широкими сошниками, резко вы­
раженным пахиостозом и массивным посткра­
ниальным скелетом.

СЕМЕЙСТВО EOTITANOSUCHIDAE TCHUDINOV, 1960

Хищные сфенакодонтоидные титанозухи 
длиной до 3 м. Череп высокий и длинный, с 
большими глазницами. Височные впадины 
средних размеров и слабо открыты сверху. 
Предглазничная область длинная и узкая. 
Предклыковый край челюсти сильно скошен 
вверх или образует ступенчатый уступ. Дор­
сальные отростки предчелюстных костей 
очень длинные. Septomaxillaria хорошо раз­
виты, задние участки их далеко вклинены 
между челюстными и носовыми костями. Дор­
сальная и боковая поверхности крыши черепа 
в предглазничной области резко разграниче­
ны ступенчатым уступом. Утолщение на те­
менных костях (теменной бугор) слабо выра­
жено или отсутствует. Затылочная область 
высокая, вогнутая. Хоанная область глубокая 
и длинная. Хоаны занимают примитивное пе­
реднее положение, так что задние половины 
их расположены между клыками. Небные 
бугры длинные и образованы медиальными 
участками крыловидных и небных костей, по­
крытых многочисленными зубами. Клыки 
сильно развитые, сжатые с боков. Послеклы- 
ковые зубы немногочисленны. В. пермь.

Eotitanosuchus Tchudinov, 1960. Тип ро­
да— Е. olsoni Tchudinov, 1960; в. пермь (I 
зона), СССР (Пермская обл.). Череп уз­
кий, клиновидный, с высокой, круто оканчи­
вающейся мордой. Носовые отверстия боль­
шие, сближенные. Глазницы продольно-оваль­
ные. Зубной край челюстной кости выпуклый 
и сильно отогнутый вниз по отношению к уров­
ню предчелюстной и скуловой костей. Крыша 
межглазничной и теменной областей тонкая. 
Теменная область широкая, сильно вогнутая. 
Теменное отверстие небольшое, расположено 
у края затылка и окружено невысоким кост­
ным валиком. Верхний край заглазничной ко­
сти образует утолщенный нависающий выступ. 
Затылок слабо наклонен верхней частью впе­
ред. Околозатылочные отростки длинные, мас­
сивные и сильно отогнуты вниз. Поперечные 
ветви птеригоидов очень массивные, высокие 
и сближенные. Передние участки хоан рас­
ширены полукруглыми вырезками в предче­
люстных костях. В предчелюстной кости четы­
ре округлых в сечении зуба. Клыки длинные, 
саблевидные и отделены от предклыковых и 
щечных зубов отчетливыми промежутками. 
Послеклыковые зубы, в числе девяти, а.
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продольными основаниями, сжатыми с бо­
ков и смещенными к заднему краю вершин­
ками. Передние края зубов закругленные, зад­
ние— приостренные, пильчатые (рис. 201). 
Один .вид.

Рис. 201. Eotitanosuchus olsoni Tchudinov.
Череп; а — сверху, б — сбоку, в — снизу. В. пермь СССР. 

(Пермская обл.) (Чудинов, 1960)

Biarmostichtis Tchudinov, 1960. Тип ро­
да— В. tener Tchudinov, 1960; в. пермь 
(I зона), СССР (Пермская обл.). Небольшие 
животные длиной около 1 м. Предглазничная 
часть черепа удлиненная, заглазничная — ко­
роткая. Глазницы очень большие, удлиненные 
дорсовентрально. Предклыковый край верхней 
челюсти сильно скошен вверх. Теменной бугор 
сравнительно невысокий и расположен у края 
затылка; задняя часть его переходит на заты­
лочную поверхность черепа и образована те­
менными костями. Заднетеменная кость ши­
рокая, спускающаяся выпуклым полуконусом 
вниз и оканчивающаяся у большого затылоч­
ного отверстия. Канал теменного органа про­

дольноовальный, направленный назад и вверх. 
Затылок наклонен верхней частью назад. Та­
блитчатые и верхняя затылочная кости очень 
высокие и сходные по форме. Околозатылоч­
ные отростки тонкие, задние височные отвер­
стия большие. Квадратные кости длинные, 
ориентированные вертикально. Поперечные 
ветви крыловидных костей широкие, высокие, 
но тонкие; их фланги несут ряд мелких зубов. 
Нижняя челюсть высокая, тонкая, с хороню 
выраженным подбородочным выступом и вы­
соким, но слабым симфизом. Предклыковые 
зубы верхней и нижней челюстей мелкие,

Рис. 202. Biarmosuchus tener Tchudinov.
Череп сбоку. В. пермь СССР (Пермская обл.) 

(Чудинов, 1960)

круглые в сечении, со слабо вздутыми наруж­
ными стенками коронок. В предчелюстной ко­
сти три зуба. В челюстной кости три предклы- 
ковых зуба. Клыки сильно сжатые с боков, 
слабо отогнутые назад, с пильчатостью по зад­
нему краю. Концы клыков достигают нижнего 
края подбородочного выступа (рис. 202). Один 
вид.

Biarmosaurus Tchudinov, 1964. Тип ро­
да— В. antecessor Tchudinov, 1964; в. пермь 
i(I зона), СССР (Пермская обл.). Череп тре­
угольный, слабо суженный в предглазничной 
области. Височная впадина небольшая и сла­
бо открыта сверху. Теменной бугор смещен 
вперед от затылочного края крыши черепа. 
Предклыковая ступенька челюстного края хо­
рошо выражена. Клыки отогнуты вперед. Кре­
стец из трех несросшихся позвонков. Лонная 
область таза впереди широко открыта; лобко­
вые кости соединены в вогнутом симфизе; се­
далищная кость короткая и высокая. Один, 
вид.

Gorgodon Olson, 1962; Knoxosaurus Olson, 
1962; Steppesdurus Olson et Beerbower, 1953- 
все из низов в. перми США.
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Олсон (Olson, 1962) выделяет Biarmosuchus 
и Biarmosaurus в особое сем. Biarmosuchidae, 
а остальные роды относит к сем. Phthinosu- 
chidae.

СЕМЕЙСТВО BRITHOPOD1DAE EFREMOV, 1954
h= Rhopalodontidae Seeley, 1894; = Titanophoneidae 

Romer, 1956)

Примитивные хищные титанозухи, с узким 
и умеренно высоким черепом. Пахиостоз ко­
стей крыши черепа выражен слабо, но верх­
ний край глазниц всегда утолщен. Лицевая 
часть черепа удлиненная, треугольная в сече­
нии. Глазницы средней величины; Межглаз­
ничная часть крыши черепа сильно сужена. 
Кольцо склеротики хорошо развито. Височ­
ные ямы большие, широко открытые сверху. 
Теменное отверстие расположено в задней 
части теменных костей и окружено бугром. 
Затылок вертикальный, вогнутый; затылоч­
ный мыщелок небольшой, отогнутый вниз. 
Нёбо сводчатое; хоаны несколько смещены 
назад, так что их передние края располагают­
ся на уровне клыков. Челюстное сочленение 
слабо опущено и лишь слегка смещено вперед 
от затылочного. Край верхней челюсти впере­
ди клыков полого поднимается вверх, но не 
образует резкого уступа. Симфиз нижней че­
люсти высокий и приподнят вверх, соответ­
ственно изгибу края верхней челюсти. Небные 
бугры, покрытые зубами, развиты очень хоро­
шо; на флангах крыловидных костей зубы ре­
дуцированы. Резцы конические, большие, ча­
сто с пятками. Клыки длинные, обычно сжа­
тые с боков; заклыковые зубы конические, 
число их в среднем около 10. Позвоночный 
столб удлиненный, предкрестцовых позвонков 
около ЗЗ, крестцовых — три, хвостовых — 
около 60. Между хвостовыми позвонками со­
храняются свободные интерцентры. Ребра 
двухголовчатые. Лопатка, ключица и меж­
ключица узкие. Вентральная часть тазового 
пояса расширенная. Плечевая кость с обоими 
эпикондилярными отверстиями. Бедренная 
кость удлиненная и изогнутая. Фаланговая 
формула: 2,3,3,3 (4), 3. В. пермь.

Titanophoneus Efremov, 1938. Тип ро­
да—T. potens Efremov, 1938; в. пермь 
(II зона), СССР (Татария). Крупное живот­
ное— длиной до 3 м и более. Глазницы срав­
нительно небольшие, округлые. Бугор темен­
ного отверстия образован одними теменными 
костями. Глазничный край скуловой кости 
тонкий, височная дуга тонкая, высокая. Пред­
лобная кость и верхний край глазницы с буг­
ристой поверхностью. Имеется редуцирован­
ная надвисочная кость. Бугры на небных ко­

стях небольшие, низкие и несут семь-восемь 
небольших зубов; поперечный диаметр небно­
го бугра равен трети длины поперечной ветви 
крыловидной кости. Гребень на нёбе, образо­
ванный небной и крыловидной костями, сла­
бый. Крыловидная кость несет только два 
сравнительно крупных зуба. Нижняя челюсть 
высокая, расширенная впереди клыков. Зуб­
ная формула: 1-|-, С-р Рс-дДу . Резцы кони­
ческие, с пятками; нижний третий резец уве­
личен. 'Клыки резко сжатые с боков с килями 
по переднему и заднему краям. Заклыковые 
зубы средних размеров, наклонены слегка на­
зад, уплощены с лингвальной стороны. Шей­
ных позвонков семь-восемь. Конечности строй­
ные, довольно длинные. Основные фаланги 
расширенные, кости сильные. Вторая фаланга 
IV пальца передней конечности сраслась из 
двух (II + III) (рис. 203). Один вид.

Рис. 203. Titanophoneus potens Efremov.
Череп: а — сбоку, б — снизу. В. пермь СССР (Татария) 

(Орлов. 1958)

Syodon Kutorga, 1838 (= Cliorhyzodon 
Twelvetrees, 1880). Тип рода — Syodon biar- 
micum Kutorga, 1838; в. пермь (II зона), 
СССР (Пермская обл.). Небольшой хищный, 
возможно, всеядный бритоподид длиной око­
ло 1,5 м. Череп сравнительно невысокий, глаз­
ницы крупные. Бугор теменного отверстия об­
разован не только теменными, но и лобными 
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костями. Глазничный край скуловой кости тол­
стый; височная дуга толстая, низкая, прилегает 
к скуловому отростку squamosum с медиаль­
ной стороны. Предлобная кость не утолщена, 
верхний край глазницы лишь слабо утолщен. 
Надвисочной кости нет. Небные бугры боль­
шие, высокие и несут 9—13 низких зубов; диа­
метр небного бугра равен двум третям макси­
мального диаметра поперечной ветви птери- 
гоида. Гребень, образованный небными и 
крыловидными костями, массивный. Зубы на 
крыловидной кости развиты не только на по­
перечной ветви .(четыре, расположенных по­
парно), но и на медиальном бугре (один-два 
крупных и несколько мелких). Нижняя че­
люсть невысокая, толстая. Зубная формула: 
1 -|~, С Рс^^ур Нижний третий резец ма­

ленький. Клыки округлые в поперечном сече­
нии, без килей; заклыковые зубы низкие, сла­
бо сжаты с боков и слегка утолщены с линг­
вальной стороны. Задние заклыковые зубы 
крупнее передних и сильнее расширены.

Рис. 204. Syodon efremovi Orlov.
Череп: а — сбоку, б — снизу. В. пермь СССР (Татария) 

(Орлов, 1958)

Иногда зубы стоят в два ряда (рис. 204). Два 
вида. В. пермь *(П  зона), СССР (Поволжье и 
Приуралье).

Doliosauriscus Kuhn, 1963 (=Dotiosaurus Or­
lov, ,1958). Тип рода — Dotiosaurus yanschino- 
vi Orlov, '1958; в. пермь (II зона), СССР (По­
волжье н Ю. Приуралье). Крупный хищный 

бритоподид — длиной до 5 м и более. Череп 
высокий, сравнительно широкий. Носовые 
кости вклиниваются между заостренными кон­
цами. Глазницы маленькие; височные ямы 
большие. Теменной бугор низкий и образован 
только теменными костями. Глазничный край 
скуловой -кости толстый; височная дуга тол­
стая, низкая. Все кости дорсальной стороны, 
черепа сильно утолщены, с бугристыми раз­
ращениями. Надвисочная кость отсутствует. 
Небные бугры небольшие, низкие и несут по 
10—13 небольших зубов. На крыловидной ко­
сти пять зубов: три мелких на поперечной 
ветви и два небольших на медиальном бугре. 
Нижняя челюсть высокая, массивная, особен­
но в симфизе. Зубная формула 1у, Су, Рсу^’ 
Нижний третий резец крупный, но меньше 
первых двух. Клыки округлые в сечении; за­
клыковые зубы однородные, низкие, несколь­
ко наклоненные, слегка булавовидные, упло­
щенные с лингвальной стороны. Конечности 
стройные, но массивнее, чем у Titanophoneus 
(рис. 205). Один вид.

Admetophoneus Efremov, 1954. Тип ро­
да— A. kargalensis Efremow, 1954; в. пермь 
(II зона), СССР (Оренбургская обл.). Очень 
крупный дейноцефал с черепом длиной не ме­
нее 50 см. Череп с притупленной мордой и, по- 
видимому, с более плоским, чем у Titanopho­
neus, нёбом. Передние зубы длинные, косо 
расположенные, без пяток. Верхние клыки 
очень толстые, сильно изогнутые, с округлым'"; 
передним краем; нижние клыки почти пря- : 
мые, с острым пильчатым передним краем. 
Бугры на небных костях почти круглые, несут 
по 10 зубов. Лопатка значительно расширена 
в верхней части. Плечевая кость со слабо раз­
витым супинаторным гребнем и почти рав­
ными по величине надмыщелками (рис. 206). 
Один вид. Близок к Titanophoneus. Известен 
по фрагментарным остаткам.

Brithopus Kutorga, 1838 (= Orthopus 
Kutorga, 1838; = Eurosaurus Fischer, 1842; 
= Dinosaurus Fischer, 1847). Тип рода — 
Brithopus priscus Kutorga, 1838; в. пермь 
(II зона), СССР (Оренбургская обл.). При­
митивный хищный титанозух, близкий к Tita­
nophoneus, ио с более вогнутым нёбом и высо­
кими щечными зубами, более округлыми в се­
чении. Череп длиной около 30 см, без пахио- 
стоза, высокий и узкий, по своим пропорциям 
напоминает череп Titanophoneus или Dimetro- 
don. Резцы высокие и узкие, клыки согнуты 
назад, сжаты с боков; задний край, острый, пе­
редний— закруглен. Щечные зубы тесно рас­
положенные, овальные в сечении, с острыми,
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Рис. 205. Doliosauriscus yanschlnovi (Orlov).
Череп; a — сверху, б — сбоку. В. пермь СССР (Татария) (Орлов, 1958)

Рис. 206. Admetophoneus -kargalensis Efremov:
а — передние зубы; б - правая плечевая кость снизу. В. пермь СССР (Оренбургская обл.) (Ефремов. 1954,

Рис 207. Brithopus priscus Ktitorga:
Дистальный конец плечевой кости: а — сверху б — снизу; в — зубы. В. пермь СССР (Приуралье) (Ефремов, 1954)



отогнутыми назад коронками, снабженны­
ми передним и задним острыми гребнями эма­
ли; латеральная сторона коронки выпуклая. 
Число щечных зубов 9—.10. Мелкие, относи­
тельно высокие зубы покрывают нижний край 
поперечной ветви крыловидной кости .(как у 
Pelycosauria). На удлиненных небных буграх 
еще более мелкие, относительно высокие зу­
бы. Позвонки с низкими остистыми отростка­
ми. Пояса конечностей массивные. Суставные 
концы крупных костей хорошо окостеневали. 
Плечевая кость с сильным супинаторным 
гребнем, бедренная кость с хорошо развитым 
четвертым вертлугом (рис. 207). Три-четы­
ре вида. В. пермь (II зона) Приуралья.

Archaeosyodon Tchudinov, 1960. Тип 
рода — A. praeventor Tchudinov, 1960; 
в. пермь (I зона), СССР (Пермская обл.). 
Крупные хищные бритоподиды. Череп массив­
ный, сравнительно высокий, с расширенной 
скуловой областью. Челюстные кости черепа 
с заметной ямчатой скульптурой. Верхние 
края глазниц сильно утолщены. Лобнотемен­
ная область утолщена. Височные ямы широко 
открыты сверху. Сошник широкий, вогнутый, 
непарный. Небные бугры массивные, высокие,

Рис. 208. Archaeosyodon praeventor Tchudinov.
ЧС-pen снизу. В. пермь СССР (Пермская обл.) (Чудинов, 1960)

уплощенные, широко расставленные. На каж­
дом бугре до 15 зубов разной величины. Буг­
ры на крыловидных костях .выпуклые, сбли­
женные и отделены от небных бугров глубоки­
ми желобками. Поперечные ветви крыловид­
ных костей массивные, их вентральные гребни 
с рядом немногочисленных и довольно круп­
ных зубов. Клыки короткие, изогнутые, в ос­
новании толстые, слегка продольно-овальные. 
Зубная формула: I 4, С 1, Рс 8 (рис. 208). 
Один вид.

Eosyodon Olson, 1962; низы в. перми США. 
Chthomaloporus Tchudinov, 1964; в. пермь (I 
зона) СССР (Пермская обл.).

СЕМЕЙСТВО ESTEMMENOSUCHIDAE 
TCHUDINOV, 1960

Очень крупные растительноядные титано­
зухии длиной до 4 м, с необычайно массив­
ным скелетом и черепом. Утолщения костей 
крыши черепа, костные выросты и грубая мор­
щинистая поверхность выражены крайне 
рельефно. Глазницы небольшие, округлые. 
Височные ямы круто поставлены и слабо от­
крыты сверху. Предглазничная область очень 
длинная и суженная. Septomaxillaria сравни­
тельно небольшие и не выходят на лицевую 
поверхность черепа. Лобнотеменная область 
широкая и очень толстая. Затылок высокий, с 
резко выраженным срединным гребнем. По­
перечные фланги крыловидных костей и неб­
ные бугры очень высокие. Задние ветви кры­
ловидных костей сближаются. Многочислен­
ные зубы на поперечных флангах и передних 
участках птеригоидов, на небных костях и 
сошнике. Хоанная область глубокая, хоаны 
длинные. Челюстные мыщелки слабо опуще­
ны и помещены значительно впереди затылоч­
ного сочленения. Нижняя челюсть с массив­
ным симфизом и очень широким, утолщенным 
зубным краем. Предклыковые зубы сильно 
развиты, клыки овальные в сечении; после- 
клыковые зубы многочисленные, мелкие, с 
зубчатыми режущими коронками «парейазав- 
рового» типа. В. пермь.

Estemmenosuchus Tchudinov, 1960. Тип 
рода — Е. uralensis Tchudinov, 1960; в. пермь 
(I зона), СССР (Пермская обл.). Череп вы­
сокий, массивный. Нижний край предчелюст­
ных костей слабо приподнят. Нижний край 
челюстных костей в области клыков сильно 
утолщен снаружи. Передние участки носовых 
костей образуют непарный срединный бугор. 
Лобные, заднелобные и, вероятно, Заглазнич­
ные кости образуют по короткому, широкому 
роговидному выросту. Верхние медиальные 
участки выростов высоко приподняты, сбли­
жены между собой и нависают над лобными 
костями. Височные ямы большие, низко рас­
положенные, суженные в передне-нижнем и 
расширенные в задне-верхнем участках. Верх 
ний край глазницы слабо утолщен. Заглазнич 
ная дуга узкая. Скуловая кость у нижнего 
края глазницы тонкая и высокая. Нижний 
край ее, ограничивая снизу височную впади­
ну, имеет очень большой наружный высту 
Чешуйчатые кости образуют широкие и длин­
ные наклонные пластины, дорсальная поверх­
ность которых вместе с отростками скуловых 
костей выстилает дно височных впадин: Темен­
ное отверстие круглое или поперечно-оваль­
ное; оно приближено к затылочному краю
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Рис. 210. Anteosaurus forsteri (Вrооm).
a — сверху, б — сбоку. В. пермь Ю. Африки. 

(Boonstra 1954)
Рис. 209. Estemmenosuchus uralensis Tchudinov.

Череп: а — сверху, б — снизу. В. пермь СССР (Перм­
ская обл.) (Чудинов, 1960)

черепа и окружено высоким костным валиком. 
Заднетеменные кости парные и образуют сре­
динный затылочный гребень. Затылочный мы­
щелок массивный и отогнут вентрально. Су­
ставные поверхности квадратных костей гори­
зонтальные. В предчелюстной кости пять круп­
ных зубов. Передние два зуба сжаты с боков 
и отогнуты вперед, а последующие — вперед 
и в стороны. Клыки сравнительно короткие, 
широко расставленные, толстые и круглые в 
основании. Послеклыковые щечные зубы в 
числе около 20, небольшие однородные, по­
степенно уменьшающиеся в размерах кзади. 
Каждый зуб этого ряда имеет вздутую корон­
ку и острую, сжатую с боков зубчатую вер­
шинку. Нижняя челюсть массивная. Симфиз­
ная область сильно утолщена и несет ряд 
крупных зубов. Послеклыковый край зубной 
кости представляет длинную горизонтальную 
площадку с внешней стороны зубного ряда. 
Зубная формула I у, Су, Рс 26^28 (рис. 209). 
Один вид.

Molybdopygus Tchudinov, 1964; в. пермь (II 
зона), СССР (Кировская обл.). Описан по та­
зовому поясу. Тип рода—М. arcanus Tchudi­
nov, 1964.

СЕМЕЙСТВО ANTEOSAURIDAE BOONSTRA, 1954

Растительноядные титанозухтги, очень близ­
кие к Estemmenosuchidae и отличающиеся от 
них главным образом сравнительно короткой 
мордой и малочисленными щечными зубами. 
Череп с узкой мордой и выдающимися кост­
ными выростами позади глазниц. Височная 
яма большая, заглазничная кость внизу не 
соприкасается с чешуйчатой. Височная дуга 
высокая. Затылок вогнутый, наклоненный 
верхней частью назад; челюстное сочленение 
умеренно смещено вперед от затылочного. 
Квадратноскуловая кость не выходит на на­
ружную поверхность черепа. Небные зубы хо­
рошо развиты. Резцы сильные, без пяток; 
клыки овальные в сечении, щечные зубы не­
большие, со вздутыми коронками в числе 
до 10. В. пермь.

253



Рис. 211. Jonkeria truculenta Hoepen.
Реконструкция (Х ’/г»)- В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1932)

Anteosaurus Watson, 1921 (=Titano- 
gnathus Broili et Schroder, 1935; = Dinosuchus 
Broom, 1936; = Broomosuchus Camp, Taylor 
et Welles, 1942). Тип рода — Anteosaurus mag- 
nificus Watson, 1921; в. пермь (зона Tapino- 
cephalus), Ю. Африка. Череп массивный, с 
■костными выростами позади глазниц и по 
верхнему краю морды, а у старых особей — и 
на скуловой и квадратноскуловой костях. Ви­
сочная яма с передней вырезкой в нижней ча­
сти. Заглазничная и чешуйчатая кости практи­
чески не выходят на дорсальную поверхность 
черепа. Височная область черепа разрастает­
ся далеко за уровень затылка. Межптеригоид­
ные ямы очень маленькие. Край верхней че­
люсти впереди клыка наклонен вверх. Обыч­
но четыре-пять резцов, один клык и четы­
ре— восемь заклыковых зубов. Небные зубы 
хорошо развиты и расположены на небных 
буграх (рис. 210). Около 10 видов. В. пермь 
(зона Tapinocephalus) Ю. Африки.

Micranteosaurus Boonstra, 1954; Paranteo- 
saurus Boonstra, 1954; Pseudanteosaurus 
Boonstra, 1954 — все из в. перми (зона Tapi­
nocephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО TITANOSUCHIDAE ВRООM, 1903
(= Jonkeriidae Boonstra, 1954)

Крупные растительноядные титанозухи, с 
удлиненной лицевой и расширенной заглаз- 
ничиой частью черепа, резко выраженным 
пахиостозом костей крыши черепа и малень­
кой височной ямой. Морда невысокая, широ­
кая, округлая. Теменное отверстие располо­
жено у переднего края теменных костей. 

Височная дуга высокая, заглазничная кость 
смыкается с чешуйчатой по нижнему краю 
заглазничной дуги и полностью окаймляет 
височную яму. Затылок вогнутый. Квадратно- 
скуловая кость выходит на наружную поверх­
ность черепа. Квадратная кость высокая, 
наклоненная впереди; челюстное сочленение 
расположено впереди затылочного. Край 
верхней челюсти впереди клыков обычно пря­
мой. Резцы небольшие, с пятками по внутрен 
нему краю, клыки овальные в сечении, заклы 
ковых зубов много (до 15 и более). Небные 
зубы редуцированы или совсем утрачены 
В. пермь.

Titanosuchus Owen, 1879 (= Scapanodon 
Вrооm, 1904; == Enobius Broom, 1922; = Dino- 
cynodon Broom, 1929; = Scullya Broom, 1929; 
? = Archaeosuchus Broom, 1905; ? = Lamiasau- 
rus Watson, 1914). Тип рода — Titanosuchus fe- 
rox Owen, 1879; в. пермь (зона Tapinocepha­
lus), Ю. Африка. Череп большой и массивный, 
с утолщениями нал глазницами и в теменной 
области. Лицевая часть черепа сравнителннс 
укороченная. Область челюстного сочленения 
значительно опущена, затылок резко накло­
нен назад. Край верхней челюсти впереди 
клыков слегка скошен вверх. Резцы длинные, 
со слабо выраженными пятками. Зубная фор- 

4—5 ~ 1 п 11—15 _мула: С 1» *с 7—12 • Семь-восемь
видов. В. пермь (зона Tapinocephalus) Ю. Аф 
ри ки.

Jonkeria van Hoepen, 1916 (= Dinospha- 
geus Broom, 1929; = Dinopolus Вrооm, 1936; 
? = Glaridodon Seeley, 1888; ? = Dinophoneus 
Broom, 1923). Тип рода — Jonkeria truculenta 
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van Hoepen, 1916; в. пермь (зона Tapinocepha- 
lus), Ю. Африка. Средней величины живот­
ные со значительно удлиненной лицевой 
частью черепа и расширенной на конце мор­
дой. Пахиостоз костей крыши чёрепа выра­
жен сравнительно слабо. Затылок почти 
вертикальный. Край верхней челюсти впереди 
кльша прямой. Резцы с очень хорошо выражен­
ными пятками, заклыковые зубы с ложечко­
видными коронками, многочисленные, сме­
щенные несколько внутрь от края челюсти. 
Перед верхнечелюстным клыком диастема, 
в которую входит нижний клык. Зубная фор­
мула: I-jT, Су, Рёу__|д. Конечности массивные, 
короткие (рис. 211). (Восемь видов. В. пермь 
(зона Tapinocephalus) Ю. Африки.

Dinartainus Вrооm, 1923; в. пермь (зона 
Tapinocephalus) Ю. Африки.

НАДСЕМЕЙСТВО TAPINOCEPHALOIDEA.
ТАПИНОЦЕФАЛЫ

Растительноядные дейноцефалы, обычно 
лишенные клыков и небных зубов. Череп с 
высокой и широкой мозговой, обычно корот­
кой и наклоненной вниз лицевой частью; 
лишь в редких случаях лицевая часть черепа 
бывает заметно удлинена. Крыша черепа 
обычно с резко выраженным пахиостозом и 
костными выростами над глазами и на лбу 
перед глазами. Глазницы и височные ямы 
маленькие, теменные кости очень широкие. 
Скуловая и Заглазничные дуги массивные и 
широкие; чешуйчатая кость достигает заглаз­
ничной; квадратноскуловая кость слабо раз­
вита. Затылок очень широкий, вогнутый и на­
клоненный назад; затылочный мышелок вы­
ступает вентрально. Околозатылочные отрост­
ки на конце изогнуты вниз. Сошники очень 
широкие. Базиптеригоидные отростки укоро­
чены, крыловидные кости соединяются по 
средней линии непосредственно впереди ба- 
зисфеноида и перед сошниками; межптери­
гоидные ямы редуцированы; фланги крыло- 
видных костей слабо развиты. Сфенэтмоид 
разрастается назад и может соединяться с 
предушной костью. Овальное окно слуховой 
капсулы смещено вентрально. Нижняя че­
люсть высокая, с (выпуклым верхним краем. 
Передние зубы часто приспособлены для же­
вания и обладают хорошо развитыми пятка­
ми. Клыки, если имеются, всегда округлые в 
сечении. Посткраниальный скелет массивный, 
конечности высокие. Фаланговая формула, 
по-видимому: 2, 3, 3, 3, 3; концевые фаланги 
расширенные. В. пермь. Пять семейств.

СЕМЕЙСТВО DEUTEROSAURIDAE SEELY, 1894

Примитивные тапиноцефалы с укорочен­
ным, узким и высоким черепом без сильного 
пахиостоза. Лицевая часть черепа в общем 
треугольная в поперечном разрезе. Слезная 
кость крупная. Глазницы средней 'величины, 
расположены на середине высоты, черепа. Ви­
сочная яма крупная, ее нижний край на 
уровне нижнего края глазницы. Теменные ко­
сти сужены и образуют утолщенный гребень. 
Теменное отверстие расположено на краю 
затылка. Мозговая коробка типа Brithopodi- 
dae. Нёбо в плане треугольное; небные кости 
утолщенные; хоаны .лежат в глубокой впади­
не. Резцы с острой вершиной и хорошо раз­
витой пяткой на внутренней стороне. Верхние 
клыки крупные, послеклыковые зубы неболь­
шие. Посткраниальный скелет ,в общем еще 
титанозухоидного облика. В. пермь.

Deuterosaurus Е i с h w a i d, 1861 (= Eurosa- 
urus Eichwald, 1860, part.; — Mnemeiosaurus 
Nopcsa, 1923; Uraniscosaurus Nopcsa, 1928. Тип 
рода — Deuterosaurus biarmicus Eichwald,

Рис. 212. Deuterosaurus biarmicus Eichwald.
Череп; a — сверху, 6 — спереди. В. пермь СССР 

Башкирия) (Ефремов. 1954)
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1861; в. пермь (II зона), СССР (Башкирия). 
Череп с очень узкой клиновидной лицевой 
частью и с широкой, высокой, почти отвесной 
затылочной стороной. Челюстной край морды 
слегка впереди приподнят. Кости предглаз- 
ничной части черепа, особенно примыкаю­
щие к переднему краю глазницы, утолще­
ны. Слезная кость укороченная, но с оттяну­
тым дорсально передне-верхним отделом. 
Теменное отверстие па высоком теменном 
бугре. Симфиз нижней челюсти не образует 
подбородочного выступа. Зубная формула 
1-|-, Су, Рсу. Резцы не вполне однородные. 
Клыки крупные, округлые в поперечном сече­
нии, с гладкими краями. Плечевой пояс мас­
сивный. Туловище высокое (почти сжатое с 
боков). Крестец из двух позвонков, кроме 
того, с ним тесно связан и задний поясничный 
позвонок. Межключица узкая. Супинаторный 
гребень плечевой кости отсутствует. Бедрен­
ная кость округлая в сечении, длиннее голени 
(рис. 212). Два вида. В. пермь (II зона), 
СССР (Башкирия).

СЕМЕЙСТВО TAPINOCEPHALIDAE OWEN, 1876

Крупные животные с массивным, коротким 
и широким черепом. Морда низкая. Черепные 
кости сильно утолщенные, массивные. Височ­
ная яма маленькая, щелеподобная, резко уко­
роченная в передне-заднем направлении, без 
латеральных вырезок в межвисочном отделе. 
Теменная кость принимает участие в образо­
вании верхнего края височной ямы. Передние 
зубы обычно с пятками на лингвальной сторо­
не. Клыки не дифференцированы. В. пермь.

Tapinocephalus Owen, 1876 (рис. 213); 
Phocosaurus Seeley, 1888; Keratocephalus Hue­
ne, 1931; Taurops Broom, 1912; ?Criocephalus 
Broom, 1928; ?Pelosuchus Broom, 1905 — все 
из в. перми (зона Tapinocephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО MOSCHOPIDAE HAUGHTON, 1924

Череп небольшой, очень широкий и высо­
кий, с резко укороченной мордой. Кости кры­
ши черепа обычно сильно утолщены. Глазни­
цы маленькие, расположены посредине чере­
па. Предчелюстные кости глубоко вклинива­
ются между носовыми. Слезная кость 
маленькая. Челюстная кость достигает пред­
лобной, отделяя слезную кость от носовой. 
Лобные кости обычно входят в край глазниц. 
Заглазиичная дуга широкая. Височная яма, 
как правило, маленькая. Затылок широкий, 
наклоненный верхней частью назад, слегка 
вогнутый. Таблитчатые кости очень большие.

Рис -213. Tapinocephalus atherstonei Owen.
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу (Х1/.). В. пермь 

Ю. Африки (Boonstra, 1956)

Затылочный мыщелок отогнут вентрально, и 
голова при жизни была несколько наклонена 
вниз. Челюстное сочленение смещено далеь 
вперед и вниз от затылочного. В. пермь.

Ulemosaurus R j а Ь i n i n, 1938. Тип рода —
U. svijagensis Rjabinin, 1938; в. пермь 
(II зона), СССР (Татария). Крупный тапино-
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Рис. 214. Ulemosaurus svijagensis Riabinin.
Череп: a — сверху, б — сбоку (Х’/e)- В. пермь СССР (Татария) (Efremov, 1940)

цефа.т с широким и высоким черепом. Силь­
ный пахиостоз костей в межглазничной и те­
менной областях. Лицевая часть черепа уз­
кая, вытянутая, наклоненная вперед и вниз. 
Височные ямы неправильной формы, открыва­
ются вверх и немного в стороны; задний,

сильно утолщенный край Заднеглазничных ко­
стей сильно нависает над ними. Теменные ко­
сти в плане образуют фигуру косого креста. 
Затылок слабовогнутый, с мощными гребнями. 
Затылочный мыщелок направлен назад и 
вниз. Околозатылочные отростки очень мас­

Рис. 215. Moschops capensis Вrооm.
Реконструкция. В. пермь Ю. Африки (Gregory, 1925)
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сивные. Слуховая косточка толстая. Челюст­
ной сустав опущен значительно ниже уровня 
затылочного. Н'ижняя челюсть относительно 
укороченная, массивная и высокая, с отогну­
той вниз сочленовной частью и очень массив­
ным симфизом. В верхней челюсти 14—15 зу­
бов, в нижней — 16. В предчелюстных костях 
три пары крупных зубов, Шестой верхнече­
люстной и пятый нижнечелюстной зубы уве­
личены и могут рассматриваться как руди­
менты клыков. Щечные зубы маленькие. Ко­
ронки передних зубов с высоким и острым 
передним краем и очень широкой пяткой по 
заднему краю. В целом зубная система пока­
зывает признаки приспособления к раститель­
ноядности. Посткраниальный скелет известен 
не полностью, близок по типу к скелету Mos- 
chops. Тела позвонков укороченные. Клейт­
рум, по-видимому, отсутствовал. Малая бер­
цовая кость сильно изогнутая (рис. 214). Два 
вида. В. пермь (II зона) Европейской ча­
сти СССР.

Avenantia Boonstra, 1952; Delphinognathus 
Seeley, 1892; Moschognathus Broom, 1914; 
Moschoides Byrne, 1937; Moschops Broom, 1911 
(рис. 215); Pnigalion Watson, 1914 —все 
из в. перми (зона Tapinocephalus) Ю. Аф­
рики.

СЕМЕЙСТВО MOSCHOSAURIDAE HAUGHTON, 
1924

Очень близки к Moschopidae и отличаются 
от последних главным образом удлиненной, 
полого понижающейся кпереди мордой. Утол­
щения на костях черепа не развиты. За­
тя азничная дуга тонкая, узкая. Теменная 
кость не достигает края височной ямы. 
В. пермь.

Рис. 216. Moschosaurus longiceps Haughton.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки (Gregory, 1926)

Agnosaurus Boonstra, 1952; Moschosaurus 
Haughton, 1915 (рис. 216) —оба из в. перми 
(зона Tapinocephalus) Ю. Африки,

СЕМЕЙСТВО MORMOSAUR1DAE 
BOONSTRA, 1936

Череп большой, длинный и умеренно широ­
кий. Морда длинная и низкая. Кости крыши 
черепа сильно утолщенные; развиты темен­
ные, лобно-носовые и Заглазничные костные 
выросты, часто сливающиеся между собой. 
Глазницы маленькие, округлые. Заглазиичная 
дуга обычно широкая и массивная. Лицевая 
часть черепа тонкая и отделена от задней 
массивной части сужением. Височные ямы 
малы и больше в высоту, чем в ширину. Те­
менные кости умеренно широкие. Квадратные 
■ветви крыловидных костей идут выше и назад 
за челюстной сустав, который вынесен далеко 
вперед и несколько опущен. Затылок резко 
наклонен назад, и затылочный мыщелок на- 
цравлен вентрально, так что при жизни голо­
ва была наклонена вниз. Околозатылочные 
отростки смещены вентрально и лежат 
кнаружи от основной затылочной кости. Зубы 
однородные. Коронки зубов довольно высокие 
и тонкие. В. пермь.

Mormosaurus Watson, 1914; Riebeckosaurus 
Boonstra, 1954; Struthiocephalettus Boonstra, 
1954; Struthiocephaloides Boonstra, 1952; Stru- 
thlocephalus Haughton, 1915 (рис. 217); Stru- 
thionops Boonstra, 1952; Taurocephalus Вrооm, 
1928 — все из в. перми (зона Tapinocephalus) 
Ю. Африки.

ПОДОТРЯД THERIODONTIA.
ТЕРИОДОНТЫ

Как правило, хищные терапсиды, с зубами, 
дифференцированными на резцы, клыки и ко­
ренные (щечные). Лицевая часть черепа уме­
ренной длины, обычно несколько укорочен­
ная. Восходящие отростки предчелюстных 
костей сравнительно короткие. Теменные кос­
ти, как правило, узкие и зачастую образуют 
сагиттальный гребень. Височные ямы боль­
шие и обычно ограничиваются сверху нёпо- 
средственню теменной костью. Заглазиичная 
дуга иногда редуцируется. Заднелобная кость 
часто утрачивается. У прогрессивных терио­
донтов развивается вторичное нёбо за счет 
выростов челюстных и небных костей. Сошник 
в большинстве случаев непарный. Квадрат­
ные ветви крыловидных костей часто редуци­
руются. Фланги крыловидных костей хорошо 
развиты. Верхняя .крыловидная кость обычно 
несколько расширена. Квадратные и квадрат­
носкуловые кости малы. Зубная кость увели­
чена и обычно образует венечный отросток;
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задние кости нижней челюсти иногда редуци­
руются. Щечные зубы могут приобретать до­
полнительные бугорки на коронке и иногда 
дифференцируются на предкоренные и корен­
ные. В. пермь—ср. юра. Шесть надсемейств.

У прогрессивных териодонтов появляются 
многие признаки, сближающие их с млекопи­
тающими. У них за счет выростов челюстных 
и небных костей развивается вторичное нёбо, 
теменные кости сужаются и образуют сагит­
тальный гребень, теменное отверстие теряет­
ся. Заглазничная дуга вместе с предлобной, 
заднелобной и заглазничной костями исчеза­
ет. Верхняя крыловидная кость расширяется 
•и входит в стенки мозговой коробки. Затылоч­
ный мыщелок разделяется надвое. Задние 

кости нижней челюсти редуцируются, и обра­
зуется высокий венечный отросток зубной ко­
сти. Дифференцируется поясничный отдел по­
звоночника. Намечается переход конечностей 
в вертикальную плоскость. Наконец, у иктй- 
дозавров появляется дополнительное челюст­
ное сочленение, образованное, как и у млеко­
питающих, чешуйчатой и зубной костями.

НАДСЕМЕЙСТВО GORGONOPSOIDEA.
ГОРГОНОПСЫ

Примитивные териодонты с длинным и мас­
сивным рылом, широкой и теменной областью 
черепа и простыми остроконечными щечными 
зубами; вторичного неба нет. Septomaxillarte 
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широко выходит на поверхность черепа. Ви­
сочные ямы сравнительно низкие, обращен­
ные главным образом наружу; заглазничная и 
чешуйчатая кости смыкаются над верхним 
краем височной ямы. Теменные кости широ­
кие, теменное отверстие почти всегда развито. 
Заднелобная кость неизменно сохраняется. 
Обычно имеется предтемепная кость, располо­
женная впереди теменного отверстия. Чешуй­
чатая кость толстая, с мощным отростком, 
входящим сзади в скуловую дугу. Сошник не­
парный. В области хоан обычны ямки для 
нижнечелюстного клыка. Небных отверстий 
нет. Базиптеригоидные отростки хорошо раз­
виты; межптеригоидные ямы исчезают; квад­
ратные вегви крыловидных костей! широко 
прилегают к основанию черепа, и вырезка для 
челюстной мускулатуры кнаружи от них очень 
велика. Верхняя крыловидная кость узкая. 
Затылочный мыщелок непарный. Зубная 
кость нижней челюсти с умеренно развитым 
венечным отростком. В верхней челюсти обыч­
но пять сравнительно больших резцов, один 
очень длинный клык и не более пяти простых 
щечных зубов. Небные зубы, как правило, со­
храняются. Лопатка узкая, со слабо выра­
женным акромиальным отростком; клейтрум 
иногда сохраняется. Подвздошная кость рас­
ширенная. Тазовый пояс без тироидного от­
верстия, но запирательное лобковой кости иног­
да увеличено. Грудина окостеневает. Фаланго­
вая формула: 2, 3, 4, 5,3 (4). В. пермь. Пять се­
мейств. Большинство горгонопсов — хищники, 
однако Ictidorhinidae могли быть лазающими, 
растительноядными или насекомоядными.

СЕМЕЙСТВО PHTHINOSUCHIDAE EFREMOV, 1954

Архаичные горгонопсы с черепом 20—25 см 
длиной. Череп высокий и узкий с большими 
глазницами. Есть кольцо склеротики. Темен­
ной отдел расширен отчасти за счет выростов 
чешуйчатых костей. Затылок отвесный или 
слабо наклоненный верхней частью назад. 
Большое теменное отверстие расположено на 
костном бугре у самого края затылка. Хаон- 
ная яма очень глубокая. Сошники тонкие, 
сильно изогнуты вверх. Хорошо развиты неб­
ные зубы, расположенные на буграх, образо­
ванных небными костями. Боковые отростки 
крыловидных костей покрыты шагренью мел­
ких зубов. Край верхней челюсти впереди 
клыков приподнят, как у сфенкодонтных пе­
ликозавров. Нижняя челюсть низкая, с при­
поднятым вверх симфизом; венечный отросток 
зубной кости не развит. В. пермь. Ромер (Ro­
mer, 1962) выделяет это семейство в особый 
инфраотряд, стоящий в основании общего 
ствола терапсид.

Phthinosuchus Efremov, 1954 (= Rhopalo- 
don in errore Seeley, 1894). Тип рода — Phthi­
nosuchus discors Efremov, 1954; в. пермь 
(II зона), СССР (Башкирия). Череп укоро­
чен, особенно в посторбитальном отделе. Ви­
сочные ямы высокие, в форме полумесяца. 
Скуловые дуги тонкие, сильно выгнутые нару­
жу. Небные бугры снизу чашеобразно вогну­
тые. Нижняя челюсть плоская, утонченная. 
Корень верхнечелюстного клыка доходит до 
шва между предлобной и слезной костями.

Рис. 218. Phthinosuchus discors Efremov.
Череп) а — сбоку, б — снизу. В. пермь СССР 

(Башкирия) (Ефремов, 1954)

Рис. 219. Phthinosaurus borissiaki Efremov.
Нижняя челюсть: а — снаружи, б — с внутренней стороны.

В. пермь СССР (Башкирия) (Ефремов, 1954)
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Щечные зубы уплощенные, с высокими кин­
жаловидными коронками. Зубная формула: 
I Су, Рс|| (рис. 218). Один вид.

Phthinosaurus Efremov, 1938. Тип рода — 
Ph. borissiaki Efremov, 1938; в. пермь (II зо­
на)! СССР (Башкирия). Череп сравнительно 
удлиненный. Нижняя челюсть относительно 
массивная, овально-округлая в сечении; на 
симфизе намечается выступ нижнего края. 
Область челюстного сочленения смещена 
вверх. Зубы средней величины, с острыми 
верхушками м округлыми в сечении коронка­
ми. Зубная формула нижней челюсти: I 4, С 1, 
Рс 12 (рис. 219). Один вид.

СЕМЕЙСТВО ICTIDORH1N1DAE ВRООM, 1913
(= Ictidosaurinidae Huene, 1948; = Hipposauridae 

Watson et Romer, 1956)

Небольшие животные, с очень большими 
глазницами, значительно превышающими 
размеры маленьких височных ям. Крыша че­
репа выпуклая в предглазничной области и 
заметно опускающаяся вниз—в заглазнич­
ной. Лобные и теменные кости очень широкие. 
Глазницы и височные ямы обращены наружу; 
последние расположены очень низко. Над­
глазничные гребни массивные. Теменное от­
верстие очень большое, окруженное массив­
ным костным утолщением. Затылок вогнутый. 
Челюстное сочленение расположено немного 
ниже уровня зубного ряда. В. пермь.

Lemurosaurus Вrооm, 1949. Тип рода — 
L. pricei Вrооm, 1949; в. пермь (зона Cistece- 
phalus), Ю. Африка. Небольшое животное с 
очень узкой и высокой мордой (длина черепа

Рис. 220. Lemurosaurus pricei Вrооm.
Череп сбоку (Х*/ю)- В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1949)

8,6 см). Зубная формула: I Ь, С 1, Рс 8. Щеч­
ные зубы сжаты с боков и с резкой зубчато­
стью по заднему краю (рис. 220). Один вид.

Hipposauroid.es Вrооm, 1940; Hipposaurus 
Haughton, 1929; Ictidorhinus Вrооm, 1913

б
Рис. 221. Ictidorhinus martinsi Вrооm.

Череп: а — сверху, б — сбоку (Х%)- В. пермь 
Ю. Африки (Вrооm, 1932)

(рис. 221); Pseudohipposaurus Boonstra, 1952— 
все из в. перми Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО RUBIDGE1DAE ВRООM, 1938

Очень крупные горгонопсы с черепом дли­
ной до 40—50 см. Морда сравнительно узкая 
и очень высокая, особенно на уровне клыков, 
но заглазничная часть черепа резко расшире­
на (расстояние между заднебоковыми угла­
ми черепа превышает 0,75 его общей длины). 
Глазницы небольшие, обращены наружу и 
слегка вперед. Заглазничная дуга очень тол­
стая, массивная. Височные ямы небольшие, 
открытые сверху. Теменные кости широкие; 
теменное отверстие большое; предтеменная 
кость, по-видимому, отсутствует. Скуловая 
дуга массивная. Затылок высокий, накло­
ненный верхней частью вперед. Впереди 
клыка край верхней челюсти образует не­
большой уступ. Отогнутая пластина угло­
вой кости с гребнем. Небных зубов нет. <В. 
пермь.

Clelandina Вrооm, 1948; Pardocephalus Bro­
om, 1948; Prorubidgea Broom, 1940; Rubidgea 
Broom, 1938 (рис. 222); Smilesaurus Broom, 
1948; Tigrisaurus Broom et Kitching, 1950— 
все из в. перми Ю. Африки. Dinogorgon Вrооm, 
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1936 (= Brootnicephalus Brink et Kitching, 
1953; = Dracocephalus Brink et Kitching, 1953); 
в. пермь Ю. и В. Африки. ? Tangagorgon 
Boonstra, 1953; в. пермь В. Африки.

Рис. 222. Rubidgea atrox Вrооm.
Череп сбоку* В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 

1938)

СЕМЕЙСТВО GORGONOPS1DAE LYDEKKER, 1890

Средней величины и крупные горгонопсы с 
умеренно или 'Сильно развитыми резцами и 
клыками. Лицевая часть черепа удлиненная, 
широкая, почти квадратная в сечении. Темен­
ные кости широкие. Обычно имеется предте- 
менная кость. Скуловые дуги умеренно высту­
пают наружу. Небо сводчатое. Крыловидные 
кости обычно соприкасаются с сошником 
Зубная формула: I 5, С 1, Pc 1—7. Имеются 
небные зубы. В. пермь. 15 подсемейств.

Раньше к ©тому семейству относили боль­
шинство родов горгонопсов. Колберт (Col­
bert, 1948) первым отметил искусственность 
такого объединения. Уотсон и Ромер (Watson, 
Romer, 1956) разделяют эту группу на 15 са­
мостоятельных семейств.

ПОДСЕМЕЙСТВО GALESUCHINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Мелкие горгонопсы без верхнечелюстного 
уступа. Лобные кости широко входят в край 
глазниц. Височные ямы большие, но не захо­
дят назад за уровень затылочного мыщелка. 
Задняя часть нижней челюсти необычно высо­
кая. В. пермь.

Cerdodon Вrооm, 1915; Eoarctops Haughton, 
1929; Galestichus Haughton, 1915; ? Scylaco- 
gnathus Broom, 1913 — все из в. перми Ю. Аф­
рики.

ПОДСЕМЕЙСТВО PACHYRHININAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Крупные горгонопсы без верхнечелюстного 
уступа. Глазницы маленькие, височные ямы 
большие. Высота лицевой части черепа равна 

ее ширине. Лобные кости на незначительном 
протяжении достигают глазниц. Чешуйчатые 
кости разрастаются далеко назад. Затылок 
глубоко вогнутый. В. пермь.

Pachy r hi по G Broili et Schroder, 1934 
(рис. 223); в. пермь (зона Tapinocephalus) 
Ю. Африки.

Рис. 223. Pachyrhinos kalseri Broili et Schroder.
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. пермь Ю. Африки (Broili 

Schroder, 1934)

ПОДСЕМЕЙСТВО CYNARIOPSINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Лицевая часть черепа округлая сверху, не- 
удлиненная. Предклыковый край верхней че­
люсти полого загибается вверх. Височные 
ямы короткие. В. пермь.

Cynarioides Вrооm, 1925; Cynariops Вrооm, 
1925—оба из в. перми Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО GORGONOPSINAE LYDEKKER, 1890

Лицевая часть черепа длинная и массивная, 
квадратная в сечении. Край верхней челю­
сти с хорошо выраженным предклыковым 
уступом. Скуловые дуги умеренно выступа-' 
ют наружу. Теменные кости широкие. В. 
пермь.

Gorgonops Owen, 1876 (рис. 224); Leptotra- 
chelus Watson, 1921 —оба из в. перми (зона 
Endothiodon) Ю. Африки.
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Рис. 224. Gorgonops torvus Owen.
Череп сверху. В. пермь Ю. Африки (Manten. 1959)

Рис. 225. Ardops watsoni Brink et Kitching.
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. пермь Ю. Африки (Brink, Kitching, 1953)

ПОДСЕМЕЙСТВО SCYMNOGNATHINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Лицевая часть черепа удлиненная, квадрат­
ная в сечении. Предклыковый уступ хорошо 
выражен. Скуловые дуги заметно выступают 
наружу. Теменные кости очень широкие. Моз­
говая коробка с массивными околозатылоч­
ными отростками; ее дно и затылочный мыще­
лок утолщенные. В. пе.рмь.

Ardops Watson, 1914 (рис. 225); Lycaenoi- 
des Вrооm, 1925 — оба из в. перми Ю. Афри­
ки. Chiwetasaurus Haughton, 1926; Dixeya 

Haughton, 1926 — оба из в. перми В. Аф­
рики. Scymnognathus Вrооm, 1912 (= Scymno- 
suchus Watson, 1912); в. пермь Ю. и В. Аф­
рики.

ПОДСЕМЕЙСТВО AELUROSAURINAE 
ВRООM, 1903

Лицевая часть черепа длинная, высокая, но 
узкая. Край верхней челюсти выпуклый, по­
дымающийся впереди клыка, но не образую­
щий выраженного уступа. Теменные кости 
широкие; скуловые дуги не выступают замет­
но наружу. В. пермь.
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Aelurosauroides Boonstra, 1934; в пермь 
■ Ю. Африки. Aelurosaurus Owen, 1881; в пермь 
Ю. и В. (?) Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО GALERHININAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Мелкие формы с уплощенным черепом и 
короткой височной ямой. Скуловые дуги тон­
кие. Затылок резко наклонен верхней частью 
вперед. Затылочный мыщелок выступает на­
зад. В. пермь.

Galerhinus Вrооm, 1935; в пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. и В. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО GORGONOGNATHINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Крупные горгонопсы с очень длинной мор­
дой, резко расширенной на границе предче­
люстных и челюстных костей. Верхнечелюст­
ного уступа нет. Височные ямы маленькие; 
скуловые дуги массивные. В. пермь.

Gorgonognathus Haughton, 1915; в. пермь 
(зона Cistecephalus) Ю. и В. Африки. Gorgo- 
nohtinus Вrооm, 1937; Tigricephalus Вrооm, 
1948 — оба из в. перми (зона Cistecephalus) 
10. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО ARCTCGNATHOIDINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Крупные горгонопсы с широкой мордой и 
высоко расположенными глазницами. Верхне­
челюстного уступа нет. Теменное отверстие, 
если имеется, расположено у края затылка; 
иногда предтеменная кость и теменное от­
верстие отсутствуют. Скуловые дуги широкие. 
В. пермь.

Arctognathoid.es Boonstra, 1934; Leonto- 
cephalus, Вrооm, 1940; Leontosaurus Broom et 
George, 1.950 — все из в. перми (зона Ciste- 
sephalus) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО SCYLACOPSINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Мелкие горгонопсы с низкой, округлой в се­
чении мордой. Височные ямы удлиненные. 
Теменные кости широкие. Скуловые дуги не 
выступают наружу. Лобные кости едва каса­
ются края глазниц. Затылок наклонен верх­
ней частью вперед. В. пермь.

Cyniscopoides Brink et Kitching, 1953; 
Cyonosaurus Olson, 1937; Galerhynchus Broom, 
1937; Scylacops Broom, 1913; Sycocephaltis 

Brink et Kitching, 1953 — все из в. перми (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки. Cyniscops Вrооm, 
1937; в. пермь (зона Cistecephalus) Ю. и 
В. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО SYCOSAURINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Средней величины горгонопсы с массивной 
мордой, составляющей по длине около поло­
вины черепа. Заглазничная дуга широкая. Ви­
сочные ямы короткие. Скуловые дуги широ­
кие. Лобная кость не достигает края глаз­
ницы. Предтеменной кости нет. Затылок 
резко наклонен верхней -частью вперед. В. 
пермь.

Sycosaurus Haughton, 1924; в. пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО ARCTOGNATHINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Прогрессивные короткокрылые горгонопсы 
с короткой и округлой в сечении мордой. 
Нижний край верхней челюсти выпуклый. 
Предтеменная кость мала или отсутствует, 
теменные кости узкие. Нижняя челюсть мас­
сивная впереди, с очень высоким венечным 
отростком. В. пермь.

Arctognathus Вrооm, 1911; Lycaenodontoi- 
des Haughton, 1929 — оба из в. перми (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО AELUROSAUROPSINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Мелкие горгонопсы с заметно уплощенным 
и широким рылом, составляющим почти поло­
вину общей длины черепа. Теменное отверстие 
соприкасается с предтеменной костью и рас­
положено явно позади уровня заглазничной 
дуги. Затылочный мыщелок выступает назад. 
В. пермь.

Aelurosaiiropsis Haughton et Brink, 1954; 
в. пермь (зона Cistecephalus) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО SCYLACOCEPHALINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Лицевая часть черепа короткая, высокая и 
узкая. Лобные кости образуют край глазни­
цы. Височные ямы длинные; ширина крыши 
черепа между ними не уступает межглазнич­
ной. Симфизная часть нижней челюсти высо-’ 
кая; отогнутая пластинка угловой кости хоро­
шо развита. В. пермь.

Scylacocephatiis Вrооm, 1940; в. пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки.
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ПОДСЕМЕЙСТВО BROOMISAURINAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Лицевая часть черепа короткая, высокая и 
широкая, округлая сверху. Нет верхнечелюст­
ного уступа. Височные ямы короткие и 
широкие, теменные кости широкие. Затылоч­
ный мыщелок выступает назад. Верхнечелюст­
ной зубной ряд без диастемы. В. пермь.

Broomisatirus Joleaud, 1920 (= Scymnorhi- 
nus Broom, 1913); в. пермь (зона Tapinocep­
halus) Ю. Африки.

GORGONOPSIDAE INCERTAE SEDIS

Sauroctonus Bystrov, 1955. Тип рода — 
Arctognathus pr.ogressus Hartmann-Weinberg, 
1938; в. пермь (татарский ярус, IV зона), 
СССР (Татария). Длина черепа до 25 см. 
Зубная формула 1у, Су, Рсу. Нижний 
край верхнечелюстной кости перед клы­
ком лишен зубов и образует пологую 

ступеньку. Носовые кости узкие; Межглаз­
ничная и теменная области слабо расширены. 
Затылок вогнутый и несколько скошен­
ный впереди вверх. Височные ямы уме­
ренной величины, только в задней трети вы­
несены за уровень затылочного суставного 
бугра. Предтеменная кость, по-видимому, от­
сутствует. Хоаны в передней части сильно 
расширены, образуют вместилище для клыков 
нижней челюсти. Ряды и группы мелких зубов 
на сошнике, небных и крыловидных костях. 
Венечный отросток зубной кости тонкий. Ат­
лант состоит из двух несросшихся невральных 
дуг и самостоятельного гипоцентра. Первое 
шейное ребро имеется. Шейные позвонки с 
интерцентрами (рис. 226). Один вид.

Lycaenops Вrооm, 1925. Тип рода — L. or­
natus Вrооm, 1925; в. пермь (зона Endothio- 
don), Ю. Африка. Длина животного около 2 м. 
Череп длиной 120 см. Предтеменная кость 
большая. Квадратная кость редуцированная. 
Зубная формула верхней челюсти: I 5, С 1,

Рис. 226. Sauroctonus progressus Hartmann-Weinberg.
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу, r — сзади; д — нижняя челюсть с внутренней стороны. В. пермь

СССР (Поволжье) (Быстров, 1955)
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Рис. 227. Lycaenops ornatus Вrооm.
Реконструкция (X'/7). В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1932)

Рс 4. Последний резец помещается на челюст­
ной кости; клык большой, зазубренный по зад­
нему краю; щечные зубы маленькие. 27 пред­
крестцовых, три крестцовых, 25—30 хвосто­
вых позвонков. Интерцентры в шейной обла­
сти. Хорошо развитые поперечные и сравни­
тельно короткие остистые отростки. Кости ко­
нечностей сравнительно тонкие. Фаланговая 
формула: 2, 3, 3, 4, 3 (рис. 227). Один вид.

Aelurognathiis Haughton, 1924; Alopecorhyn- 
chtis Brink et Kitching, 1953; Aloposauroid.es 
Brink et Kitching, 1953; Cedrorhinus Broom, 
1936; Lycaenodon Broom, 1925; Nanogorgon 
Broom et Robinson, 1948 — все из в. перми 

■ Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО INOSTRANCEVHDAE HUENE, 1948

Крупные горгонопсы с очень мощными клы­
ками и сравнительно сильными резцами. Че­
реп в предглазничной области и симфиз ниж­
ней челюсти очень высоки. В верхней челюсти 
развита предклыковая диастема, ступенька 
между челюстной и предчелюстной костями 
отсутствует. Заклыковые зубы мелкие, не­
многочисленные, в нижней челюсти отсутству­
ют. Межтеменной отдел умеренно широкий, 
затылок вертикальный, широкий, глубоко во­
гнутый, так что височные ямы, хотя и имеют 
умеренные размеры, на две трети своей дли­
ны вынесены за плоскость средней части за­
тылка и челюстного сочленения. Теменное 
отверстие расположено почти у самого заты­
лочного края. Небные зубы и предтеменная 
кость, по-видимому, отсутствуют. В. пермь.

Inostrancevia Amalitzky, 1922 (= Ата- 
litzkia Pravoslavlev, 1927). Тип рода — Inost­
rancevia alexandri Amalitzky, 1922; в. пермь 
(татарский ярус, IV зона), СССР (Архангель­
ская обл.). Очень крупные (длина черепа до

Рис. 228. Inostrancevia alexandri Pravoslavlev.
Череп сбоку. В. пермь СССР (Архангельская обл.) 

(Православлев, 1927)

50 см). Предглазничный отдел черепа состав­
ляет 0,7 его общей длины. В верхней челюсти 
четыре резца, верхнечелюстной клык с ноже­
видными пильчатыми передним и задним края­
ми (рис. 228). Два вида. В. пермь (татарский 
ярус, IV зона), СССР (Архангельская обл.).

Рис. 229. Рravoslavlevia parva . 
(Pravoslavlev).

Череп сбоку. В. пермь СССР (Архангель­
ская обл.) (Православлев, 1927)
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Pravoslavlevia V j u s е h к о v, 1953. Тип 
рода — Inostrancevia parva Pravoslavlev, 1927, 
в. пермь (татарский ярус, IV зона), СССР 
(Архангельская обл.). Средней величины 
(длина черепа 20—25 см). Предглазничный 
отдел составляет 0,6 общей длины черепа. 
В верхней челюсти пять резцов; клык с округ­
лым передним и ножевидным пильчатым зад­
ним краями (рис. 229). Один вид.

СЕМЕЙСТВО BURNETIDAE ВRООM, 1923
Горгонопсы с очень причудливым строением 

черепа. Па его крыше сложная система кост­
ных выростов: громадное вздутие на носовых 
костях; высокие парные надглазничные греб­
ни; огромные рогообразные выросты на заты­
лочном крае, образованным таблитчатыми и 
теменными костями; направленные в стороны 
и вниз выросты чешуйчатых костей. Морда 
низкая и суженная. Височные ямы маленькие, 
обращенные наружу. Скуловые дуги массив­

ные. Затылок глубоко вогнутый; задневисоч­
ное отверстие, по-видимому, отсутствует. Ба- 
зиофеноидные бугры в виде низких гребней, 
ограничивающих широкую овальную впадину. 
Затылочный мыщелок маленький. Число щеч­
ных зубов достигает 11. В. пермь.

Бунстра (Boonstra, 1962) выделяет р. Styra- 
cocephalus в особое семейство в составе Tapi- 
nocep haloidea.

Styracocephalus Haughton, 1929; в. пермь 
(зона Tapinocephalus) Ю. Африки. Burnetia 
Вrооm, 1923 (рис. 230); в. пермь (зона Ciste- 
cephalus) Ю. Африки.

GORGONOPSOIDEA INCERTAE SEDIS

Aloposaurus Вrооm, 1910; Arctosuchus Owen, 
1876; Cerdognathus Broom, 1915; Cyniscodon 
Broom, 1915; Cynodraco Owen, 1876 (= Cynod- 
rakon Owen, 1876); Delphaciognathus Broom, 
1937 (= Astenognathus Вrооm, 1915); Erlphos- 
toma Broom, 1911; Genovum Huene, 1950; 

Рис. 230. Burnetia mirabilis Вrооm.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу, г — сзади. В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1932)
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Lycosaurtis Owen, 1876; Tetraodon Broili et 
Schroeder, 1936; Tigrisuchus Owen, 1876 —все 
из в. перми Ю. Африки.

НАДСЕМЕЙСТВО GALESAUROIDEA. 
ЦИНОДОНТЫ 
(= Cynodontia)

(Прогрессивные териодонты с узким рылом, 
значительно расширенной заглазничной ча­
стью черепа, хорошо развитым вторичным нё­
бом, образованным челюстными и небными ко­
стями, и е уплощенными коронками щечных 
зубов, имеющих дополнительные бугорки. 
Septomaxillare лишь незначительно выходит 
на поверхность черепа. Носовые кости расши­
рены кзади, заднелобной кости нет; лобные 
кости малы, предлобная смыкается с заглаз­
ничной по верхним краям глазниц. Теменные 
кости узкие; обычно они срастаются и обра­
зуют сагиттальный гребень. Височные ямы 
большие и обращены главным образом вверх; 
заглазничная кость не смыкается с чешуйча­
той по их верхнему краю. Теменное отверстие 
мало, иногда отсутствует. Скуловая дуга 
обычно широкая; верхняя часть ее образова­
на далеко вперед отростком чешуйчатой кос­
ти. Сошник непарный; небных отверстий и, 
обычно межптеригоидных ям нет. Вырезка для 
челюстной мускулатуры на нёбе большая. 
Квадратные отростки крыловидных костей ре­
дуцированы; верхняя крыловидная кость рас­
ширенная и соединяется швом с передней уш­
ной и теменной костями; наружная крыловид­
ная кость мала. Затылок широкий, с узкой 
верхней затылочной костью и хорошо развиты­
ми задними височными отверстиями. Затылоч­
ный мыщелок двухраздельный или парный. 
Сфенэтмоид часто не окостеневает. Квадрат­
ная и квадратноскуловая кости очень малень­
кие, располагающиеся в вырезке нижнего 
края чешуйчатой кости. Нижняя челюсть с 
очень длинной зубной костью, образующей 
высокий венечный отросток, и с укороченными 
задними костями. Имеется один большой 
клык и 7—16 щечных зубов. Небных зубов 
нет. 'В позвоночнике обособливается хорошо 
выраженный поясничный отдел с резко укоро­
ченными ребрами, что связывают с развитием 
мышечной диафрагмы. Иногда на позвонках 
развиваются дополнительные отростки — ана- 
пофизы. В крестце три — восемь позвонков. 
Лопатка расширенная, с хорошо выраженным 
акромиальным отростком; клейтрума нет; 
грудина не окостеневает. Коракоиды малень­
кие. Подвздошная кость широко разрастается 
вперед и вверх вдоль крестца. Между лобко­

вой и седалищными костями имеется хорошо 
выраженное тироидное отверстие. Плечевая 
кость обычно с эктэпикондилярпым отверсти­
ем. Фаланговая формула: 2, 3, 4, 4, 3; предпо­
следние фаланги III и IV пальцев резко укоро­
чены. В. пермь —триас. Восемь семейств. ]

В эволюции цинодонтов характерно посте- < 
пенное приобретение прогрессивными форма- i 
ми признаков, свойственных млекопитающим. 
У них намечается переход конечностей из го­
ризонтальной плоскости в вертикальную, щеч- , 
ные зубы усложняются, число смен их умень- ■? 
шается и намечается дифференциация между j 
передними щечными («ложиокоренными») и I 
задними щечными («истинными коренными»). 
В некоторых случаях «истинные коренные 
зубы» цинодонтов, как и у млекопитающих, 
не имеют смены, однако корни зубов всегда 
остаются простыми (нераздвоенными). По 
некоторым косвенным признакам допускают , 
развитие у цинодонтов теплокровности, а ; 
иногда и живорождения. Для головного мозга 
цинодонтов характерно увеличение обоня­
тельных долей и мозжечка.

СЕМЕЙСТВО PROCYNOSUCHIDAE ВRООM, 1937

Небольшие примитивные цинодонты с чере­
пом длиной 10—15 см. Вторичное нёбо 
неполное, и по крайней мере у Ргосупо- 
suchus челюстные n небные кости не смыка- ■ 
ются по средней линии. Задний край вто­
ричного нёба на уровне шестой-седьмой пар 
заклыковых зубов. Лицевая часть черепа срав­
нительно удлиненная. Височные ямы большие. 
Теменное отверстие сохраняется. Квадратная 
и квадратноскуловая кости сравнительно боль­
шие. Затылочный мыщелок слегка двухраз­
дельный. Заднее височное отверстие на уровне 
затылочного. Яремные отверстия расположе­
ны сравнительно высоко. Зубная кость состав­
ляет не более двух третей общей длины ниж­
ней челюсти. Венечный отросток сравнитель­
но небольшой. В верхней челюсти шесть рез­
цов, 8—13 щечных зубов и два-три клыка, из 
которых удлинен лишь задний. Коронки за­
клыковых зубов несут зачаточные дополнитель­
ные бугорки; обычно общее число бугорков 
равно трем. Посткраниальный скелет известен 
только у Leavachia. Предкрестцовых позвон­
ков 26. Коракоиды и межключица сравнитель­
но хорошо развиты. В. пермь. (

Galeophrys Вrооm, 1948 (= Galecranium
Вrооm, 1948); Leavachia Вrооm, 1948 ( = Aelu- 
rodraco Broom et Robinson, 1948).; Nanicto- 
suchus Вrооm, 1940; Paracynosiichus Parring­
ton, 1936; Scalopocynodon Brink, 1961--все 
из в. перми (зона Cistecephalus) Ю. Африки.
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Procynosuchus Broom, 1937 (рис. 231); 
в. пермь (зона Cistecephalus) Ю. 'и В. Афри­
ки. Parathrinaxodon Parrington, 1936; в. пермь 
(зона Cistecephalus) В. Африки.

СЕМЕЙСТВО GALESAURIDAE, LYDEKKER, 1890
(= Thrinaxodontidae Watson et Romer, 1956)

Небольшой и средней величины примитив­
ные цинодонты с полным вторичным нёбом, 
но еще хорошо развитыми задними костями 
нижней челюсти. Лобные кости невелики и 
входят в края глазниц. Теменное отверстие 
сохраняется. Височные ямы очень велики, 
и скуловые дуги широко выступают наружу. 
Заглазничная дуга обычно тонкая. Квадрат­
ная кость маленькая. Яремные отверстия рас­
положены низко на черепе. Небные кости 
кзади расходятся и не на всем протяжении 
образуют вторичное нёбо. Нижняя челюсть с 
хорошо развитым венечным отростком. Число 
резцов колеблется от четырех до шести; име­
ется только один .клык, щечных зубов до 13. 
По-видимому, все щечные зубы многократно 
замещались при жизни, по крайней мере зад­
ние щечные зубы имеют различное число до­
полнительных бугорков; передние щечные 
зубы построены проще и иногда называются 
предкоренными. В. пермь — н. триас.

Род Cynosaurus, у которого передние щеч­
ные зубы не имеют дополнительных бугорков, 
иногда выделяют в особое семейство.

Permocynodon Sushkin, 1929. Тип ро­
да— Р. sushkinl Woodward, 1930; в. пермь (та­
тарский ярус, IV зона), СССР (Архангельская 
обл.). Небольшой цинодонт, с черепам около 
10 см длиной при максимальной ширине 7,3— 
7,5 см. Череп с сильно расширенной височной 
областью и с суженной, сжатой позади клы­
ков мордой. Глазницы обращены вперед и 
немного наружу. Длина височных ям состав­
ляет примерно половину длины черепа. Меж- 
птеригоидная яма развита. Сагиттальный гре­
бень высокий, острый; теменное отверстие в 
передней его части рудиментарное. Позади 
ноздрей в челюстной кости крупные сквозные 
отверстия для клыка нижней челюсти. Зубная 
, , 5 или 6 1 _ 12 „формула: I—$—, Су, Pcjy Три передних по- 
слеклыковых зуба маленькие, конические ко­
ронки остальных щечных зубов многовершин- 
ковые, с большим центральным конусом и раз­
витыми на его стенках добавочными бугорка­
ми в числе от нуля до восьми. Затылок широ­
кий, треугольный. Вторичное нёбо оканчивает­
ся на уровне восьмого-девятого щечного зуба, 
причем задние края образующих его небных 
костей расходятся от срединной плоскости под

Рис. 231. Procynosuchus rubidgei Вrооm.
Череп снизу. В. пермь Ю. Африки (Romer, 1956)

Рис. 232. Permocynodon sushkinl Woodward:
а — череп сбоку; б — коренной зуб снаружи; в —коренной 
зуб сверху; г — крестец; д — таз, левая половина. В. пермь

СССР (Архангельская обл.) (Конжукова, 1948)

углом до 45°. Нижняя челюсть с вытянутым 
вперед симфизным отделом. Зубная кость с 
мощным венечным отростком. Предкрестцо- 
вые позвонки амфицельные, несут ребра; всего 
в крестце четыре позвонка. Верхний отросток 
подвздошной кости сильно разрастается впе­
ред. Тироидное отверстие очень большое,
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Рис. 233. Dvinia prima Amalitzky.
Череп снизу. В. пермь СССР (Архангельская обл.) (Амалицкий, 1922)

Рис. 234. Thrinaxodon liorhinus Seeley:
Brink,а — реконструкция; череп: б — сверху, в — сбоку, г — снизу. В. пермь Ю. Африки (а — 

1957; б — г — Romer, 1956)

почти круглое. Полость таза большая. Бедрен­
ная кость стройная, с хорошо выраженной го­
ловкой (рис. 232). Один вид. Возможно, этот 
род принадлежит сем. Procynosuchidae.

Dvinia Amalitzky, 1922. Тип рода — 
D. prima Amalitzky, 1922; в. пермь (татарский 
ярус, IV зона), СССР (Архангельская обл.). 
Известен по неполным остаткам. Отличается 
от Permocynodon несколько большими разме­
рами (длина черепа 15 см) и незначительны­
ми особенностями в форме костей и зубов. Во 
вторичном нёбе узкая щель на уровне клыков. 
В верхней челюсти один клык и 12—13 щеч­
ных зубов (рис. 233). Один вид.

Возможно, синоним Permocynodon.

Cynosaurus Schmidt, 1932 i(= Cynosuchus 
Owen, 1876; = Cynosuchoides Вrооm, 1931); 
Nanictosaurus Broom, 1936 —оба из в. перми 
(зона Cistecephalus) Ю. Африки. Notictosau- 
rus Вrооm, 1936; Nythosaurus Owen, 1876 — оба 
из в. перми (зона Cistecephalus) и н. триаса 
(зона Lystrosaurus) Ю. Африки, Galesaurus 
Owen, 1859 (= Glochinodon Hoepen, 1916; 
= Gtochinodontoides Haughton, 1924); Platy- 
craniellus Hoepen, 1917 (= Platycranion Hoe­

pen, 1916); Thrinaxodon Seeley, 1894 {= Lcti- 
dopsis Broom, 1924) (рис. 234); ? Micridodon 
Broom, 1937 — все из н. триаса '(зона Lystrosa­
urus) Ю. Африки. Sysphinctostoma Broili et 
Schroeder, 1936; н. триас (зона Cynognathus) 
Ю. Африки. Sinognathus Young, 1959, н. триас 
Китая.

СЕМЕЙСТВО CYNOGNATHIDAE SEELEY, 1895

Средней величины и крупные (до 2 м) про­
грессивные цинодонты с полным вторичным 
нёбом и значительно редуцированными зад­
ними костями нижней челюсти. Предглазнич- 
ная часть черепа узкая и обычно несколько 
укороченная. Височные ямы очень велики, 
скуловые дуги массивные и широко выступа­
ют наружу; их верхний край расположен мно­
го ниже сагиттального гребня; сзади скуловые 
дуги широко соединяются с мозговой короб­
кой. Теменное отверстие мало или отсутствуй 
ет. Чешуйчатая кость с желобком для наруж­
ного слухового прохода. Заглазиичная дуга 
широкая. Небные кости смыкаются -очень ши­
роко. КвчДратноскуловые и квадратные кости 
редуцированы. Нижнезадний угол зубной ко­
сти выступает назад от края нижней челюсти,

В
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Рис. 235. Cynognathus crateronotus Seeley.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизуСХ1/,). Н. триасДО.

* Африки (Romer, 1956)

задние кости нижней челюсти редуцированы. 
В позвоночнике шесть-семь шейных, 17—18 
грудных, четыре-пять поясничных и три- 
четыре крестцовых позвонка. Задние ребра 
расширенные. Тазовый пояс с укороченной 
седалищной костью и хорошо развитым запи­
рательным отверстием. Н. триас —ср. (в. ?) 
триас. Пять-шесть родов.

Cynognathus Seeley, 1895 (= Lycognathus 
Вrооm, 1913; = Lycaenognathus Broom, 1915; 
= Cynidiognathus Haughton, 1922; = Cyno- 
gomphius Broom, 1932) (рис. 235); Karroomys 
Broom, 1903; Tribolodon Seeley, 1894—все из н. 
триаса (зона Cynognathus) Ю. Африки. ? Ве- 
lesodon Huene, 1936; Chiniquodon Huene, 1936 
(рис. 236) — оба из ср. триаса Ю. Америки. ? 
Pachygenelus Watson, 1913; в триас Ю. Африки.

Рис. 236. Chiniqucdon thectcnicus Huene.
Череп: а — сверху, б — сбоку; Ср. триас [Ю. 

L( Huene, 1956)

СЕМЕЙСТВО GOMPHOGNATHIDAE 
SEELEY, 1895

Небольшие прогрессивные цинодонты с 
полным вторичным нёбом, резко редуциро­
ванными задними костями нижней челюсти и 
расширенными поперечно-щечными зубами, 
хорошо дифференцированными на «предко­
ренные» и «коренные». Предглазничная часть 
узкая, недлинная, височные ямы очень боль­
шие и массивные, скуловые дуги резко высту­
пают наружу. Верхний край скуловых дуг 
расположен на уровне сагиттального гребня, 
сзади он соединяется с мозговой коробкой 
выраженным сужением. Наружный слуховой 
желобок на чешуйчатой кости хорошо выра­
жен. Заглазничные дуги сужены. Теменное 
отверстие мало или отсутствует. Квадратная 
и квадратноскуловые кости редуцированы. 
Зубная кость выступает ниже задних костей 
нижней челюсти и имеет очень высокий венеч­
ный отросток; задние кости нижней челюсти 
резко редуцированы и входят в желобок на 
внутренней ■ поверхности зубной. Имеется 
24 резца и один клык. Щечные зубы расшире­
ны поперечно и имеют хорошо выраженные 
дополнительные бугорки. Смена зубов огра­
ниченная; задние зубы, по-видимому, не име­
ют смены и развиваются сравнительно позд­
но. «Новорожденные» особи имеют очень 
небольшое число просто устпоенных «пред­
коренных» зубов (Brink, 1957). Поясничный 
отдел позвоночника выражен очень хорошо, 
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задние грудные ребра направлены поперечно 
к длинной оси тела и широко перекрывают 
друг друга расширенными краями. Н.— ср. 
триас. Три подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО GOMPHOGNATHINAE, 
SEELEY, 1895

Щечные зубы не имеют центральной вер­
шинки, но по их наружному и внутреннему 
краям развито несколько мелких бугорков. 
Новорожденные особи имеют всего четыре 
«предкоренных» зуба, у взрослых число 
щечных зубов возрастает до 15. Н.— ср. 
триас.

Cynochampsa Owen, 1860; Diademodon Se­
eley, 1894 (= Gomphognathus Seeley, 1895;

Рис. 237. Diademodon Seeley.
Череп: D. browni (Seeley): a — сверху (Х3/т); б — сбо­
ку (Х*/г); в—нёбо О. mastacus (Seeley) (X%). Н. триас Ю.

Африки (а, б —Вrооm. 1932; в — Brink,1957)

= Diastemodon Seeley, 1907; = Octagomphus 
Broom, 1919; Microhelodon Вrооm, 1931) 
(рис. 237); Gomphodontoides Brink et Kitching, 

1951; Protacmon Watson, 1920; Trirachodon Se­
eley, 1894 (? = Inusitatodon Brink et Kitching, 
1953; Trirachodontoides Broom, 1932 — все из 
н. триаса (зона Cynognathus) Ю. Африки. 
? Ordosiodon Young, 1961; н. (ср. ?) триас Ки­
тая; Aleodon Crompton, 1955; Cricodon Cromp­
ton, 1955 (рис. 238); Theropsodon Huene, 
1950 — все из ср. триаса Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО GOMPHODONTOSUCHINAE  
HUENE, 1936

Очень близки к Diademodontinae. Коронки 
щечных зубов верхней челюсти треугольные, 
направленные вершиной внутрь; коронки 
нижнечелюстных зубов овальные. Число щеч­
ных зубов уменьшено (иногда до шести). 
Ср. триас.

Gomphodontosuchus Huene, 1928; ср. триас 
Ю. Америки, сомнительные остатки обнару­
жены в ср. триасе В. Африки (рис. 239).

ПОДСЕМЕЙСТВО TRAVERSODONTINAE HUENE, 1936

Щечные зубы имеют серповидные бугорки, 
расположенные поперечно. На верхнечелюст­
ных зубах имеется по три бугорка, на нижне­
челюстных по два. Ср. триас.

Scalenodon Crompton, 1955 (рис. 240); 
ср. триас В. Африки. Scalenodontoides Cromp­
ton, 1957; ср. триас Ю. Африки. Traversodon 
Huene, 1936 (рис. 241); ср. триас Ю. Аме­
рики.

Условно к этому же подсемейству отнесены 
роды Exaerotodon Cabrera, 1943; Theropsis 
Cabrera, 1943 — все из ср. триаса Ю. Аме­
рики.

GALESAUROIDEA INCERTAE SEDIS

Kunminia Young, 1947. Тип рода — К. mini­
ma Young, 1947; в. триас Китая (Юннань). 
Небольшое животное. Череп удлиненный. 
Глазницы и височные ямы большие. Задне­
лобные кости, по-видимому, имеются, Заглаз­
ничные отсутствуют.. Лобные кости малы, 
слезные — велики. Мозговая капсула расши­
рена, объем мозговой полости очень велик. 
Нижняя челюсть низкая, венечный отросток 
незначительный. 10 щечных зубов. Коронки 
их высокие, слабо усложненные; корни слабо 
разделенные. Один вид.

Lycorhinus Haughton, 1924; в. триас Ю. Аф­
рики.

272



Рис. 238. Criccdon metabolus Crompton.
Нижняя челюсть с внутренней стороны. Ср. триас В. Африки (Crompton, 1955)

Рис. 239. Gomphodontosuchus brasiliensis Huene.
Череп сбоку. Ср. триас Ю. Америки (Huene, 1956)

Рис. 240. Scalenodon Crompton.
Щечный зуб с жевательной поверхности. В. триас В. Африки (Grompton, 1955)

Рис. 241. Traversodon stahlekeri Huene.
Череп ебоку (Х0,3). Ср. триас Ю. Америки (Huene, 1956)

НАДСЕМЕЙСТВО TRITYLODONTOIDEA. 
ТРИТИЛОДОНТЫ

Прогрессивные потомки цинодонтов, пере­
шедшие к растительноядному питанию и по 
ряду признаков приблизившиеся к млекопи­
тающим. Череп с узкой и заметно укорочен­
ной лицевой частью, огромными височными 
ямами, сливающимися с глазницами, и с ши­
роко выступающими наружу скуловыми дуга­
ми. Предлобные, заднелобные и Заглазничные 
кости утрачены, лобные образуют края глаз­
ницы; теменные кости узкие и почти всегда 
образуют сагиттальный гребень. Теменного 
отверстия нет., Заглазничная дуга полностью 
утрачена. Вторичное нёбо хорошо развито, 
и небные кости -широко сливаются по средней 
линии. Поперечные и квадратные ветви кры­
ловидных костей редуцированы. Межптериго- 
идных ям и- небных отверстий нет. Верхняя
18 Основы палеонтологии 273

крыловидная кость расширена и соединяется 
швом с передней ушной костью. Чешуйчатая 
кость с хорошо выраженным желобком для 
наружного слухового прохода; квадратная 
кость редуцирована. Нижняя челюсть почти 
целиком образована разросшейся массивной 
костью с громадным венечным отростком; 
задние кости нижней челюсти редуцированы 
и располагаются в желобке на внутренней 
поверхности зубной кости. Резцы отделены от 
щечных зубов диастемой, клыков нет, щечные 
зубы расширенные, с низкими коронками и 
продольными рядами бугорков. Небных зубов 
нет. Предкрестцовых позвонков 26, крестцо­
вых три. Все предкрестцовые позвонки (кроме 
атланта) несут ребра, но имеются хорошо 
обособленные шейный отдел из семи позвон­
ков и. поясничный из трех позвонков. Пояса 
конечностей по отроению очень сходы с поя­
сами конечностей однопроходных • млекрлж



тающих. Лопатка с хорошо развитым акро­
миальным отростком. Грудина окостеневает. 
Подвздошная гость направлена резко вперед 
.и вверх. Тироидное отверстие хорошо' выра­
жено. Плечевая и 'бедренная кости с округлы­
ми головками, но расположены в горизонталь­
ной плоскости. Пяточная кость не образует 
пяточного бугра. Известны сумчатые кости. 
В. триас — ср. юра. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО TRITHELEDONTIDAE 
ВRООM, 1912

Небольшие, плохо известные животные. 
Щечные зубы с одним продольным рядом 
заостренных бугорков. Диастема между рез­
цами и щечными зубами хорошо выражена; 
резцы однородные, неспециализированные. 
В. триас.

Tritheledon Вrооm, 1912; в. триас Ю. Аф­
рики.

Рис. 242. Oligokyphus Hennig
а — реконструкция (Х'/а); череп; б — сверху, в — сбоку, г — снизу (XI); Н. юра Англии (Kuhne, 1956)

СЕМЕЙСТВО TRITYLODONTIDAE СОРЕ, 1884

Носовое отверстие непарное. Морда низкая. 
Квадратная кость рыхло соединена с чешуй­
чатой. Нижняя челюсть без венечной кости. 
Вторичное нёбо достигает середины длины че­
репа. Зубная формула: I 2—3, СО, Рс 5—7. 
Нижние резцы выступают вперед. Верхние 
щечные зубы несут по три продольных ряда 
серповидных бугорков, нижние—по два. 
В. триас — ср. юра.

Oligokyphus Hennig, 1922 (= Mucrothe- 
rium Е. Huene, 1933; = Uniseriutn Е. Huene, 
1933). Тип рода — О. triserialis Hennig, 1922; 
рэт — лейас, Германия. Небольшое животное 
с черепам длиной около 90 мм. Предчелюст­
ная кость очень короткая, сагиттальный гре­
бень высокий. Скуловая дуга сравнительно 
тонкая, округлая. Задние височные ямы рас­
положены на уровне верхнего края затылоч­
ного отверстия. Зубная формула: I 3, С 0,
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Рис. 243. Bienotherium yunnannense Young.
Череп: a — сбоку, б — снизу (Х7з). В. триас Китая (Huene 1956)

Рс 6—7. Вторая пара верхних и первая пара 
нижних резцов резко увеличена, остальные 
резцы слабые. Щечные зубы имеют до 11 бу­
горков в каждом продольном ряду (рис. 242). 
Три вида. В. триас—н. юра 3. Европы.

Triglyphus Fraas, 1886; в. триас 3. Европы. 
Likhoelia Ginsburg, 1961; Tritylodon Owen, 
1884 —оба из в. триаса Ю. Африки. Bienothe­
rium Young, 1949 (рис. 243); Lufengia Chow, 
1959; Tritylodontoides Fourie, 1963 — все из 
в. триаса Китая. Chalepotherium Simpson, 
1928; в. триас — и. юра 3. Европы. Stereognat- 
hus Charlesworth,. 1855; ср. юра 3. Европы.

НАДСЕМЕЙСТВО SCYLACOSAUROIDEA. 
ТЕРОЦЕФАЛЫ
(= Therocephalia)

Мелкой и средней величины примитивные 
териодонты. Череп массивный, обычно нес­
колько уплощенный, с узкими теменными 
костями, широко разделяющими Заглазничные 
и чешуйчатые и образующими главную часть 
верхнего края височных ям. Морда умеренно 
удлиненная, низкая, широкая. Скуловая и 
глазничные дуги обычно узкие; теменное от­
верстие маленькое; теменные кости часто 
образуют сагиттальный гребень. Предтемеи- 
ной кости нет, заднелобная обычно сохраняет­
ся. Отросток чешуйчатой кости не заходит да­
леко вперед по скуловой дуге. Квадратная и 
квадратноскуловая кости маленькие. Основа­
ние черепа короткое. Базисфеноидные бугры 

, умеренно развиты. Рострум парасфеноида с 
3 вентральным килем, заходящим далеко назад, 

в область базиптеригоидного сочленения. 
Сфенэтмоид имеется. Вторичное иёбо отсутст­
вует или. зачаточное. Межптеригоидные ямы 

щелевидные. Сошник парный. Небные (под­
глазничные) отверстия обычно большие. Вы­
резка для челюстной мускулатуры на вент­
ральной поверхности черепа заходит далеко 
вперед кнаружи от эктоптеригоида. Крыло­
видные кости соприкасаются дpyг с другом 
впереди межптеригоидных ям; с основанием 
черепа они сочленяются посредством тре­
угольных пластинок, расположенных на квад­
ратных ветвях. Верхняя крыловидная кость 
расширенная, но не образует шовного соеди­
нения с передней ушной костью. Затылок 
обычно низкий и широкий, затылочный мыще­
лок непарный. Нижняя челюсть высокая, но 
симфиз слабый. Задние кости нижней челю­
сти хорошо развиты. Зубная кость с неболь­
шим венечным отростком. JB верхней челюсти 
семь резцов, один-два клыка и не более де­
вяти щечных зубов, не имеющих дополнитель­
ных бугорков на коронке. Небные зубы разви­
ты лишь как исключение. Посткраниальный 
скелет плохо известен. Имеется клейтрум. Ло­
патка со слабым акромиальным отростком. 
Тироидное отверстие мало или отсутствует. 
Плечевая кость с энтэпикондиляриым отвер­
стием. Фаланговая формула: 2, 3, 3, 3, 3. 
В. пермь. Семь семейств.

Главная масса тероцефалов описана из 
Ю. Африки, но их остатки известны также в 
верхнепермских отложениях В. Африки, Ев­
ропейской части СССР и 3. Китая. Большин­
ство тероцефалов — хищники, некоторые, воз­
можно, были падалеядами. Euchambersia 
была ядовитым животным. Первые тероцефа- 
лы описаны в конце прошлого столетия Оуэ­
ном и Сили. Группа была установлена Бру­
мом (Вrооm, 1903). Позднее Брум (Вrооm. 
1903) из состава тероцефалов выделил гор- 
гонопсов, а Уотсон — бауриаморфов >(Watson, 
1914а).
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СЕМЕЙСТВО PRISTEROGNATHIDAE ВRООM, 1908

Средней величины примитивные героцефа- 
лы с высокой и округлой мордой, увеличенны­
ми резцами и одним 'большим клыком; толь­
ко у Porosteognathus имеется два верхнече­
люстных клыка. Лобные и предлобные кости 
большие, заднелобные всегда развиты. Темен­
ное отверстие сравнительно большое. Заты­
лок высокий, треугольный. Зубная кость с 
прямым нижним краем. Зубная формула: 
,2—7 „1—2 „ 3—9 „ 
l-g-, ”сзПд- В- 'пермь.

Porosteognathus Vjuschkov, 1954. Тип 
рода — Р. efremovi Vjuschkov, 1954; в. пермь 
(II зона), СССР (Татария). Средней величи­
ны хищное животное. Зубная формула верх­
ней челюсти: I 6, С 2, Рс 9. Оба клыка велики. 
Межвисочный гребень очень узкий, у самцов 
он в полтора раза выше, чем у самок. Канал 
пинеального органа широкий, расположен в

Рис. 244. Porosteognathus eflremovi Vjuschkov.
Фрагмент верхней челюсти. В. пермь СССР (Татария) (Вьюш­

ков Д1954)

передней части теменных костей, слегка на­
клонен назад. Заглазничные кости лишь слег­
ка заходят на стенки теменных. Височные ямы 
и мозговая полость укорочены (рис. 244). 
Один вид.

Возможно, этот род следует относить к сем. 
Trochosuchidae.

Alopecognathus Вrооm, 1915; Alopecorhinus 
Вrооm, 4912; Cynariognathus Broom, 1931; 
Glanosuchus Broom, 1904; Hyorhynchus See­
ley, 1889; Ictidoparia Broom, 1925; Lycedops 
Broom, 1935; Maraisaurus Boonstra, 1953; 
Pristerognathoides Boonstra, 1954; Pristero- 
gnathus Seeley, 1895; Pristerosaurus Boonstra, 

1954; Ptamolestes Boonstra, 1954; Scylacoides 
Broom, 1915; Scymnosaurus Вrооm, 1903; 
Therioides Boonstra, 1953; Walteria Brink et 
Kitching, 1951; ? Notaelurodon Broom, 1936; 
? Tamboeria Seeley, 1904 — все из в. перми 
(главным образом, зона Tapinocephalus) 
Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО SCYLACOSAURIDAE ВRООM, 1903

Небольшие и средней величины тероцефа- 
лы, очень близкие к Pristerognathidae, но об­
ладающие двумя клыками, из которых перед­
ний очень маленький.- В. пермь — н. триас (?).

Рис. 245. Scylacosaurus slateri Вrооm.
Череп: а — сбоку, б — сверху. В.

Ю. Африки (Huene, _ 1956)
пермь

Akidnognathus Haughton, 1918; Cerdops 
Вrооm, 1948; Cerdosuchus Broom, 1936; Ictido- 
saurus Broom, 1903; Scylacorhinus Broom, 
1915; Scylacosaurus Broom, 1903 (рис. 245) — 
все из ®. перми Ю. Африки. Cerdosuchoides 
Вrооm, 1936; ? н. триас (зона Lystrosaurus) 
Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО ALOPECODONTIDAE ВRООM, 1932

Небольшие и средней величины тероцефа- 
лы, близкие к Pristerognathidae, но с двумя 
маленькими клыками, расположенными в че­
люстной кости впереди большого, постоянно 
функционирующего. Морда обычно низкая. 
В. пермь. Род Urumchia, обладающий лищь 
одним клыком, отнесен сюда условно.

? Urumchia Young, 1953. Тип рода — U. Ш 
Young, 1953; в. пермь Китая (Синцзян). Че­
реп с укороченной и массивной мордой, слег­
ка сжатый позади клыков. Глазницы боль­
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шие, направленные в стороны и слегка вперед 
и вверх. Имеется сагиттальный гребень, про­
тягивающийся до задней части носовых ко­
стей. Теменное отверстие мало. Симфиз ниж­
ней челюсти • сравнительно мощнйй. Зубная 
формула: 1у, Су, Рсу . Мелкие зубы на кры­
ловидных костях. Посткраниальный скелет не­
известен (рис. 246). Один вид.

Рис. 246. Urumchia Hi Young, 1953.
Череп сбоку (Х*/2). В. пермь Китая (Huene, 1S58)

Alopecideops Вrооm, 1932; Alopecodon 
Вrооm, 1932; Pardosuchus Broom, 1908 —все 
из в. перми (зона Tapinocephalus) Ю. Афри­
ки. Ictidochampsa Вrооm, 1948; в. пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО ANN1DAE VJUSCHKOV, 1954

Небольшие и средней величины тероцефа- 
лы. Два клыка в верхней челюсти, передний 
клык мал. Зачаточные небные выросты на 
верхнечелюстных костях. Крыловидные кости 
несут зубы. Нижняя скуловая и Заглазнич­
ные дуги узкие. Теменное отверстие отсут­
ствует. В. пермь.

Anna Amalitzky, 1922. Тип рода —Anna 
petri Amalitzky, 1922; в. пермь (татарский ярус, 
IV зона), СССР (Архангельская обл.). Хищ­
ные тероцефалы с черепом длиной до 25 см. 
Череп уплощен. Предглазничная часть рас­
ширена, затылок низкий, широкий. Межптери­
гоидные ямы малы. Зубная кость высокая, 
узкая, с хорошо развитым венечным отрост­
ком. Височные ямы широкие, короткие, суб­
квадратные. Околозатылочные отростки длин­
ные и прочно срастаются с чешуйчатыми ко­
стями. Зубная формула: 1-|-, Су, Рс-|-. По- 
слеклыковых диастем нет. Посткраниальный 
скелет не изучен (рис. 247). Один вид.

Chthonosaurus Vjuschkov, 1954. Тип 
рода — Ch. velocidens Vjuschkov, 1954; 
в. пермь (татарский ярус, IV зона), СССР 
(Оренбургская обл.). Небольшой тероцефал 
с черепом длиной не свыше 20 см. Череп вы­
тянут, предглазничная часть удлинена и 

сужена. Затылок довольно высокий. Задне­
лобная кость срослась с лобной. Заднеглаз­
ничная дуга очень узкая. Околозатылочный 
отросток укорочен, расширен, примыкает к 
чешуйчатой кости, но не срастается с нею. 
Межптеригоидные ямы большие. Зубная фор­
мула: 1^-у-, Су, Рсуу-р. Все зубы в сече­

нии округлые. Передний верхнечелюстной 
клык маленький, после клыков—большие 
диастемы. Посткраниальный скелет почти не 
известен (рис. 248). Один вид.

СЕМЕЙСТВО LYCOSUCHIDAE ВRООM, 1910

Средних размеров тероцефалы с пятью — 
шестью резцами и двумя большими функцио­
нирующими верхнечелюстными клыками. 
В остальном близки с Pristerognathidae, но 
череп более уплощенный, морда шире и ни­
же, сагиттальный гребень выше, а затылок 
шире, чем у последних. В. пермь.

Hyaenosuchus Вrооm, 1908; Trochorhinus 
Вrооm, 1936; Trochosuchus Вrооm, 1908 ■(= Tro- 
chosaurus Haughton, 1915)—все из в. перми 
(зона Tapinocephalus) Ю. Африки. Lycosuchus 
Вrооm, 1902 (рис. 249); в. пермь '(зоны Tapino­
cephalus и Endothiodon) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО WHAITSIIDAE HAUGHTON, 1918

Средней величины тероцефалы с массив­
ным, укороченным и расширенным черепом. 
Морда крайне широка и несколько уплощена. 
Теменное отверстие маленькое. Заднелобной 
кости нет. Сагиттальный гребень обычно 
имеется. Околозатылочные отростки сильно 
развиты. У большинства имеется зачаточное 
вторичное небо, образованное отростками че­
люстных костей, смыкающимися с непарным 
сошником и полностью разделяющими хоаны 
на передний и задний отделы. Небные отвер­
стия малы или отсутствуют. Межптеригоид- 
ных ям нет, или они зачаточные. Верхняя кры­
ловидная кость широкая. Нижний край че­
люстной кости направлен косо внутрь. Ниж­
няя челюсть с выпуклым нижним краем и хо­
рошо выраженным венечным отростком. Вы­
резка угловой кости развита исключительно 
сильно. Зубная система сильно видоизменена; 
в верхней челюсти имеется пять резцов и 
один хорошо развитый клык; щечные зубы 
обычно отсутствуют или представлены лишь 
двумя — пятью рудиментарными: возможно, 
они были замещены роговым клювом. Пост­
краниальный скелет довольно массивный. 
В. пермь — н. триас. ■
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247a

Рис. 247. Anna petri Amati tzky.
Череп: a — сверху, б. — снизу. В. пермь СССР (Архангельская обл.) (Вьюшков, 1954) 

Рис. 248. Chthonosaurus velocidens Vjuschkov.
Череп: а — сверху, б — снизу. В. пермь СССР (Оренбургская обл.) (Вьюшков, 1954)

В .последнее время (Brink, 1959) семейство 
разделяют на два: Whaitsiidae sensu stricto, у 
которых нет щечных зубов и небных отвер­
стий, и Moschorhinidae, сохраняющих небные 
отверстия и щечные зубы.

Рис. 249. Lycosuchus vanderrieti Вrооm.
Череп сверху. В- пермь Ю. Африки (Romer, 1956)

Whaitsia Haughton, 1918. Тип рода— 
Wh. platyceps Haughton, 1918; в. пермь (зо­
на Cistecephalus), Ю. Африка. Сравнительно 
крупные тероцефалы. Небных отверстий, 

щечных зубов и зубов на крыловидных костях 
нет. Морда обычно слегка уплощена, реже она 
высокая и узкая. Ноздри округлые. Зачаточ­
ное вторичное нёбо образовано выростами 
верхнечелюстных и небных костей. Сошники, 
располагающиеся значительно ниже зубного 
края, крестообразны и совместно с челюстны­
ми костями разделяют хоаны на передние и 
задние отверстия. Плечевая кость с расширен 
ными эпифизами и отогнутым внутрь дельто- 
пекторальным гребнем; длина его составляет 
примерно половину длины черепа. Три вида. 
В. пермь (зона Cistecephalus) Ю. Африки.

Aneugomphius Вrооm et Robinson, 
1949. Тип рода—A. ictidoceps Вrооm et Ro­
binson, 1949; в. пермь (зона Cistecephalus), 
Ю. Африка. Близок к Whaitsia, от которой 
отличается главным образом небольшими 
размерами, наличием двух клыков с каждой 
стороны в верхней и нижней челюстях и со­
хранением двух маленьких зубов на попереч­
ной крыловидной кости (рис. 250). Один вич.
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Рис. 250. Aneugomphius ictidoceps Вrооm et Robinson.
Череп; a — сверху, б — снизу. В. пермь Ю. Африки (Brink, 1958)

Рис. 251. Moschorhinus natalensis Brink.
Череп! a — сверху, б — снизу. Н. триас Ю. Африки (Brink, 1959)



Moschorhinus Broom, 1920. Тип рода— 
M. kitchingi Вrооm, 1920; в. пермь (зона 
Cistecephalus), Ю. Африка. Крупный тероце­
фал с короткой, широкой мордой. Сохраняют­
ся щечные зубы и небные отверстия. На кры­
ловидных костях, впереди зачаточных меж- 
птеригоидных ям, развит срединный гребень. 
Костное вторичное небо не развито. В предче­
люстной кости пять зубов, на челюстной кости 
впереди клыка маленький зуб, а позади клы­
ка— обычно три щечных зуба (рис. 251). 
Два — три вида. В. пермь (зона Cistecepha- 
lus) — n. триас (зона Lystrosaurus) Ю. Аф­
рики.

Moschowhaitsia Tatarinov, 1963. Тип ро­
да— М. vjuschkovi Tatarinov, 1963; в. пермь 
(IV зона) СССР (Владимирская обл.). Вто­
ричное небо образовано выростами челюстных 
костей, соединяющимися с сошником. Большие 
небные отверстия. Щечных зубов семь, впере­
ди клыка зачаточный зуб. Один вид.

Alopecopsis Вrооm, 1920; Hofmeyeria Вrооm, 
1935; Hyenosaurus Вrооm, 1935; Moschorhyn- 
chus Broom, 1936; Notaelurops Broom, 1936; 
Notosollasia Broom, 1925; Proalopecopsis 
Brink et Kitching, 1951; Promoschorhynchus 
Brink, 1954; Theriognathus Owen, 1876 — все 
из в. перми (зона Cistecephalus) Ю. Аф­
рики.

СЕМЕЙСТВО EUCHAMBERS1DAE BOONSTRA, 
19.03

Небольшие тероцефалы, утратившие заглаз- 
ничную и скуловую дуги. Позади клыка рас­
положена огромная полость, вмещавшая, по- 
видимому, ядовитую железу; от этой полости 
к основанию клыка идет ложбинка, вмещав­
шая выводной проток железы. Заднелобная и 
скуловая кости утрачены, и чешуйчатая кость 
не соприкасается с заглазничной. Теменного 
отверстия нет. Небные отверстия малы. Вто­
ричное нёбо практически не развито, и сош­
ник лишь незначительно выступает вниз. Щеч­
ные зубы утрачены. Происходят, по-видимому, 
от Whaitsidae. В. пермь.

Euchambersia Вrооm, 1931. Тип рода — 
Е. mirabilis Вrооm, 4931; в. пермь (зона Ciste­
cephalus), Ю. Африка. Длина черепа около 
10 см. В верхней челюсти пять резцов и один 
клык. На наружной поверхности клыка прохо­
дят бороздка и гребень, служившие для про­
ведения секрета ядовитой железы. Нижняя 
челюсть и посткраниальный скелет неизвест­
ны (рис. 252). Один вид.

Рис. 252. Euchambersia mirabilis Вrооm.
Череп: а — сверху, б — снизуСХ’/г). В. пермь Ю. Африки 

(Boonstra, 1934)

Рис. 253. Lycideops longiceps Вrооm.
Череп сбоку (Х'/з). В. пермь Ю. Африки (Ниепе, 1956)

НАДСЕМЕЙСТВО ICTIDOSUCHOIDEA.
БАУРИАМОРФЫ

Прогрессивные потомки тероцефалов, приоб­
ретшие более или менее развитое вторичное 
нёбо. Череп легко построенный, обычно с 
удлиненной лицевой частью. Височные ямы 
сравнительно короткие. Теменные кости суже­
ны и зачастую образуют сагиттальный грс 
бень; теменное отверстие мало или отсут­
ствует. Заднелобной кости нет; скуловая и 
заглазиичная дуги тонкие, последняя част-’ 
неполная. Предчелюстная и челюстная кост . 
часто с многочисленными сосудистыми от­
верстиями. Небные отверстия большие; меж­
птеригоидные ямы сохраняются. Верхняя кры­
ловидная кость значительно расширенная. 
Затылочный мыщелок непарный, иногда двух­
раздельный. Нижняя челюсть тонкая, со 
значительно удлиненной зубной костью, обыч­
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но образующей венечный отросток. Нижний 
край зубной кости выпуклый; задние кости 
нижней челюсти укорочены. Клыки развиты 
слабее, чем у тероцефалов; щечные зубы ма­
ленькие, но обычно уплощенные и иногда с 
дополнительными бугорками. Тазовый пояс 
обычно с небольшим тироидным отверстием. 
Пяточная кость образует пяточный бугор. Фа­
ланговая формула: 2,3,3,3,3. В. пермь — н. три­
ас. Девять семейств.

Триасовые бауриаморфы резко отличаются 
от примитивных тероцефалов наличием хоро­
шо развитого вторичного нёба и другими при­
знаками, характерными для млекопитающих. 
Обильное кровоснабжение верхней челюсти 
триасовых бауриаморф рассматривается как 
указание на наличие у них вибрисс и, следо­
вательно, волосяного покрова. Первоначаль­
но (Watson, 1914а) надсемейство бауриамор- 
фов было предложено только для триасовых 
представителей группы, однако оказалось, что 
прогрессивные особенности приобретались 
различными линиями триасовых бауриамор- 
фов самостоятельно, и теперь к бауриамор­
фам обычно относят и многообразные перм­
ские формы, очень близкие к типичным теро- 
цефалам. Развитием прогрессивных особен­
ностей бауриаморфы несколько напоминают 
цинодонтов и могут рассматриваться в каче­
стве группы, параллельной последним. Бау­
риаморфы были предками иктидозавров, а 
тем самым, возможно, и млекопитающих. За 
исключением одной формы из Приуралья, все 
бауриаморфы известны только из Ю. и В. Аф­
рики.

СЕМЕЙСТВО LYCIDEOPSIDAE BOONSTRA, 1934

Примитивные крупные бауриаморфы с иск­
лючительно длинным и плоским черепом и за­
чаточным вторичным нёбом. Теменное отвер­
стие маленькое. Заглазничная дуга полная. 
Височные ямы короткие. В верхней челюсти 
впереди клыков имеется уступ, так что ниж­
ний край предчелюстной кости расположен 
намного выше края челюстной. Нижняя че­
люсть длинная и тонкая. Зубная формула: 
1~, Су, Рс • Щечные зубы слабые и у ста­
рых особей могут, по-видимому, утрачиваться. 
В. пермь.

Lycideops Вrооm, 1931 (рис. 253); ? Аг- 
nogn.ath.iis Вrооm, 1931 — оба из в. перми (зо­
на Cistecephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО 1CT1DOSUCH1DAE ВRООM, 1903

■Средней величины бауриаморфы с высокой 
и узкой лицевой частью черепа. Височные 
ямы большие, расширенные поперечно. Те­
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менные кости образуют высокий сагитталь­
ный гребень. Теменное отверстие сохраняется. 
Заглазничная дуга полная. Вторичное нёбо 
зачаточное. Нижняя челюсть с высоким венеч­
ным отростком. В верхней челюсти один клык. 
В. пермь.

Ictidosuchus Вrооm, 1900; в. пермь (зона 
Endothiodon) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО NANICTIDOPSIDAE WATSON 
ET ROMER, 1956

■Средней величины бауриаморфы с удлинен­
ным низким черепом. Теменные кости обра­
зуют гребень, и теменное отверстие иногда от­
сутствует. Заглазничная дуга иногда непол­
ная. Вторичное нёбо зачаточное. Венечный от­
росток низкий. В верхней челюсти обычно

Рис. 254. Ictidosuchops intermedius (Вrооm).'
Череп: а — сверху, б — сбоку, в — снизу, 

пермь Ю. Африки (Crompton. 1955)



Рис. 255. Nanictidops kitchingi Вrооm.
Череп: a — сверху, б — снизу. В. пермь Ю. Африки 

(Huene, 1956)

шесть 'резцов и два — три клыка, из которых 
только задний имеет большие размеры. Щеч­
ных зубов .восемь. В. пермь.

Ictidosuchoid.es Вrооm, 1931; Ictidosuchops 
Вrооm, 1938 (рис. 254); Nanictidops Вrооm, 
1940 (рис. 255); Pelictosuchus Вrооm, 1940 — 
все из в. перми (зона Cistecephalus) Ю. Аф­
рики.

СЕМЕЙСТВО SILPHOLESTIDAE WATSON ЕТ 
ROMER, 1956

Мелкие бауриаморфы с узкой мордой. Те­
менные кости сравнительно широкие и не об­
разуют сагиттального гребня; теменное от; 
верстие сохраняется. Заглазничная дуга пол­
ная. Вторичное нёбо зачаточное. Угловая 
кость высокая, орнаментированная гребнями. 
В верхней челюсти шесть резцов и один — че­
тыре клыка, из которых сильным бывает 
только задний. Число щечных зубов увеличе­
но и может достигать 12. В. пермь.

Ictidodraco Вrооm et Robinson, 1948 
(рис. 256); Scaloporhinus Boonstra, 1953;

Рис. 256. Ictidodraco longiceps Broom et Robinson. 
Череп сбоку; В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 

Robinson, 1948)

Siupholestes Вrооm, 1948; Tetracynodon Вrооm 
et Robinson, 1948 —все из в. перми (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки. Silphoictidoides 
Huene, 1950; в. пермь (зона Cistecephalus) 
В. Африки.

СЕМЕЙСТВО SCALOPOSAURIDAE ВRООM, 1914

Мелкие бауриаморфы с широким и низким 
черепом. Лицевая часть черепа обычно удли­
ненная, височная — укороченная. Теменные 
кости сравнительно широкие и не образуют 
сагиттального гребня. Теменного отверстия 
нет. Скуловая дуга тонкая, заглазничная поч­
ти всегда неполная. Базисфеноид позади рез­
ко расширен. Передняя ушная кость образует 
горизонтальные отростки. Межптеригоидные 
ямы хорошо развиты. Вторичное нёбо зача­
точное. Нижняя челюсть очень тонкая, с удли­
ненной зубной костью; венечный отросток 
очень слабый или совсем не 'развит. Задние 
кости нижней челюсти укорочены. Число зу­
бов в каждой челюсти увеличено до 20—30, 
зубы слабо дифференцированные, резцы не 
увеличены, клыки лишь немного длиннее 
остальных зубов. Число резцов в верхней че­
люсти достигает четырех — восьми, клыков — 
три, но передние клыки, если они развиты, 
всегда короче заднего. Посткраниальный ске­
лет легко построенный. 'В. пермь.

По многим признакам Scaloposauridae яв­
ляются переходными к высшим триасовым 
бауриаморфам с хорошо развитым вторичным 
нёбом.

Blattoidealestes Boonstra, 1954. Тип ро­
да— В. gracilis Boonstra, 1954; в. пермь (зо­
на Tapinocephalus), Ю. Африка. Небольшой 
тероцефал с узким черепом (длина 25 мм) и 
вытянутой низкой мордой. Зубная формула: 
1-|-, С-|-, Рс . Резцы тупоконические. Клы­
ки короткие, вздутые. Заклыковые зубы про­
стые, остроконические, кроме двух последних 
верхнечелюстных, у которых намечаются по 
две добавочных вершинки. Зубная кость 
длинная, тонкая, со сравнительно хорошо 
развитым венечным отростком, достигает 
0,8 длины нижней челюсти. Задние конечно­
сти тонкие. Один вид.

Scaloposaurus Owen, 1876. Тип рода — 
S. constrictus Owen, 1876; в. пермь (зона 
Cistecephalus), Ю. Африка. Первый описан­
ный бауриаморф. Лицевая часть черепа уме­
ренно удлиненная. Длина черепа около 60 мм. 
Заглазничная дуга неполная. Затылочный мы­
щелок непарный. Зубная формула верхней че­
люсти: I 6, С 3, Рс 9 (рис. 257). Один вид.
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Рис. 257. Scaloposaurus^constrictus Owen.
Череп: a — сверху, б — снизу. В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 

1932)

Choerosaurus Haughton, 1929; ? Haughtonis- 
cus Kuhn, 1937 (= Macroscelesaurus Haugh­
ton, 1918); ? Homodontosaurus Broom, 1949; 
Icticephalus Broom, 1915; Ictidodon Broom, 
1925; Ictidognathus Broom, 1911; Ictidostoma 
Broom, 1931; Nanictocephalus Broom, 1940; 
Nanictosuchus Broom, 1936; Polycynodon Bro­
om et Robinson, 1948 (= Octocynodon Broom, 
1940); Scalocephalus Huene, 1937; Scaloposu- 
chus Вrооm, 1940 — все из в. перми Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО SILPHEDESTIDAE HAUGHTON ЕТ 
BRINK, 1954

Небольшая группа мелких прогрессивных 
бауриаморф'Ов, обладающих хорошо разви­
тым вторичным нёбом, разделенным средин­
ной щелью. Череп удлиненный; скуловая и 
заглазничная дуги обычно неполные. Теменное 
отверстие сохраняется. Подглазничное отвер­
стие почти полностью редуцировано. Затылоч­
ный мыщелок двухраздельный или парный. 
Квадратная кость подвижная. Нижняя че­
люсть с хорошо развитым венечным отрост­
ком. Щечные зубы с дополнительными бугор­
ками. В. пермь. Сомнительные остатки указа­
ны для н. триаса.

Хаутон и Бринк (Haughton, Brink, 1954) от­
носят это семейство к цинодонтам.

Protocynodon Вrооm, 1949; Scalopocynodon 
Brink, 1961; Silphedestes Broom, 1949; Silphe- 
docynodon Brink, 1951 —-все из в. перми (зо­
на Cistecephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО ER1C1OLACERTIDAE WATSON 
ET ROMER, 1956

Очень мелкие прогрессивные бауриаморфы 
во многом близкие к Scaloposauridae, но об­
ладающие хорошо развитым вторичным нё­
бом. Череп умеренно удлиненный, уплощен­
ный. Заглазничная дуга неполная. Теменного 
отверстия нет. В Образовании вторичного нё­
ба участвуют сошник и небные кости; сошник, 
по-видимому, непарный. Нижняя челюсть тон­
кая и длинная, с зачаточным венечным отро­
стком. Клыки не выделяются среди осталь­
ных зубов. Последняя пара нижнечелюстных 
зубов обычно направлена косо вперед. 
В. пермь — н. триас.

Ericiolacerta Watson, 1931. Тип рода — 
Е. parva Watson, 1931; н. триас '(зона Lystro­
saurus), Ю. Африка. Маленькое животное, 
длиной 20—25 см, с грушевидным черепом. 
Квадратные ветви крыловидных костей очень 
тонкие. Сосудистые отверстия в предчелюст­
ной и челюстной костях многочисленны. Сим­
физ нижней челюсти длинный и скошенный. 
Щечные зубы мелкие, цилиндрические, с ту­
пыми слабо трехраздельными коронками. По­
ясничный отдел позвоночника хорошо выра­
жен. Три крестцовых позвонка. Лопатка длин­
ная и тонкая; верхний конец ее приближен к 
черепу. Таз низкий, короткий и широкий, с ти- 
роидными отверстиями. Кости конечностей 
тонкие и длинные. Строение стопы указывает 
на пальцехождение '(рис. 258). Один вид.

Dongusaurus Vjuschkov, 1964. Тип ро­
да— D. schepetovi Vjuschkov, 1964; н. триас 
(баскунчакская серия), СССР (Оренбургская 
обл.). Небольшое животное с черепом длиной 
около 6 см. В нижней челюсти 10 зубов. Щеч­
ные зубы назад постепенно увеличиваются 
в размерах. Коронки их округлы, с плоскими 
жевательными поверхностями. Задний конец 
зубной кости отогнут вверх под углом 25°. По­
следний щечный зуб расположен внутрь от 
этого отогнутого конца. Ветви нижней челю- 
'сти сходятся под углом 55—60° (рис. 259). 
Один вид. Н. триас (баскунчакская серия) 
СССР (Оренбургская обл.).

Cyrbasiodon Вrооm, 1931; в. пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки. Cistecynodon 
Brink et Kitching, 1953; н. триас (зона Су- 
nognathus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО BAURHDAE WATSON, 1914

Небольшие и средней величины прогрессив­
ные бауриаморфы с укороченным черепом. Те­
менные кости образуют сагиттальный гребень;
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Рис. 258. Ericiolacerta parua 'Watson, 
^конструкция. Н. триас Ю. Африки (Watson, 1931)

Рис. 259. Dongusaurus schepetovi Vjuschkov.
Нижияя челюсть с внутренней стороны. Н. триас 

СССР (Оренбургская обл.) (Вьюшков, 1963)

Рис. 260. Watsoniella breviceps Broili et Schroder.
a — сбоку.

Schroder, 1935)
Череп:

теменного отверстия нет; заглазиичная дуга 
утрачена. Вторичное нёбо хорошо развито. 
Межптеригоидные ямы большие. Передняя 
ушная кость с горизонтальными гребнями. За­
тылочный мыщелок подразделен на два. 
Нижняя челюсть довольно массивная. Зубная 
кость значительно увеличенная, с хорошо раз­
витым венечным отростком. В верхней челю­
сти четыре резца. Клыки развиты, но они лишь 
немного больше резцов. Щечных зубов 4—12, 
с низкими вершинками. Н. триас.

Watsoniella Broili et Schroder, 1935. 
Тип рода — W. breviceps Broili et Schroder, 
1935; н. триас (зона Cynognathus), Ю. Афри­
ка. Небольшой бауриаморф с короткой и су­
женной мордой. Ноздри большие. Вторичное 
нёбо хорошо развито; задний край его распо­
ложен на уровне передних краев глазниц. 
Зубная формула: I-y, С-р Рс-g-.Клыки сравни­
тельно очень большие (рис. 260). Один вид.

Aelurosuchus Вrооm, 1906; Bauria Вrооm, 
1905 (= Baurioides Вrооm, 1925); Aticrogom- 
phodon Seeley, 1895; Sesamodon Broom, 1905 
(= Sesamodontoides Broom, 1950)—все из 
н. триаса (зона Cynognathus) Ю, Африки.

СЕМЕЙСТВО RUBIDG1N1DAE ВRООM, 1943

. Небольшие животные с удлиненным и су­
женным впереди черепом. Межтеменной отдел 
расширен. Заглазничные и чешуйчатые кости 
соединяются над височными ямами. Височные 
ямы меньше глазниц. Теменное отверстие ве­
лико и окружено высоким костным валиком. 
Небные отверстия большие. Вторичное нё'’" 
отсутствует. Крыловидные кости несут зубь 
соединяются друг с другом только в передней 
части, а сзади разделены медиально вклини­
вающимся парасфеноидом. Нижняя челюсть 
легко построена, зубная кость удлинена, со
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Рис. 261. Rubidgina angusticeps Broom.
Череп: a — сбоку, б — сверху, в — снизу. В. пермь 

Ю. Африки (Вrооm, 1942)

слаборазвитым венечным отростком или без 
него. Нижнечелюстной сустав .вынесен вниз. 
Три клыка в верхней челюсти, задний из них 
очень длинный; коронки шечных зубов услож­
ненные, с дополнительными бугорками и зуб­
чиками. Посткраниальный скелет легко по­
строенный. В. пермь. Брум (Broom, 1943) 

склонен выделять семейство в особый подот­
ряд. Уотсон и Ромер (Watson, Romer, 1956) 
условно относят его к бауриаморфам.

Mygalesaurtis Вrооm, 1942; Mygalesuchus 
Вrооm, 1942; Rubidgina Вrооm, 1942; (рис. 
261) -все из в. перми (зона Cistecephalus) 
Ю. Африки.

Рис. 262. Diarthrognathus broomi Crompton:
а — реконструкция, (X3/s); череп: б — сверху, в — снизу (Х2). В. триас Ю. Африки (а—Вrооm, 1932;

б, в—Crompton, 1958)
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ICTIDOSUCHOIDEA INCERTAE SEDIS

Baurocynodon Brink, 1951; Herpetochirus 
Seeley, 1895; Ictidochampsa Broom, 1948; The- 
romtis Seeley, 1895—все из в. перми Ю. Аф­
рики. Micrictodon Вrооm, 1937; н. триас 
,Ю. Африки.

НАДСЕМЕЙСТВО DIARTHROGNATHOIDEA. 
ИКТИДОЗАВРЫ

(= Ictidosauria)

■Прогрессив|Н1ые потомки бауриаморфов с 
хорошо развитым вторичным нёбом и двой­
ным челюстным сочленением, образованным 
как сочленовной и квадратной, так и зубной 
и чешуйчатой костями. Лицевая часть черепа 
сравнительно широкая .и короткая; височные 
ямы очень велики и полностью сливаются с 
глазницами; теменные кости широкие; темен­
ного отверстия нет. Предлобные, заднелобные 
и Заглазничные кости утрачены, лобные кости 
широко входят в верхний край глазниц. Же­
лобка для наружного слухового прохода на 
чешуйчатой кости нет. Нёбо с большими под­
глазничными отверстиями и хорошо выражен­
ными межптеригоидными ямами. Верхняя 
крыловидная кость с узким основанием, но 
входит в стенки мозговой коробки впереди 
передней ушной кости. Квадратные ветви 
крыловидных костей сохраняются. Затылоч­
ный мыщелок парный. Нижняя челюсть с мас­
сивной зубной костью, сочленяющейся с че­
шуйчатой посредством венечного отростка. 
Задние кости .нижней челюсти редуцированы 
и помещены в желобке на внутренней поверх­
ности зубной кости. Щечные зубы расширен­
ные. Небных зубов нет. В. триас. Одно (? два) 
семейство.

СЕМЕЙСТВО DIARTHROGNATHIDAE CROMPTON, 
1958

Мелкие животные. Теменные кости с не­
большим сагиттальным гребнем. Скуловая 
дуга тонкая, выпуклая. Квадратная кость рас­
полагается на передней поверхности чешуйча­
той и очень мала. Сочленовная поверхность 
квадратной кости вогнутая. Венечная кость 
сохраняется. Имеются три резца и один клык; 
щечные зубы со слабо выраженными допол­
нительными вершинками. В. триас.

Diarthrognathus Crompton, 1958 ( = Broomi- 
therium Huene, 1956); в триас. Ю. Африки 
(рис. 262).

СЕМЕЙСТВО HARAM1YIDAE SIMPSON, 1947 
(= Microcleptidae Simpson, 1928)

Описаны по изолированным зубам. Харак­
терно наличие на коренных зубах двух про­
дольных рядов бугорков, из которых передние 
самые крупные и соединены седловидным 
гребнем. Возможно, это семейство следует от­
носить уже к млекопитающим. Рэт — лейас.

Рис. 263. Haramiyia moorei (Owen).
Зуб: а — сверху, б — сбоку (Х 25). Н. юра 

(Peyer, 1956)
Германии

Haramiya Simpson, 1947 (= Microcleptes 
Simpson, 1928) (рис. 263). Thomasia Poche, 
1908 ( = Microclestes Plieninger, 1847; =PUe- 
ningeria Krausse, Г919); ? Hypsiprymnopsis 
Dawkins, 1864—все и рэт— лейаса 3. Европы.

INCERTAE SEDIS
Dromatherium Emmons, 1857; в. триас 

С. Америки. Eoraetia Dietrich, 1937; в. триас 
3. Европы. Archaeodon Huene, 1925 (= Ar- 
chaeotherium Huene, 1925); в. триас Ю.-З. Аф­
рики. Эти роды, описанные по изолированным 
зубам, принадлежат или иктидозаврам, или 
млекопитающим.

ПОДОТРЯД ANOMODONTIA. 
АНОМОДОНТЫ

Растительноядные терапсиды с зачаточным, 
вторичным нёбом, образованным разросши­
мися вентрально предчелюстными и челюст­
ными костями, и с 'вынесенным далеко вниз 
челюстным сочленением. Череп с удлиненны­
ми височными ямами и широким затылком,. 
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обычно наклоненным слегка верхней частью 
назад. (Предчелюстные кости массивные и 
обычно сросшиеся дpyг с другом. Лицевая 
часть черепа обычно несколько наклонена. 
Слезные кости умеренной длины, лобные до­
стигают глазниц. Заглазиичная и чешуйчатая 
кости смыкаются по верхнему краю височной 
ямы, ню теменные кости могут резко сужаться 
и образовывать сагиттальный гребень. Темен­
ное отверстие всегда развито. Верхняя заты­
лочная кость широкая, околозатылочные от­
ростки массивные, изогнутые на конце вниз. 
Чешуйчатая кость с длинным нижним отрост­
ком, прикрывающим снаружи квадратную 
кость и отделенным от костей лицевой части 
черепа глубокой вырезкой; передний отросток 
чешуйчатой кости, входящий в скуловую дугу, 
очень длинный. Овальное окно ушной капсу­
лы смещено вентрально и соединено с вну­
тренним ухом длинным перилимфатическим 
проходом. Нёбо укорочено, хоаны смещены 
назад и разделены узкими, обычно сра­
стающимися друг с другом сошниками. 
Небные кости разрастаются вперед по 
внутреннему краю челюстных и могут 
достигать предчелюстной. Базиптеригоидные 
отростки редуцированы. Крыловидные ко­
сти смыкаются непосредственно впереди 
и под телом базисфеноида и межптеригоидные 
ямы укорочены. Фланги крыловидных костей 
слабо развиты. Челюстное сочленение распо­
ложено примерно на уровне затылочного, ниж­
няя челюсть высокая, с выпуклым верхним 
краем. Небных зубов нет, челюстные — упло­
щенные, короткие, иногда многорядные; у ди- 
цинодонтов образуется пара мощных верхне­
челюстных клыков, а остальные челюстные 
зубы замещаются роговым клювом. Позвонки 
глубоко амфицельные. Конечности массивные, 
в плечевом поясе может сохраняться клейтрум. 
Фаланговая формула: 2, 3, 3, 3, 3. В. пермь — 
триас. Три надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО VENYUKOVIOIDEA
Примитивные аномодонты с умеренно удли­

ненной и слегка наклоненной вниз лицевой 
частью черепа и полным рядом более или ме­
нее уплощенных зубов. Предчелюстные кости 
всегда парные, их восходящие отростки глу­
боко вклиниваются между носовыми костями, 
почти достигая уровня переднего края глаз­
ниц. Теменные .кости широкие и не образуют 
сагиттального гребня. Затылок расширен уме­
ренно. Нёбо глубоко вогнутое. Область че­
люстного сочленения умеренно опущена вниз. 
В. пермь. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО VENYUKOVHDAE EFREMOV, 1940 
(= Myctosuchidae Efremov, 1938)

Небольшие животные с высокой лицевой 
частью черепа и большими, широко открыты­
ми сверху глазницами. Межптеригоидные ямы 
маленькие, расположенные на уровне попе­
речных ветвей крыловидных костей. Наруж­
ные крыловидные кости вместе с поперечными 
ветвями крыловидных .костей загибаются вен­
трально, образуя '«фланги», направленные к 
внутренней стороне нижней челюсти. Пред- 
теменной кости нет. В. пермь Два подсемей­
ства.

ПОДСЕМЕЙСТВО OTSHERIINAE TCHUDINOV, 
1960

Череп треугольный, легко построенный, с 
широко расставленными ноздрями, очень 
большими глазницами и тонкой заглазничной 
дугой. (Кости черепа неутолщенные. Слезные 
кости короткие и высокие. Затылок наклонен 
вперед. Небные кости не соприкасаются с 
предчелюстной. Сошник непарный. Зубы ко­
роткие, вздутые, с заостренными вершинками. 
В. пермь.

Otsheriinae резко отличаются от типичных 
Venyukovidae и заслуживают выделения в 
особое семейство. По некоторым признакам 
близки к дромазаврам.

Otsheria Tchudinov, 1960. Тип рода — 
О. netzvetajevi Tchudinov, 1960; в. пермь 
(I зона), СССР (Пермская обл.). Мелкие жи­
вотные с черепом длиной около 10 см. Верхняя 
часть морды слегка сужена. Носовые кости 
широкие, длинные, изогнутые. Межглазничная 
область слабовогнутая. Предлобные кости 
слегка утолщены. Височные ямы удлиненные. 
Теменное отверстие очень большое, располо­
жено посредине длины теменных костей и ок­
ружено тонким костным валиком. За темен­
ным отверстием теменные кости плавно пере­
ходят на поверхность затылка. Межтеменная 
кость высокая, в форме правильного пяти­
угольника. Затылочный мыщелок небольшой. 
Задние ветви крыловидных костей широко рас­
ставлены. Хоаны большие, широкие. В пред­
челюстной кости четыре зуба, в челюстной — 
девять. В челюстных костях наиболее крупные 
четвертый-пятый зубы (рис. 264). Один вид.

ПОДСЕМЕЙСТВО VENYUKOVIINAE EFREMOV, 
1940

Череп .массивный, с 'небольшими глазница­
ми и резко утолщенными челюстями. Ноздри 
расположены (высоко, слезные кости длинные
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Рис. 264. Otsheria netzvetajevi Tchudinov.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу. В. пермь СССР

(Пермская обл.) (Чудинов, 1960)

Рис. 265. Venyukovia prima Amalitzky.
Череп сбоку. В. пермь СССР (Оренбургская обл.) 

(Ефремов, 1940)

ними следуют несколько (пять-шесть) мелких 
зубов и низкий массивный клык; в нижней че­
люсти клыка нет. Заклыковые зубы мелкие, 
тупые, местами располагающиеся в два тесно 
стоящих ряда; при этом пара рядом стоящих 
зубов функционируют как один двухбуго»ча- 
тый. При смыкании челюстей верхнечелюст­
ные зубы ложились кнаружи от нижнечелюст­
ных, не противопоставляясь им; это говорит о 
сильном развитии рогового покрова на деснах 
и нёбе (рис. 265). Два вида. В. пермь (II зо­
на) СССР (Поволжье и Приуралье).

? Rhopalodon Fischer, 1841. Тип рода — 
Rh. wangenheimi Fischer, 1841; в. пермь (II зо­
на), СССР (Оренбургская обл.). Описан по 
обломку нижней челюсти с листовидными, 
сжатыми с боков и редко посаженными зуба­
ми. Передние зубы увеличены (рис. 266). Один 
вид.

и низкие. Небные кости утолщенные, соприка­
саются с предчелюстной. Сошник парный. Пе­
редние резцы массивные, долотовидные. 
В. пермь.

Venyukovia Amalitzky, 1922 (= Mycto- 
suchus Efremov, 1937; — Venjukovia Efremov, 
1940). Тип рода—Venyukovia prima Amalitz­
ky, 1922; в. пермь (II зона), СССР (Орен­
бургская обл.). Лицевая часть черепа длин­
ная, низкая, массивная, приблизительно квад­
ратная в сечении. Нижние челюсти слиты в 
массивном симфизе, по сторонам которого 
развиты подбородочные выступы. Между зад­
ним концом зубной и угловой костей имеется 
отверстие. Челюстной сустав расположен низ­
ко, сочленовные ямки вынесены на нижние 
углы заднего конца нижней челюсти. Перед­
ние резцы долотообразные, массивные; за

Рис. 266. Rhopalodon wangenheimi Fischer.
Нижняя челюсть сбоку. В. пермь СССР (Орен­

бургская обл.) (Ефремов, 1954)
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Не исключено, что остатки Rhopalodon в дей­
ствительности принадлежат форме, близкой 
к дейноцефалам рода Estemmenosuchus.

НАДСЕМЕЙСТВО GALEOPSOIDEA. 
ДРОМАЗАВРЫ
(= Dromasauria)

Мелкие примитивные аномодонты с укоро­
ченной и слегка наклоненной вниз лицевой 
частью черепа и обычно с полным рядом одно­
родных уплощенных зубов. Предчелюстная 
кость парная. Глазницы очень большие; височ­
ная яма сравнительно короткая; теменные 
кости широкие. Челюстное сочленение вынесе­
но далеко вниз; нижний отросток чешуйчатой 
кости резко удлиненный. Скуловая дуга тон­
кая. Слезная кость большая, соприкасающая­
ся с septomaxillare. Затылок расширен умерен­
но. Позвонки глубокоамфицельные, прободен- 
ные хордой; в крестце два — три позвонка; 

хвост длинный. Лопатка узкая, без акроми­
она; клейтрума нет; коракоиды широкие. Под­
вздошная кость очень слабо расширена; вент­
ральный отдел тазового пояса пластинчатый. 
Конечности тонкие; концевые фаланги когте­
видные. Имеются брюшные ребра. В. пермь. 
Одно семейство.

Хаутон и Бринк (Haughton, Brink, 1954) 
относят дромазавров к пеликозаврам.

СЕМЕЙСТВО GELEOPSIDAE ВRООM, 1912

Нижняя челюсть без венечной кости, но ве­
нечный отросток, образованный зубной ко­
стью, иногда имеется. Шея хорошо обособлена 
(пять — семь позвонков), спинных позвонков 
около 20, хвостовых 30—40. Шейные ребра 
короткие. Поясничный отдел позвоночника не 
обособлен. Коракоиды и межключица расши­
ренные. Запирательное отверстие лобковой 
кости увеличено, но тироидное отсутствует. 
Плечевая кость с энтэпикондилярным отвер­
стием. В кисти две центральные косточки, в 

268а аеев

Рис. 267. Galechirus scholtzi Вrооm.
Реконструкция (Х’/3). В. пермь Ю. Африки (Huene, 1956)

Рис. 268. Galepus jouberti Вrооm.
Череп: а — сбоку (X'/»); б — сверху (X6/»); в — таз. В. пермь Ю. Африки (Huene, 1956)

Рис. 269. Galeops whaitsi Вrооm:
а — череп сбоку (X'/s): б — плечевой пояс, В. пермь Ю. Африки (Huene, 1956)
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стопе — одна. Пяточная кость увеличена. 
Концевые фаланги когтевидные. В. Пермь.

Galechirus Вrооm, 1907 (рис. 267); Galepus 
Вrооm, 1910 (рис. 268); Galeops Вrооm, 1912 
(рис. 269); ? Simorhinella Вrооm, 1915 — все 
из в. перми (зона Tapinocephalus) Ю. Африки.

НАДСЕМЕЙСТВО DICYNODONTOIDEA.
ДИЦИНОДОНТЫ

Аномодонты с массивным черепом, расши­
ренным в заглазничной области и укорочен­
ным в лицевой, и с зубами, в той или иной 
степени редуцированными и замещенными ро­
говым клювом; передние концы челюстей всег­
да лишены зубов. Предчелюстные кости сли­
ваются друг с другом. Межглазничный отдел 
черепа сравнительно высокий, теменной — уз­
кий. Впереди теменного отверстия обычно 
развита дополнительная предтеменная кость. 
Височные ямы очень большие, и скуловые 
дуги широко выступают в стороны и назад. 
Чешуйчатые кости массивные, с широким 
отростком, нисходящим к области челюстного 
сочленения, и с длинным передним отростком, 
входящим в скуловую дугу. Теменные кости 
часто образуют сагиттальный гребень. Задне­
лобные кости могут исчезать. Отростки неб­
ных костей обычно достигают предчелюстной 
кости, образуя вторичное нёбо; наружные 
крыловидные кости часто редуцированы и 
крыловидные кости могут непосредственно 
достигать челюстных. Сошник непарный. Квад­
ратная кость широкая, но короткая, срастает­
ся с редуцированной квадратноскуловой и 
обычно рыхло соединяется с чешуйчатой 
костью. Затылок широкий; поверхность его 
увеличивается за счет разросшихся чешуйча­
тых костей; задневисочные отверстия ма­
ленькие. Нижняя челюсть высокая и корот­
кая, с массивным симфизом. У примитивных 
дицинодонтов на челюстях, кроме верхних 
клыков, развиты мелкие уплощенные зубы, 
обычно смещенные внутрь *от  альвеолярного 
края кости, но у большинства форм щечные 
зубы исчезают и верхние клыки остаются един­
ственными зубами; в некоторых случаях исче­
зают и клыки. Эмаль на клыках не развита. 
Иногда сохраняется кольцо склеротики. Тело 
удлиненное, но широкое, боченкообразное; 
шея короткая; хвост короткий, резко отгра­
ниченный от туловища. Обычно около 28 пред­
крестцовых позвонков, из них около семи шей­
ных. В крестце 3—6 позвонков, но у некоторых 
триасовых форм к нему присоединяются и 
задние спинные позвонки, и число позвонков 
в крестце может достигать восьми. Пояснич­

ный отдел позвоночника не выражен. Тела 
позвонков глубокоамфицельные, укороченные; 
интерцентры отсутствуют. Плечевой пояс с 
широкой лопаткой и с акромиальным отрост­
ком. Иногда сохраняется клейтрум. Грудина 
обычно хорошо окостеневает. Подвздошная 
кость расширенная, но тазовый пояс, по-види­
мому, без симфиза. Парные конечности, как 
правило, в той или иной степени переходят в 
вертикальную плоскость. Плечевая кость мас­
сивная, без эктэпикондилярного отверстия. 
Фаланговая формула: 2, 3, 3, 3, 3. В. пермь — 
триас. Пять семейств.

Размеры дицинодонтов варьируют от разме­
ров крысы до размеров носорога. Большин­
ство дицинодонтов, по-видимому, растительно­
ядные, некоторые, возможно, были падалеяд- 
ными. Представители семейства Lystrosauridae 
рассматривались как обитатели водоемов, а 
семейства Cistecephalidae — роющие формы.

Пермские дицинодонты исключительно 
обильны в в. перми Ю. Африки, но известны 
также из Европы. Триасовые дицинодонты из­
вестны со всех материков, кроме Австралии 
и Антарктиды.

СЕМЕЙСТВО ENDOTHIODONTIDAE SEELEY, 1895

Небольшой и средней величины примитив­
ные дицинодонты, сохраняющие более или ме­
нее многочисленные зубы на обеих челюстях. 
Верхнечелюстные клыки обычно развиты, но 
иногда не дифференцированы или утрачены. 
Щечные зубы расположены несколькими ря­
дами или образуют неправильные скопления; 
число их может уменьшаться до двух-трех. 
Передний конец предчелюстной кости всегда 
лишен зубов, но на их задней половине зубы 
иногда развиты. Заднелобные кости сохраня­
ются. В. пермь.— и. триас. Четыре подсемей­
ства.

ПОДСЕМЕЙСТВО ENDOTHIODONTINAE SEELEY, 
1895

Предчелюстная кость без зубов. Клыков 
нет. Щечные зубы обычно образуют непра­
вильные скопления на небных отростках 
челюстных костей. Небные кости, как правило, 
не соприкасаются с предчелюстными. В. пермь.

Emydochatnpsa Вrооm, 1912 (рис. 270); Endo- 
gomphodon Вrооm, 1932; Endothiodon Owen. 
1876; Esosterodon Seeley, 1895 — все из в. пер­
ми (зона Endothiodon) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО PRISTERODONTINAE 
TOERIEN, 1953

Предчелюстная кость без зубов. Небная 
кость может соприкасаться с предчелюстной.
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Рис. 271. Brachyuraniscus merwevillensis Toiren.
Нёбо. В. пермь Ю. Африки (Toiren, 1953)

Рис. 272. Cerataelurus tnirabilis Вrооm.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1932)

Рис. 273. Synostocephalus vanhoepeni Broili et Schroder.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу. В. пермь Ю. Африки (Broili, Schroder, 1935)
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Клыки обычно развиты. Щечные зубы распо­
ложены на альвеолярном гребне или смеща­
ются внутрь от него; иногда щечные зубы ре­
дуцируются. В. пермь — н. триас.

Aulacocephalus Seeley, 1898; Brachyuraniscus 
Broili et Schroder, 1935 (= Brachyprosopus 
Olson, 1937) (рис. 271); Broilius Toerien, 1953; 
Roupia Boonstra, 1948; Robertia Boonstra, 
1948 — все из в. перми (зона Tapinocephalus) 
Ю. Африки. Pristerodon Huxley, 1868 (= Opi- 
sthoctenodon Вrооm, 1904; = Diaelurodon
Broom, 1911); в. пермь (зоны Tapinocephalus — 
Cistecephalus) Ю. Африки. Cerataeluriis Вrооm, 
1931 (рис. 272); Chelyposaurus Broom, 1904; 
Cteniosaurus Вrооm, 1935; Emyduranus Вrооm, 
1921; Eurychororhinus Broili et Schroder, 1935; 
Prodycinodon Вrооm, 1904; Taognathus Вrооm, 
1911—все из в. перми (зона Endothiodon) 
Ю. Африки. Cryptocynodon Seeley, 1895; в. 
пермь (зона Endothiodon) Ю. и В. Африки. 
Emydops Вrооm, 1912 (= Etnydopsis Вrооm, 
1921; = Emydopsoides Hoepen, 1934); в. пермь 
(зоны Endothiodon и Cistecephalus) Ю. Афри­
ки. Compsodon Hoepen, 1934; Myosauroides 
Вrооm, 1941; Palemydops Broom, 1922; Tropi- 
dostoma Seeley, 1889—все из в. перми (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки. Myosaurus Haugh­
ton, 1917; н. триас (зона Lystrosaurus) Ю. Аф­
рики.

ПОДСЕМЕЙСТВО EUMANTELLINAE TOERIEN, 1953

Зубы развиты не только на челюстной ко­
сти, но и задней половине предчелюстной ко­
сти. Клыки слабо дифференцированы. Вторич­
ное нёбо хорошо развито, и небные кости сое­
диняются с предчелюстной. В. пермь.

Eumantellia Вrооm, 1915 (= Eumantella 
Вrооm, 1935); Storthyggognathus Janensch, 
1952; Synostocephalus Broili et Schroder, 1935 
(рис. 273) — все из в. перми (зона Endothio­
don) Ю. Африки. Pachytegos Haughton, 1932; 
в. пермь (зона Endothiodon) В. Африки. 
Hueneus Toerien, 1953; Newtonella Вrооm, 
1937 — оба из в. перми (зона Cistecephalus) 
Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО PARRINGTONIELLINAE 
TOERIEN, 1953

Зубы на предчелюстной кости не развиты. 
Клыки смещены внутрь от щечных зубов. Неб­
ные кости соприкасаются с предчелюстными. 
Челюстная кость с клыкообразиым костным 
отростком. В. пермь.

Parritigtomella Toerien, 1953 (рис. 274); 
в. пермь (зона Cistecephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО KISTECEPHALIDAE SEELEY, 1895

Небольшие дицинодонты с черепом длиной 
до 10 см. Зубы утрачены, клык замещен вы­
ростом челюстной кости. Череп относительно 
высокий, с очень коротким и суженным пред- 
глазничным отделом и с сильно расширенной 
височной областью. Теменной отдел крыши 
черепа почти вдвое шире глазничного. Задне­
лобные и, по-видимому, таблитчатые кости 
отсутствуют. Челюстной сустав на уровне за­
тылочного мыщелка. Небные кости не соеди­
няются с предчелюстными. Межптеригоидные 
ямы отсутствуют. В. пермь.

Kistecephalus Owen, 1876 (= Cistecephalus 
Lydekker, 1890). Тип рода — R. microrhinus 
Owen, 1876; в. пермь (зона Cistecephalus), 
Ю. Африка. Морда без костных утолщений. 
Предтеменной кости нет. Кости плечевого поя­
са массивные и сильные. Передние конечности 
укорочены; плечо в 2,5 раза короче черепа. 
Локтевая кость с большим олекраноном. Фа­
ланговая формула: 2, 3, 4, 1, 1. I, IV и V паль­
цы кисти сильно редуцированы, II и III увели­
чены; их фаланги (кроме основных) срастают­
ся и несут сильные когти (рис. 275). Восемь 
видов. В. пермь (зона Cistecephalus). Ю. Аф­
рики. Вели, по-видимому, роющий образ 
жизни.

Emydorhinus Вrооm, 1935; в пермь (зона 
Cistecephalus) Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО D1CYNODONTIDAE OWEN, 1866

Обычно средней величины дицинодонты, 
утратившие все зубы, кроме верхнечелюстных 
клыков; иногда утрачиваются и последние, 
по крайней мере у самок. Лицевая часть че­
репа укороченная и без перегиба переходит в 
лобно-теменную. Височная часть черепа рас­
ширена; скуловые дуги широко расставлены. 
Небные кости в большинстве случаев не со­
прикасаются с предчелюстными, и хоаны за­
нимают переднее положение. В. пермь — 
н. триас (?). Четыре подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО DICYNODONTINAE OWEN, 1866

Средней величины дицинодонты, обычно со­
храняющие клыки. Лицевая часть черепа 
сравнительно хорошо развита. За редкими 
исключениями, небные кости не соприкасаются 
с предчелюстными. В. пермь — н. триас (?).

Dicynodon Owen, 1845 (= Reirognathus 
Seeley, 1888; = Eurycarpus Seeley, 1889; 
= Cirognathus Lydekker, 1890; Rhdchicephalo- 
don Seeley, 1898; = Dicranozygoma Seeley,
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Рис. 274. Parringtoniella broomi Toiren.
Нёбо, В. пермь Ю. Африки (Toiren, 1953)

Рис. 275. Kistecephalus planiceps Owen.
Череп: а — сверху; б — снизу; (Х1); в—кисть. В. пермь Ю. Африки (а, б — Broili, Schroder, 1935; Ь — Brink, 1952).

1900; = Baiopsis Hoepen, 1934; = Mastocepha- 
lus Hoepen, 1934; = Orophicephalus Hoepen, 
1934; = Pylaecephalus Hoepen, 1934; = Synto- 
cephalus Hoepen, 1934; ? = Theromus Seeley, 
1895). Тип рода — Dicynodon lacerticeps Owen, 
1844; в. пермь (зона Cistecephalus), Ю. Афри­
ка. Размеры сильно варьируют от очень мелких 
до средней величины. За одним исключением 
(D. daptocephaloides), крыловидные кости от­
делены от челюстных наружными крыловидны­
ми, а небные не соприкасаются с предчелюст­
ными. Предтеменная кость обычно ограничи­
вает спереди теменное отверстие. У некоторых 
видов самки утрачивают клыки (рис. 276). До 
.100 видов. В. пермь Ю. и В. Африки (зоны 
Tapinocephalus — Cistecephalus), Европейской 
части СССР (татарский ярус, IV зона) и Ки­
тая. Сомнительные остатки указаны для 
н. триаса Ю. Африки.

? Rhadiodromus Efremov, 1951. Тип ро­
да — Lystrosaurus klimovi Efremov, 1938; н. три­
ас (баскунчакская серия), СССР (Оренбург­
ская обл.). Довольно крупное животное — до 
2 м длиной. Череп с низким затылочным краем; 
теменной гребень укороченный, низкий, слегка 
расширенный. Теменное отверстие — у перед­
него конца теменного гребня. Лобная область 
широкая; предлобные кости образуют высту­
пы, нависающие над глазницами. Суставная 
поверхность квадратной кости — на уровне 
основания клыка. Клыки большие. Шейные 
ребра двухголовчатые, отсутствуют на двух 
передних позвонках. Крестец из восьми по­
звонков, однако у четырех передних срастание 
неполное. Верхние отростки подвздошных ко­
стей сильно расширены и значительно прибли­
жены к срединной плоскости. Передние конеч­
ности довольно массивные. Локтевая кость с
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Рис. 276. Dicynodon grimbeeki Broom.
Череп: a — сверху, б — сбоку/ в — снизу. В. пермь Ю. Африки (Agnew, 1959)

Рис. 277. Rhadicdrcmus klimovi (Efremov).
Задняя конечность. Н. триас СССР (Оренбургская обл.) (Ефре­

мов, 1951)

сильно развитым олекрононом. Тело бедренной 
кости цилиндрическое, дистальная головка 
блоковидная (рис. 277). Один вид.

Diictodon Вrооm, 1913; в. пермь (зона Endo­
thiodon) Ю. Африки. Daptocephalus Hoepen, 
1934; Dicynodontoid.es Вrооm, 1940; Digalodon 
Вrооm et Robinson, 1948; Diictodontoides Wat­

son, 1960; Dinanomodon Broom, 1938; Kingoria 
Cox, 1959 — все из в. перми (зона Cistecepha­
lus) Ю. Африки. ? Shansiodon Yeh, 1959, 
н. триас Китая.

ПОДСЕМЕЙСТВО GEIKHNAE HUENE, 1948

Небольшие дицинодонты с резко укорочен­
ной лицевой частью черепа. Передний край 
морды почти вертикальный. Предлобные кости 
образуют перед глазницами мощные выросты. 
Межглазничная область расширена. Ноздри 
широко расставлены. Челюстное сочленение 
вынесено вниз и расположено ниже уровня 
челюстного края. Клыки утрачены и замещены 
выростами челюстных костей. В. пермь.

Geikia Newton, 1892 (рис. 278); в. пермь 
(в. горизонты) Шотландии.

ПОДСЕМЕЙСТВО AULACOCEPHALODONTINAE 
TOERIEN, 1953

Крупные дицинодонты с большими костными 
выростами на носовых и предлобных костях. 
Морда короткая. Небные кости широко сопри­
касаются с предчелюстными, но крыловидные 
отделены от челюстных. В. пермь.
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Рис. 278. Geikia elginensis Newton.
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. пермь Шотландии

19Б6)
(Huene,

Рис. 279. Aulacocephalodon baini (Owen).
Череп сверху. В. пермь Ю. Африки (Huene, 1956)

Рис. 280. Oudenodon platyceps (Вrооm).
Нёбо. В. пермь Ю. Африки (Toiren, 1953)

Proaulacocephalodon Toerien. 1955; Aulaco­
cephalodon Seeley, 1898 (= Bainia Broom, 1921) 
(рис. 279) — оба из в. перми (зона Cistecepha­
lus) Ю. Африки.

ПОДСЕМЕЙСТВО OUDENODONTINAE 
VAN HOEPEN, 1934 

(= Cryptodontia Owen, 1866)

Небольшие дицинодонты, во многих отноше­
ниях сходные с Dicynodontinae, но, как пра­
вило, утратившие клыки. Небные кости широ­
ко соприкасаются с предчелюстными, а крыло­
видные— с челюстными. В. пермь. 13 родов.

Oudenodon Bain. 1857 (= Udenodon Lydek­
ker, 1890) (рис. 280); в пермь (зоны Tapinoce­
phalus — Cistecephalus) Ю. Африки. Chelyrh- 
ynchus Haughton, 1917; Eocyclops Broom, 1913; 
Eosymops Broom, 1922 — все из в. перми (зона 
Endothiodon) Ю. Африки. Neomegacy clops 
Boonstra, 1953 (= Megacyclops Broom, 1931); 
в. пермь (зона Endothiodon) Ю. и В. Африки. 
Kltchingia Вrооm et George, 1950; Pelanomodon 
Вrооm, 1938; Pelorocyclops Hoepen, 1934; Pla­
ty cyclops Bmom, 19321, Propelanomodon Toerien, 
1955 — все из в. перми (зона Cistecephalus) 
Ю. Африки. Platypodosaurus Owen, 1880 
(= Rhachiocephalus Seeley, 1898); в. пермь 
(зона Cistecephalus) Ю. и В. Африки. Haugh- 
toniana Boonstra, 1938; в. пермь (зона Ciste­
cephalus) В. Африки. Gordonia Newton, 1893; 
в. пермь (в. горизонты) Шотландии.

СЕМЕЙСТВО LYSTROSAURIDAE ВRООM, 1903

Средней величины дицинодонты (длина че­
репа 10—30 см) с резко изогнутой вниз лице­
вой частью черепа. Щечные зубы утрачены, 
клыки развиты у обоих полов. Глазницы боль­
шие, высоко расположенные; ноздри прибли­
жены к их переднему краю. Вторичное нёбо 
хорошо развито; хоаны оттеснены назад; на­
ружные крыловидные кости утрачены и крыло­
видные соприкасаются с челюстными, небные 
кости не достигают челюстных. В. пермь — 
н. триас.

Lystrosaurus Соре, 1870 (= Ptychognathus 
Соре, 1860; = Ptychosiagum Lydekker, 1889; 
= Mochlorhinus Seeley, 1898; = Rhabdocepha- 
lus Seeley, 1898; = Prolystrosaurus Haughton, 
1917). Тип рода — Dicynodon murrayi Owen, 
1870; н. триас (зона Lystrosaurus), Ю. Африка. 
Межглазничный отдел черепа резко расширен; 
теменные кости большие; предтеменная кость 
ограничивает спереди теменное отверстие, 
большая. Височные ямы обращены вверх. 
Клыки слегка изогнуты. Кольцо склеротики
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Рис. 281. Lystrosaurus murrayi (Huxley):
a — реконструкция скелета сверху; череп: б — сверху, в — сбоку, r — снизу. Н. триас Ю. Африки (Вrооm, 1932)

хорошо развито. Предкрестцовых позвонков 
около 25; тела их глубокоамфицельные. Кре­
стец из восьми позвонков. Кости конечностей 
слабые, передние массивнее задних. Межклю­
чица маленькая, грудина хорошо развита и 
сочленяется с четырьмя-пятью парами ребер. 
Кисть и стопа плохо окостеневают (рис. 281). 
Более 20 видов. Н. триас (зона Lystrosaurus) 
Ю. и В. Африки, Индии, Китая и СССР (Си­
бирь, Тунгусский бассейн); один вид ука­
зан для в. перми (зона Cistecephalus) Ю. Аф­
рики.

СЕМЕЙСТВО KANNEMEYERIDAE HUENE, 1948

Крупные дицинодонты, достигавшие разме­
ров носорога. Череп массивный и широкий, 
часто с шероховатыми утолщениями на носо­
вых костях и над глазницами. Глазницы ма­
ленькие; Межглазничная область расширен­
ная; дорсальная поверхность черепа вогнута 
на уровне задних краев глазниц. Теменные 
кости образуют сагиттальный гребень; темен­
ное отверстие расположено у края теменных 
костей и ограничено спереди или предтемен- 
ной костью, или (если последняя отсутствует) 
лобными костями. Височные ямы большие. Че­
шуйчатые кости резко разрастаются и обра­

зуют значительную часть затылочной по­
верхности черепа. Небные кости не соеди­
няются с предчелюстными, а крыловидные —

Ние. 282. Parakannemeyeria dolichocephala Sun.
Череп сбоку (Х*/в). Н. триас Китая (Sun, 1959)

с челюстными; наружная крыловидная кость 
редуцирована, но сохраняется; межкрыловид­
ные ямы редуцированы и превращены в пару
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Рис. 283. Kannemeyerma wilsoni Broom.
Реконструкция. Н. триас Ю. Африки (Romer, 1956)

узких каналов. Нижняя челюсть укорочена. 
Щечные зубы утрачены, но верхнечелюстные 
клыки в большинстве случаев сохраняются 
и развиты очень сильно. У рода Stahlekeria 
клыки отсутствуют, у Placerias они замещены 
выростами челюстных костей. Триас.

Parakannemeyeria Sun, 1960. Тип рода — 
Р. dolichocephalica Sun, I960; верхи н. триа­
са Китая (Шаньси). Каннемейериды с резко 
удлиненным и узким черепом. Лицевая часть 
черепа высокая, узкая, височная область уко­
рочена, глазницы обращены наружу. Ширина 
черепа между глазницами не превышает трети 
его длины. Чешуйчатые кости лишь слабо раз­
растаются наружу; затылок высокий и узкий. 
Основание черепа прямое. Поверхность пред­
челюстной и носовых костей шероховатая. 
Предлобная кость разрастается назад; предте- 
менная кость большая, округлая. Теменные 
кости образуют невысокий гребень. Сфенэтмо­
ид далеко разрастается назад. |Межптеригоид- 
ные ямы сравнительно большие. Нижняя че­
люсть высокая, узкая. Верхнечелюстные клыки 
хорошо развиты (рис. 282). Один вид.

Sinokannemeyeria Young, 1937; н. триас Ки­
тая. Kannemeyeria Seeley, 1909 (= Ptychocyno- 
donS>ee\ey, 1909; = Sagecephalus Jaekel, 1926); 
н. триас (зона Cynognathus) Ю. и В, Африки 
(рис. 283). Dinodontosaurus Romer, 1943; Ischi- 
gualastia Cox, 1963; Stahlekeria Huene, 1935; 
(рис. 284) — все из ср. триаса Ю. Америки. 
Placeriasucas, 1904 (= Eubrachiosaurus Willi­
ston, 1904; ? = Dolichobrachium Williston,

Рис. 284. Stahlekeria lenzii Romer et Price.
Череп сбоку. В. триас Ю. Америки (Romer. Price, 1944)

1904); в. триас С. Америки. Из ср. триаса СССР 
(Оренбургская обл.) известны остатки еще не 
описанных каннемейерид.

ANOMODONTIA INCERTAE SEDIS

СЕМЕЙСТВО DIMACRODONTIDAE OLSON 
ET BEERBOWER, 1953

Нижняя челюсть сравнительно тонкая, но с 
массивным симфизом и с выростами на подбо­
родке. Передний конец челюсти лишен зубов 
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и скульптирован, что свидетельствует о разви­
тии рогового клюва. Большие верхнечелюстные 
клыки и мелкие щечные зубы сидят в глубоких 
альвеолах. Крупные животные. В. пермь. Ол­

сон (Olson, 1962) относит это семейство к Ve- 
nyukovioidea.

Dimacrodon Olson et Beerbower, 1953; низы 
в. перми США.

ПОДКЛАСС PROGANOSAUR1A. ПРОГАНОЗАВРЫ

Небольшие (до 1 м) примитивные водные 
пресмыкающиеся с узким и длинным черепом 
и удлиненной тонкой мордой. Как и у многих 
других водных пресмыкающихся, ноздри ото­
двинуты далеко назад и расположены пе­
ред глазницами. Строение височной области 
черепа не вполне выяснено. По-видимому, у 
проганозавров имелась одна нижняя височная 
яма, но некоторые исследователи считают их 
диапсидами. Базиптеригоидное сочленение 
подвижное. Вторичного нёба нет. Сошник пар­
ный. Слуховая косточка массивная и идет к 
квадратной кости. Шея удлиненная, хвост очень 
длинный и мощный, сжатый с боков. Тела 
позвонков амфицельные, но интерцентров нет. 
Парные конечности ластовидные. Пояса конеч­
ностей пластинчатые. Коракоид один. Брюш­
ные ребра хорошо развиты. Панциря нет. 
Н. пермь (? в. карбон). Один отряд.

Проганозавры были, по-видимому, достаточ­
но хорошими пловцами, активно охотившими­
ся за рыбой. Обитали в пресных водах, но спо­
собности выбираться на сушу, очевидно, не 
утратили.

Систематическое положение и родственные 
связи проганозавров окончательно не выясне­
ны. Против отнесения их к синапсидам свиде­
тельствуют положёние височной ямы и 'нали­
чие всего одного коракоида. Высказывалось 
мнение, что проганозавры могут быть предка­
ми ихтиозавров, однако это маловероятно. 
Были попытки сближать проганозавров с ди­
апсидами.

Наиболее вероятным представляется отда­
ленное родство проганозавров с общим ство­
лом теропсид Гудрича (= Synapsida + Syna- 
ptosauria + Ichthyopterygia). По-видимому, 
группа имела длительную самостоятельную 
эволюционную историю.

Остатки проганозавров найдены в нижне­
пермских (? верхнекарбоновых) отложениях 
верхней части серии двайка ,Ю. Африки и в 
синхронных отложениях Бразилии (свита ира- 
ти).

Такое распространение признается важным 
свидетельством в пользу существования в кар­
боне и ранней перми единого Гондванского 
материка.

ОТРЯД MESOSAURIA. МЕЗОЗАВРЫ

Теменные кости широкие, с большим темен­
ным отверстием. Челюстное сочленение распо­
ложено далеко позади затылочного. Челюст­
ные зубы многочисленные, очень длинные и 
тонкие, слегка загнутые назад. Небные зубы 
хорошо развиты. Шея удлиненная (11—12 по­
звонков), спинных позвонков 22—23, крест­
цовых—два. Ребра утолщенные, с призна­
ками пахиостоза; это связано, по-видимому, с 
необходимостью повышения удельного веса, 
что полезно ныряющим животным. Прокси­
мальный конец ребра слабо разделен на го­
ловку и бугорок, и ребра сочленяются как с 
парапофизами, так и с диапофизами. Клейт­
рума нет. Таз слабо окостеневает. Плечевая 
кость с энтэпикондилярным отверстием. Стопа 
заметно расширенная и удлиненная, перепон­
чатая. 'Фаланговая формула передней конеч­
ности: 2, 3, 4, 4, 3, задней конечности — 2, 3, 4.

5, 3—6. Н. пермь (? в. карбон). Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО MESOSAURIDAE BAUR, 1888
Небольшие (до 1 м) пресноводные живот­

ные, питавшиеся, по-видимому, рыбой Н. 
пермь (? в. карбон).

Mesosaurus Gervais, 1865 ( = Ditrochosau- 
rus Guerich, 1890; ? = Noteosaurtis Broom, 
1913). Тип рода — M. tenuidens Gervais, 1865; 
н. пермь или в. карбон (верхи группы двайка), 
Ю. Африка. Череп не длиннее шеи. Небные 
зубы образуют два продольных ряда на сошни­
ках и крыловидных костях. Лопатка очень 
низкая; центральных косточек в стопе и крсти 
нет. Четыре (?) фаланги в V пальце стопы 
(рис. 285). Четыре вида. Н. пермь (? в. кар- 
бон) Ю. Африки и, по-видимому, Бразилии.

Stereosternum Соре, 1885 (= Notosaurus 
Marsh, 1877); н. пермь Бразилии
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Рис. 285. Mesosaurus Gervais:
a — реконструкция M. brasiliensis Ме Gregor (x%): н. пермь Ю. Америки; б — череп М. tenuidens Gervais сбоку

(XSA); и. пермь Ю. Африки (а — Romer, 1956; б — Вrооm. 1904)

ПОДКЛАСС SYNAPTOSAURIA. СИНАПТОЗАВРЫ
(= Euryapsida)

История изучения
В 1821 г. Конибир (СопуЬеаге, 1821) опи­

сал из юры Англии первых завроптеригий 
(Plesiosaurus). Вскоре были открыты и плако­
донты (Munster, 1830). Долгое время обе эти 
группы рассматривались как не связанные 
друг с другом близким родством, и еще Некель 
(Jaekel, 1907) сближал плакодонтов с черепа­
хами. Лишь в 1925 г. Виллистон (Williston, 
1925) объединил плакодонтов с завроптериги- 
ями в особом подклассе Synaptosauria, кото­
рый он считал связанным родством со зверо­
образными пресмыкающимися.

Ромер (Romer, 1934) отнес ксинантозаврам 
и проторозавров — плохо изученную группу 
палеозойских ящерицеобразных пресмыкаю­
щихся. До того времени проторозавров обыч­
но сближали с предками ящериц (Williston, 
1925). Взгляды Ромера на объем подкласса 
получили широкое распространение, однако в 
последние годы выяснилось, что проторозавры 
являются сборной группой, включающей, по­
мимо пресмыкающихся с одной верхней ви­
сочной дугой, и формы, близкие к лепи- 
дозаврам (Kuhn-Echnyder, 1953; Vaughn, 
1955).

Поскольку род Protorosaurus, по имени кото­
рого и был назван отряд, принадлежит, по 
всей вероятности, к лепидозаврам, мы употреб­
ляем здесь новое наименование этого отряда 
синаптозавров — Araeoscelidia, принятое, в ча­
стности, в руководстве по палеонтологии Пи- 
вето (Piveteau, 1955а).

В изучении ареосцелидий большую роль 
сыграли работы Виллистона (Williston, 1910), 
Брума (Вrооm, 1931), Хюне (Huene, 1926— 
1944), Ромера (Romer, 1947) и особенно Вона 
(Vaughn, 1955). Нашими знаниями о плако- 
донтах мы обязаны Некелю (Jaekel, 1901 — 
1907), Бройли (Broili, 1912), Древерману 
(Drevermann, 1915—1933), Хюне (Huene, 
1931—1949), Пейеру (Реуег, 1931—1956) и 
Хаасу (Haas, 1959). В изучение завроптери­
гий особенно большой вклад внесли работы 
Сили (Seeley, 1865—1892), Соважа (Sauvage, 
1873—1912), Креджииа (Cragine, 1888—1891), 
Эндрьюса (Andrews, 1895—1922), Виллистона 
(Williston, 1889—1908), Уотсона (Watson, 
1909—1924), Хюне (Huene, 1902—1958), Пейе­
ра (Peyer, J 931 — 1939), Уайта (White, 1935— 
1940) и Уэллса (Welles, 1943—'1962). С терри­
тории СССР из синаптозавров известны толь­
ко юрские и меловые завроптеригии, описан­
ные в работах Кицриянова (Kiprijanoff, 1883), 
Боголюбова (1909—1911), Рябинина (Riabi- 
n:n, 1909), Православлева (1915—1916), Мен- 
нера (1947), Новожилова (1948) и др.

Общая характеристика и морфология
Синаптозавры — пресмыкающиеся с одной 

верхней височной ямой, ограниченной темен­
ной, заглазничной, чешуйчатой, а иногда и 
надвисочнюй костями. В большинстве синап- 
тозавры (завроптеригии и плакодонты) — 
морские формы, обладающие ластовидными 
конечностями.
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За исключением положения височной ямы, 
синаптозавры имеют мало общего. В боль­
шинстве случаев их череп удлинен, глазницы 
расположены примерно посредине, теменное*  
отверстие почти всегда сохраняется. Носовое 
отверстие, расположенное почти терминально 
у ареооцелидий, смещается назад у морских 
форм — плакодонтов и завроптеригий. Арео- 
сцелидии сохраняют 'примитивное нёбо с уз­
кими межптеригоидными ямами, но у плезио­
завров от последних остаются лишь неболь­
шие щели, а у нотозавров и плакодонтов кры­
ловидные кости полностью смыкаются по 
срединной линии. Вторичного нёба нет. Верх­
няя крыловидная кость с широким основани­
ем. Квадратная кость высокая, неподвижная. 
Околозатылочные отростки хорошо развиты, 
но обычно соединяются ние с квадратной 
костью, 'а с чешуйчатой. 'Базисфеноидные буг­
ры обычно хорошо развиты. Надвисочная, 
а обычно и квадратноскуловая кости у пла­
кодонтов и завроптеригий утрачены. Височная 
яма у некоторых нотозавров (Pachipleurosau- 
ridae) и плакодонтов (Hcnodus) почти полно­
стью зарастает. У плезиозавров межчелюст­
ные кости разрастаются между носовыми ко­
стями и достигают лобных; теменная кость у 
них резко сужается и часто становится непар­
ной. У нотозавров иногда непарной становит­
ся лобная кость. Слуховая косточка, ареосце- 
лидий идет от ушной капсулы к квадратной 
кости, у завроптеригий и плакодонтов она не 
известна. Нижняя челюсть обычно с хорошо 
развитым засочленовным отростком. У плако­
донтов и завроптеригий в большинстве случа­
ев развит и венечный отросток. Зубы обычно 
текодонтные. У плакодонтов небные зубы рез­
ко разрастаются и уплощаются, у завропте­
ригий они, за одним исключением, отсутст­
вуют.

У ареосцелидий и плакодонтов позвонки 
обычно амфицельные, часто со свободными 
интерцентрами, а у завроптеригий позвонки 
почти всегда платицельные. У ареосцелидий 
Trilophosaurus шейные и хвостовые позвонки 
процельные, а туловищные — платицельные. 
У завроптеригий невральные дуги, как пра­
вило, не прирастают к телам позвонков. Шей­
ные позвонки ареосцелидий удлинены, число 
их равно 5—10. У завроптеригий шейные по­
звонки укорочены, но число их в большинстве 
случаев резко увеличено и может достигать 
76 (Elasmosaurus). Спинных позвонков до 
30, крестцовых два — шесть, хвостовых — до 50. 
Туловищные ребра, как правило, одноголов­
чатые, причем они сочленяются не с телами, 
а с невральными дугами позвонков. У многих 
ареосцелидий и завроптеригий шейные ребра 

остаются двухголовчатыми, у плакодонтов 
одноголовчатыми бывают и шейные ребра.

■Пояса конечностей пластинчатые, расши­
ренные вентрально у морских форм. Клейт­
рум отсутствует, за возможным исключением 
Petrolacosaurus. У ареосцелидий, по-видимому, 
имелось два коракоида. Грудина плакодонтов 
и завроптеригий не окостеневает, межключица 
у них обычно треугольная, ключичная дуга 
обычно мощная. У завроптеригий коракоиды 
соприкасаются друг с другом на значительном 
протяжении. Конечности ареосцелидий длин­
ные, тонкие, у завроптеригий и плакодонтов 
предплечье и голень укорочены и конечности 
становятся ластовидными. У плезиозавров ко­
сти предплечья и голени по длине лишь немно­
гим превышают косточки кисти и наблюдается 
гиперфалангия. Брюшные ребра хорошо раз­
виты у всех синаптозавров. В коже некоторых 
нотозавров сохраняются костные чешуйки, у 
многих плакодонтов развивается кожный пан­
цирь и тело становится черепахообразным. 
Известны синаптозавры с верхнего карбона 
или с нижней перми по верхний мел.

Принципы систематики
Синаптозавры включают три отряда: Агео- 

scelidia, Sauropterygia и Placodontia. Это раз­
деление основано на строении нёба, шейного 
отдела позвоночника и конечностей. Ареосце- 
лидии отличаются примитивным нёбом с уз­
кими межптеригоидными ямами, несколько 
удлиненной шеей и конечностями «наземного» 
типа, плакодонты — закрытым нёбом с давя­
щими небными зубами, короткой шеей и ла­
стовидными конечностями. Завроптеригий об­
ладают в той или иной степени закрытым нё­
бом, удлиненной шеей со значительно увели­
ченным число шейных позвонков и ластовид­
ными конечностями (обычно с гиперфалан- 
гией).

Историческое развитие
Древнейшие животные, условно относимые 

к синаптозаврам (ареосцелидия Petrolacosau­
rus), описаны из верхнего карбона США. 
Ареосцелидии всегда оставались очень мало­
численной группой. В перми и триасе они рас­
селяются по Европе и Африке и вымирают в 
раннем е левую эпоху. Из верхней перми Мада­
гаскара известны формы, переходные к зай- 
роптеригиям, но настоящие завроптеригий 
появляются лишь в раннетриасовую эпоху — 
почти одновременно :в Китае и 3.. Европе. Од­
новременно в 3. Европе появляются плакодон­
ты, вымершие уже к началу юры. Интересно,
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ СИНАПТОЗАВРОВ

Систематйческие группы
Карбон Пермь Триас Юра Мел

Сний' хТий Нняя' “яя‘ ниТ сред­
ний неий' няя

сред­
няя ннй‘ Вний'

SYNAPTOSAUR I А
AREOSCELIDIA
Araeoscelidoidei

Petrolacosauridae ....
Araeoscelidae..................
Weigeltisauridae . . . .

Trilophosauria]
Variodentidae.................
Trilophosauridae . ..

Pleurosauria 
Pleurosauridae . . . .

SAUROPTERYGIA
Nothosauria

Lariosauridae . '
Pachypleurosauridae .
Simosauridae...................

?

?

—

? —
Nothosauridae................

Plesiosauria
Pistosauroidea

Cymatosauridae . . . .
Pistosauridae..................

Plesiosauroidea
Plesiosauridae.................
Cryptocleididae . . . .
Brancasauridae...............

?
—

?

Elasmosauridae .... .

?

?

Pliosawoidea 
Leptocleididae........
Polycotylidae.................
Trinacromeriidae . . . . 
Pliosauridae.....................
Brachaucheniidae . . .

PLACODONTIA
Placodontoidei 

Helveticosauridae . . . 
Placodontidae.

Cyamodontoidei 
Cyamodontidae...............
Placochelydae.................

Henodontoidei
1 Henodontidae.........................

—
—

—

что, за исключением трех родов нотозав- 
ров из .Китая и Японии и одного рода плезио­
завров из США, все триасовые завроптеригии 
и плакодонты известны лишь из 3. Европы и 
Средиземноморского бассейна. Юра — время 
расцвета плезиозавров, известных в то время 
главным образом из Европы. В мелу центр 
эволюции плезиозавров перемещается в 
С. Америку, где они достигают значительного 

разнообразия. Юрские и меловые завроптери­
гии расселились по всей Земле и известны со 
всех материков, кроме Антарктиды. К началу 
кайнозоя завроптеригии быстро вымирают.

Вопрос о происхождении синаптозавров до 
сих пор еще не ясен. Ареосцелидии имеют 
много общего в строении затылочной и височ­
ной областей черепа с капториноморфными 
котилозаврами и примитивными синапсидами. 
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Как и последние, палеозойские ареосцелидии 
обладают двумя коракоидами, и сейчас стало 
почти общепринятым представление о проис­
хождении ареосцелидий именно от капторино- 
морфов или,— что менее вероятно,— от при­
митивнейших синапсид. Однако имеются 
серьезные основания сомневаться в генети­
ческом единстве подкласса синаптозавров, 
и Уотсон (Watson, 1957), например, считает, 
что завроптеригии и плакодонты стоят бли­
же к диапсидам, чем к ареосцелидиям. Кос­
венно в пользу этого говорит и сохранение у 
некоторых нотозавров (Simosaurus) рудимен­
та ушной вырезки амфибийного типа (Kuhn- 
Schnyder, 196'1). Положение околозатылоч­
ных отростков, направленных у завроптеригий 
и плакодонтов к чешуйчатой кости, примерно 
как и у батрахозавров, а не к квадратной ко­
сти, как у большинства пресмыкающихся, 
свидетельствует о весьма раннем обособле­
нии этих отрядов от общего ствола пресмы­
кающихся. Некоторые общие признаки завро- 
птеригий и плакодонтов '(например, закрытое 
нёбо, утрата надвпсочной кости), как будто, 
позволяют говорить об общности их проис­
хождения. Однако недавно >Кун — Шнидер 
(Kuhn — Schnyder, 1960, 1961) пришел н выво­
ду о том, что завроптеригии и плакодонты рез­
ко обособлены друг от друга. По его мнению, 
завроптеригии происходят от древнейших ди­
апсид, вторично утративших нижнюю височную 
дугу, а плакодонты—от капториноморфных 
котилозавров.

Экология и тафономия
Находки ареосцелидий сравнительно редки 

и приурочены главным образом к «красным 
слоям» США, Африки и к красноцветам 3. Ев­
ропы. Обычно находят отдельные кости, но 
иногда и целые скелеты. При захоронении 
происходил некоторый перенос трупов, более 
значительный для южноафриканских место­
нахождений. Вмещающие породы представле­
ны песчаниками, известняками, мергелями, а в 
мезозойских местонахождениях — также и 
сланцами. Осадки, как правило, пресноводно­
го происхождения, а в типично морских из­
вестняках захоронены лишь верхнеюрские 
Pleurosauridae.

Остатки плакодонтов находят в сланцах и 
известняках морского триаса 3. Европы. Сов­
местно с ними иногда обнаруживают и зав­
роптеригий, но главные местонахождения по­
следних приурочены к морской нижней и 
верхней юре Европы и к морскому верхнему 
мелу США. В этих областях зачастую нахо­
дят целые скелеты плезиозавров, в то время 
как в других районах обычно встречаются 

лишь отдельные кости и фрагменты черепов. 
Вмещающие породы представлены известня­
ками, сланцами и мергелями. Верхнемелового 
Elasmosaurus находили в США в известняках 
пресноводного происхождения, совместно с 
остатками пресноводных черепах, крокодилов 
и динозавров.

Экологически синаптозавры разнообразны. 
Большинство ареосцелидий —■ длинношеие 
ящерицеобразные наземные формы, иногда 
переходящие к древесному образу жизни. Пи­
тались они обычно мелкими беспозвоночными. 
Типичными растительноядными, возможно, 
были верхнетриасовые Trilophosauridae — 
крупные формы, напоминающие по облику 
кошку. Их зубы были резко расширены попе­
речно. Trilophosauridae, по-видимому, были 
способны к лазанию по деревьям и питались 
листьями. Поздние ареосцелидии — Pleurosau­
ridae (верхняя юра 3. Европы) — перешли к 
жизни в морях.

Плакодонты представлены дюгоне- и чере- 
пахообразными морскими животными с давя­
щими небными зубами. Более примитивные 
представители их были лишены панциря и 
обладали сильными хватательными резцами, 
использовавшимися ими, по-видимому, для 
отрывания от субстрата брахиопод. Некото­
рые плакодонты (Henodus) утрачивали зубы 
и переходили' к питанию планктоном.

Основную группу синаптозавров составляли 
завроптеригии. Типичные завроптеригии юры 
■и мела разделялись на две главные группы: 
пелагических плиозавров (Pliosauroidea) с 
короткой шеей, большой головой и сильными 
зубами, и обитавших в прибрежных водах 
собственно плезиозавров (Plesiosauroidea) с 
очень длинной шеей и маленькой головой. 
К числу плиозавров принадлежали многие 
опаснейшие морские хищники мезозоя, дости­
гавшие в длину 10—12 м. Настоящие плезио­
завры были менее подвижными и менее опас­
ными хищниками, хотя их представители и до­
стигали в длину 16 м. Все же находка скелета 
мезозавра Clidastes внутри скелета Plesiosau­
rus gulo указывает на то, что и плезиозавры 
были способны выдерживать бой с другими 
хищниками. Некоторые плеозиозавры (Elasmo­
saurus) заходили в пресноводные бассейны. 
Завроптеригии триаса были менее специали­
зированы, ню и среди них намечено разделе­
ние на короткошеих (Pachipleurosauridae) и 
длинношеих (Nothosauridae). Плавали все 
завроптеригии. с помощью парных конечно­
стей.

Внутри скелетов завроптеригий. зачастую 
находят гастролиты. Иногда допускают, что 
завроптеригии были живородящими.
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Биологическое и геологическое значение

Адаптации синаптозавров позволяют про­
следить параллельное развитие черепахооб­
разных (плакодонты) и ящериц еобразиых 

■ (ареосцелидии) форм. Завроптеригий играли 
в юре и мелу большую роль в экономике при­
роды и наряду е ихтиозаврами, мезозаврами 
и акулами были основными морскими хищни­
ками того времени. Адаптации завроптеригий 
уникальны.

Стратиграфическое значение синаптозавров 
сравнительно невелико, так как их остатки в 

большинстве случаев редки. В этом отноше­
нии важны лишь завроптеригий, обильные в 
морской юре Европы и ,в морском мелу С. Аме­
рики. Географическое распространение арео­
сцелидий дает некоторые указания на бли­
зость пермских фаун Ю. Африки, 3. Европы и 
С. Америки.

Интерес представляет крайне узкое распро­
странение плакодонтов, известных лишь из 
триаса бассейна Средиземного моря. С ними 
почти совпадает распространение нотозавров, 
но в последние годы находки их отмечены в 
триасе Японии и Китая.

ОТРЯД AREOSCELIDIA. АРЕОСЦЕЛИДИИ

Весьма разнородные синаптозавры, сохра­
няющие неспециализированные пятипалые 
конечности и примитивное нёбо с умеренно 
развитыми межптеригоидными ямами и под­
вижным базиптеригоидным сочленением. Че­
реп, как правило, длинный, узкий, высокий. 
Ноздри обычно терминальные, глазницы 
округлые. Лобные кости достигают верхнего 
края глазницы; надвисочная кость обычно со­
храняется. В некоторых случаях известны 
таблитчатая и заднетеменные кости. Квадрат­
носкуловая кость хорошо развита. Базипте- 
ригоидные отростки и базисфеноидные бугры 
хорошо выражены. Слуховая косточка обычно 
массивная и идет от слуховой капсулы к 
квадратной кости. Зубы акродонтные или 
плевротекодонтные, реже текодонтные. По­
звонки амфицельные, как исключение (Tri­
lophosaurus), процельные или платицельные; 
часто сохраняются свободные интерцентры. 
Позвонков 5—10 шейных, обычно около 
20 спинных, два крестцовых и около 50 хво­
стовых; шейные позвонки, как правило, удли­
нены и в полтора — два раза длиннее туло­
вищных; в совокупности шейный отдел позво­
ночника обычно явно длиннее черепа. Ребра 
длинные, тонкие, шейные — обычно двухго­
ловчатые, с сильно развитым бугорком, зача­
стую одноголовчатые, сочленяющиеся с диа- 
пофизами. Пояса конечностей примитивные, 
пластинчатые; коракоид не вырезанный; иног­
да имеется два коракоида. У примитивных 
форм суставная поверхность плечевого сустава 
винтообразная. Тазовый пояс обычно без ти- 
роидного отверстия. Конечности, как правило, 
длинные, тонкие. Плечевая кость примитивна, 
с обоими эпикондилярными отверстиями; 
у специализированных форм они могут исче­
зать. В стопе обычно сохраняется централь­
ная кость, плюсневая кость I пальца иногда 
бывает крючковидной. Формула фаланг:

2, 3, 4, 5, 3(4). Брюшные ребра обычно хоро­
шо развиты. В. карбон — н. мел. Три подотря­
да: Areoscelidoidei, Trilophosauria и Pleuro- 
sauria. Степень родства двух последних с ти­
пичными ареосцелиднями неясна.

ПОДОТРЯД ARAEOSCELIDOIDEI
Небольшие наземные животные с амфи­

цельными позвонками и хорошо развитыми 
парными конечностями. Ноздри терминальные. 
Слезная кость, как правило, хорошо развита 
и достигает края ноздри Надвисочная кость 
сохраняется. Небные зубы хорошо развиты. 
Шея удлиненная. В изученных случаях име­
ются два коракоида. В. карбон — н. триас. 
Три семейства.

СЕМЕЙСТВО PETROLACOSAURIDAE PEABODY, 
1952

Ареосцелидии со сравнительно короткой 
шеей, не превышающей длины черепа, с ши­
роким треугольным парасфеноидом, полно­
стью перекрывающим базисфеноид, и с зуба­
ми на небных и крыловидных костях и на па­
расфеноиде; размеры — около 0,75 м. Глаз­
ницы расположены в срединной части чере­
па. Имеются неясные указания на наличие 
нижней височной ямы. Небное отверстие меж­
ду наружной крыловидной и небной костями 
хорошо развито. Надвисочная кость большая. 
Челюстное сочленение расположено примерно 
на уровне затылочного. Крыловидная кость 
несет три ряда зубов; поперечный отросток 
крыловидной кости направлен наружу и про­
ходит на уровне задней четверти черепа. Зубы 
конические, субтекодонтные или плевродонт- 
ные. Шейных позвонков шесть, спинных — 
около 20. Шейный отдел по длине лишь слег­
ка превышает треть туловищного. Тело ат­
ланта не прирастает к эпистрофею. Ребра
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Юем

Рис. 286. Petrolacosaurus kansensis Lane.
Реконструкция. В. карбон США (Peabody, 1952)

двухголовчатые. В плечевом поясе сохраняет­
ся клейтрум. Подвздошная кость направлена 
дорсально. Длинные кости конечностей тон­
кие; плечевая кость с эктэпикондилярным от­
верстием. В стопе свободной промежуточной 
кости нет, намечено пнтертарзальное сочле­
нение. Пятая плюсневая - кость некрючковид­
ная. В. карбон.

Иногда это семейство сближают с котило­
заврами (Watson, 1957), а иногда с эозухиями 
(Peabody, 1952). Ромер (Romer, 1956) отно­
сит его к офиакодонтным пеликозаврам.

Petrolacosaurus Lane, 1945 ( —7 Podargo- 
saurus Lane, 1945). Тип рода — Petrolacosau­
rus kansensis Lane, 1945; в. карбон (слои ко- 
немо), США (Канзас). Череп удлиненный. 
Задний край парасфеноида прямой. Квадрат­
ная кость высокая. Из небных зубов самый 
мощный ряд проходит по поперечному отрост­
ку крыловидной кости, остальные два ряда 
сближены друг с другом и переходят на неб­
ную кость. Зубы развиты также на роструме 
парасфеноида. Челюстные зубы почти равны 
по длине. Длина шейных позвонков лишь на 
треть превышает длину туловищных. Спин­
ных позвонков 21. Остистые отростки шей­
ных позвонков удлиненные, спинных — 
короткие и высокие. Головка и бугорки туло­
вищных ребер сближены и соединены греб­
нем. Брюшные ребра хорошо развиты. Клю­
чица расширена вентрально. Подвздошная 
кость наверху расширена; лобковая кость 
непрободенная. Предплечье и голень почти в 
полтора раза длиннее плеча и бедра. В кисти 
имеются две центральные косточки и пять ди­
стальных, в стопе — одна центральная и че­
тыре дистальных (рис. 286). Один вид.

СЕМЕЙСТВО ARAEOSCELIDAE WILLISTON, 1910

Небольшие, по-видимому, насекомоядные 
животные с удлиненной шеей; размеры до 
50 см (без хвоста). Череп удлиненный, глаз­
ницы расположены в его срединной части. 

Височная яма ограничена теменной, заглаз­
ничной и надвисочной костями; ее края мо­
жет достигать и чешуйчатая кость. Имеется 
теменное отверстие. Слезная кость достигает 
края ноздри. Чешуйчатая кость широкая, че­
тырехугольная. Крыловидная кость покрыта 
зубами; ее поперечные фланги идут косо 
вперед, достигая середины черепа; квадрат­
ная ветвь сочленяется с верхним концом очень 
высокой квадратной кости. Слуховая косточ­
ка массивная, пронизанная отверстием, с верх­
ним отростком, идет от овального окна к 
квадратной кости. Нижняя челюсть с широ­
ким венечным отростком. Зубы конические, 
субтекодонтные. Позвонки, пронизанные хор­
дой, со свободными интерцентрами. Шейных 
позвонков семь —■ девять, спинных — около 
20. Шейные ребра (за исключением двух- 
трех задних) одноголовчатые, передние туло­
вищные — двухголовчатые, но задние туло­
вищные ребра утрачивают головку и стано­
вятся одноголовчатыми. Шейный отдел по 
длине равен по крайней мере половине туло­
вищного. Имеются два коракоида и окостене­
вающая грудина. Длинные кости конечностей 
тонкие. Плечевая кость с экт- и энтэпиконди- 
лярным отверстием. Бедро S-образно изогну­
то. В стопе намечено интертарзальное сочле­
нение. Плюсневая кость V пальца некрючко- 
видная. Н. пермь (и н. триас?). Два-три рода. 
Уотсон (Watson, 1957) сближает Araeoscelidae 
с Synapsida, Вон (Vaughn, 1955) —с каптори- 
номорфными котилозаврами.

Araeoscelis Williston, 1910 (= Ophiodei- 
rus Broom, 1914; = Tomicosaurus Hay, 1929). 
Тип рода — Araeoscelis gracilis Williston, 
1910; н. пермь (свита клир-форк), США (Те­
хас). Стройные, возможно, лазающие живот­
ные со слабо выраженной гетеродонтностью: 
передние зубы конические, с острыми верши­
нами, задние расширены поперечно и у осно­
вания острого зубца вершины имеют площад­
ку, расположенную на верхнечелюстных зубах 
у язычного, а на нижнечелюстных — у губного
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Рис. 287. Araeoscelis casei (Broom):
a — реконструкция (XO,3); череп: б — сверху, в — сбоку, г— снизу. Н. пермь США (Vaughn, 1955)

края зуба. Носовые кости вклиниваются меж­
ду лобными; чешуйчатая кость достигает края 
височной ямы. Имеются парные заднетемен­
ная и таблитчатая кости. Небная ветвь кры­
ловидной кости с двумя рядами зубов, разде­
ленными желобком; зубы покрывают и попе­
речные фланги крыловидной кости. Вен­
тральная поверхность базисфеноида прикры­
та снизу парасфеноидом. На переднечелюст­
ной кости два зуба, на челюстной —не бо­

лее 20. Позвонки с горизонтальными зигапо- 
физами и 'низкими остистыми отростками; 
спинных позвонков 22. Длина шеи более чем 
вдвое превышает длину головы; длина сред­
него шейного позвонка почти вдвое превыша­
ет длину среднего спинного позвонка; высота 
средних шейных позвонков не превышает 
половины длины последних. По-видимому, 
имелась способность к автотомии хвоста (как 
у ящериц). Длинные кости конечностей по­
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лые; предплечье и голень длиннее плеча и 
бедра. В стопе хорошо выражено интертар­
зальное сочленение. Брюшные ребра неизвест­
ны (рис. 287). Два вида. Н. пермь США (Те­
хас).

Kadaliosaurus Credner, 1889 (= Cadalio- 
saurus Boulenger, 1891). Тип рода—Kadalio- 
saurus priscus Credner, 1889; н. пермь, Гер­
мания.

? Aenigmasaurus Parrington, 1953. Тип 
рода—A. grallator Parrington, 1953; н. триас 
(зона Lystrosaurus), Ю. Африка. Известен 
только по посткраниальному скелету. Между 
туловищными позвонками сохранялись сво­
бодные интерцентры, но тела позвонков не 
были прободенными. Крестцовые диапофизы 
резко расширены, гемальные отростки удли­
нены и расширены на конце. Туловищные ре­
бра утратили головку и сочленяются только с 
диапофизами, что отличает Aenigmasaurus от 
остальных ареосцелидий. В плечевом поясе 
два коракоида. Длинные кости конечностей 
пустотелые. Эпифизы плечевой кости поверну­
ты под углом 90° друг к другу; энтэпиконди- 
лярное отверстие отсутствует. Один вид. Пар- 
рингтон рассматривает Aenigmasaurus в каче­
стве производного ствола Captorhinomor- 
pha —Synapsida.

СЕМЕЙСТВО WEIGELTISAURIDAE KUHN, 1939
(= Palaeochameleontidae Romer, 1934)

Небольшие животные с треугольным чере­
пом, сжатым с боков телом, тонкими ребрами 
и стройными конечностями; размеры до 1 м. 
Глазницы и височные ямы крупные. Кости 
заднего и нижнего краев черепа снабжены на­
правленными назад шипами, образующими 
«воротник». Нижняя челюсть сравнительно 
тонкая; венечный отросток рудиментарный; 
челюстное сочленение расположено впереди 
затылочного. Зубы акродонтные, тонкие, ко­
роткие, 'слегка изогнутые назад. Позвонки 
удлиненные. Туловищные ребра однюголовча- 
тые. Брюшные ребра неизвестны. Возможно, 
древесные животные. В. пермь. Хюне (Huene, 
1956) относит это семейство к эозухиям.

Weigeltisaurus Kuhn, 1939 (= Palaeocha- 
meleo Weigelt, 1930). Тип рода—Palaeocha- 
meleo jaekeli Weigelt, 1930; в. пермь, Герма­
ния. Некрупные животные — длиной до 40 см 
(без хвоста). Височная яма крайне увеличена 
и снизу ограничена чешуйчатой и сросшими­
ся квадратноскуловой и скуловой костями. 
Самостоятельных слезной и заднелобной ко­
стей нет; лобная кость достигает верхнего 
коая глазницы. «Воротник» образован выро­

стами чешуйчатой, квадратноскуловой и те­
менной костей. Носовая кость явно длиннее 
лобной; тело теменной кости крайне сужено ш 
не превышает в ширину 4 мм при черепе дли­
ной 60 мм. Челюстное сочленение расположе­
но на уровне переднего края височной ямы. 
Угловая кость заметна снаружи лишь в самом 
заднем углу нижней челюсти; пластинчатая 
кость занимает более половины длины нижней 
челюсти и целиком расположена на ее внут­
ренней стороне; симфиз нижней челюсти обра­
зован связкой. В каждой ветви челюсти около 
35 зубов. Ребра достигают в толщину лишь 
1 мм при длине 11 мм. Конечности по длине

Рис. 288. Weigeltisaurus jaekeli (Weigelt).
Череп боку- В. пермь Германии (Kuhn, 1939)

примерно равны друг другу, относительно ко- 
роткие; плечо в 4,4 раза длиннее спинного по­
звонка, бедро — в 4,8 раза. Бедренная кость 
прямая (рис. 288). Один вид.

Coelurosauravus Piveteau, 1926; в. пермь 
Мадагаскара.

ПОДОТРЯД TRILOPHOSAURIA
Животные с массивным черепам и расши­

ренными попе-еч-ю щечными зубами. Ноздри 
терминальные Позвонки платицельные или 
процельные. Шея умеренной длины Парные 
конечности ■ хогошо развиты. Имеется только 
один коракоид. В. триас и н. мел. Два се­
мейства.

Судя по некоторым признакам, трилофозав- 
ры обладали барабанной перепонкой, и поэто­
му Уотсон (Watson, 1957) сближает их с ле- 
пидозаврами.

СЕМЕЙСТВО VARIODENTIDAE TATARINOV, , 
FAM. NOV.

Зубы развиты по всей длине челюстей, и ро- ’• 
гового клюва нет. Передние зубы простые, 
конические, полуплевродонтные по способу 
прикреплению. Задние зубы резко расширены 
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поперечно и расположены в неглубоких аль­
веолах. В. триас.

Variodens Robinson, 1957. Тип рода — 
T. inopinatus Robinson, 1957; в. триас. Англия. 
Описан по неполной нижней челюсти длиной

Рис. 289. Variodens inopinatus Robinson.

Англии (Robinson, 1957)

около 2 см, несущей спереди шесть простых 
конических зубов, два переходных по типу 
между передними и щечными и девять резко 
расширенных поперечно щечных зубов. Каж­
дый щечный, зуб несет по три бугорка, из ко­
торых наиболее развит средний (рис. 289). 
Один вид.

СЕМЕЙСТВО TRILOPHOSAURIDAE J. GREGORY, 
1945

Череп короткий и высокий; глазницы рас­
положены в его средней части; теменного 
отверстия нет. Квадратная кость высокая, вы­
резанная сзади; в ее вырезке, по-видимому, 
помещалась барабанная перепонка. Базисфе- 
ноидные бугры массивные. Челюстное сочлене­
ние расположено немного ниже и слегка по­
зади затылочного; мыщелок квадратной кости 
расширен поперечно. Нижняя челюсть с силь­
ным засочленовным отростком. Передние 
зубы утрачены и замещены роговым «клю­
вом», покрывающим расширенные предчелю­
стные кости и передний конец нижней челю­
сти. Шейных позвонков семь, спинных 17, 
крестцовых два, хвостовых около 40. Шея не 
более чем в полтора раза длиннее головы; 
шейные позвонки по длине заметно не превы­
шают спинных. Спинные позвонки платицель- 
ные, остальные — процельные. Передние ту­
ловищные ребра двухголовчатые, остальные — 
одноголовчатые. Лопатка без акромиального 
отростка; коракоид пронизан отверстием. Се­
далищная и лобковая кости не разделены 
отверстием. Кости конечностей умеренной 
длины; плечевая и бедренная кости длин­
нее костей предплечья и голени. Имеется 

Рис. 290. Trilophosaurus buettneri Case:
я -- рек011С1|.укция; череп; б — сбоку, в — снизу; г — ннжняя челюсть снаружи. В. гриас США (J. Gregory. 1945)
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энтэликондилярное отверстие. Пястная кость 
V пальца крючковидная. Брюшные ребра хо­
рошо развиты. В. триас-—н. мел. По-видимо­
му, растительноядные животные.

Trilophosaurus Case, 1928. Тип рода — 
T. buettneri Case, 1928; в. триас, США (Кан­
зас). Крупное животное — размером до 2,5 м. 
Зубы с тремя расположенными на одной пря­
мой бугорками, соединенными острым режу­
щим гребнем; средний бугорок наиболее вы­
сокий. В каждой челюсти по 12—15 зубов; 
крайние зубы малы; ширина средних зубов в 
3—4 раза превышает их длину в передне-зад­
нем направлении. Зубы нижней челюсти вхо­
дят в промежутки между верхнечелюстными 
зубами. Высота черепа в области челюстного 
сочленения составляет до 0,7 его общей дли­
ны; височные ямы крупные и разделены те­
менным гребнем. Затылочный мыщелок лежит 
чуть ниже середины высоты мозговой короб­
ки; базисфеноидные бугры и базиптеригоид­
ное сочленение расположены намного ниже за­
тылочного мыщелка. Кости черепа в значи­
тельной степени срастаются, и швы между 
ними различимы с трудом. Позвонки со сво­
бодными интерцентрами. Шейные позвонки с 
дополнительными отростками, расположенны­

ми между задними зигапофизами. Хвост длин­
ный; хвостовые позвонки с длинными гёмапо- 
физами. Конечности умеренной длины, с силь­
но сжатыми с боков ногтевыми фалангами. 
В стопе имеется самостоятельная центральная 
косточка (рис. 290). Один вид.

Tricupsisaurus Robinson, 1957; в. триас Анг­
лии. Toxolophosauriis Olson, 1959; н. мел. 
США.

ПОДОТРЯД PLEUROSAURIA
(= Acrosauria)

Средней величины угревидные морские пре­
смыкающиеся с короткой шеей, длинным, 
сжатым с боков хвостом и короткими парны­
ми конечностями, устроенными по типу ластов. 
Ноздри смещены назад, удлинены и располо­
жены у переднего края глаз. Надвисочная 
кость сохраняется. Слезная кость маленькая. 
Нёбо с зубами. Позвонки амфицельные. Име­
ется только один коракоид. В. юра. Одно се­
мейство.

Обычно эту группу сближают с ринхоце­
фалами и относят к лепидозаврам (Romer, 
1956; Huene, 1956). Однако плеврозавры обла­
дают лишь верхней височной ямой. Правда, 

Рис. 291. Pleurosaurus goldfussi Meyer;
скелет сверху; череп: б — сверху, в — сбоку. В. юра Франции (а — Lortet, 189 7; б,в —Ниеле, 1942)
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нижний край черепа в заглазничной области у 
них вырезан между скуловой и квадратной 
костями, но квадратноскуловая кость развита 
вполне типично, что не позволяет говорить о 
вторичной утрате нижней височной дуги. Мы 
условно относим эту группу к синаптозаврам.

’ СЕМЕЙСТВО PLEUROSAURIDAE LYDEKKER, 
1888

(= Acrosauridae Н. Meyer, 1861)

Череп с сильно удлиненной предглазничной 
частью, составляющей не менее половины его 
общей длины; предчелюстные кости удлине­
ны, и носовые отверстия сильно отнесены на­
зад; предносовая часть черепа составляет око­
ло 1,4 его общей длины. Нижний край черепа 
глубоко вырезан в заглазничной области. 
Предлобная кость идет от глазницы к ноздре; 
слезная кость маленькая. Имеется теменное 
отверстие. Зубы акродонтные, с расширенны­
ми основаниями и низкими коническими вер­
шинами. Предчелюстная кость и передний ко­
нец нижней челюсти лишены зубов. Шейных 
позвонков пять, спинных более 40, хвосто­
вых—около 100. Шейные позвонки уплощен­
ные, шея короче головы; хвостовые позвонки 
без поперечных отростков. Ребра одноголов­
чатые. Плечевая и бедренная кости длиннее 
костей предплечья и голени; кисть и стопа по 
длине примерно равны плечу и бедру. Общая 

длина конечностей не превышает 0,1 длины 
животного. Брюшные ребра многочисленные. 
Размеры — до 1,5 м. В. юра.

Хюне (Huene, 1956) относит это семейство 
к ринхоцефалам.

Pleurosaurus Н. Meyer. 1831 (= Anguisa- 
urus Munster, 1839; = Anguinosauriis Muns­
ter, 1840; = Saurophidium Gervais, 1871). Тип 
рода — Pleurosaurus goldfussi Н. Meyer, 1831; 
в. юра, Германия. Все тело покрыто крупными 
чешуйками, по медиодорсальной линии прохо­
дит ряд особенно крупных килевых чешуй. 
Между восходящим отростком предчелюстной 
кости и передним краем ноздри на поверх­
ность черепа выходит большая septomaxillare. 
Нижняя челюсть высокая, с длинным засо- 
членовным и небольшим венечным отростка­
ми. Передние зубы короче задних и располо­
жены более густо; вершинки задних зубов 
слегка изогнуты назад. Туловищные позвонки 
с широкими, а хвостовые — с узкими остисты­
ми отростками. Задние конечности явно длин­
нее передних. Плечевая кость без эпиконди- 
лярных отверстий. Плюсневая кость V пальца 
неискривленная. Пальцы мало дифференциро­
ваны по длине. С возрастом череп относитель­
но удлиняется, а парные конечности укорачи­
ваются (рис. 291). Четыре вида. В. юра. 3. Ев­
ропы.

Acrosaurus Н. Meyer, 1854; в. юра 3. Европы.

ОТРЯД SAUROPTERYGIA. ЗАВРОПТЕРИГИИ

Морские синаптозавры с удлиненной шеей 
и с ластовидными парными конечностями. Че­
реп низкий и широкий, с удлиненной заглаз­
ничной частью. Ноздри смещены назад от пе­
реднего конца морды; височная яма обращена 
дорсально; теменное отверстие сохраняется. 
Предчелюстные кости с сильно развитыми вос­
ходящими отростками, вклинивающимися 
между носовыми костями и часто достигаю­
щими лобных. Носовые и слезные кости ма­
ленькие или совсем не развитые. Теменные 
кости узкие. Челюстная кость удлиненная и 
идет назад до уровня височной ямы. Заглаз­
ничная часть черепа часто вырезана снизу; ску­
ловая часть короткая, квадратноскуловая 
обычно отсутствует. Заднетеменные и таблит­
чатые кости известны лишь у единичных но- 
тозавров (Simosaurus). Межптеригоидные 
ямы малы или отсутствуют совсем; хоаны раз­
делены сошниками, с которыми сзади соеди­
няются крыловидные кости. Базиптеригоид- 
ные отростки редуцированы и сочленение 

крыловидных костей с основанием черепа не­
подвижное. Небные кости широко разобщены 
передней частью крыловидных; наружные кры­
ловидные кости хорошо развиты, верхние 
крыловидные имеют широкое основание и на­
верху достигают крыши черепа. Боковых от- 
ростков'крыловидных костей нет. Околозаты­
лочные отростки направлены к чешуйчатым 
костям. Слуховая косточка, по-видимому, тон­
кая. Челюстное сочленение расположено ниже 
уровня зубного ряда. Нижняя челюсть длин­
ная и тонкая, с низким венечным и хорошо 
развитым засочленовным отростками. Небные 
зубы почти всегда отсутствуют. Челюстные 
зубы тонкие, изогнутые назад, с продольной 
ребристостью; передние зубы (хватательные) 
часто бывают значительно удлиненными. Поз­
вонки обычно, платицельные, без свободных 
интерцентров; у примитивных завроптеригий 
они иногда амфицельные. Тела позвонков 
короткие, соединенные с невральными дуга­
ми швом. Число шейных позвонков колеблется 
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от 13 до 76, спинных 17—30, крестцовых три — 
шесть, хвостовых — до 50. Шейные ребра 
обычно двухголовчатые, сочленяющиеся с те­
лами позвонков, но у многих меловых завро- 
птеригий обе головки срастаются. Туловищ­
ные и хвостовые ребра одноголовчатые, при­
чем туловищные сочленяются с невральными 
дугами, и хвостовые — с телами позвонков. 
Вентральные отделы поясов конечностей рас­
ширенные. Межключица маленькая или отсут­
ствует; коракоиды, а иногда и вентральные 
выросты лопаток соприкасаются по средней 
линии; грудина не окостеневает. Имеется не­
большое тироидное отверстие, по запиратель­
ное может отсутствовать. Плечевая и бедрен­
ная кости массивные, расширенные на конце; 
у примитивных форм сохраняется энтэпикон- 
дилярное отверстие. Кости предплечья и голе­
ни укорочены и уплощены; фаланги резко уко­
рочены, но сохраняют удлиненную форму. 
Парные конечности пятипалые, ластовидные, 
обычно с выраженной гиперфалангией. Брюш­
ные ребра хорошо развиты. Кожного панциря 
нет. Кольцо склеротики не развито. Триас — 
мел. Два подотряда.

Триасовые завроптеригии (нотозавры) в 
большинстве — небольшие земноводные жи­
вотные. Среди юрских и меловых завроптерн- 
гий известны гигантские формы, как, напри­
мер, плиозавры, достигавшие в длину более 
12 м и обладавшие мощными зубами. Такой 
же величины достигали и некоторые поздне­
меловые эласмозавры. В основном завропте­
ригии были жителями морей и океанов, но не­
которые формы, возможно, обитали в эстуа­
риях, а отдельные позднемеловые эласмозав­
ры проникали и в пресные воды.

Длинношеие плезиозавры с небольшой го­
ловой и сравнительно короткими конечностя­
ми, не приспособленными для быстрого и дол­
гого плавания, очевидно, обитали вблизи бе­
рега; длинная шея позволяла схватывать более 
подвижную добычу (главным образом рыбу) 
без перемещения тела. Большеголовые ко­
роткошеие плиозавры с длинными и мощными 
конечностями, приспособленными для быстро­
го и долгого плавания, обитали, несомненно, 
в открытых морях. Из них мощнозубые плио- 
завриды, охотившиеся за добычей у поверх­
ности моря, принадлежали к числу опасней­
ших морских хищников своего времени. Три- 
накромеры с заостренной длинной передней 
частью черепа, сравнительно мелкозубые, 
были приспособлены для ныряния на боль­
шие глубины, где охотились за крупными го­
ловоногими, подобно современным кашалотам.

Завроптеригии были распространены, веро­
ятно, во всех мезозойских морях: остатки их 

находят в мезозойских отложениях в Европе, 
Азии, Африке, С. и Ю. Америке, в Австралии 
и Новой Зеландии.

Классические местонахождения нижнеюр­
ских и среднеюрских плезиозавров, откуда 
впервые добыты скелеты этих удивительных 
животных, были открыты в Англии, в Дорсет­
шире. Позднее они были обнаружены и в верх­
неюрских отложениях (в оксфордских и ки- 
мериджских глинах). Наиболее богатые кол­
лекции плезиозавров — свыше 20 полных ске­
летов — хранятся в музеях Англии. В СССР 
разрозненные кости плезиозавров, главным 
образом позвонки, находили в верхнеюрских и 
меловых отложениях Подмосковья, Курской 
обл., Поволжья, Украины и Казахстана. 
В сланцевых рудниках Поволжья нередки на­
ходки скелетов плезиозавров и ихтиозавров; 
скопления костей небольших плезиозавров бы­
ли найдены в лейасовых и среднеюрских из­
вестняках и фосфоритах в Сибири, по р. Ви­
люю, а также в кернах скважин на побережье 
моря Лаптевых.

ПОДОТРЯД NOTHOSAURIA. 
НОТОЗАВРЫ

Примитивные завроптеригии с перепончаты­
ми конечностями, у которых ноздри располо­
жены примерно на середине расстояния меж­
ду концом морды и глазами, предчелюстные 
кости не достигают лобных, а крыловидные 
смыкаются по средней линии на всем протя­
жении. Череп треугольный, очень низкий, 
обычно заметно удлиненный в заглазничной 
области. Сохраняются носовые кости. Темен­
ные кости уплощенные, но узкие, не заходят 
вперед за уровень височной ямы; теменное от­
верстие расположено в задней части теменных 
костей. Иногда сохраняются заднетеменные и 
таблитчатые кости. Височная дуга узкая. Квад­
ратноскуловая кость сохраняется. Иногда име­
ются небные отверстия. Задняя височная яма 
маленькая. Задняя ушная кость самостоятель­
ная, околозатылочные отростки толстые 
и короткие, направленные косо вверх и нару­
жу. В одном случае (Simosaurus) описана 
рудиментарная ушная вырезка амфибийного 
типа. У некоторых форм в межглазничной об­
ласти мозговой коробки имеются окостенения. 
Засочленовный отросток нижней челюсти уме­
ренной длины. Зубы многочисленные, острые, 
передние часто удлинены. Иногда сохраняют­
ся небные зубы. Шейных позвонков 13—25,. 
спинных 17—28, крестцовых три —Шесть, хво­
стовых— до 50. Как исключение, позвонки 
бывают глубокоамфицельными (Partanosau- 
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rus), а невральные дуги сращены е телами 
позвонков (Proneusticosaurus). Между телами 
позвонков часто развиты дополнительные со­
членения (зигосфены и зигантры и как исклю­
чение— инфразигапофизы). Гемальные дуги 
иногда остаются парными. Шейные ребра 
цвухголовчатые, туловищные и хвостовые — 
Ьдноголовчатые; туловищные ребра сочленя­
ются с невральными дугами, а хвостовые — с 
телами позвонков. Туловищные ребра и поз­
вонки часто несут явные признаки пахиостоза. 
Вентральные отделы конечностей слабо рас­
ширены. Коракоиды с отверстием; они сопри­
касаются друг с другом лишь в своей задней 
части; лопатка не разрастается на вентраль­
ную сторону; ключичная дуга мощная; меж­
ключица треугольная, как исключение Т-образ­
ная. Лобковые и седалищные кости разделе­
ны умеренно развитым тироидным отверстием; 
лобковая кость прободенная. Парные конеч­
ности с удлиненным предплечьем и голенью, 
составляющими 0,5—0,7 длины плеча и бедра. 
Проксимальные косточки стопы увеличены. 
Фаланговая формула близка к нормальной, 
иногда наблюдается легкая гиперфалангия. 
Концевые фаланги, по-видимому, снабжены 
когтями. Плечевая кость обычно с энтэпикон- 
дилярным' отверстием и желобком над наруж­
ным мыщелком. Брюшные ребра многочислен­
ны и образуют до 50 поперечных рядов. Ното- 
завры были еще тесно связаны с сушей и вели 
амфибиотический образ жизни. Триас. Четыре 
семейства. Хюне (Huene, 1956) выделяют 
сем. Pachypleurosauridae в особый подотряд.

Недавно из триаса Китая было описано ма­
ленькое (длина тела ЗЗ см) водное пресмыка­
ющееся N anchangosaurus suni Wang, 1959. 
Оно было отнесено к завроптеригиям и выде­
лено в особые семейство и подотряд Nanchan- 
gosauroidea (Wang Kung-mu, 1959). От типич­
ных нотозавров N anchangosaurus отличается 
необычайно короткой шеей (9—10 позвонков), 
вдвое уступающей длине головы. К сожале­
нию, это животное известно только по отпе­
чатку. Во многом оно резко отличается от 
завроптеригий, и его строение мало изучено. 
Череп Nanchangosaurus имел резко удлинен­
ную предглазничную часть, верхние височные 
ямы были очень маленькими. Наличие одно­
головчатых туловищных ребер, соединяющихся 
не с невральными дугами, а с телами позвон­
ков, заставляет сомневаться в принадлежности 
Nanchangosaurus к синаптозаврам. Не ис­
ключено, что .в действительности Nanchango- 
saurus близко родственен примитивным вод­
ным триасовым ящерицам — талаттозаврам. 
Наличие или отсутствие нижней височной ямы 
осталось неизвестным.

СЕМЕЙСТВО LARIOSAURIDAE LYDEKKER, 
1889

Нотозавры с треугольным, несколько удли­
ненным черепом, хорошо развитыми небными 
отверстиями и больщими или умеренной вели­
чины височными ямами. Череп не сужен в но­
совой области; предчелюстные кости лишь 
слегка вклиниваются между носовыми; темен­
ные кости умеренной ширины. Квадратноску­
ловая кость большая. Челюстное сочленение 
расположено лишь слегка позади затылочно­
го. Зубы однородные, иногда передние зубы 
несколько удлинены. В некоторых случаях 
отмечают наличие продольного ряда зубов на 
крыловидных костях (Lariosaurus). Шея пре­
вышает длину головы примерно вдвое; хвост 
короткий, не достигающий длины туловища. 
Шейных позвонков около 20, спинных 20 —28, 
крестцовых три — пять, хвостовых 20—45. Как 
исключение, позвонки бывают глубокоамфи­
цельными (Partanosaurus). Ребра утолщен­
ные. Межключица треугольная, со слабым 
задним отростком. Передние конечности 
обычно несколько короче задних. Пле­
чевая кость прямая и округлая в сечении, ли­
бо изогнутая и уплощенная. Промежуточная 
кость кисти обычно велика и расположена 
между дистальными концами локтевой и лу­
чевой костей. Туловищные ребра и позвонки 
иногда с признаками пахиостоза. Триас.

Lariosaurus С u r i о n i, 1847 (= Macromiro- 
saurus Curioni, 1847; = Macromerosaurus Cor- 
nalia, 1854). Тип рода — Lariosaurus balsami 
Curioni, 1847; ср. триас (верхи ладинского 
яруса), С. Италия. Череп треугольный, со 
сравнительно тупой мордой, маленькой 
округлой глазницей и большой трапециевид­
ной 'височной ямой. Передний конец ноздои 
у переднего конца морды; предчелюстные кос­
ти вклиниваются между ноздрями. Слезная и 
предлобная кости достигают ноздри. Заглаз- 
ничная кость узкая; теменные кости с задне­
боковыми отростками, ограничивающими ви­
сочные ямы сзади и соединяющимися с на­
правленными внутрь отростками чешуйчатых 
костей. Нижняя челюсть с длинным засочле- 
повным отростком. По Артаберу (Arthaber, 
1924), наружный край задней части крыловид­
ных костей несет продольный ряд зубов, но 
Хюне (Ниепе, 1956) сомневается в их наличии. 
Передние челюстные зубы слегка удлинены. 
Шейных позвонков 20—21, спинных 20—22, 
крестцовых пять, хвостовых — до 45. Крестцо­
вые ребра дистально сильно расширены и со­
прикасаются друг с другом. Передние хвосто­
вые ребра расширены. Лопатка с дорсаль­
ным отростком, меж!ключица очень широкая.
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Рис 292. Lariosaurus balsami Curioni:
a — скелет сверху; череп: б — сверху, в — снизу. Ср. триас Швейцарии (а — Реуег, 1935; б, в — Arthaber, 1924)

Запирательное отверстие лобковой кости не­
замкнутое. Radiale и tibiale никогда не окосте­
невают. Фаланговая формула: 4,5,5,4—5, 3— 
для передней конечности и 2, 3, 4, 5, 4 — для 
задней. Брюшные ребра состоят из непарного 
срединного и двух парных боковых члеников. 
Размеры — до 1 im (рис., 292). Два вида. Ср. 
триас Италии и Швейцарии.

Nothosauravus Kuhn, 1948; н. триас Герма­
нии. Parthanosaurus Skuphos, 1893 (= Parta- 
nosaurus Skuphos, 1893; ? = Microcletosaurus 
Skuphos, 1893) —ср. триас Австрии. Neustico- 
saurus Seeley, 1882; ср. и низы в. триаса 3. Ев­
ропы.

Хюне (Huene, 1956) относит р. Neuticosau- 
rus к сем. Pachypleurosauridae, а Parthanosau­
rus — к сем. Nothosauridae.

СЕМЕЙСТВО PACHYPLEUROSAURIDAE NOPCSA, 
1928

Нотозавры со сравнительно коротким тре­
угольным черепом, резко расширенным в за­
глазничной части, с острой мордой и очень ма­
ленькими височными ямами. Череп не сужен 
в носовой области; небных отверстий и зубов 
на нёбе нет. Предчелюстные кости глубоко 
вклиниваются между длинными и узкими но­

совыми; теменные кости очень широкие. Квад­
ратноскуловая кость большая. Челюстное 
сочленение расположено немного позади заты­
лочного. Зубы однородные. Шея сравнительно 
короткая: превышает длину головы всего в 
полтора—два раза; хвост длинный. Шейных 
позвонков 13—21, спинных 20—24, крестцовых 
три — четыре, как исключение пять — шесть 
(Proneusticosaurus), хвостовых—-до 50. Меж­
ключица треугольная. Передние конечности по 
длине примерно равны задним или превыша­
ют их в полтора раза. Плечевая кость тонкая, 
прямая, округлая в сечении и расширенная по 
концам. Промежуточная кость кисти мала; 
расположена она перед локтевой костью. Чис­
ло фаланг часто несколько уменьшено. В ко­
же могут сохраняться мелкие костные чешуй­
ки. Туловищные позвонки и ребра всегда с 
четко выраженными признаками пахиостоза. 
Н. (?) — ср. триас. Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО PACHyPLEUROSAURINAE NOPCSA, 
1928

(=Pachypleuridae Lydekker, 1889)

Невральные, дуги не срастаются с телами 
позвонков. В крестце три — четыре позвонка, 
Н. (?) — ср. триас.
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Рис. 293. Pachypleurosaurus edwardsi (Cornalia):
a — пропорции животного; череп: б — сверху, в — снизу (XI); г — плечевой пояс; д — передняя конечность. Ср. триас 

Италии (Zangerl, 1939)

Pachypleurosaurus Broili, 1927 (= Pachyp- 
leura Cornalia, 1854). Тип рода — Pachypleura 
balsatni Cornalia, 1854; ср. триас (ладинский 
ярус), С. Италия. Череп с острой мордой, 
большой треугольной глазницей и крайне 
маленькой височной ямой, лишь немного пре­
вышающей по размерам теменное отверстие. 
В ушной и затылочной областях череп значи­
тельно сужен. Ноздри небольшие; предчелю­
стные кости заходят за уровень их заднего 
края; слезная кость не достигает ноздри. За­
глазничная кость широкая, с задним отрост­
ком, вклинивающимся в чешуйчатую кость. 
Крыловидные кости окаймляют весь задний 
край наружных крыловидных костей и широ­
ко прикрывают основание черепа. Шейных 
позвонков 18—21, спинных 17—24, крестцовых 
три — четыре. Передние шейные ребра сильно 
расширены. Запирательное отверстие обычно 
незамкнутое. Передняя конечность несколько 
длиннее задней. Число фаланг, по-видимому, 
уменьшено: по Пейеру (Peyer, 1932а), фалан­
говая формула для передней конечности—1, 

2, 3, 3, 2, для задней —2, 3, 3, 4, 2, но, соглас­
но Артаберу (Arthaber, 1924), число фаланг 
в обеих конечностях нормальное. Брюшные 
ребра из непарного срединного и парного бо­
кового члеников. В коже имеются костные 
чешуйки, местами перекрывающие дpyг друга. 
Размеры — до 1 м (рис. 293). Четыре — пять 
видов. Ср. триас Италии и Швейцарии.

Phygosaurus Arthaber, 1924; Psilotrachelo- 
saurus Nopcsa, 1928 ( = Psilotrachelosaurus 
Nopcsa, 1928); Elmosaurus Huene, 1957; Rhae- 
ticonia Broili, 1907 — все из ср. триаса 3. Ев­
ропы. Reichousaurus Young, 1958; ср. триас 
Китая. Из н. триаса Германии известна пле­
чевая кость нотозавра, относящегося, по-види­
мому, к этой же группе (Huene, 1951).

ПОДСЕМЕЙСТВО PRONEUSTICOSAURINAE HUENE, 
1948

(пот. transl. nov., ex Proneusticosauridae Huene, 1948)

Невральные дуги срастаются с телами поз­
вонков. В крестце пять — шесть позвонков. Ср. 
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триас. Известны лишь по фрагментарным ос­
таткам. Хюне (Huene, 1948, 1956) придает 
этой группе ранг семейства.

Proneusticosaurus Voltz, 1902 (=Dolicho- 
vertebra Huene, 1902); ? Lamprosauroides 
Schmidt, 1927 (= Lamprosaurus Н. Meyer, 
1860) —оба из ср. триаса Польши. Род Lamp­
rosauroides обычно относят к сем. Nothosauri- 
dae.

СЕМЕЙСТВО SIMOSAURIDAE NOPCSA, 1928

Нотозавры со сравнительно коротким чере­
пом, с широкой, округлой мордой и большой 
или умеренной величины височной ямой. Че­
реп не сужен в носовой области; небных 
отверстий и зубов на нёбе нет. Предчелюстные 
кости лишь слегка вклиниваются между носо­
выми. Теменные кости умеренной ширины; 
иногда они срастаются друг с другом. Сохра­
няются таблитчатые и заднетеменные кости. 
Скуловая кость удлиненная; впереди она до­
стигает слезной, сзади кончается свободно 
между челюстной и заглазничной костями. 
Квадратноскуловая кость редуцирована. Зубы

Рис. 294. Simosaurus gaillarti Meyer.
Череп: а —■ сверху, б — сбоку, в — снизу. Ср. триас 

Германии (Huene. 1903)

однородные. Челюстное сочленение располо­
жено явно позади затылочного. Шея превыша­
ет длину головы примерно вдвое; хвост длин­
ный. Шейных позвонков до 20, спинных до 25, 
крестцовых четыре — пять, хвостовых —до 50. 
Позвонки иногда с признаками пахиостоза; 
помимо зигосфенов и зигантров, они могут не­
сти инфрагизапофизы. Межключица Т-образ­
ная. Плечевая кость изогнутая. Ср. триас и 
низы в. триаса.

Simosaurus Н. Meyer, 1842 (? = Opeosau- 
rus Н- Meyer, 1855). Тип рода — Simosaurus 
gaillarti Н. Meyer, 1842; ср. триас (верхний 
раковинный известняк), Ю. Германия. Срав­
нительно крупная форма с черепом длиной до 
30 см и большой овальной височной ямой. Глаз­
ница треугольная, расположена в передней по­
ловине черепа. Носовые кости очень малень­
кие и не заходят за уровень переднего края 
предлобных костей; теменные кости сраста­
ются. Имеются маленькая заднетеменная яма 
и рудиментарная ушная вырезка амфибийно­
го типа. Нёбо с резцовыми отверстиями. Кры­
ловидные кости широко прикрывают основа­
ние черепа. Челюстное сочленение расположе­
но немного позади затылочного (рис. 294).Три 
вида. Ср. триас Германии и Франции, низы в. 
триаса Германии.

Conchiosaurus Н. Meyer, 1834 (= Condriosa- 
urus Н. Meyer, 1838); Anarosatirus Dames, 
1890; Dactylosaurus Giirich, 1884 (= Anoma- 
saurus Huene, 1902) —все из ср. триаса 3. Ев­
ропы. Ромер (Romer, 1956) условно относит 
сюда же .и род Corosaurus Case, 1936 из в. 
триаса США.

СЕМЕЙСТВО NOTHOSAURIDAE LYDEKKER, 1889

Нотозавры с удлиненным черепом, сужен­
ным в носовой области, с длинной шеей, пре­
вышающей длину голову вдвое — втрое, и с 
умеренной длины хвостом, незначительно пре­
вышающим по длине туловище. Морда обычно 
широкая. Небных отверстий и зубов на нёбе 
нет. Височные ямы большие. Лобная кость не­
парная; теменные кости очень узкие, иногда 
они также становятся непарными. Передние 
зубы всегда значительно удлинены. Шейных 
позвонков 20—25, спинных 20—25, крестцовых 
четыре — пять, хвостовых — около 40. Крест­
цовые ребра резко расширены и соприкасают­
ся на конце друг с другом. Межключица тре­
угольная. Передние конечности по длине 
слегка уступают задним. Плечевая кость всег­
да изогнутая, уплощенная. Энтэпикбндиляр- 
ное отверстие может отсутствовать. Промежу­
точная кость кисти большая, расположенная
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между дистальными концами локтевой и луче­
вой костей. Наблюдается легкая гипердакти- 
лия. Пахиостоза обычно нет. Триас.

Ceresiosqurus Peyer, 1931. Тип рода — 
С. calcagnii Peyer, 1931; ср., триас (ладин- 
ский ярус), Швейцария. Череп со сравнительно 
встрой мордой и относительно слабо выражен­
ным сужением в носовой области. Голова со­
ставляет около 0,1 общей длины, шея — около 
0,25, туловище и хвост — около 0,3 каждый. 
Глазницы округлые, большие; височные ямы 
овальные и ио размерам лишь немного превы­
шают глазницы. Предчелюстные кости захо­
дят далеко за уровень ноздри и слегка вкли­
ниваются между носовыми костями. Слезная 
и носовая кости не достигают ноздри. Крыло­
видные кости с боковыми отростками, прикры­
вающими снизу квадратную кость. Нижняя 
челюсть с хорошо выраженным засочленов- 
ным отростком. Шейных позвонков 25, спин­
ных 25, крестцовых четыре, хвостовых 41—42. 
Остистые отростки туловищных позвонков 
превышают высоту тела позвонка и постепен­
но переходят в невральные дуги. Передние 
шейные ребра сильно расширены, туловищ­
ные ребра с умеренно выраженными пахио- 
стозными изменениями. Межключица слегка 
вырезана сзади. Задний край коракоида вы­
пуклый. Подвздошная кость с задним отрост­
ком. Запирательное отверстие лобковой кости 
непрободенное. Плечевая кость дистально 
слегка расширена, с энтэпикондилярным от­
верстием. Кости предплечья и голени слегка 
уплощены: Дистальные фаланги упрощены и 
укорочены. Фаланговая формула: для задней 
конечности — 2, 3, 5, 6, 6. Брюшные ребра со­
стоят из непарного срединного и двух боковых 
члеников. Размеры до 1,25 см (рис. 295). Один 
вид.

Nothosaurus Munster, 1834 (= Dracosa- 
urus Munster, 1834; = Dracontosaurus Agas­
siz, 1846; = Kolposdurus Scuphos, 1893; = Oli- 
golycus Fritsch, 1894). Тип рода — Nothosa­
urus mirabilis Munster, 1834; ср. триас, Герма­
ния (Бавария). Череп с широкой округлой 
мордой и сильно выраженным сужением в но­
совой области. Глазницы овальные, малень­
кие, височные ямы овальные и по размерам 
превышают глазницы не менее чем вдвое. 
Предчелюстные кости не заходят за уровень 
заднего края ноздри; слезная и предлобная 
кости не достигают ноздри. Теменные 
кости очень узкие, с поперечным отростком,

Рис. 295. Ceresiosaurus calcagnii Peyer:
«—скелет сверху; б—-череп сверху (ХО,6). Ср. триас Швейцарии 

(Peyer, 1931)
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Рис. 296. Nothosaurus Munster:
a — череп N. procerus Schroeder; 6— череп N. procerus Schroe­
der снизу; в — плечевой пояс N. mirabilis Munster; г, д — ко­
неч ности N. raabi Schroeder. Ср. триас Германии (а, б, r— Art­

haber, 1924; в — Huene, 1952)

ограничивающими задний край височной ямы. 
Крыловидные кости с боковыми отростками, 
прикрывающими снизу квадратную кость. 
Нижняя челюсть с засочленовным отростком. 
Помимо четвертого и пятого зубов предчелю­
стной кости, значительно удлинены и два зуба 
на челюстной кости. Шейных позвонков 20—■ 
22, спинных около 20, крестцовых пять, хво­
стовых— около 30. Все ребра, по-видимому, 
одноголовчатые. Межключица со слабым зад­
ним отростком. Задний край коракоида вогну­
тый. Лобковая кость с запирательным отвер­
стием. Плечевая кость резко изогнутая, рас­
ширенная на конце. Кости предплечья и голе­
ни уплощенные. Фаланговая формула близка 
к нормальной. Брюшные ребра состоят из сре­
динного непарного и двух парных члеников. 
Размеры — до 3,5 м (рис. 296). Около 20 ви­
дов. Верхи н. триаса Германии, ср. триас 3. Ев­
ропы и Туниса, в. триас Австрии и Израиля.

? Kwangsisaurus Young, 1959; н. триас Ки­
тая. Paranothosaurus Peyer, 1939; ? Deirosau- 
rus Owen, 1854 — оба из ср. триаса 3. Европы. 
Metanothosaunis Yabe et Shikama, 1951; ср. 
триас Японии,

Условно к этому же семейству отнесены от­
печатки перепончатой конечности Pontopus 
Nopcsa, 1928 из в. триаса Англии.

ПОДОТРЯД PLESIOSAURI А. 
ПЛЕЗИОЗАВРЫ

Специализированные завроптеригии с силь­
но водоизмененными ластовидными конечно­
стями, у которых предчелюстные кости пол­
ностью разделяют носовые отверстия и дости­
гают лобных костей. Ноздри обычно смещены 
к переднему концу глаз; носовые кости обыч­
но утрачены, реже сохраняются их рудименты. 
Череп более высокий и менее удлиненный в 
заглазничной области, чем у нотозавров. Те­
менные кости резко сужены, впереди они 
обычно заходят за уровень переднего края 
височной ямы, образуют сагиттальный гре­
бень; теменное отверстие обычно расположе­
но в средней части теменных костей. Чешуй­
чатые кости разрастаются назад и в большин­
стве случаев смыкаются по средней линии по­
зади теменных костей. Височная дуга узкая. 
Квадратноскуловая кость обычно отсутствует. 
Небных отверстий и зубов на нёбе не бывает. 
Между крыловидными костями обычно сохра­
няются небольшие межкрыловидные ямы. 
Задняя височная яма обычно большая. Око­
лозатылочные отростки длинные и тонкие, 
направлены вниз и наружу и соединяются с 
чешуйчатыми костями. В межглазничной об­
ласти окостенений нет. Засочленовный отро­
сток нижней челюсти длинный. Зубы менее 
многочисленные, чем у нотозавров. Шейных 
позвонков 13—76, спинных 24—30, крестцовых 
обычно три — четыре, хвостовых — до 50. Поз­
вонки платицельные, укороченные. Шейные 
ребра иногда становятся одноголовчатые, туло­
вищные всегда одно головчатые. Гемальные 
дуги остаются парными. Вентральные отделы 
поясов конечностей резко расширены. Лопат­
ки образуют в акромиальной области вент­
ральные отростки, которые могут соединяться 
по средней линии; коракоиды без отверстий, 
смыкающиеся по средней линии на всем протя­
жении. Ключицы и межключица часто руди- 
ментируются. Лобковая кость обычно резко 
разросшаяся, прободенная, тироидное отвер­
стие значительное. Парные конечности с резко 
укороченными костями предплечья и голени. 
Плечевая и бедренная кости короткие, резко 
расширенные и уплощенные дистально, эпи- 
кондилярных отверстий нет. Гилерфалангия 
обычно резко выражена: концевые фаланги 
лишены когтей. Брюшных ребер обычно не бо­
лее 10 поперечных рядов. Ср. триас — мел.
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Три надсемейства. В отличие от нотозавров, 
плезиозавры были уже типичными морскими 
обитателями.

НАДСЕМЕЙСТВО PISTOSAUROIDEA
Наиболее примитивные плезиозавры, во 

многом еще сходные с нотозаврами. Пред­
глазничная часть черепа удлиненная. Носовые 
сости сохраняются; ноздри расположены да­
леко от переднего края глаз, ближе к середине 
морды. Предчелюстные кости не вклинивают­
ся между лобными. Теменное отверстие рас­
положено в средней части теменных костей. 
Крыловидные кости полностью смыкаются по 
срединной линии и межптеригоидных ям нет. 
Шея умеренно удлиненная (около 20 позвон­
ков), в полтора — два раза длиннее головы. 

Акромиальные отростки лопаток не смыкают­
ся по средней линии. Лобковая кость умерен­
но разросшаяся. Гиперфалангия незначитель­
ная. Ср. (и в.?) триас. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО CYMATOSAURIDAE HUENE, 1952
Предглазничная часть черепа широкая, 

сравнительно мало удлиненная. Ноздри и 
глазницы большие. Зубы заметно варьируют 
по длине. Крыловидные кости полностью при­
крывают парасфеноид. Ср. (и в.?) триас. Ро­
мер (Romer, 1956) относит это семейство к но- 
тозаврам.

Cymatosaurus Fritsch, 1894 (? = Gertnano- 
saurus Nopcsa, 1928; = Eurysaurus Freeh, 
1903, nom. praeoccup.); ср. триас Германии, 
Польши и Сицилии (рис. 297). ? Sulmosaurus 
Linck, 1945; в. триас Германии.

Рис. 297. Cymatosaurus Fritsch. Череп:
а — С. fridericanus Fritsch сверху, б — С. fridericanus Fritsch снизу, в — С. (Germanosaurus) schaefferi Arthaber сверху

Ср. триас 3. Европы (Arthaber, 1924)

Рис. 298. Pistosaurus grandaevus Меуг.-.
Череп: а — сверху, б — снизу. Ср. триас 3. Европы (Arthaber, 1924)
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Сюда же часто относят и род Rhaeticonia, 
рассматриваемый нами в составе нотозавров 
(сем. Pachypleurosauridae).

СЕМЕЙСТВО PISTOSAURIDAE BAUR, 1889

Предглазничная часть черепа очень узкая, 
удлиненная. Ноздри и глазницы небольшие, 
диаметр глазниц вдвое меньше длины височ­
ных ям. Крыловидные кости не прикрывают 
снизу парасфеноида. Ср. триас.

Pistosaurus Н. Meyer, 1839; ср. триас Гер­
мании и Польши (рис. 298).

Хюне (Huene, 1956) относит к семейству род 
Corosaurus, рассматриваемый нами в составе 
нотозавров (сем. Simosauridae).

НАДСЕМЕЙСТВО PLESIOSAUROIDEA
(= Dolichodeira)

Завроптеригии с небольшим, узким черепом, 
длинной шеей и сравнительно слабо расши­
ренными вентральными отделами поясов ко­
нечностей. Предчелюстные кости вклинивают­
ся между лобными; ноздри расположены у пе­
реднего края глазниц. Заглазничная часть че­
репа несколько укорочена; теменное отверстие 
смещено в переднюю часть теменных костей; 
чешуйчатые кости обычно смыкаются 
по средней линии позади теменных. Нёбо 
с небольшими межптеригоидными ямами. 
Зубы обычно однородные, конические, неболь­
шие. Шейные позвонки удлиненные, с низкими 
телами и гладкой вентральной поверхностью; 
число их колеблется от 22 до 76. Интенцентр 
эпистрофея редуцирован, зубовидный отро­
сток большой. Спинных позвонков 20—30, кре­
стцовых два — четыре, хвостовых — 25—43. 
Лопатка обычно с сильно развитым вентраль­
ным отростком, образующим у большинства 
форм симфиз. Межключица часто редуцирова­
на, иногда совсем утрачена; ключицы, как 
правило, хорошо развиты. Отверстие между 
лопатками и коракоидами обычно замкнутое. 
Плечевая и бедренная кости короткие, равной 
длины, или одна из них короче другой. Перед­
няя конечность обычно длиннее задней. Ги- 
перфалангия резко выражена. В. триас — мел. 
Четыре семейства.

СЕМЕЙСТВО PLESIOSAURIDAE GRAY, 1825

Шея длиннее туловища и значительно длин­
нее (в 2—8 раз) головы. Сохраняются руди­
ментарные носовые кости. Число шейных по­
звонков колеблется от 24 до 41; шейные ребра 
двухголовчатые. Ключицы и межключица

всегда развиты. Лопатки не образуют симфи- .
за и не соединяются по срединной линии с '
коракоидами; заднебоковые отростки коракои- ,, 
дов не развиты (рис. 299). В. триас (рэт) — R 
н. юра. ' r

Рис. 299. Плечевой пояс различных Plesiosauridae: 
а — Plesiosaurus dolichodeirus Conybeare; б — Р- macro­
cephal us Owen; в — P. conybeari Sol las; r — P. latyceps 
Owen; д — P. hawkinsi Owen; e—Sihenarosaurusdctwkinsi 

Watson (White. 1940)

Plesiosaurus Conybeare, 1821 (= Halid - 
ragon Wagler, 1830; = Pentatarsostinus Haw­
kins, 1840). Тип рода — Plesiosaurus dolicho­
deirus Conybeare, 1824; юра (н. лейас), Англия. 
Размеры 1,5—5 м. Череп короткий, тре­
угольный, с овальными глазницами и сравни­
тельно большими височными ямами. Шея — 
0,5—2 м (30—40 позвонков), туловище корот­
кое— 0,4—1,5 м (около 25 спинных позвон­
ков). Нижнечелюстной симфиз короткий; зубы 
конические, небольшие. Плечевой пояс с длин­
ным коракоидный симфизом, ключицы хорошо 
развиты и обычно достигают по срединной ли-

Рис. 300. Plesiosaurus brachypterygius Conybeare.
Череп сбоку. Н. юра 3. Европы (Huene, 1956)
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Рис. 309. Rhomaleosaurus victor (Fraas):
a — скелет снизу; б — череп снизу. Н. юра 3. Европы 

(Fraas, 1910)

туловище —в 2,5 раза, хвост — в 5 раз. Темен­
ное отверстие расположено впереди уровня 
заднего края глазниц. В межчелюстной кости

пять — шесть зубов. Шейных позвонков до 76, 
спинных 22, крестцовых два, хвостовых — 26. 
Отверстия между лопатками и коракоидами 
замкнутые. Плечевая кость длиннее бедренной 
(рис. 311). Несколько видов. В. мел США. 
С территории СССР по позвонкам установле­
но несколько видов из сеномана Курской обл., 
сенона Поволжья и Приуралья и в. мела Ук­
раины (Боголюбов, 1911).

Рис. 310. Hydicthercsaurus alexandrae Welles.-
Реконструкция. В. мел ((морено) (США (Калифорния) (Saint-Saine, 1955)
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Рис. 311. Elasmosaurus platyurus Cope: 
a — плечевой пояс; б — тазовый пояс, уменьшено. В. мел 

США (Канзас) (Welles, 1952)
Рис. 312. Thalassonomosaurus marshii (Williston): 

а — плечевой пояс; б — передняя конечность. В. мел США 
(Канзас) (Huene, 1956)

Рис. 313. Hydralmosaurus serpentinus (Соре): 
а — плечевой пояс; б — проксимальный отдел передней ко­
нечности; в — тазовцй пояс; г — проксимальный отдел зад­
ней конечности; уменьшено. В. мел (н. сенон) США 

(Небраска) (Welles, 1952)

Рис. 314. Styxosaurus Welles:
а — череп S. snooz'z (Williston) сверху; б —череп S. snowii 
(Williston) сбоку снизу; в—плечевой пояс S. browni 
Welles, уменьшено; г — проксимальный отдел передней 
конечности S. browni Welles, уменьшено. В.мел (н- сенон) 

США (Welles, 1952)

Рис. 315. Thalassiosaurus ischiadicus (Williston): 
а — плечевой . пояс; б — плечевая кость сбоку; в — 
тазовый пояс, уменьшено. В. мел (н. сенон) США 

(Канзас) (Welles, 1952)

Thalassonomosaurus Welles, 1943. Тип ро­
да — Elasmosaurus (?) marshii Williston, 
1906; в. мел (свита ниобрара), США (Канзас). 
Описан по плечевому поясу и передней конеч­
ности. Отверстия между лопатками и кора­
коидами замкнутые. Лопатки образуют сим­
физ; боковые края лопаток выступают вперед 
в виде округлых отростков (рис. 312). Один
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Рис. 316. Alzadasaurus riggsi Welles:
a — плечевой пояс; б — проксимальный отдел передней конечности; в — тазовый пояс; г — прок- 

симальный отдел задней конечности, уменьшено. В. мел США (Welles, 1952)

вид. В СССР найден на Украине (Православ- 
лев, 1916).

Hydralmosaurtis We Iles, 1943. Тип ро­
да— Elasmosaurus serpentinus Соре, 1877; 
в. мел США (Небраска). 60 шейных позвон­
ков, 22 спинных, четыре крестцовых, 25 — хво­
стовых. Отверстия между лопатками и коракои­
дами незамкнутые. Передний край коракоидов 
широкий дугообразный. Передний край лобко­
вых костей вогнутый. Плечевая кость длиннее 
бедренной. Наружный край плечевой и бед­
ренной костей расширен (рис. 313). Один вид.

Styxosauriis Welles, 1943. Тип рода — 
Cimoliasauriis sno'wii Williston, 1890; в. мел 
(сенон), США (Канзас). Шея в 13 раз длин­
нее головы и содержит 65 позвонков. На пе­

редней половине шейных позвонков проходят 
боковые гребни. Ключичная дуга тонкая, вы­
пуклая впереди. Отверстия между лопатками 
и коракоидами незамкнутые, но соединены 
симфизом лопаток в одно широкое отверстие. 
Передний край лобковых костей вогнутый 
(рис. 314). Два вида. В. мел США. Близок к 
роду Hydralmosaurus.

Thalassiosauriis Welles, 1943. Тип рода — 
Polycotylus ischiadicus Williston, 1903; в. мел 
(сенон) США (Канзас). Шейных позвон­
ков 38, спинных 18—24, крестцовых 3—6. 
Тела шейных позвонков короткие, широкие. 
Ключичная дуга широкая, выпуклая кпереди. 
Лопатки не образуют симфиза, и отверстия 
между ними и коракоидами незамкнутые.
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Рис. 318. Hydrotherosaurus alexandrae Welles:
a — череп сверху; б — плечевой пояс: в — проксимальный 
отдел передней конечности; г — тазовый пояс; д — прокси- 
мальный отдел задней конечности*  уменьшено. В. мел (море­

но) США (Калифорния) (Welles, 1952)

Рис. 319. Morenosaurus stocki Welles:
а — плечевой пояс; б — проксимальный отдел передней 
конечности; в — тазовый пояс; г — проксимальный отдел 
задней конечности, уменьшено. В. мел (морено) США (Кали­

форния) (Welles, 1952)

н

Рис. 320. Thalassomedon haningtoni Welles.
Череп сбоку. В. мел (бентон) США (Колорадо) 

(Welles, 1952)

Рис. 321. Aphorosaurus furlongi Welles:
б — проксимальный отдела — плечевой пояс;, 

передней конечности; в — тазовый пояс; г —
проксимальный отдел задней конечности, умень­
шено. В. мел (морено) США (Калифорния) 

(Welles, 1952)

3226

Рис. 322. Fresnosaurus drescheri Welles: 
а — коракоиды; б—тазовый пояс; в—. пра­
вая плечевая кость; г — правая бедренная 
кость, уменьшено. В. мел (морено) США 

(Калифорния) (Welles, 1952)



Передний край лобковых костей вогнутый. Пле­
чевая и бедренная кости расширены на конце 
как пре-, так и 'постаксиально (рис. 315). 
Один вид. Близок к Hydralmosaurus.

Alzadasaurus Welles, 1943. Тип рода — 
A. riggsi Welles, 1943; в. мел (бентон), США 
(Монтана). Череп с очень широким парасфе­
ноидом. Шейных позвонков 61, спинных 22, 
крестцовых четыре. Передние шейные по­
звонки удлиненные, ла задней половине тел 
шейных позвонков развиты боковые гребни. 
Лопатки не образуют симфиза, и отверстия 
между лопатками и коракоидами незамкну­
тые. Ключичная дуга узкая, угловатая; задние 
отростки коракоидов расширены на конце. Пе­
редний край лобковых костей вогнутый. Пле­
чевая кость относительно тонкая, расширен­
ная дистально на постаксиальном крае 
(рис. 316). Четыре вида. В. мел США и 
Ю. Америки.

? Scanisaurus Persson, 1960. Тип рода — 
Cimoliasaurus nazarovi Bogolubov, 1911, 
в. мел (сенон), СССР (Оренбургская обл.). 
Шея относительно короткая; высота шейных 
позвонков составляет менее двух третей их 
ширины, длина по крайней мере семи задних 
шейных позвонков уменьшается спереди на­
зад. Шейные ребра не слиты с телами по­
звонков. Плечевая и бедренная кости корот­
кие и толстые. Зубы тонкие, овальные в сече­
нии (рис. 317). Один — два вида. В. мел Шве­
ции и СССР '(Ю. Приуралье).

Woolungosaurus Persson, 1960; н. мел Австра­
лии. Hydrotherosaurus Welles, 1943 (рис. 318); 
Morenosaurus Welles, 1943 (рис. 319); Thalas- 
somedon Welles, 1943 (рис. 320); Aphrosaurus 
Welles, 1943 (рис. 321); Fresnosaurus Welles, 
1943 (рис. 322); Leurospondylus Brown, 1913; 
Ogmodirus Williston et Moodie, 1913 — все из 
в. меласС. Америки.

Из в. мела Украины известны остатки эла- 
смозаврид, принадлежащих, ino-видимому, к 
тем же родам, что и североамериканские.

PLES1OSAURO1DEA INCERTAE SEDIS

Pantosaurus Marsh, 1893 (= Parasaurus 
Marsh, 1893); в. юра С. Америки, 3. Евро­
пы (?) и С. Африки i(?). Nothosaurops Leidy, 
1870; Oligosimus Leidy, 1872; Orophosatirtis 
Cope, 1887; Uronautes Cope, 1876 — все из 
в. мела С. Америки.

НАДСЕМЕЙСТВО PLIOSAUROIDEA
(= Brachydeira)

Завроптеригий с крупной головой, корот­
кой шеей и резко расширенными вентральны­
ми отделами поясов конечностей. Череп удли­

ненный; ноздри расположены у переднего края 
глаз. Предчелюстная кость глубоко вклини­
вается между лобными и может достигать те­
менной. Заглазиичная часть черепа укороче­
на; теменное отверстие смещено в переднюю 
часть теменных костей. Чешуйчатые кости 
обычно смыкаются по срединной линии позади 
теменных. Нёбо с небольшими межптериго­
идными ямами. Зубы заметно варьируют по 
размерам, часть их обычно превращена в клы­
ки. Шейные позвонки укороченные, с продоль­
ным килем на вентральной поверхности; зубо­
видный отросток эпистрофея маленький. Шей­
ных позвонков 11—30, обычно около 20, 
спинных позвонков около 30, крестцовых 
два — пять, хвостовых — около 30. Лопатки, 
как правило, не образуют симфиза, но отвер­
стия между ними и коракоидами замкнутые. 
Плечевая и бедренная кости обычно сравни­
тельно длинные и тонкие, плечевая кость 
обычно короче бедренной; гиперфалангия рез­
ко выражена. В. юра —мел. Пять семейств.

СЕМЕЙСТВО LEPTOCLEIDIDAE WHITE, 1940

Длина черепа примерно вдвое превышает 
его ширину. Шейных позвонков 20—27, спин­
ных— около 30. Шейные ребра обычно одно­
головчатые. Вентральные отделы поясов 
конечностей слабо расширены. Ключичная 
дуга мощная; межключица широкая, без зад­
него отростка, соединяющаяся с ключицами 

Рис. 323. Leptocleidus superstus Andrews.
Плечевой пояс. Н. мел 3. Европы (White, 1940)

Рис. 324. Eurycleidus arcuatus (Owen).
Плечевой пояс. II. лейас 3. Европы (White, 1940)

швом. Лопатки не образуют симфиза, отвер­
стия между ними и коракоидами замкнуты 
ключицей. Задняя часть коракоидов не обра­
зует симфиза. Кости предплечья и голени срав­
нительно удлиненные. Мел.

Leptocleidus Andrews, 1922; н. мел Англии, 
сомнительные остатки указаны для в. мела 
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С. Африки (рис., 323). Eurycleidus Andrews 
1922; н. мел Англии (рис. 324). Peyerus Stro- 
mer, 1935; в. мел Африки.

СЕМЕЙСТВО POLYCOTYLIDAE WILLISTON, 1908

Череп длинный и сравнительно широкий, с 
очень мощными коническими зубами с круп­
норебристой эмалью. Шейных позвонков 19— 
26, спинных 28—30, крестцовых три. хвосто­
вых 25. Шейные ребра одноголовчатые. Клю­
чичная дуга мощная. Вентральные отделы по­
ясов конечностей резко расширены. Лопатки 
не образуют симфиза. Отверстия между лопат­
ками и коракоидами небольшие; коракоиды 
образуют симфиз на всем протяжении. Плече­
вая кость короче 'бедренной. Кости предплечья 
и голени очень короткие и широкие. Одна-две 
постаксиальные косточки кисти и стопы вкли­
ниваются снаружи от костей зейгоподия и со­
членяются непосредственно с плечевой и бед­
ренной костями. В. мел.

Polyptychodon Owen, 1841 ( = Luetkesau- 
rus Kiprijanoff, 1883). Тип рода — Polyplycho- 
don inter ruptus Owen, 1841; в. мел, Англия. 
Хватательные зубы заметно изогнуты. Ребра 
на эмали достигают вершин зубов (рис. 325). 
Два вида. Н. и ср. мел. 3. Европы и Европей-

Рис. 325. Polyptychodon interruptus Owen.
Зуб: а — общий вид, б — продольный разрез. В. мел СССР 

(Приуралье) (Кнприянов, 1878).

ской части СССР. Известен по зубам и изоли­
рованным позвонкам.

Polycotylus Соре, 1871. Тип рода — 
Р. latipinnis Соре, 1871; в. мел (сантон), 
США (Канзас). Шейных позвонков 26, спин­
ных — около 30. Межключица и ключица раз­
виты. Бедренная кость с хорошо развитым 
внутренним вертлугом. Несколько видов. 
В. мел США. По отдельным позвонкам опи­
сано несколько видов из в. мела Европейской 
части СССР (Боголюбов, 1911).

Cimoliosaurus L е i d у, 1851 (= Simolisau- 
rtts Lydekker, 1889). Тип рода — Cimoliosau- 
rus magntts Leidy, 1851; в. мел (сенон), США 
(Нью-Джерси). Описан по позвонкам. Отвер­
стия для сосудов на вентральной поверхности 
тел позвонков очень большие. Бедренная кость 
с внутренним вертлугом. Два вида. В. мел 
США. Сомнительные остатки указаны для 
в. мела Европейской части СССР и При­
уралья.

? Brimosaurus Leidy, 1854; ? Discosaurus 
Leidy, 1852; ? Embaphias Cape, 1894 (=Em- 
phabias Cope, 1894) ? Piptomerus Cope, 1887; 
? Piratosaurus Leidy, 1865; Taphrosaurus Cope, 
1870 — все из в. мела С. Америки. Aristonectes 
Cabrera, 1941; в. мел Ю. Америки.

СЕМЕЙСТВО TRINACROMERIIDAE NOPCSA, 1923
(nom. transl. Novojilov, nov., ex Trinacromeriinae 

Nopcsa)

Плиозавроиды с крайне удлиненным и уз­
ким черепом, несколько напоминающим по 
пропорциям череп ихтиозавров, и с неболь­
шими изогнутыми зубами. Шейных позвонков 
около 20, спинных — около 25. Шейные ребра

Рис. 326. Trinacromerum bentonianum Cragin:
а — череп сбоку (X*/B); б — плечевой пояс. В. мел (турон) 

США (Канзас) (а — Huene, 1956; б — White,"1940)
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Рис. 327. Strongylokrotaphus irgisensls (Novojilov).
Череп: a — сверху, б — сзади: в — правая задняя конечность. В. юра (н. волжский ярус) СССР (Поволжье)

(а,б — Новожилов. 1948)

одноголовчатые. Ключицы короткие, треуголь­
ные. Вентральные отделы поясов конечностей 
резко расширены. Лопатки не образуют сим­
физа. Межключица небольшая; коракоиды 
разрастаются по внутреннему краю лопатко- 
коракоидных отверстий, почти достигая лопа­
ток. Плечевая кость короче бедренной. Кости 
голени и предплечья резко укорочены. Одна — 
две постаксиальные косточки кисти и стопы 
вклиниваются кнаружи от костей зейгоподия 
и сочленяются непосредственно с плечевой и 
бедренной костями. В. юра — н. мел.

Trinacromerum С r a g i n, 1888 (= Doli- 
chorhynchops Williston, 1902; = Dolichorhyn- 
chus Williston, 1902). Тип рода — T. bentonia- 
num Cragin, 1882; в. мел (турон), США (Кан­
зас). Длина черепа примерно в 4 раза 
превышает его максимальную ширину. За­
глазничная часть черепа укорочена. Предче­
люстные кости вклиниваются между лобными 
и достигают теменных. Теменное отверстие 
расположено над задней частью глазниц. Па­
расфеноид длинный. Шея короче или равна 
длине головы. Межключица имеет вырезку по
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переднему краю. Передние отростки корако­
идов достигают вентральных отростков лопаток 
(рис. 326). Несколько видов. В. мел США. Со­
мнительные остатки указаны для в. мела Евро­
пейской части СССР.

Strongylokrotaphus Novojilov, gen. nov. 
Тип рода — Peloneustes irgisensis Novojilov, 
1948; в. юра (н. волжский ярус), Поволжье. 
Череп сравнительно короткий, его длина пре­
вышает максимальную ширину не более чем 
втрое. Глазницы небольшие, округлые; височ­
ные ямы полукруглые, разделенные очень уз­
кими теменными костями. Конечности узкие, 
с очень длинными пальцами (рис. 327). Один 
вид. Тарло (Tarlo, 1960) считает эту форму 
близкой к роду Pliosaurtis.

СЕМЕЙСТВО PLIOSAURIDAE SEELEY, 1874

Череп 0,6—3 м длиной, клиновидно сужен­
ный кпереди. Височные ямы полуовальные, 
продолговатые!; глазницы овальные или гру­
шевидные; их диаметр почти вдвое уступает 
длинному диаметру височных ям. Зубы резко 
неоднородные по величине, более крупные-— 
хватательные. Форма зубов коническая, изо­
гнутая или двухгранно-округлая; эмаль круп­
норебристая, с поперечной струйчатостью. 
Шея короткая, примерно равная по длине че­
репу;. в состав ее входит не более 32 (обычно 
около 22) -шейных позвонков. Шейные ребра 
двухголовчатые. Ключицы утрачены; меж- 
ключица иногда сохраняется. Лопатки обычно 
не образуют симфиза, но соединяются с отро­
стками коракоидов, замыкая лопаточно-кора- 
коидные отверстия. Плечо короче бедра и оба 
сравнительно удлиненные, уплощенные дорсо- 
вентрально, но иногда сильно расширенные ди­
стально. Кости голени и предплечья несколько 
удлинены, постаксиальные косточки кисти и 
стопы лишь в редких случаях сочленяются с 
плечевой и бедренной костями. В. юра — н. мел.

Peloneustes Lydekker, 1889. Тип рода — 
Plesiosaurus philarchus Seeley, 1869; в. юра 
(Оксфорд), Англия. Череп длиной около 
60 см. Нижняя челюсть с очень длинным сим­
физом, несущим 13—14 пар зубов, из которых 
передние шесть — семь пар резко увеличены. 
В сечении зубы округлые, продольные гребни 
на их коронке обычно не доходят до вершины 
зуба. Шейных позвонков 19—22, длина их 
слегка превышает половину высоты; вентраль­
ная поверхность с килем. Межключица тре­
угольная, хорошо развитая. Дорсальная ветвь 
лопатки направлена наружу, длинные оси ло- 
паточно-коракоидных отверстий пересекаются 
под тупым углом |(около 130°). Передний край 

лобковых костей выпуклый (рис. 328). Три ви­
да. В. юра 3. Европы и СССР (Подмосковье).

Pliosaurtis Owen, 1841 >(= Pleiosaurus 
Owen, 1841; = Spondylosaurus Fischer, 1845; 
? = Chelonosatirtts Burmeister, 1854; ? = Si- 
nopliosaurus Young, 1944). Тип рода — Plio- 
saurus brachydirus Owen, 1841; в. юра '(киме- 
ридж), Англия. Череп длиной 1—3 м. Глазни­
цы овальные или грушевидные; височные ямы 
короткие, овальные. Нижняя челюсть с длин­
ным симфизом, несущим 10—42 пар зубов, из 
которых передние пять — шесть пар резко уве­
личены (до 15 см в длину). Всего в нижней 
челюсти 30—38 зубов, округлых или трехгран­
ных в сечении. На наружной поверхности зу­
бов ребристость эмали слабо выражена. Шей­
ные позвонки по длине примерно равны поло­
вине высоты. Дорсальный отросток лопатки 
направлен наружу. Длинные оси лопатко- 
коракоидных отверстий пересекаются под уг­
лом свыше 140°. Межключица редуцирована 
или утрачена. Общее число шейных позвонков 
22—27 (рис. 329). Более 10 видов. В. юра 
3. Европы и Европейской части СССР (Под­
московье, Поволжье и Приуралье). Сомни­
тельные остатки указаны для в. юры Китая.

Liopleurodon Sauvage, 1873 (= Ischyro- 
don Meyer, 1838). Тип рода — Liopleurodon 
ferox Sauvage, 1873; в. юра (келловей) Фран­
ции. Череп длиной около 1 м, с грушевидны­
ми глазницами и небольшими овальными ви­
сочными ямами. Диаметр височных ям превы­
шает диаметр глазниц менее чем вдвое. Ниж­
нечелюстной симфиз короткий, несущий все­
го пять — семь пар больших (до 10 см) зубов. 
Общее число зубов в нижней челюсти 25—28. 
Зубы округлые в сечении, с многочисленными 
ребрами эмали на внутренней и с немноги­
ми — на наружной поверхности. Шейные по­
звонки по длине составляют не более полови­
ны высоты. Дорсальная ветвь лопатки обра­
щена наружу. Длинные оси лопатко-кора- 
коидных отверстий пересекаются примерно 
под прямым углом '(рис. 330). Три вида. 
В. юра 3. Европы. Сомнительные остатки ука­
заны для Европейской части СССР.

Kronosaurus Longman n, 1924. Тип ро­
да — К. queenslandicus Longmann, 1924; н. 
мел Австралии. 'Крупный плиозавр длиной 
около 13 м. Близок к Peloneustes, но голова 
крупнее, а шея короче (12—14 позвонков). 
I вид (рис. 331).

Stretosaurus Tarlo, 1959; в. юра Англии.
? Macroplata Swinton, 1930; н. юра 3. Евро­

пы; ? Simolestes Andrews, 1909; в. юра 3. Ев­
ропы.
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Рис. 330. Liopleurodon ferox Sauvage: 
a — плечевой пояс; б — левая бедренная 
кость. В. юра (Оксфорд) Англии (a —White, 

1940; б — Linder, 1914)

Рис. 331. Kronosaurus queenstandicus Longmani!. 
Плечевой пояс. Н. мел Австралии (White, 1940)

СЕМЕЙСТВО BRACHAUCHENHDAE WILLISTON, 
1925

Плиозавроиды со сравнительно длинным 
черепом и резко укороченной шеей, в состав

Рис. 332. Brachauchenius Williston.
Череп сверху. В. мел США (Williston, 1907)

которой входит не более 13 позвонков. Крыло­
видные кости не соприкасаются с сошника­
ми. Шейные ребра одноголовчатые. В. мел.

Brachauchenius Williston, 1903; в- мел. США 
(рис. 332).

PLESIOSAURIA INCERTAE SEDIS
Н exatar sostinus Hawkins, 1840; н. юра 

3. Европы. Thaumatosaurus Meyer, 1841; 
Eurysaurus Gaudry, 1878 — оба из ср. юры 
3. Европы. Megalneusaurus Knight, 1908; 
в. юра С. Америки.

ОТРЯД PLACODONTIA. ПЛАКОДОНТЫ

Морские короткошеие синаптозавры, обыч­
но обладающие давящими зубами на небных 
костях. По форме тела варьируют от дюгоне­
образных до черепахообразных; парные ко­
нечности ластовидные; фаланги укорочены, но 
число их обычно остается нормальным. Раз­
меры до 2,5 м. Череп удлиненный или тре­
угольный, расширенный и сравнительно высо­
кий. Височные ямы обычно большие, височная 
дуга широкая; теменные кости широкие и не 
образуют сагиттального гребня; глазницы от­
несены далеко вперед; теменное отверстие 
располагается в передней части теменных ко­
стей. Заднетеменные и таблитчатые кости не 
развиты. Нёбо закрытое, большая его часть 
образована разросшимися небными костями, 
соприкасающимися по средней линии, крыло­
видные кости сравнительно маленькие, меж- 
птеригоидных ям нет. Хоаны окружены небны­
ми костями и сошником. Квадратная кость 
высокая и массивная, слуховая косточка не­
известна. Нижняя челюсть массивная, рас­
ширенная, с сильным симфизом и, как прави­

ло, высоким венечным отростком. Зубы плев- 
ротекодонтные или текодонтные, немногочис­
ленные. Передние челюстные зубы превраще­
ны в дблотовидные резцы или утрачены и за­
мещены роговым клювом. Небные зубы обыч­
но уплощенные, с округлыми коронками, давя­
щие зубы почти всегда развиты также и на 
задних частях зубной и челюстной костей. По­
звонки амфицельные, с мощными поперечны­
ми отростками; свободные интерцентры отсут­
ствуют. Шейных позвонков 6—12, спинных 13— 
30, хвостовых 20—40. Шейные ребра двухго­
ловчатые, туловищные одноголовчатые или с 
только намеченной двухголовчатостью и со­
членяются с поперечными отростками нев­
ральной дуги. Пояса конечностей пластинча­
тые, расширенные вентрально. Лопатка изо­
гнута назад, ключицы обычно массивные, рас-’ 
ширенные; межключица, как правило, тре­
угольная, без заднего отростка. Подвздошная 
кость направлена вверх, седалищная и лобко­
вая кости иногда разделены вырезкой, лобко­
вая кость прободенная. Плечевая и бедренная 
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кости обычно изогнутые, у примитивных пла- 
кодонтов иногда имеется эктэпикондилярное 
отверстие. Предплечье и голень всего в 1,5 ра­
за короче плеча и бедра. Проксимальные ко­
сточки стопы большие. Фаланговая формула 
обычно нормальная, но иногда наблюдается 
легкая гиперфалангия. Брюшные ребра резко 
расширены. В большинстве случаев спина по­
крыта более или менее массивным панцирем 
из отдельных костных пластинок, иногда по­
следние покрывают и брюхо. Ср. триас (верха 
н. триаса ?)—н. юра (лейас). Три под­
отряда.

ПОДОТРЯД PLACODONTOIDEI

Крупные |(до 2,5 м) дюгонеобразные пла­
кодонты, лишенные кожного панциря; как 
исключение, может иметься лишь спинной ряд 
непарных щитков. Череп с широкой мордой; 
венечного отростка иногда не бывает. Перед­
ние зубы удлинены, направлены косо вперед 
и превращены в долотовидные резцы; в верх­
ней челюсти три резца, в нижней два — три. 
Задние челюстные и небные зубы обычно рез­
ко уплощены, но иногда все зубы остаются 
заостренными. Позвонки глубокоамфицельные, 
с высокими невральными дугами и длинным 
остистым отростком. Туловищных позвонков 
не менее 25; хвост длинный, уплощенный с бо­
ков. Туловищные ребра одноголовчатые, рас­
ширенные, крестцовые ребра необычно длин­
ные, брюшные образуют совместно с верхни­
ми жесткий каркас. Парные конечности при­
мерно равны друг другу по длине, плечевая и 
бедренная кости удлиненные; кисть и стопа 

короткие и расширенные. Как исключение, 
наблюдается легкая гиперфалангия Ср. триас 
(и верха н. триаса ? ). Два семейства.

СЕМЕЙСТВО HELVETICOSAUR1DAE PEYER 
ET KUHN-SCNYDER, 1955

Все зубы заостренные и сравнительно мно­
гочисленные. Череп массивный, короткий; 
морда короткая; венечный отросток слабо раз­
витый. Шея сравнительно длинная, хвост 
длинный, панциря нет. Шейных позвонков 
12—13, туловищных около 30, передние хво­
стовые позвонки с гемальными отростками. 
Межключица с задним отростком. Плечевая и 
бедренная кости прямые. Ср. триас.

Helvetlcosaurus Peyer, 1943. Тип рода — 
Н. zollingeri Peyer, 1943; ср. триас (анизий- 
ский ярус), Швейцария. Длина тела превы­
шает 2 м. Нижняя челюсть массивная, с хоро­
шо развитым сочленовным отростком. Конеч­
ности с легкой гиперфалангией (рис. 333). 
Один вид.

СЕМЕЙСТВО PLACODONTIDAE Н. MEYER, 1863

Задние челюстные и небные зубы уплощен­
ные, немногочисленные, от резцов они отделе­
ны диастемой. Череп сравнительно длинный 
ч узкий; морда длинная; шея сравнительно 
короткая; на спине иногда развит непарный 
продольный ряд костных пластинок. Глазницы 
расположены сравнительно далеко от перед­
него края черепа и удлинены горизонтально; 
ноздри вытянуты вертикально; височные ямы 
умеренной величины и обращены вверх. Ве­
нечный отросток нижней челюсти хорошо раз­
вит и образован венечной и зубной костями. 
Шейных позвонков семь — девять, спинных

Рис. 333. Helveticosaurus zollingeri Peyer.
Скелет сбоку. Ср. трнас Швейцарии (Peyer, Kuhn-Schnyder, 1955)

333



Рис. 334. Placodus gigas Agassiz:
a — реконструкция; череп: б — сверху; в — сбоку, г — снизу. Ср. триас Германии (а — Drevermann, 1933; $

б —г — Brollli, 1912)]

ко 25, крестцовых три, хвостовых — 40. Меж­
ключица треугольная. Лобковая и седалищ­
ная кости не разделены вырезкой. Плечевая и 
бедренная кости слегка изогнуты, гиперфалан- 
гии нет. Питались, по-видимому, донными мо- 
люсками и брахиоподами. Ср. триас (и вер­
ха н. триаса?).

Placodus Agassiz, 1833 (= Pleurodus 
Giirich, 1885; = Anomosaurus Huene, 1902; 
= Crurosaurus Huene, 1902). Тип рода — Pla­
codus gigas Agassiz, 1833; ср. триас, Герма­
ния. Сравнительно крупные (до 2,5 м) формы 
с суженным в носовой области черепом и про­
дольным рядом непарных костных пластинок 
на спине. Морда сравнительно короткая; ее 
ширина превышает длину предчелюстной ко­
сти. На челюстной кости четыре — пять зубов, 
на небной три, на зубной три уплощенных 
зуба; их жевательные поверхности плоские; 
небные давящие зубы приблизительно втрое 
шире челюстных и увеличиваются кза­
ди. Лобная и челюстная кости не достигают 
глазницы; слезной кости нет; задний край ску­
ловой кости не вклинивается в чешуйчатую 
кость. Крыловидные кости вырезаны сзади. 
Заднего височного окна нет. Нижняя челюсть 

с угловым отростком. Шейных позвонков де­
вять, спинных — 19. Высота остистых отрост­
ков заметно превышает высоту тел позвонков; 
имеются гипосфены и гипантры. Ключицы ши­
роко перекрывают коракоиды; подвздошная 
кость с узким верхним отростком. Плечевая

Рис. 335. Paraplacodus broilii Peyer.
Позвонки со спинными и брюшными ребрами. Ср. триас 

Швейцарии (Peyer, 1931)
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кость с треугольной головкой и уплощенным 
телом, преаксиальный край ее выпуклый; бо­
ковой отросток н лучевой желобок хорошо вы­
ражены. Бедренная кость с сильным внутрен­
ним вертлугом. Спинные пластинки с про­
дольным килем (рис. 334). Пять — шесть ви­
дов. Ср. триас (и верхи н. триаса?) 3. Европы 
(Германия, Австрия, Швейцария, Италия).

Paraplacodus Peyer, 1931. Тип рода — 
Р. broilii Peyer, 1931; ср. триас, Швейцария. 
Морда более удлиненная, чем у Placodus, да­
вящие зубы 'более многочисленные. На че­
люстной кости семь зубов, на небной четыре, 
на зубной — семь. Вершины челюстных давя­
щих зубов слегка заострены. Небные зубы 
слегка шире челюстных. Позвонки без гипо- 
сфенов-гипантров. Шейных позвонков семь 
(?), спинных — 21. Панцирных пластинок на 
спине нет (рис. 335). Один вид.

ПОДОТРЯД CYAMODONTOIDEI
Средней величины '(до 1 м) панцирные, бо­

лее или менее черепахообразные плакодонты 
с мощными давящими задними челюстными и 
небными зубами. Череп широкий, сердцевид­
ный .в плане, с узкой мордой. Венечный отро­
сток сильный, образован венечной костью. 
Резцы редуцированы или утрачены и замеще­
ны роговым клювом; число давящих зубов на 
челюстях уменьшено и не превышает четырех; 
давящие зубы развиты слабее, чем у Placo- 
dontidae. Позвонки слабоамфицельные, с 
низкими невральными дугами и мощными по­
перечными отростками; остистые отростки ко­
роткие. Ребра тесно связаны с полигональны­
ми костными пластинками, образующими 
спинной панцирь. Спинных позвонков не бо­
лее 20; хвост сравнительно длинный, уплощен­
ный с боков. Туловищные ребра одноголовча­
тые или со слабо выраженной двухголовча- 
тостью; крючковидные отростки сильно разви­
ты. Брюшные ребра расширены и образуют 
брюшной панцирь. Плечевая и бедренная 
кости укорочены, кисть и стопа сильно удли­
нены и расширены, гиперфалангии нет. Пита­
лись, по-видимому, донными и плавающими 
моллюсками и ракообразными. Ср. триас — 
н. юра. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО CYAMODONTIDAE NOPCSA, 1923

Сохраняются короткие резцы. Тело сравни­
тельно удлиненное; хвост длинный, слабо от­
граниченный от туловища, достигающий 0,25 
длины животного. Морда короткая; глазницы 
маленькие, овальные, расположены в перед­

ней трети черепа; височная яма крупная, раз­
растается на боковую поверхность черепа. 
В верхней челюсти два — три, в нижней — 
два резца; число давящих зубов на челюсти 
достигает четырех, на нёбе — трех; задние, 
небный и нижнечелюстной зубы превышают 
остальные в 3—4~~раза. Сменяются лишь зад­
ние зубы, и у старых особей их число умень­
шается за счет выпадения. Туловищных по­
звонков до 20, хвостовых — до 30. Ребра со 
слабо выраженной двухголовчатостью. 
Ср. триас.

Cyamodus Н. Meyer, 1863. Тип рода —- 
Placodus rostratus Minster, 1843; ср. триас, 
Германия. Крупные (до 1 м) формы с сильно 
развитым спинным панцирем, покрывающим 
всю спину, хвост и проксимальные отделы ко­
нечностей. Череп с морщинистой скульптурой 
и шиповатыми выростами по заднему краю,

Рис. 336. Cyamodus laticeps Owen.
Череп, а — сбоку, б — снизу. Ср. триас 
Германии (а — Drevermann, 1933; б —

Jaeckel, 1907)

швы плохо заметны. Скуловые дуги резко вы­
ступают наружу; височная яма по ширине пре­
вышает ширину крыши черепа в теменной об­
ласти. Глаза обращены наружу; носовые от­
верстия широко отделены от глаз. Ширина 
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морды на уровне ноздрей лишь немного усту­
пает расстоянию от ее кончика до уровня пе­
реднего края. В верхней и нижней челюстях 
по два резца. На челюстной кости три — четы­
ре, на небной два — три, на зубной три — че­
тыре давящих зуба; у молодых особей они 
имеют слабые бугорки. Лобная и челюстная 
кости достигают глазницы, слезная кость не 
достигает ноздри, предлобная кость неизвест­
на. Верхняя крыловидная кость расширена и 
расположена на уровне заднего небного зуба; 
задний край симфиза нижней челюсти нахо­
дится на уровне последнего нижнечелюстного 
зуба. Имеется заднее височное окно. Посткра­
ниальный скелет малоизвестен. Костные щит­
ки панциря с зернистой и ямчатой скульпту­
рой; медиодорсальные щитки килеватые, 
хвостовые располагаются сегментально 
(рис. 336). Три—четыре вида. Ср. триас 
3. Европы (Франция, Германия, Швейцария, 
Польша).

Saurosphargis Freeh, 1903; ср. триас 3. Ев­
ропы.

СЕМЕЙСТВО PLACOCHELYIDAE JAEKEL, 1907

Резцов нет; тело укороченное, черепахооб- 
разйое; хвост резко отграничен от туловища. 
Череп широкий, с длинной и узкой мордой. 

Глазницы небольшие,- овальные, расположе­
ны в передней половине черепа. Височная яма 
широкая. Имеется заднее височное окно. Рез­
цы замещены роговым клювом. На челюстях 
не более трех, а на нёбе — не более двух да­
вящих зубов. Задние небный и нижнечелюст­
ной зубы превышают остальные втрое, перед­
ние зубы не имеют смены и с возрастом выпа­
дают. Шейных позвонков до 10, туловищных 
около 15, хвостовых — не более 20. Туловищ­
ные ребра одноголовчатые. Тазовый пояс 
уплощен дорсовентрально; запирательного от­
верстия нет. Кисть и стопа сильно удлинены 
и являются наиболее длинными отделами пар­
ных конечностей. Ср. триас — н. юра.

Placochelys Jaekel, 1902. Тип рода — 
Р. placodonta Jaekel, 1902; в. триас (н. кейпер), 
Венгрия. Крупная (до 1 м) форма с сильно 
уплощенным туловищным панцирем, ширина 
которого достигает 0,66 его длины, и с корот­
ким хвостом, не превышающим 0,2 общей дли­
ны животного. Череп с шиповатыми выростами 
по заднему краю, скуловые дуги резко высту­
пают наружу; височная яма обращена вверх 
и по ширине не превышает ширины крыши че­
репа в теменной области. Глаза обращены 
вверх и наружу; ноздря расположена у перед­
него края глазницы. Ширина морды на уровне 

Рис. 337. Placochelys placodonta Jaekel:
а — реконструкция; б — череп снизу. В. триас Венгрии (Jaekel, 1907)
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ноздри явно меньше расстояния от кончика 
морды до уровня переднего края глаз. Лобная 
и челюстная кости не достигают глазницы, 
слезная не достигает ноздри. Чешуйчатая 
кость глубоко вклинивается между скуловой и 
заглазничной костями. Верхняя крыловидная 
кость расширена и расположена на уровне 
заднего небного зуба. На. челюстной кости 
три, а на зубной — два давящих зуба. Задний 
край симфиза нижней челюсти расположен 
на уровне переднего края заднего нижнече­
люстного зуба. Шейных позвонков 8—10. 
Кисть развита несколько сильнее стопы и по 
длине почти равна черепу. Панцирь образо­
ван многочисленными полигональными щит­
ками, среди которых выделяются отдельные 
крупные пирамидальные пластинки (рис. 337). 
Четыре — пять видов. В. триас и н. юра 
(лейас) 3. Европы (Венгрия, Австрия, Ита­
лия, Швейцария, Германия).

Psephosaurus Fraas, 1896; ср. триас Израи­
ля, в. триас 3. Европы. Psephodertna Н. Mey­
er, 1858; в. триас 3. Европы.

ПОДОТРЯД HENODONTOIDEI
Средней величины (до 1 м) панцирные че­

репахообразные плакодонты, у которых все 
зубы, за исключением задних небного и ниж­
нечелюстного, утрачены и замещены роговым 
клювом с острым режущим краем. По краю 
челюстей проходит желобок, возможно вме­
щавший роговой цедильный аппарат. Череп 
широкий, длинный, с широкой мордой; венеч­

ный отросток низкий, образован венечной 
костью; нижнечелюстной симфиз слабый. По­
звонки слабоамфицельные, с низкими невраль­
ными дугами, мощными поперечными и руди­
ментарными остистыми отростками. Туло­
вищных позвонков около 15, хвост тонкий, 
резко отграниченный от туловища, но сравни­
тельно длинный. Шейные ребра со слабо вы­
раженной двухголовчатостью, туловищные — 
одноголовчатые, с крючковидными отростка­
ми. Тело крайне расширено и как со спинной 
стороны, так и с брюшной покрыто панцирем 
из костных щитков. Плечевая и бедренная ко­
сти укорочены; кисть и стопа резко удлинены 
и расширены; гиперфалангии нет. Питались, 
по-видимому, мелкими донными ракообраз­
ными. В. триас. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО HENODONTIDAE HUENE, 1936

Череп прямоугольный с прямо обрезанной 
мордой; глазницы округлые, небольшие и от­
несены далеко вперед; ноздри расположены 
почти на самом конце морды; височная яма 
крайне мала и по величине намного уступает 
глазнице. Имеется заднее височное окно. Неб­
ные кости широко раздвинуты и не соприка­
саются посредине, крыловидные кости впереди 
непосредственно достигают сошниковых. Зад­
ний край крыловидных костей прямой. Между 
сошниковыми костями расположена большая 
полость. Шейных позвонков шесть, туловищ­
ных— 16. Ключицы поставлены вертикально 
и срощены с межключицей. Седалищная кость 
с задним отростком, лобковая вырезана сзади.

а — скелет сверху (Х'/u); череп:

Рис. 338. Henodus chelyops Huene:
у, в — снизу (Х'/4): г — панцирь сверху. В. триас Германии (а — в —Huene, 1936; 

г — Reiff, 1942)
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Конечности короткие, задние слегка длиннее 
передних. В. триас.

Henodus Huene, 1936. Тип рода — Н. che- 
lyops Huene, 1936; в.триас (н. кейпер), Гер­
мания. Череп уплощенный, вырезанный сзади 
и слегка сжатый в заглазничной области; зад­
ний край чешуйчатых костей несет шиповатые 
выросты. Длина предглазничной части черепа 
не превышает 0,15 его общей длины по средин­
ной линии; глаза обращены дорсально; височ­
ные ямы широко раздвинуты и иногда пере­
крываются разрастающимися чешуйчатой и, 
возможно, самостоятельной надвисочной ко­
стями. Носовое отверстие окружено носовой, 
предчелюстной и слезной костями; лобные 
кости крайне малы, но достигают верхнего 
края глазницы; теменные кости не менее чем 
в 5 раз превышают по длине лобные и заост­
ряются кпереди. Теменное отверстие малень­

кое. Шов заднелобной и скуловой костей с че­
шуйчатой расположен далеко впереди височ- 
ной ямы. Желобок для цедильного аппарата 
слегка изогнут S-образно. Ширина туловищ­
ного панциря явно превышает его длину; 
крестцовая область не покрыта панцирем. Со 
спинной стороны панцирь образован средин­
ным, краевым и четырьмя рядами боковых 
щитков, с брюшной стороны — краевыми щит­
ками, ремневидными пластинками, достига­
ющими срединной линии (? соответствуют 
брюшным ребрам), и мозаикой многоугольных 
пластинок, покрывающих область плечевого 
пояса. Снаружи костный панцирь покрыт 
ромбическими роговыми чешуями (рис. 338). 
Два вида. В. триас Германии.

? Chelyoposuchus Kuhn, 1939; в. триас 3. Ев­
ропы.

ПОДКЛАСС ICHTHYOPTERYGIA. ИХТИОПТЕРИГИИ, 
ИЛИ ИХТИОЗАВРЫ

История изучения
Позвонки ихтиозавров впервые были описа­

ны из лейаса Германии еще в начале XVIII в. 
(Baier, 1708), однако достаточно полные 
остатки этих животных стали известны лишь 
спустя 100 лет. Ихтиозавров сочли животны­
ми, близкими к рыбам, и на этом основании 
Кёниг i(K6nig, 1821) и предложил для них 
наименование Ichthyosaurus. К середине 
XIX в. главным образом благодаря работам 
Гокинса (Hawkins, 1834), Оуэна (Owen, 
1851—1881) и Лидеккера (Lydekker, 1889) 
стали известными уже многие представители 
ихтиозавров, в основном из юры 3. Европы.

Уже к концу прошлого века строение типич­
ных представителей подкласса было выявлено 
довольно хорошо. Удалось установить такие 
особенности строения ихтиозавров, как поло­
жение в их черепе височного окна, строение 
плавников с характерным изгибом хвостовой 
части позвоночника вниз. Удалось показать и 
вероятность живорождения у ихтиозавров. 
Особенно большую роль в познании ихтиозав­
ров сыграли в то время работы Сили (Seeley, 
1874—1880), Баура (Baur, 1887) и Фрааса 
(Fraas, 1891—1894). Основы современного 
разделения ихтиозавров на широкоплавнико­
вых и узкоплавниковых (Huene, 1956) были 
заложены работами Киприянова (Kiprijanoff, 
1881) и Йекеля (Jaekel, 1904). Однако знания 
о примитивных триасовых ихтиозаврах до на­
чала ХХ в. оставались очень неполными.

Большую роль в устранении этого пробела 
сыграло открытие богатой фауны примитив­
ных ихтиозавров в триасе Калифорнии, обра­
ботанной Мерриамом .(Merriam, 1902—1911). 
Существенному пересмотру подверглись в 
ХХ в. и европейские ихтиозавры, особую роль 
в изучении которых сыграл Хюне (Huene, 
1916—1960) и в меньшей степени — Бройли 
(Broili, 1907—1942), Эндрьюс (Andrews, 
1907—1924), Виман (Wiman, 1910—1933), 
Соллас (Sollas, 1916), Эпплби (Appleby, 
1956—1961) и др.

С территории СССР известны довольно мно­
гочисленные, но, как правило, фрагментарные 
остатки ихтиозавров, описанные в работах 
Траутшольда (Trautschold, 1879), Киприянова 
(Kiprijanoff, 1881), Казанского (1903), Бого­
любова (1909—1910), Рябинина (1912—1947) 
и др. Частично этот материал нуждается в пе­
реопределении, поскольку со времени его опи­
сания взгляды на систему ихтиозавров значи­
тельно изменились.

На протяжении всей истории изучения ихти­
озавров общим распространением пользова­
лось мнение о крайне обособленном положе­
нии этих животных в системе пресмыкающих­
ся. Уже Оуэн (Owen, 1860) придавал ихтио­
заврам ранг отряда наравне с такими группа­
ми, как черепахи, крокодилы, динозавры и др. 
Осборн (Osborn, 1903) сделал попытку объ­
единить ихтиозавров с диапсидами, а Виллис- 
тон (Williston, 1925) объединял их в одном 
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подклассе с проторозаврами, ящерицами и 
змеями. Однако всеобщее признание получило 
выделение ихтиозавров в особый — резко обо­
собленный— подкласс (Соре, 1885).

Общая характеристика и морфология
Морские длиннорылые пресмыкающиеся с 

рыбообразным телом, снабженным мягким 
спинным и жестким хвостовым плавниками; 
парные конечности преобразованы по типу ла­
стов. Череп с длинной мордой, большими 
овальными или округлыми глазницами, уко­
роченной заглазничной частью и небольшой 
височной ямой, ограниченной теменной, задне­
лобной и надвисочной костями.; изредка края 
височной ямы достигает также лобная или за­
глазничная кость. Рыло составляет около по­
ловины общей длины черепа и образовано 
главным образом разросшимися предчелюст­
ными костями; челюстные кости сравнитель­
но короткие. Ноздря расположена у переднего 
края глазницы, обращена латерально и в 
большинстве случаев ограничена носовой, 
предчелюстной и слезной костями: в большин­
стве случаев ноздри снизу достигают также 
челюстная или скуловая (Stenopterygius) ко­
сти; у Cymbospondylus контакт с ноздрей те­
ряет предчелюстная кость, а у Mixosaurus— 
слезная. Всегда имеются кольцо склеротики 
и теменное отверстие; последнее расположено 
на границе между теменными и лобными ко­
стями и только у Grippia — в теменных ко­
стях. Интересно, что пластинки склеротикаль- 
ного кольца соединены друг с другом швами. 
Лобные кости короткие и широкие, темен­
ные — обычно узкие и часто образуют сагит­
тальный гребень. Носовые кости разрастают­
ся примерно до уровня переднего края глаз­
ницы и оттесняют лобные далеко назад; глаз­
ница окружена полным рядом окологлазнич­
ных костей (предлобная, слезная, скуловая, 
заглазничная и заднелобная), имеющих не­
большие размеры. У прогрессивных ихтиозав­
ров размеры глазниц увеличиваются, а заглаз­
ничная часть черепа соответственно укорачи­
вается. Надвисочная кость обычно большая, 
широко соединяющаяся с заднелобной; она 
охватывает верхний конец квадратной кости, 
оттесняя чешуйчатую, и принимает околозаты­
лочный отросток. Заднетеменные и таблитчатые 
кости утрачены. Основная затылочная кость 
массивная, затылочный мыщелок не переходит 
на боковые затылочные кости; у некоторых 
форм (Cymbospondylus) затылочный мыщелок 
вогнутый. Верхняя затылочная кость иногда 
(Ophthalmosaurus) с вырезкой над затылоч­
ным отверстием. Задняя ушная кость само­

стоятельная, околозатылочный отросток корот­
кий, направленный наружу и вверх, к надви­
сочной кости. Имеется небольшое заднее ви­
сочное окно. Префациальная комиссура между 
ушной капсулой и основанием мозговой ко­
робки отсутствует. Языкоглоточный нерв вы­
ходит наружу самостоятельным отверстием. 
Слуховая косточка массивная, непрободенная, 
идет от овального окна (между основной за­
тылочной и задней ушной костями) к квадрат­
ной кости; посредством слабо развитого верх­
него отростка она достигает заднеушной ко­
сти. Базисфеноид широкий, полностью отде­
ленный от основной затылочной кости, с не­
парным или парным отверстием для сонных 
артерий и с хорошо развитыми базиптериго- 
идными отростками, широко сочленяющимися 
с крыловидными и верхними крыловидными 
костями; базиптеригоидное сочленение слегка 
подвижно. Квадратная и верхняя крыловидная 
кости разделены хрящом. Передняя часть моз­
говой коробки не окостеневает, базисфеноид 
впереди сращен с длинным и узким парасфе­
ноидом, вклинивающимся между сошниками. 
Межптеригоидные ямы длинные и узкие у 
триасовых форм, более широкие у юрских и 
меловых. Фланги крыловидных костей не раз­
виты. Крыловидная кость сзади широко по­
крывает боковую часть ушной капсулы и обра­
зует вертикальную пластинку, перекрываю­
щую квадратную кость и соединяющуюся с 
нисходящим отростком надвисочной кости; 
эта часть крыловидной кости ограничивает 
спереди полость среднего уха. Наружной кры­
ловидной кости (за возможным исключением 
Cymbospondylus) и небных отверстий нет; вы­
резка для челюстей мускулатуры между кры­
ловидной и квадратноскуловой костями удли­
ненная и впереди достигает небной и челюст­
ной костей. Хоаны смещены назад и окруже­
ны удлиненными небными и сошниковыми ко­
стями. Нижняя челюсть длинная и тонкая; ве­
нечной кости нет; венечный и засочленовный 
отростки не развиты. Зубы,, как правило, ко­
нические, бороздчатые, однорядные, с выра­
женной радиальной складчатостью дентина 
(лабиринтовые); расположены зубы в само­
стоятельных альвеолах или в неглубоком об­
щем желобке, проходящем по краю челюстей. 
Корни длинные, иногда с цементом. Общее 
число зубов в каждой челюсти достигает 200. 
Небных зубов обычно нет, но, как исключение, 
на нижней челюсти и на небных костях бы­
вают развиты многорядные давящие зубы 
(Omphalosauria). Позвонки амфицельные, 
часто нотохордальные; невральные дуги низ­
кие и отделенные от тел позвонков швом. Зи- 
гапофизы слабые, у послетриасовых форм они 
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часто становятся непарными. Свободные интер­
центры могут иметься только у трех-четы­
рех передних позвонков. Туловищных позвон­
ков 40—75; шея слабо отграничена; атлант и 
эпистрофей часто срастаются; крестец — из 
одного позвонка. Хвостовых позвонков до 100, 
между ними расположены свободные гемаль­
ные дуги; в некоторых случаях гемальные ду­
ги редуцируются до парных палочек или исче­
зают. Посредине хвост в тон или иной степе­
ни изогнут вниз, что достигается благодаря 
клиновидной форме двух-трех позвонков; 
изгиб этот, только намеченный у триасовых 
форм, выражен очень резко у юрских и мело­
вых ихтиозавров. Изогнутость хвоста ведет 
к гетероцеркальности хвостового плавника 
ихтиозавров; у поздних юрских и меловых 
форм хвостовой плавник внешне становится го­
моцеркальным, но сохраняет внутреннюю 
асимметрию. Ребра развиты не только на 
шейных и туловищных позвонках, но и на пе­
редних хвостовых. Передние ребра обычно 
двухголовчатые, задние же утрачивают буго­
рок и становятся одноголовчатыми; и на двух­
головчатых ребрах бугорок обычно плохо обо­
соблен от головки, соединен с нею гребнем и 
причленяется не к диапофизу, а к телу по­
звонка. По внутренней поверхности ребер 
обычно проходит продольная бороздка. 
Имеются брюшные ребра. Плечевой пояс рас­
ширенный .в вентральной части. Клейтрума 
нет, лопатка короткая. Межключица Т-образ­
ная или треугольная; коракоиды широкие; 
грудина не окостеневает. Иногда ключицы 
срастаются друг с другом. Подвздошная 
кость палочковидная, направленная назад. 
Вентральная часть тазового пояса у триасо­
вых форм сравнительно расширена, у более 
поздних она сужена, причем лобковая кость 
иногда срастается с седалищной. Кости ко­
нечностей резко укорочены, сравнительно 
удлинены лишь плечевая и бедренная кости, 
перетянутые посредине. У триасовых форм не­
сколько удлинены также кости предплечья и 
голени, но у более поздних форм они стано­
вятся политональными. Кости кисти и стопы 
более или менее округлые или прямоугольные; 
число фаланг увеличено и может достигать 50; 
когтей нет. В передней конечности четыре или 
пять пальцев, в задней — три или четыре. 
В первом случае от промежуточной кости бе­
рут начало два луча (пальца), во втором — 
лишь один; конечности первого типа получили 
название широких, конечности второго типа — 
узких (рис. 339). Помимо пальцев, обычно раз­
виты дополнительные ряды сесамовидных ко­
сточек, и общее число лучей может достигать 
10. Чешуйчатый покров точно не установлен, по

. б

Рис. 339. Широкий и узкий тип строе­
ния конечностей ихтиозавров; перед­

ние конечности:
а — Ichthyosaurus communis Conybeare; 
б — Stenopterygius quadriscissus Quenstedt 

(Huene, 1952)

крайней мере в некоторых случаях в коже бы­
ла развита система мощных вертикальных и 
горизонтальных роговых волокон. Молодые 
формы обладают относительно длинной голо­
вой, более длинным рылом и слабо изогнутым 
хвостом.

Принципы систематики
Ихтиозавры — довольно однородная группа, 

резко отграниченная от всех остальных пре­
смыкающихся. На основании наличия лишь 
одной дорсально расположенной височной 
ямы Брум (Вrооm, 1924) и Виллистон (Willi­
ston, 1925) объединяли их с ящерицами и про- 
тозаврами в подкласс Parapsida. Хюне в ста­
рых работах сближал ихтиозавров с мезозав­
рами. В настоящее время общепринятым ста­
новится выделение ихтиозавров в особый под­
класс, включающий лишь один отряд — их­
тиозавры (Ichthyosauria). Его разделение на 
соподчиненные группы основывается на таких 
признаках, как наличие или отсутствие неб­
ных зубов, широкий-или узкий тип строения 
парных конечностей, степень гетероцеркаль­
ности хвостового плавника, пропорции тела, 
двухголовчатость или одноголовчатость ребер, 
форма межключицы и пр.

Историческое развитие
Ихтиозавры известны со среднего триаса. 

Своего расцвета эта группа достигает в ран­
ней юре. В мелу многообразие ихтиозавров
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ ИХТИОЗАВРОВ

Систематические группы
Триас Юра Мел

иижний средний верхний НИЖНЯЯ средняя верхняя нижний верхний

ОМPHALOSАURОIDЕ I 
Omphalosauridae...........

ICHTH YOSAUR О1 DE I
ICHTHYOSAUROIDEA

Mixosauridae........................
Ichthyosauridae....................

SHASTOSAUROIDEA 
Cymbospondylidae........
Shastosauridae......................
Stenopterygiidae...................

постепенно сокращается, из верхнего мела из­
вестен всего лишь один род.

Ромер (Romer, 1948) производил ихтиозавг 
зов от примитивных синапсид типа офиакодон- 
тов, сохранявших еще до известной степени 
амфибиотический образ жизни. По его мне­
нию, височная яма ихтиозавров могла развить­
ся из височной ямы синапсид в результате 
сдвига ее вверх, в слабой степени происходя­
щего у таких форм, как Cynognathus. Одна­
ко строение височной области Mixosaurus, у 
которого височная яма имела вид узкой щели, 
делает вероятным предположение, что предки 
ихтиозавров обладали полной крышей черепа 
анапсидного типа. Таким образом, среди всех 
пресмыкающихся предками ихтиозавров мог­
ли быть только котилозавры. В более поздней 
работе Ромер (Romer, 1956) уже определенно 
высказывается в пользу происхождения их­
тиозавров от 'капториноморфов.

Не так давно известное распространение 
получили было взгляды, по которым ихтио­
завры происходят от эмболомерных земновод­
ных или от «промикрозавров» независимо от 
остальных пресмыкающихся (Huene, 1937, 
1949а, 1952, 1956). В качестве косвенных аргу­
ментов в пользу этого указывали на сохране­
ние у ихтиозавров таких примитивных при­
знаков, как радиальная складчатость дентина 
на зубах, отсутствие «флангов» крыловидных 
костей, наличие у некоторых форм (Eurhino- 
saurus) бороздок на рыле, иногда сопостав­
ляемых с желобками боковой линии, возмож­
ное (судя по копролитам, приписываемым их­
тиозаврам) сохранение спирального клапана 
кишечника. Хюне '(Huene, 1952) пытался так­
же доказать, основываясь на строении заты­
лочной области Leptopterygius, что у предков 
ихтиозавров не было контакта таблитчатых 

костей с теменными и что поэтому их следует 
искать среди лабиринтодонтов. Одно время ка­
залось, что идея происхождения ихтиозавров от 
лабиринтодонтов с эмболомерными позвонка­
ми нашла подтверждение в находке загадочно­
го нижнетриасового животного — Tupilakosau- 
rtis, обладавшего эмболомерными позвонками, 
внешне сходными с позвонками ихтиозавров 
(Nielsen, 1954; Huene, 1956; Kuhn, 1957). Од­
нако последующее изучение показало, что 
сходство позвонков тупила коз авр а и ихтиозав­
ров чисто внешнее, сам тупилакозавр оказался 
близким к брахиопидным лабиринтодонтам, а 
не к трематозаврам, как это предполагалось 
ранее, и их родство с ихтиозаврами нельзя при­
нимать всерьез. В последнее время Хюне '(Hue­
ne, 1960) примкнул к взглядам о происхожде­
нии ихтиозавров от капториноморфов.

В 1961 г. была опубликована работа Эпплби 
(Appleby, 1961), в которой проблема проис­
хождения ихтиозавров решается совершенно 
по-новому. Этот автор пришел к выводу о бли­
зости ихтиозавров не к теропсидным, а к зав- 
ропсидным пресмыкающимся, вторично утра­
тившим ушную вырезку. Эпплби придает 
большое значение отсутствию в слуховой ко­
сточке ихтиозавров отверстия для стапеди­
альной артерии и полагает, что она выводит­
ся из слуховой косточки примитивных завро- 
спид. Наличие широкого контакта между зад­
нелобной и надвисочной костями резко отде­
ляет ихтиозавров от подавляющего большин­
ства пресмыкающихся и сближает их с триасо­
выми черепахами. Поэтому Эпплби приходит 
к выводу, что ихтиозавры и черепахи происхо­
дят от общих предков, близких, по его мне­
нию, к проколофонам; положение околозаты­
лочных отростков, направленных косо вверх 
и наружу к надвисочным костям, служит 
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дополнительным аргументом в пользу весьма 
раннего обособления ихтиозавров от осталь­
ных пресмыкающихся.

Среди ихтиозавров особняком стоят триасо­
вые омфалозавры, обладавшие давящими 
небными зубами и очень примитивными конеч­
ностями. Остальные ихтиозавры естественно 
разделяются на широкоплавниковых '(Latipin- 
nati), более примитивных по строению парных 
конечностей, и на узкоплавниковых (Longi- 
pinnati). Эволюция обеих групп протекала до 
известной степени параллельно — в связи с 
приспособлением к более быстрому плаванию. 
Триасовые ихтиозавры обладали низким те­
лом, сравнительно длинной шеей и слабо изо­
гнутым, почти прямым хвостом. Более позд­
ние формы стали высокотелыми, в шее у них 
произошло слияние двух первых позвонков, 
хвост приобрел резкий изгиб, причем внешне 
иногда становился гомоцеркальным. Поверх­
ность тела по отношению к его объему (мас­
се) прогрессивно уменьшалась в ходе эволю­
ции ихтиозавров, составляя у Cymbospondylus 
(ср. триас) 0,54, у Ichthyosaurus (н. юра) — 
0,37 и у Ophthalmosaurus (в. юра) — 0,31 
(Watson, 1951).

Экология и тафономия
Ихтиозавры известны лишь из морских от­

ложений. Основные находки сделаны в триасе 
США, 3. Европы и Шпицбергена и в юре и 
мелу 3. Европы. С территории Европы и 
С. Америки описано 26 родов из 28 известных. 
В Южное полушарие проникают лишь шесть- 
семь родов, причем целиком к его террито­
рии приурочены лишь два рода. До сих пор их­
тиозавры не известны с территории Африки.

Ихтиозавры захоронены в сланцах, мерге­
лях, глинах, доломитах и известняках совме­
стно с белемнитами, иглокожими, рыбами, 
завроптеригиями, а на Шпицбергене — и со 
стегоцефалами. Обычно находят изолирован­
ные позвонки, зубы, фрагменты черепа и ко­
нечностей, но многочисленны и находки целых 
скелетов, иногда сохраняющих отпечатки мяг­
ких тканей. Скелеты обычно сильно сплю­
щены.

Основные местонахождения образовались 
на месте мелководных бухт. Иногда из одного 
местонахождения (например, из Гольцмаде- 
на) собирают сотни особей. Гольцмаден в лей­
асе представлял собой довольно глубокую 
бухту, отделенную от открытого моря от­
мелью и опресненную с поверхности при- 
вносом пресной воды. В глубоких слоях 
Гольцмаденской бухты накапливался серово­
дород. Ихтиозавры, попавшие в бухту, зачас­

тую не могли выбраться обратно и погибали. 
Иногда непосредственной причиной смерти 
было отравление сероводородом при ныря­
нии. Кроме того, в Гольцмаденскую бухту при­
носило и трупы, разлагавшиеся в поверхност­
ных слоях.

В другом крупном местонахождении юр­
ских ихтиозавров в Керси ((Франция) — 
скелеты заключены в известковые конкреции. 
Предполагают, что местонахождение образо­
валось на месте мелководного залива, поте­
рявшего связь с морем и по этой причине пе­
ресохшего..

При большом общем сходстве ихтиозавры 
проявляют значительное разнообразие биоло­
гических типов. Среди них известны моллю- 
скоядные формы (Omphalosauridae), актив­
ные хищники открытых морей (например, 
Leptopterygius acutirostris), обладавшие ве­
ретеновидным телом, очень длинным хвосто­
вым плавником и сильными зубами, и обита­
тели прибрежной зоны морей (например, Ste- 
nopterygilis), обладавшие сжатым с боков те­
лом и слабым хвостовым плавником. Ste­
nopterygius quadriscissus, Baptanodon и 
Ophthalmosaurus питались, по-видимому, бе­
лемнитами. Они обладали очень слабыми зу­
бами, почти исчезавшими. Большой интерес 
представляет юрский Eurhinosaurus, у которо­
го усаженная слабыми зубами верхняя че­
люсть была вдвое длиннее нижней и несла 
ветвящиеся бороздки — возможно, следы ка­
ких-то чувствующих органов. Тело Eurhino­
saurus было веретеновидным. Возможно, он 
обитал в эстуариях и охотился за белемнита­
ми, используя рострум- как меч-рыба.

Как морские пресмыкающиеся, полностью 
утратившие связь с сушей, ихтиозавры пере­
шли к живорождению, о чем свидетельствуют 
частые находки скелетов молодых ихтиозав­
ров внутри скелетов взрослых. Находка изо­
лированного эмбриона Stenopterygius quad­
riscissus в свернутом положении, захоронен­
ного, по-видимому, в яйцевой капсуле, указы­
вает, что у ихтиозавров выработалось яйцежи- 
ворождение. Следует учитывать, что взрослые 
ихтиозавры при случае нападали на молодых, 
и скелеты молодых особей, находимые внутри 
взрослых, иногда принадлежат не эмбрионам, 
а заглоченным особям.

Биологическое и геологическое значение
Ихтиозавры проявляют конвергентное .сход­

ство с пелагическими рыбами типа тунца и с 
дельфинами. Штейнман (Steinmann, 1911) да­
же производил дельфинов непосредственно от 
ихтиозавров. Изучение ихтиозавров представ­
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ляет большой интерес не только как пример 
конвергентного развития. Главные линии их­
тиозавров развивались но многом параллель­
но и самостоятельно давали начало аналогич­
ным биологическим типам.

Особый интерес приобретают ихтиозавры в 
Ьвяз'и с распространением взглядов об их про­
исхождении непосредственно от эмболомер- 
ных земноводных. Возможность параллельно­
го перехода к прямому развитию в различных 

линиях земноводных приходится учитывать 
серьезно, однако в отношении ихтиозавров 
эти взгляды ни в коей степени нельзя считать 
установленными.

Все ихтиозавры связаны с морскими отло­
жениями. Некоторые из них имеют большое 
стратиграфическое значение. Так,- различные 
виды Eurypterygius и Stenopterygiys могут с 
успехом использоваться для расчленения лей- 
аса Германии.

ОТРЯД ICHTHYOSAURIA

Морские длиннорылые пресмыкающиеся с 
рыбообразным телом, жестким хвостовым 
плавником и ластовидными парными конечно­
стями. Череп с укороченной заглазничной ча­
стью и верхней височной ямой. Носовые кости 
разрастаются почти до уровня переднего края 
глаз. Слуховая косточка идет от овального 
окна к квадратной кости. Всегда имеется те­
менное отверстие. Зубы, как правило, кониче­
ские, бороздчатые, однорядные, как исключе­
ние — многорядные, давящие. Позвонки ам­
фицельные; невральные дуги отделены от тел 
позвонков швом. Число позвонков дости­
гает 180. Ср. триас — мел. Два подотряда.

ПОДОТРЯД OMPHALOSAUROIDEI
Сравнительно короткорылые формы с много­

рядными давящими зубами на нижней челю­
сти; обычно давящие зубы развиты и на нёб­
ных костях. Височная яма, в тех случаях, ког­
да она известна, сравнительно крупная и огра­
ничена теменной, заднелобной и надвисочной 
костями, иногда ее края достигает и чешуйча­
тая кость. Теменное отверстие расположено в 
передней части теменных костей. Лобные ко­
сти сравнительно длинные и широкие и впере­
ди почти достигают уровня заднего края нозд­
ри. Теменные кости широкие, и сагиттальный 
гребень не выражен. Пояса конечностей ши­
рокие, проксимальные кости конечностей 
удлиненные, по крайней мере в одном-двух 
случаях несколько удлинены и фаланговые 
кости. Ср. триас. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО OMPHALOSAURIDAE MERRIAM, 
1906

Некрупные (до 1 м) моллюскоядные формы 
со сравнительно коротким и широким рылом, 
не достигающим половины общей длины чере­
па, с длинным и узким, слабо отклоняющимся 
вниз хвостом и со сравнительно длинными 

парными конечностями, возможно, узкого типа. 
Крыловидные и нёбные кости соприкасаются 
по средней линии. Глазницы крупные, оваль­
ные. Зубы расположены в самостоятельных 
альвеолах; давящие зубы с округлой коронкой. 
Нижняя челюсть массивная, с мощным сим­
физом, образованным зубными и пластинча­
тыми костями и многорядными давящими зу­
бами, образующими выпуклую жевательную 
поверхность. На нёбных и крыловидных костях 
обычно развиты многорядные давящие зубы. 
Верхнечелюстные зубы однорядные, передние 
зубы верхней челюсти имеют заостренные 
вершины. Позвонки удлиненные. Туловищные 
ребра двухголовчатые. Лопатка очень широ­
кая. Ключица треугольная. Лобковая кость с 
отверстием. Ср. триас.

Omphalosaurus Merriam, 1906. Тип ро­
да— О. nevadanus Merriam, 1906; ср. триас, 
США '(Невада). Описан по неполному черепу, 
отдельным позвонкам и условно ассоциируе­
мыми с ними остатками конечностей. Череп 
длиной до 40—50 см; кости черепа утолщен­
ные, почти пахиостозные. Крыловидные кости 
широкие, уплощенные и длинные; небные ко­
сти расширяются кпереди и соприкасаются по 
средней линии лишь на незначительном протя­
жении. Квадратная кость массивная. Пластин­
чатая и зубная кости широкие, утолщенные и 
на значительной части своей длины участвуют 
в образовании симфиза. Угловая кость по 
внутренней поверхности челюсти глубоко 
вклинивается между зубной н пластинчатой 
костями. Сочленовная кость крупная и откло­
няется от ветви нижней челюсти внутрь. 
Предсочленовная кость длинная и широкая. 
Зубная кость по наружному краю несет один 
ряд, а по внутреннему — около пяти рядов 
округлых в поперечном сечении зубов, сидя­
щих в неглубоких альвеолах. Поверхность 
эмали гладкая, прикорневая радиальная 
складчатость ее не выражена. Размеры и
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Рис. 341. Pessopteryx Wiman:
а — фрагмент нижней челюсти Р. {Tholodus) schmidti (Н. 
Meyer); раковинный известняк Германии; б — фаланги Р- 
nisseri Wiman; ср. триас Шпицбергена (а — Peyer, 1939;

б — Wiman, 1916)

Рис. 340. Omphalosaurus nevadanus Merriam.
Череп; a — сверху, б — снизу. Ср. триас США 

(Невада) (Huene. 1922)

число зубов убывают спереди назад, диаметр 
передних зубов достигает 15 мм (рис. 340). 
Один — два вида. Ср. триас США.

Pessopteryx Wiman, 1910 (? = Tholodus 
Н. Meyer, 1848). Тип рода — Pessopteryx 
nisseri Wiman, 1910; ср. триас, Шпицберген. 
Описан по фрагментарным остаткам. По зу­
бам близок к Omphalosaurus, но отличается 
от последнего резко выраженной прикорневой 
складчатостью эмали и наличием давящих 
многорядных зубов на нёбе; на нижней челю­
сти зубы двухрядные. Передние зубы имеют 
слегка заостренные вершины. Фаланги удли­
ненные, не полигональные. Четыре вида. 
Ср. триас Шпицбергена. Фрагменты челюстей 
с зубами из ср. триаса 3. Европы, отнесенные 
Пейером (Peyer, 1939) к роду Tholodus, по- 
видимому, принадлежат к этому же роду 
(рис. 341).

Grippia Wiman, 1928. Тип рода — G. lon­
girostris Wiman; ср. триас, Шпицберген. Не­
крупная ((около 1 м) форма с гетеродонтными 
зубами, многорядными давяшими зубами на 
нёбных костях и с длинными конечностями, из 
которых задние по длине не уступают перед­
ним или даже превышают их. Глазница боль­
шая, удлиненная горизонтально; височная 
яма очень большая. Заглазничная часть чере­
па сравнительно длинная, вырезанная снизу 
между скуловой и квадратной костями. Лобная 

кость длинная, позади она почти достигает 
уровня заднего края глазницы. Теменное от­
верстие расположено в теменных костях. Нозд­
ря ограничена носовой, предчелюстной, челюст­
ной и, возможно, слезной костями. Нижняя

Рис. 342. Grippia longirostris Wiman.
Череп сбоку (Х%). Ср. триас Шпицбергена (Romer, 1956)

челюсть слегка понижается впереди. Перед­
ние зубы острые, тонкие, со слегка загну­
тыми назад вершинами, задние — округлые,, 
тупые; нёбные зубы желудевидные. Кости ко-< 
нечностей сравнительно удлиненные; фалан­
ги не имеют характерной для ихтиозавров по­
лигональной формы (рис. 342). Один вид.

Этот род часто относят к сем. Mixosauri- 
dae.
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ПОДОТРЯД ICHTHYOSAUROIDEI
Длиннорылые формы с однорядными, более 

или менее коническими зубами,' расположен­
ными в желобке на краях челюстей; нёбных 
зубов никогда не бывает. Височная яма щеле- 
йидная или умеренной величины; ее края, по­
мимо теменной, заднелобной и надвисочной ко­
стей, иногда ограничивают заглазничная или 
лобная кости. Рыло составляет около поло­
вины общей длины черепа; теменное отверстие 
расположено на границе между теменными и 
лобными костями или же в задней части лоб­
ных костей. Лобные кости, как правило, да­
леко не достигают уровня заднего края нозд­
ри; теменные кости обычно сужены и несут 
сагиттальный гребень. Фаланги округлые или 
полигональные и никогда не бывают удлинен­
ными. Число фаланг увеличено до 20—50. По 
сторонам от пальцев часто развиты дополни­
тельные ряды сесамовидных косточек; общее 
число лучей в конечностях может достигать 
восьми. Ср. триас — мел. Два надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО ICHTHYOSAUROIDEA. 
ШИРОКОПЛАВНИКОВЫЕ

(= Latipinnata)

Весьма' разнообразные . по величине ихтио­
завры с конечностями широкого типа. Височ­
ная яма ограничена теменной, заднелобной и 
надвисочной костями; у примитивных форм 
она крайне мала, щелевидная. Глазницы боль­
шие, овальные, реже округлые. Затылочный 
мыщелок всегда выпуклый. Зубы конические, 
как исключение задние зубы имеют притуплен­
ные вершины. Туловищных позвонков око­
ло 50. Туловищные ребра, как правило, двух­
головчатые, хвостовые — одноголовчатые; как 
исключение, передние туловищные ребра бы­
вают одноголовчатыми, а передние хвосто­
вые—двухголовчатыми. Коракоид обычно с 
двумя вырезками, расположенными по обеим 
сторонам от сочленовной ямы. Передние ко­
нечности всегда в полтора-два раза длин­
нее задних. Ср. триас — мел. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО MIXOSAURIDAE BAUR, 1887

Мелкие (до 1 м) широкоплавниковые ихтио­
завры с низким телом и почти прямым хво­
стом с очень узким плавником. Морда сравни­
тельно короткая; челюстная кость длинная. 
Лобные кости впереди лишь немного не дости­
гают уровня заднего края ноздри; теменные 
кости широкие и не несут сагиттального греб­
ня. Ноздря окружена носовой, предчелюстной 

и челюстной костями; иногда ее края дости­
гает предлобная кость. Зубы сидят в альвео­
лах, расположенных на дне неглубокого же­
лобка; задние зубы обычно имеют уплощенные- 
вершины. Туловищных позвонков до 50, в 
неизогнутой части хвоста — до 40 позвон­
ков — по длине она явно превышает изогну­
тую часть хвоста. Зигапофизы парные, гемаль­
ные дуги хорошо развиты. Атлант и эпистро­
фей не слиты. Передние туловищные ребра 
иногда одноголовчатые, передние хвостовые 
ребра двухголовчатые. Межключица тре­
угольная. Лопатка -очень широкая. Лобковая 
и седалищная кости широкие; запирательное 
отверстие незамкнутое. Кости предплечья и 
голени удлиненные и разделенные щелью. 
Фаланги четырехугольные, слегка перетяну­
тые посредине. Дополнительные лучи неиз­
вестны. Число фаланг достигает 15. Ср.— 
в. триас.

Mixosaurus Baur, 1887. Тип рода — 
Ichthyosaurus atavus Quenstedt, 1852; 
ср. триас, Германия. Тонкорылые формы со 
слабо выраженной гетеродонтностью и вырез­
кой между скуловой и квадратной костями. 
Носовые кости глубоко вклиниваются между 
■предчелюстными. Челюстная кость смыкается 
с носовой позади ноздри, и слезная кость не 
достигает края последней. Нижняя челюсть с 
заметным засочленовным отростком. Зубы ко­
роткие, разделенные значительными проме­
жутками; передние зубы острые, конические,, 
кзади они несколько понижаются и имеют 
притупленные вершины. Туловищных позвон­
ков 50; в неизогнутой части хвоста около 30 
позвонков — по длине она уступает изогнутой. 
Позвонки укороченные, максимальной вели­
чины они достигают у хвостового изгиба. Па- 
рапофизы доходят до переднего края позвон­
ка. Передние туловищные ребра одноголовча­
тые, передние пять — девять хвостовых ребер 
двухголовчатые. Передняя конечность превы­
шает половину длины черепа; число фаланг 
достигает 15 (рис. 343). Семь-восемь видов. 
Ср. триас 3. Европы, Шпицбергена, М. Азии- 
и С. Америки; триас Индонезии. Из в. триаса 
СССР (междуречье Колымы и Индигирки) 
известны позвонки, отнесенные к р. Shasto- 
saurus (Рябинин, 1945). Вероятно, они при­
надлежат Mixosaurus..

Phalarodon Merriam, 1910. Тип рода — 
Ph. fraasi Merriam, 1910; ср. триас, США (Не­
вада). Известен по неполному черепу и облом­
ку нижней челюсти. Череп длиной 15—20 см, 
равномерно понижающийся кпереди, с круп­
ными глазницами, короткой и тонкой мордой 
и с резко выраженной гетеродонтностью.
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Рис. 343. Mixosaurus Baur:
скелет Л1. cornalianus Bassani сбоку; б — череп М. atavus (Quenstedt) сбоку. Ср. триас 3. Европы (а — Huene, 

1935: б — Huene, 1949)

•Лобная кость непарная, со срединным гребнем; 
носовые кости лишь слегка вклиниваются 
между предчелюстными костями. Предлобные 
кости очень крупные: они достигают заднего 
«рая ноздри и сближены кпереди. Слезная 
кость несет у переднего края глазницы не­
большой .вырост. Угловая кость не заходит за 
уровень середины глазницы. Передние зубы

о з 6 с и

Рис. 344. Phalarodon fraasi Merriam.
Череп сбоку. Ср. триас США (Невада) 

(Merriam, 1910)

'округлые, в поперечном сечении со сравни­
тельно острыми вершинами, задние зубы сжа­
ты с боков, имеют уплощенные вершины и 
в передне-заднем направлении превышают 
передние зубы в 3—4 раза (рис. 344). Один 
вид.

СЕМЕЙСТВО ICHTHYOSAUR1DAE BAUR, 1887
(= Eurypterygiidae Huene, 1948; = Macropterygiidae 

Huene, 1951)

Широкоплавниковые ихтиозавры с высоким 
телом и резко изогнутым хвостом с внешне 
изоцеркальным или слегка гетероцеркальным 
плавником; размеры колеблются от 4 до 8 м. 
Рыло очень длинное и тонкое; челюстная 
кость короткая. Височная яма треугольная; 
глазница округлая, большая; заглазиичная 
часть черепа укорочена. Лобные кости не за­
ходят вперед за уровень переднего края глаз: 
теменные кости обычно несут сагиттальный 
гребень. Ноздря окружена слезной, носовой и 
предчелюстной костями; иногда ее края дости­
гает челюстная кость. .Квадратноскуловая 
кость короткая. Зубы конические, однород­
ные, расположены на дне желобка. Туловищ­
ных позвонков до 50, в неизогнутой части хво­
ста до 40 позвонков — ее длина примерно 
равна длине изогнутой части хвоста. Зигапо- 
физы непарные. Атлант и эпистрофей слиты. 
Туловищные ребра двухголовчатые, хвосто­
вые — одноголовчатые. Межключица Т-образ­
ная, иногда сильно расширенная впереди. ’Ло­
патка узкая на дистальном конце. Лобковая и 
седалищная кости палочкообразные, часто сли­
ваются друг с другом. Передние конечности 
намного крупнее задних. Кости предплечья 
и голени полигональные. Общее число лучей
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Рис. 345. Ichthyosaurus Konig.
— скелет I. intermedius', лейас 3. Европы; б — череп 1. communis Conybeare сбоку;

лейас Англии (Owen, 1881)

в передней конечности достигает семи — 
девяти, в задней трех — пяти; от промежуточ­
ной кости стопы иногда начинается всего один 
луч. Юра — мел.

Ichthyosaurus Konig, 1818 (=Icthyosau- 
rus Conybeare, 1821; = Ichtyosaurus Latreille, 
1823; = Icthiosaurus Gray, 1825; Gryphius 
Wagler, 1830; = Ichthyoterus Roullier, 1847; 
=Eiirypterygius Jaekel, 1904). Тип рода — 
Icthyosaurus communis Conybeare, 1821; 
н. юра, Англия. Средней величины (5—6 м) 
толсторылые формы с длинным хвостом, со­
ставляющим около половины общей длины 
животного, с внешне гетероцеркальным хво­
стовым плавником и короткими парными ко­
нечностями, из которых передние не превы­
шают двух третей длины черепа. Теменные 
кости образуют сагиттальный гребень. Че­
люстная кость иногда достигает ноздри. Зубы 
крупные, острые. Туловищных позвонков 
до 45, в неизогнутой части хвоста до 35 по­
звонков. Размеры позвонков достигают макси­
мума в предкрестцовой области. Парапофизы 
не достигают переднего края позвонка. В пе­

редней конечности пять — восемь лучей, в 
задней четыре — шесть; число фаланг в пе­
редней конечности достигает 30; проксималь­
ные фаланги первого пальца часто с вырезка­
ми, по внутреннему краю (рис. 345). Около 
10 видов. Н. юра Гренландии, 3. Европы, 
Ю. Америки; ср. юра 3. Европы, Ю. Амери­
ки (?); в. юра С. Америки (?) и СССР (По­
волжье); н. мел Нов. Зеландии (?).

Ophthalmosaurus Seeley, 1874. Тип ро­
да — О. icenicus Seeley, 1874; в. юра (Окс­
форд), Англия. Средней величины (5—6 м) 
толсторылые формы с коротким хвостом, лишь 
немного превышающим длину головы, с внеш­
не изоцеркальным хвостовым плавником и 
резко расширенными передними конечностями, 
достигающими двух третей длины черепа. Че­
реп низкий, широкий, высота его явно усту­
пает ширине. Теменные кости широкие и не 
несут сагиттального гребня. Верхняя затылоч­
ная кость с вырезкой над затылочным отвер­
стием. Боковые затылочные кости ограничи­
вают лишь незначительную часть затылочного 
отверстия; заднее височное окно большое.
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Рис. 346. Ophthalmosaurus icenicus Seeley.

1м

Реконструкция. В. юра Англии (Andrews 1910)

Челюстная кость достигает края ноздри. Зубы 
короткие, острые, в задней половине челюсти 
очень слабые. Туловищных позвонков до 50, в 
неизогнутой части хвоста — менее 30. Разме­
ры позвонков достигают, максимума в пред- 
крестцовой области. Парапофизы не доходят 
до переднего края позвонка, на задних туло­
вищных позвонках они слиты с диапофизами. 
Коракоид обычно вырезан лишь впереди со­
членовной ямки. Лобковая и седалищная ко­
сти срастаются. Гороховидная кость сочле­
няется непосредственно с плечевой. В перед­
ней конечности шесть лучей, в задней — три; 
от промежуточной кости стопы начинается 
лишь один луч. Число фаланг в передней ко­
нечности не превышает 20 (рис. 346). Пять — 
семь видов. Ср. — в. юра 3. Европы; в. юра 
СССР '(Подмосковье и Поволжье).

Macropterygius Huene, 1922. Тип рода — 
Ichthyosaurus trigonus Owen, 1840; в. юра 
(кимеридж), Англия. Крупные (до 8 м) тол­
сторылые формы с коротким хвостом, лишь

Рис. 347. Macropterygius Huene
а — реконструкция М. trigonus-, в. юра Англии: б — пле­
чевая кость Macropterygfus sp; в — ключица Macropte­

rygius sp. Н. юра Чили (Huene, 1922)

немного превышающим длину головы, с внеш­
не изоцеркальным хвостовым плавником и 
резко удлиненными парными конечностями, 
из которых передние достигают длины черепа. 
Теменные кости широкие и не образуют сагит­
тального гребня. Зубы крупные, конические, с 
толстыми корнями, покрытыми слоем цемента; 
задний край зубов иногда пильчатый. Туло­
вищных позвонков до 50, в неизогнутой части 
хвоста до 30 позвонков. Размеры позвонков 
достигают максимума в предкрестцовой обла­
сти. Парапофизы не доходят до переднего 
края позвонка, а в задних позвонках они сли­
ваются с диапофизами. Межключица резко 
расширена впереди. Плечевая кость прокси­
мально резко утолщена и несет сильные греб­
ни; бедренная кость с сильно развитым верт­
лугом. В передней конечности.шесть лучей, 
в задней — пять; число фаланг в передней ко­
нечности достигает 25 (рис. 347). Около 10 ви­
дов. Ср. и в. юра 3. Европы; в. юра (киме­
ридж) СССР |(бассейн Печоры); в. юра 
Ю. Америки (?); н. мел 3. Европы.

Myopterygius Huene, 1922 '(= Апсапати- 
nia Rusconi, 1942; — Delphinosaurus Eich- 
wald, 1853). Тип рода — Ichthyosaurus campy- 
lodon Carter, 1845; в. мел (сеноман), Англия. 
Близок к Macropterygius, но обладает тонким 
рострумом, сравнительно удлиненными задни­
ми конечностями, достигающими двух третей 
длины передних, еще более сильными гребня­
ми на плечевой и бедренной костях, проходя­
щими почти по всей длине последних, и взду­
тыми, наподобие луковиц, корнями зубов, по­
крытыми тонким слоем цемента. Тела позвон­
ков пронизаны многочисленными отверстиями 
для кровеносных сосудов; иногда они несут 
вентральные кили (рис. 348). Около 10 видбв. 
В. юра Ю. Америки, 3. Европы, Индии, Индо­
незии, Австралии, Нов. Зеландии и Ю. Амери­
ки; н. мел СССР (Курская обл.); в. мел 
3. Европы, С. Америки и СССР (Ульяновская 
обл.).
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Рис. 348. Myopterygius campylodon Kiprianoff: 
a — череп сбоку; б — плечевая кость; в — бедренная кость.

Н. мел СССР (Курская обл.) (Киприянов, 1881)

К этому же роду, ВОЗМОЖНО, ОТНОСИТСЯ 
Ichthyosaurus steleodon Bogolubov, 1909; н. 
мел (в. неоком) Ульяновской обл.

Baptanodon Marsh, 1880 (= Sauronodon
Marsh, 1879; = Microdontosaurus Gilmore, 
1902); ср. (?) и в. юра США. Apatodontosau- 
rus Mehl, 1928; в. юра С. Америки. Brachypte- 
rygius Huene, 1923; в. юра и н. мел 3. Европы. 
Myobradypterygius Huene, 1927; в. юра и 
н. мел Ю. Америки. ? Cetarthrosaurus Seeley, 
1869; в. мел Англии. Роды Baptanodon и Ара- 
todonsaurus, возможно, являются, синонима­
ми Ophthalmosaurus. Род Cetarthrosaurus, из­
вестный только по плечевой кости,— возмож­
но, синоним Myopterygius.

НАДСЕМЕЙСТВО SHASTOSAUROIDEA.
УЗКОПЛАВНИКОВЫЕ

(= Longipinnata)

Средней величины и крупные '(от 4 до 12 м) 
ихтиозавры с конечностями «узкого» типа. 
Височная яма всегда хорошо развита; ее края 

иногда достигает лобная или заглазничная 
кость. Глазницы часто сравнительно невели­
ки, овальные или округлые. Затылочный мы­
щелок иногда вогнутый. Зубы конические, как 
исключение — цилиндрические. Туловищных 
позвонков до 70. Туловищные ребра одного­
ловчатые или с двумя фасетками, соединен­
ными гребнем; в редких случаях туловищные 
ребра двухголовчатые. Хвостовые ребра всегда 
одноголовчатые. Коракоид обычно лишь с од­
ной .вырезкой, расположенной, как правило, 
впереди сочленовной ямы. У примитивных 
представителей задние конечности по длине 
не уступают передним. Ср. триас — н. мел. 
Три семейства.

СЕМЕЙСТВО CYMBOSPONDYL1DAE HUENE, 
1948

Узкоплавниковые ихтиозавры с короткой 
головой, составляющей менее 0,15 общей дли­
ны животного, с низким телом и длинным, 
почти не изогнутым хвостом, приблизительно 
равным по длине туловищу. Челюстная кость 
сравнительно длинная. Височная яма очень 
узкая; ее края может достигать лобная кость. 
Глазница маленькая. Заглазничная часть че­
репа примерно равна длине глазницы. Ноздря 
окружена челюстной, слезной и предчелюст­
ной костями. Затылочный мыщелок вогнутый. 
Зубы конические и сидят в альвеолах, распо­
ложенных на дне неглубокого желобка. Ту­
ловищных позвонков до 70, в неизогнутой ча­
сти хвоста около 40 позвонков. Атлант и эпи­
строфей не слиты. Ребра одноголовчатые, пе­
редние туловищные обычно со слабо выражен­
ной двухголовчатостыо. Межключица тре­
угольная. Лопатка широкая. Коракоид выре­
зан позади сочленовной ямки. Лобковая и се­
далищная кости самостоятельные; запиратель­
ное отверстие незамкнутое. Задние конечно­
сти по длине не уступают передним. Кости 
предплечья и голени сравнительно удлинены 
и разделены щелью. Фаланги первого пальца 
вырезаны по внутреннему краю. Число фа­
ланг не превышает 12. Ср. триас.

Cymbospondylus Leidy, 1868. Тип рода — 
С. piscosus Leidy, 1868; ср. триас, США (Нева­
да). Очень крупные (до 10—12 м) толсторы­
лые ихтиозавры с длинными парными конеч­
ностями, из которых задние превышали перед­
ние; возможно, имелось два спинных плавни­
ка. Предчелюстная кость значительно разра­
стается назад и, вклиниваясь между ноздрей и 
носовой костью, достигает предлобной и слез­
ной костей. Носовая кость не образует края 
ноздри, вклинивается между лобной и пред­
лобной костями и почти достигает заднелобной
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Рис. 349. Cymbospondylus petrinus Leidy:
a — скелет сбоку; б — череп сбоку .Ср. триас США (Невада) (а — Merriam, 1908; б — Romer, 1948)

кости. Теменные кости широкие и не несут са­
гиттального гребня. Нижний край черепа ши­
роко вырезан между скуловой и квадратной 
костями. Зубы острые, длинные. Туловищных 
позвонков около 70; размеры позвонков дости­
гают максимума в передней части хвоста. Реб­
ра одноголовчатые; парапофизы слиты с диа­
пофизами и достигают переднего края позвон­
ка (рис. 349). Семь — восемь видов. Ср. триас 
США, 3. Европы, Шпицбергена; ? триас Индо­
незии.

Blezingeria Huene, 1951; ср. триас 3. Евро­
пы. Ekbainacanthus Jakovlev, 1902; ср. триас 
Шпицбергена.

Хюне (Huene, 1956) относит сюда же и ро­
ды Leptopterygilis и Eurhinosaurus, которые 
рассматриваются нами в сем. Stenopterygi- 
idae.

СЕМЕЙСТВО SHASTOSAURIDAE MERRIAM, 1902

Узкоплавниковые ихтиозавры с короткой го­
ловой, составляющей около 0,15 общей длины 
животного, низким телом и резко изогнутым 
хвостом с внешне гетероцеркальным плавни­
ком. Челюстная кость сравнительно длинная. 
Височная яма треугольная, иногда ее края до­
стигают лобная и заглазничная части. Глазни­
цы невелики. Заглазничная часть черепа не 
превышает половины длины глазницы. Ноздря 
окружена носовой, предчелюстной и слезной 
костями; часто ее края достигает и челюстная 
кость. Затылочный мыщелок выпуклый. Зубы 
конические и сидят в альвеолах, расположен­
ных на дне общего желобка. Туловищных по­
звонков до 60, в неизогнутой части хвоста до 

40 позвонков; по длине последняя явно коро­
че туловища. Атлант и эпистрофей не слиты. 
Шейные ребра двухголовчатые, туловищ­
ные — одноголовчатые, реже двухголовчатые. 
Межключица треугольная. Лопатка широкая. 
Лобковая кость не срастается с седалищной; 
запирательное отверстие обычно незамкну­
тое. Задние конечности лишь немного короче 
передних. Кости предплечья и голени сравни­
тельно длинные !(особенно, у Californisaurus и 
Toretocnemus) и разделены щелью. Фаланги 
I пальца вырезаны по внутреннему краю. Чис­
ло фаланг не превышает 12. Ср. триас — 
в. триас.

Shastosaurus Merriam, 1895. Тип ро­
да— Sh. pacificus Merriam, 1895; в. триас, 
США (Калифорния). Сильно варьирующие по 
размерам (от 3 до 10 м) тонкорылые ихтио­
завры с длинным хвостом, составляющим до 
0,4 общей длины животного, из которых на- 
изогнутую часть приходится явно больше по­
ловины. Заглазничная кость достигает края 
височной ямы. -Передний край лобной кости 
расположен на уровне средней части глазни­
цы. Теменные кости широкие, и сагиттальный 
гребень не образован. Зубы острые, кониче­
ские, альвеолы почти не выражены. Туловищ­
ных позвонков около 50, в неизогнутой части 
хвоста около 30 позвонков. Тела позвонков- 
укороченные, размеры их достигают максимума 
в поясничной области; хвостовые позвонки не­
сколько уплощены с боков. Иногда сохра­
няются свободные интерцентры. Шейные реб­
ра двухголовчатые, туловищные — одноголов­
чатые. Плечевая кость и кости предплечья рез­
ко расширены (рис. 350). Около 10 видов.
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Рис. 350. Shastosaurus pacificus Merriam.
Передняя часть скелета сбоку. Ср. триас США 

(Калифорния) (Merriam, 1902)

Лобковая кость широкая, с замкнутым запи­
рательным отверстием. Бедренная кость рас­
ширена на конце. Задняя конечность трехлу­
чевая. Вырезки на фалангах обычно развиты 
по обеим сторонам и на всех пальцах, 
(рис. 351). Один вид.

Pachygonosaurus Huene, 1916; ср. триас 
3. Европы. Pessosaurus Wiman, 1910; ср. триас 
3. Европы и С. Америки (?). Chonespondylus. 
Leidy, 1868; ср. триас С. Америки. Californo- 
saurus Kuhn, 1934 (= Delphinosaurus Merri­
am, 1905; = Perrinosaurus Merriam, 1938); 
ср. триас 3. Европы (?) и в. триас США. 
Merriamia Boulenger, 1904 (= Leptocheirus 
Merriam, 1903; ? = Rhachitrema Sauvage, 
1883); в. триас <C. Америки. Хюне (Huene, 
1948, 1956) выделяет роды Californosaurus и 
Toretocnemus в сем. Californosauridae. Ромер. 
(Romer, 1956) относит р. Toretocnemus к сем. 
Omphalosauridae.

Sp. триас 3. Европы; в. триас С. Америки и, 
зозможно, СССР (норийский ярус, Сибирь).

Toretocnemus Merriam, 1903. Тип ро­
да— T. californicus Merriam, 1903; в. триас 
США (Калифорния). Тела позвонков сравни­
тельно удлиненные, гемапофизы широко раз- 
виленные. Туловищные ребра двухголовча­
тые. Кости предплечья и голени удлиненные.

Рис. 351. Toretocnemus californicus Merriam:
а — туловищные позвонки; б — тазовый пояс снизу; в — 
передняя конечность; г — задняя конечность. В. триас 

США (Калифорния) (Huene, 1922)

СЕМЕЙСТВО STENOPTERYGIIDAE WOODWARD, 
1932

(= Streptospondylidae Huene, 1951)

Узкоплавниковые ихтиозавры с длинной го­
ловой, составляющей до 0,25 общей длины 
животного, с высоким телом и резко изогну­
тым хвостом с внешне изоцеркальным или 
слегка гетероцеркальным плавником. Челюст­
ная кость короткая. Височная яма треуголь­
ная. Глазницы большие. Заглазиичная часть, 
черепа не превышает половины длины глазни­
цы. Ноздря окружена носовой, предчелюстной' 
и слезной костями; изредка ее края достигает 
и челюстная или скуловая кость. Затылочный 
мыщелок выпуклый. Зубы конические, как, 
исключение — цилиндрические, расположены, 
на дне общего желобка. Туловищных позвон­
ков не более 60, в неизогнутой части хвоста 
до 50 позвонков; она лишь немного короче ту­
ловища и в полтора — два раза длиннее изо­
гнутой части хвоста. Атлант и эпистрофей- 
слиты. Шейные ребра двухголовчатые; голов­
ки туловищных ребер обычно соединены греб­
нем. Межключица Т-образная. Лопатка уз­
кая. Лобковая и седалищные кости обычно ко­
роткие. Задние конечности всегда короче пе­
редних, но составляют не менее двух третей, 
длины последних. Кости предплечья и голени 
полигональные. Дополнительных лучей обыч­
но немного, но как исключение общее число 
лучей в передней конечности достигает вось­
ми. Юра — н. мел.

Leptopterygius Huene, 1922 (= ? Temno- 
dontosaurus Lydekker, 1889). Тип рода — 
Ichthyosaurus tenuirostris Conybeare, 1822;. 
н. юра. Англия. Средней величины и крупные-
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Рис. 352. Leptopterygius tenuirostris Conybeare.
Скелет. Лейас Германии (Huene. 1922)

(от 4 до 11 м) толсторылые ихтиозавры с 
внешне гетероцеркальным хвостовым плавни­
ком и узкими парными конечностями, из кото­
рых передняя обычно явно короче черепа. 
Лобные и теменные кости широкие, теменного 
гребня обычно нет. Заглазничная часть дости­
гает половины длины глазницы. Челюстная 
кость иногда достигает ноздри, носовая — 
предлобной и слезной, а иногда и заднелобной 
костей. Зубы острые, конические, небороздча­
тые, слегка изогнутые, как исключение — 
трехгранные в сечении. Туловищных позвон­
ков не более 50, в неизогнутой части хвоста 
40—50. Размеры позвонков достигают макси­
мума на уровне крестца. Фасетки ребер (за 
исключением передних) соединены гребнем, 
парапофизы достигают переднего края позвон­
ка. В передней конечности четыре луча, в том 
числе один дополнительный, в задней — три лу­
ча. Число фаланг не превышает 20—25, прок­
симальные фаланги I пальца иногда выреза­
ны по внутреннему краю (рис. 352). Около 
15 видов. Н. юра 3. Европы. Сомнительные 
остатки указаны для в. триаса 3. Европы и 
н. юры Ю. Америки.

Eurhinosaurus Abel, 1909 (?= Proteosau- 
rus Home, 1819). Тип рода — Ichthyosaurus 
longirostris Jaeger, 1856; лейас, Германия. 
Средней величины (до 5—6 м) ихтиозавры с 
резко удлиненной верхней челюстью, превы­
шающей нижнюю вдвое, с внешне изоцеркаль- 
ным хвостовым плавником и очень длинными 
парными конечностями, из которых передняя 
лишь немного короче черепа. Вдоль рострума, 
начиная от ноздри, проходит желобок, ветвя­
щийся впереди. Носовая кость соприкасается 
с предлобной и слезной, теменные кости ши­
рокие, и сагиттального гребня нет. Зубы тон­
кие, острые, разделенные промежутками; они 
сидят по всей длине рострума. Туловищных 
ребер до 50, в неизогнутой части хвоста — 
примерно столько же. Размеры позвонков до­
стигают максимума в начале хвоста. Фасетки 
ребер соединены гребнем, парапофизы дости­
гают переднего края позвонка. В передней ко­
нечности пять лучей, в том числе один допол­
нительный, в задней конечности три луча. 
Иногда гороховидная кость доходит до плече­
вой кости. Общее число фаланг достигает 30. 
Проксимальные фаланги I пальца иногда вы­
резаны по внутреннему краю (рис. 353). Два 
вида. Н. юра 3. Европы.

Stenopterygius Jaekel, 1904 (? = Strepto- 
spondylus Jaekel, 1904). Тип рода — Ichthyo­
saurus quadriscissus Quenstedt, 1858 
(= I. triscissus Quenstedt, 1858); в. лейас, 
Германия. Некрупные (3—5 м) тонкорылые

352



Рис. 354. Stenopterygius quadriscissus (Quenstedt).
Скелет сбоку. Лейас Германии (Huene, 1922)

ихтиозавры с вившие почти изоцеркальным 
хвостом и очень длинными передними конеч­
ностями, достигающими иногда длины черепа. 
Теменные кости обычно с сагиттальным греб­
нем. Скуловая кость нередко достигает нозд­
ри. Череп часто с вырезкой позади скуловой 
кости. Зубы некрупные, изогнутые назад, с 
возрастом иногда резко уменьшаются. Туло­
вищных позвонков до 50, в неизогнутой части 
хвоста до 40 позвонков. Туловищные ребра 
двухголовчатые, диапофизы достигают перед­
него края позвонка. Лобковая и седалищная 
кости сращены друг с другом. Передняя ко­
нечность с пятью, задняя — с четырьмя луча­
ми, из них один дополнительный. Число фа­
ланг в передней конечности достигает 35, в 
задней — 20; проксимальные фаланги I паль­
ца вырезаны по внутреннему краю (рис. 354). 
Более 10 видов. Н. и ср. юра 3. Европы; 
? ср. юра Ю. Америки.

Platypterygius Huene, 1923. Тип рода — 
Ichthyosaurus platydactylus Broili, 1907;

н. мел (апт), Германия. Средней величины 
(до 5 м) сравнительно низкотелые тонкокры­
лые ихтиозавры с внешне изоцеркальным 
хвостовым плавником и резко расширенными 
и короткими парными конечностями, из кото­
рых передние не превышают половины длины

Рис. 355. Platypterygius platydactylus Broili:
а — реконструкция; б — передняя конечность. Н. мел. 

Германии (а — Huene, 1922; б — Huene, 1956)
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черепа и лишь немногим длиннее задних. Зу­
бы цилиндрические. Туловищных позвонков 56, 
в неизогнутой части хвоста до 40 позвонков; 
размеры .позвонков достигают максимума в 
поясничной области. Туловищные ребра двух­
головчатые, |бороздчатые. Передняя конеч­
ность с восемью лучами, из которых три-че­
тыре дополнительных; плечевая кость прокси­

мально резко утолщена и несет сильные греб­
ни (рис. 355). Один вид. Описанный из в. нео­
кома Ульяновска Ichthyosaurus steleodon Во- 
golubov, 1909 также обладает цилиндрически­
ми зубами и, возможно, принадлежит .к этому 
роду.

Nannopterygius, Huene, 1923; в. юра 3. Ев­
ропы.

ПОДКЛАСС ТЕ5ТШ1ЫАТА.ТЕСТУДИНАТЫ
История изучения

Систематика черепах долгое время строи­
лась исключительно на изучении современных 
форм. Во времена Линнея всех черепах вклю­
чали в род Testudo, хотя уже были известны и 
морские, и пресноводные, и наземные черепа­
хи. В 1800 г. Броньяр (Brogniart, 1800) разде­
лил черепах на три рода — Chelonia, Emys и 
Testudo — и выделил их в особый отряд. 
В ранг подкласса черепахи были возведены 
лишь в 1901 г. Гадовым (Gadow).

Постепенное распространение получило раз­
деление черепах на три группы: Testudinata 
tylopoda — наземные черепахи, Testudinata ste- 
ganopoda — пресноводные черепахи, Testudi­
nata oiacopoda — морские черепахи (Fitzinger, 
1836). Дюмериль и Биброн (Dumeril, Bibron, 
1834—1835) выделили в отдельную группу 
Potamites мягкокожих черепах, а пресновод­
ных разделили на скрытошейных (Cryptodires) 
и бокошейных (Pleurodires). Грей (Gray, 1844) 
возвел скрытошейных и бокошейных черепах 
в ранг групп, равнозначных остальным.

Лидеккер (Lydekker, 1889) предложил объ­
единить примитивных черепах юры и н. мела, 
обладавших мезопластронами и межгорловы­
ми щитками, в подотряд Amphichelydia, вклю­
чающий европейских Pleurosternidae и амери­
канских Baenidae.

Коп (Соре, 1868) первым выделил кожистых 
черепах, лишенных костного панциря текаль­
ного происхождения, в особую группу, проти­
вопоставляемую всем остальным черепахам. 
В дальнейшем Долло дал им названия Athe- 
ques и Thecophores. Буланже '.(Boulanger, 1889) 
и Лидеккер (Lydekker, 1889) приняли это раз­
деление. В их системах отряд Chelonia состоит 
из двух подотрядов: Athecata и Thecophora 
(= Testudinata в понимании Лидеккера). По­
следние обоими авторами разделялись на че­
тыре надсемейства: Trionychoidea, Cryptodira, 
Pleurodira и Amphichelydia. Долло (Dollo, 
1884—1907) и Лидеккер (Lydekker, 1889) от­

мечают, что кожистые черепахи связаны с 
обычными морскими и, возможно, происходят 
от них. С другой стороны, Хэй (Нау, 1898— 
1928) отрицал всякую возможность близости 
Athecata с морскими черепахами, утверждая, 
что первые являются очень древней группой, 
произошедшей от «Prochelonia» не позже пер­
ми или н. триаса, и, следовательно, должны 
противопоставляться всем остальным черепа­
хам.

Таким образом, уже к началу нашего века 
выкристаллизовалось несколько принципиаль­
но различных точек зрения на классификацию 
черепах, которые почти без изменения дошли 
до наших дней:

1. Кожистые черепахи или образуют отдель­
ную группу Athecata, противопоставляемую 
всем остальным черепахам, или рассматрива­
ются наравне с другими современными мор­
скими черепахами.

2. Примитивные мезозойские черепахи без 
специфических черт скрытошейных и бокошей­
ных объединяются в подотряд Amphichelydia 
или распределяются среди этих двух групп.

3. Мягкокожие черепахи или рассматрива­
ются наравных правах со скрытошейными и 
бокошейными, несколько сближаясь с послед­
ними, или относятся к скрытошейным.

4. Морские черепахи выделяются из скрыто­
шейных черепах в самостоятельную группу 
или рассматриваются среди них в ранге над­
семейства (подотряда).

Ничего принципиально нового в дальнейшем 
предложено не было. Так, Бергунью (Bergou- 
nioux, 1955) подразделяет черепах на три под­
отряда: Atheques, Thecophores gymnodermes 
(мягкокожие) и Thecophores lepidermes с дву­
мя надсемействами: Cryptodires и Pleurodires. 
Амфихелидии распределены между скрытошер- 
нымн и 'бокошейными, образуя соответственно 
группы Protocryptodires и Protopleurodires.

Несколько особняком стоит система Хюне 
(Huene, 1956). У этого автора все амфихели­
дии, кроме Triassochelyidae, включены в под­
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отряд Pleurodira, рассматриваемый «на правах 
третьего семейства Cryptodira». Подотряд 
Trionychia рассматривается Хюне «на правах 
четвертого семейства Cryptodira».

Начиная с середины прошлого века богатые 
коллекции ископаемых черепах С. Америки об­
рабатывались Лейди (Leidy, 1851—1890), Ко­
пом (Соре, 1867—1899), Виллистоном (Willi­
ston, 1894—1908), Хэем (Нау, 1895—1930), 
Кэйзом (Case, 1898—1939), Ламбе (Lambe, 
1901—1914), Гилмором (Gilmore, 1916—1946), 
Зангерлом (Zangerl, 1944—1960) и Уильямсом 
(Williams, 1950—1959). Особенно следует от­
метить сводку Хэя (Нау, 1908), в которой 
обобщен материал всех предшествующих 
работ.

Большой вклад в изучение ископаемых че­
репах 3. Европы внесли Мейер (Meyer, 1837— 
1867), Оуэн (Owen, 1840—1888), Рютимейер 
(Rutimeyer, 1867—1873), Сили (Seeley, 1871— 
1881), Соваж (Sauvage, 1873—1902), Портис 
(Portis, 1878—1903), де Стефано (de Stefano, 
1902—1917), Долло '(Dollo, 1884—1925), Ли- 
деккер (Lydekker, 1886—1910), Фраас ,(Fraas, 
1899—1913), йекель (Jaekel, 1902—1916), 
Хюммель (Hummel, 1927—1935) и многие дру­
гие. Во Франции с 1931 г. ископаемыми чере­
пахами занимается Бергунью (Bergounioux, 
1931—1958). По кайнозойским черепахам Вен­
грии, Румынии и Польши работали Салаи 
(Salai, 1930—1939), Симионеску, Макарович 
и Млынарский (Mlynarsky, 1951—1959).

Фауна ископаемых черепах СССР изучена 
еще мало. Им посвящен ряд статей Рябинина 
(1918—1948), Хозацкого (1944—1960), Кузне­
цова (1955—1960).

Большой интерес представляет фауна иско­
паемых черепах Центр. Азии. Часть материа­
лов обработана Биманом (Wiman, 1930), Гил­
мором (Gilmore, 1931, 1934), Бин-Чжи (С. 
Ping, 1929, 1930), Ян Чжун-цзяном (Young 
Chung-chien, 1950—1953), Чжоу Мин-ченом 
(Chow Minchen, 1954—1958), Татариновым 
(1959). Большая часть хранящегося в СССР 
материала из Монголии еще не обработана.

Общая характеристика и морфология
Черепахи образуют довольно однородную 

группу пресмыкающихся, характеризующуюся 
коротким и широким туловищем, обычно за­
ключенным в костный панцирь, сращенный с 
отдельными элементами внутреннего скелета и 
часто покрытый роговыми щитками. Ребра 
причленены интервертебрально, тесно связаны 
с панцирем и охватывают снаружи пояса ко­
нечностей. Плечевой пояс характерного трех­
лучевого строения, без прокоракоида. Таз с 

широкими тироидными окнами. Конечности с 
сильно сокращенным числом фаланг. Череп 
очень своеобразный, характеризующийся сле­
дующими чертами: лицевой отдел укорочен; 
наружные ноздри обычно слиты в одно непар­
ное отверстие; глазницы большие; квадратные 
кости очень велики и прочно соединены с силь­
но разросшимися ушными капсулами, а также 
с крыловидными и чешуйчатыми костями; на­
стоящие височные ямы отсутствуют (анапсид- 
ный тип черепа), а их место занимают более 
или менее развитые задняя и иногда нижняя 
вырезки височной части крыши черепа; зубы 
утеряны и функционально замещены роговым 
клювом.

Череп довольно широкий, однако с выпуклой 
крышей и характерным верхнезатылочным 
гребнем (crista supraoccipitalis) (рис. 356). 
Укорочение лицевого отдела сопровождается 
частой утерей носовых и уменьшением предче­
люстных костей; последние теряют свои вос­
ходящие отростки, в результате чего парные 
костные наружные ноздри обычно сливаются 
вместе в непарное отверстие, расположенное 
на самом конце рыла; лишь у некоторых ме­
зозойских черепах (Triassochelys, Kallokiboti- 
оп) ноздри еще парные. Носовые кости обычно 
отсутствуют у более прогрессивных форм, но 
амфихелидии, а также меловые морские чере­
пахи (Toxochelyidae, Protostegidae, Desmato- 
chelyidae) и некоторые бокошейные (Chelyi- 
dae) еще обладают ими. У большинства чере­
пах предлобные кости соединяются по средней 
линии, но у некоторых амфихелидий (Triasso­
chelys, Kallokibotion, Eubaena) они разделены 
носовыми и лобными костями, а у Chelyidae — 
отростками последних, идущими вперед, к ноз­
дре.

У многих черепах предлобные кости посы­
лают вниз нисходящие отростки, контактиру­
ющие с сошником, небными и челюстными ко­
стями, образуя переднюю стенку глазницы. 
Небно-боковое отверстие, обычно имеющееся 
между носовыми и челюстными костями — с 
одной стороны и нисходящими отростками 
предлобных костей — с другой стороны, под­
разделяют указанные отростки на две части: 
медиальную, соединяющуюся с сошником и 
внутренней порцией небных костей, и лате­
ральную, контактирующую с челюстной ко­
стью и иногда — с наружной частью небных 
костей.

У некоторых трионихид (Chitra, некоторые 
Cyclanorbis) связь между предлобными костя­
ми и сошником утеряна, у других (Lissemys, 
некоторые Cyclanorbis) внутренняя часть нис­
ходящего отростка рудиментарна. У бо кошей- 
ных черепах внутренняя часть нисходящего
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Рис. 356. Череп черепах сбоку:
а — Triassochelys dux Jaekel, б — Chisternon hebraicum 
Cope, в — Trionyx tri unguis (Forskal). Кости: An — 
угловая. Art —сочленовная. Co — венечная. Dj— зубная, 
Fr — лобная, J — скуловая, L — слезная, Mx — челю­
стная, N — носовая, P — теменная, Pfr — предлобная, 
Pmx — предчелюстная, Po — заглазничная, Pofr — 
заднелобная, Q — квадратная, Qj —квадратноскуловая, 
San — иадугловая, So — верхнезатылочная, Spt — 
надвнсочная, Sq — чешуйчатая (a — Romer, 1956; 6 —

Hay, 1905: в — Loveridge a. Williams, 1957)

отростка отсутствует или рудиментарна и ни­
когда не касается ни сошника, ни небных ко­
стей.

Слезные кости обычно отсутствуют, будучи 
отмечены лишь у некоторых амфихелидий 
(Triassochelys, Chisternon, Kallokibotion) и в 
рудиментарном виде у Podocnemis. Septomaxil- 
laria отсутствуют. Глазницы ограничены пред­
лобными, челюстными, скуловыми, заглазнич- 
ными и лобными костями, однако в ряде слу­
чаев последние не достигают края глазниц. 
У Platysterninae в край глазниц не входят так­
же скуловые кости. В противоположность от­

носительно маленьким лобным костям, темен­
ные очень велики и у всех, кроме Dermochelyi- 
dae, посылают вниз, впереди от выхода трой­
ничного нерва и латерально к vena capitis la­
teralis, большие отростки, контактирующие с 
эпиптеригоидами у амфихелидий и скрытошей­
ных черепах, или в случае отсутствия послед­
них — с крыловидными костями. Названные 
нисходящие,отростки образуют вторичную ко­
стную стенку мозговой полости в глазнично- 
височной области, тогда как первичная стенка 
(pila antotica), представленная хрящом у эм­
брионов и Dertnochelys, редуцируется до со­
единительнотканной перепонки.

Теменного отверстия нет. Задние покровные 
элементы крыши черепа — таблитчатые и зад­
нетеменные кости — отсутствуют у всех чере­
пах. У Triassochelys, возможно, имелись еще 
самостоятельные заднелобные, Заглазничные и 
надвисочные кости (рис. 356а), но у всех ос­
тальных форм первые две представлены еди­
ным элементом, называемым дальше postorbi­
tale, а надвисочные кости исчезли. Височная 
часть крыши черепа, полная у наиболее при­
митивных черепах, в ходе эволюции подверга­
ется значительной редукции (возможно, по тем 
же причинам, какими объясняется появление 
височных ям). Примитивно чешуйчатые кости 
контактируют с теменными, заглазничными и 
квадратноскуловыми у большинства амфихе­
лидий. Задние вырезки образуются между 
чешуйчатыми и теменными костями, н их про­
грессивное развитие приводит к утрате контак­
та чешуйчатых костей сначала с теменными (у 
большинства черепах — рис. 3576, в, г), а за­
тем с заглазничными (у части Emydinae, у всех 
Testidininae и некоторых Pelomedusidae — 
рис. 357д, з, к) и, наконец, с квадратноскуло- 
выми (у Trionychidae) (рис. 356). В результате 
образуются узкие Заглазничные дуги, которые 
с редукцией и исчезновением заглазничных 
костей могут прерываться (некоторые Kjni- 
xys — рис. 357ж). В некоторых случаях зад­
ние вырезки вновь уменьшаются, а иногда и 
почти полностью исчезают в результате вто­
ричного разрастания заглазничных костей: 
Platysternum (рис. 3576), Cheloniidae 
(рис. 357а) и Dermochelyidae. Появление, кро­
ме задних, нижних височных вырезок между 
скуловыми и квадратноскуловыми костями 
приводит к образованию узких «скуловых» 
дуг; у Теггарепе (рис. 357е) квадратноскуло­
вые кости исчезают, скуловые дуги прерывают­
ся, а обе височные вырезки сливаются дpyг с 
другом. Чрезвычайно сильное развитие ниж­
них вырезок при недоразвитии задних наблю­
дается у Chelyidae; у них скуловые кости реду­
цируются, квадратноскуловые исчезают и обра-
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1889; остальные — Romer, 1956

зуется узкая чешуйчато-теменная дуга (рис. 
357л), исчезающая у Chelodina (рис. 357м).

У большинства черепах нёбо (рис. 358) поч­
ти плоское, но у Testudininae оно характерно 
сводчатое. Челюстные, предчелюстные и иног­
да нёбные кости образуют с каждой стороны 
различной ширины «альвеолярные» поверхно­
сти, при жизни покрытые роговым чехлом и 
иногда снабженные гребнями.

В исходном типе, представленном у амфи- 
хелидий (рис. 3586), хорошо развитый непар­
ный сошник разделяет нёбные кости и хоаны, 
помещенные далеко впереди. Между челюст­
ными и нёбными костями обычно развиваются 
нёбные отверстия. Крыловидные кости широко 
контактируют по средней линии, будучи раз­
делены лишь сзади базисфеноидом. Прочное 
соединение их с квадратными костями, базис­
феноидом и основной затылочной костью при­
вело к исчезновению интерптеригоидных ям и 
базиптеригоидных отростков и вызвало изме­
нение хода ряда нервов и кровеносных сосу­
дов, проходивших ранее в краниоквадратном 
проходе. Vena capitis lateralis продолжает вме­
сте с VIII нервом идти по редуцированному 
краниоквадратному проходу; внутренняя сон­
ная артерия, всегда лежащая несколько более 
вентрально, полностью изолирована от этого 
прохода и до места вхождения в базисфеноид 
идет открыто по нижней поверхности черепа; 
височная артерия (arteria temporalis, s. stape- 

dialis) по-прежнему проходит через кранио- 
квадратный проход, но место ее отхождения от 
внутренней сонной артерии смещено далеко 
назад, за пределы черепа. Однако у Triassoche- 
lys (рис. 358а) имеется типичная межптери- 
гоидная впадина, разделяющая крыловидные 
кости, а квадратные ветви последних еще не 
образуют дна краниоквадратных проходов, 
вследствие чего отверстия для v. capitis late­
ralis, внутренней сонной артерии височной 
артерии, а также и fenestra ovalis открыты 
снизу (Parsons, Williams, 1961). Поперечная 
щель впереди от базисфеноида у Meiolaniidae 
также, видимо, сравнима по положению с 
межптеригоидной ямой. Крыловидные кости 
несколько сужены в середине своей длины. Спе­
реди они контактируют с сошником, нёбными 
и челюстными костями. Наружные крыловид­
ные кости отсутствуют, но их остатки найдены 
у некоторых бокошейных черепах (Phrynops, 
рис. 358е). Парасфеноид у всех черепах, кроме 
Dermochelys, в черепе которого остается много 
хряща, сращен с базисфеноидом в единое це­
лое. Базисфеноид образует умеренно развитый 
dorsum sellae (см. рис. 360), а вентральная его 
часть вытягивается вперед в сужающийся кпе­
реди рострум, иногда несущий два параллель­
ных гребня (окостенения или обызвествления 
трабекул), между которыми лежит гипофизар­
ная яма. Тело базисфеноида в области ги­
пофиза прободено парными каналами для
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Рис. 358. Нёбо черепах:
а — Triassochelys dux Jaekel. б —Chisternon hebraicum Cope, в — Chelonia mydas (Linnaeus), r — Trio­
nyx triungws (Forskal). д — Podocnemis tracaxa Spix, е — Phrynops hilarii (Dumeril et Bibron); 
Bo — основная затылочная кость, Bsph — базисфеноид, Eo — боковая затылочная кость, Pl — неб­
ная кость. Pt — крыловидная кость, V — сошник, « — входное отверстие в канал для внутренней 

сонной артерии, сс — кавернозный канал. Остальные обозначения см. на рис. 356 (а — по Jaekel, 
1915; б — Нау, 1905; в — Boulenger, 1889; г — Loveridge a. Williams, 1957; д, е —Boulenger. 1889)

внутренних сонных артерий, входные отвер­
стия которых находятся в середине нёбной по­
верхности черепа — между базиофеноидом и 
крыловидными костями или в пределах одно­
го базисфеноида.

Нёбо скрытошейных черепах выводится из 
этого примитивного типа. Входные отверстия 
внутренних сонных каналов смещены у них 
далеко назад в область затылка и значитель­
ные отрезки внутренних сонных артерий замы­
каются в каналы между крыловидными костя­
ми и базисфеноидом; в некоторых, случаях 
каналы формируются всецело за счет крыло­

видных костей. Этот процесс несколько анало­
гичен образованию вторичного нёба, подстила­
ющего хоаны. Сами крыловидные кости у ти­
пичных скрытошейных черепах значительно 
сужены в середине своей длины, но у Triony- 
choidea, особенно у Chitra, они очень широки 
на всем своем протяжении (рис. 358г) и раз­
растаются назад, соединяясь у некоторых форм 
с заднеушными костями. Базисфеноид »у 
Trionychoidea контактирует спереди с нёбны­
ми костями, широко разделяя крыловидные.

У части бокошейных черепах (Pelomedusi- 
dae, кроме Bothremys) сошник утерян, так что 



хоаны не разделены костной перегородкой, или 
она образована за счет нёбных костей. Крыло­
видные кости сзади укорочены и не разделяют 
квадратные кости и базисфеноид (у Chelus их 
разделяют переднеушные кости), спереди же 
крыловидные кости сильно расширены и обра­

зуют характерные, направленные вверх отро­
стки-крылья. Входные отверстия каналов вну­
тренних сонных артерий лишь немного смеще­
ны назад и обычно находятся между базисфе- 
ноидом и крыловидными костями, недалеко 
от области гипофиза. Совершенно уникальны 
расширенные каналы внутренних сонных арте­
рий черепах группы Podocnemis (рис. 358д).

Во многих линиях эволюции черепах отме­
чена тенденция к образованию вторичного нё- 
■>а. У многих форм оно образовано лишь нёб­
ными отростками челюстных костей, часто с 
помощью сошника (Emys, Testudo). У совре­
менных морских черепах в формировании вто­
ричного нёба принимают участие небные кости 
(рис. 358в). Крайняя степень его развития от­
мечена у Stereogenis (Pleurodlra), где вторич­
ные хоаны расположены далеко позади глаз­
ниц. Сочленовные поверхности для нижней че­
люсти, выпуклые у скрытошейных и более или 
менее вогнутые у бокошейных черепах, поме­
щаются далеко впереди от затылочного мы­
щелка и широко расставлены. Квадратные ко­
сти, имеющие у черепах очень сложную форму, 
прочно соединены со смежными костями 
(квадратноскуловыми, чешуйчатыми и ушны­
ми; у бокошейных черепах также с базисфено- 
идом, а у Podocnemis и с основной затылоч­
ной). У triassochelys квадратная кость мало 
отличается от одноименного элемента котило­
завров, будучи лишь слабо вогнута вдоль зад­
него края, образующего опору для барабанной 
перепонки. У всех послетриасовых черепах 
квадратная кость сильно изгибается, заключая 
слуховую косточку, лишенную всех отростков, 
в глубокий жолоб (ушную вырезку), откры­
тый снизу у более примитивных форм, или пол­
ностью замкнутый. Полость среднего уха, или 
барабанная полость, располагается всецело 
кнаружи от квадратной кости, в ее воронко­
видной углублении, к краю которого прикреп­
лена барабанная перепонка. В формировании 
этой полости принимает участие и чешуйчатая 
кость, которая часто образует глубокий кар­
ман— antrum squamosi (чешуйчатая часть ба­
рабанной полости). Когда ушная вырезка за­
мкнута, евстахиева труба проходит снаружи и 
позади квадратной кости, а у бокошейных че­
репах, Kallokihotion, Meiolania и Niolamia — в 
самой ушной вырезке (Romer, 1956).

Передние и задние ушные кости никогда не 
срашены друге другом и с соседними костями.

Латеральная стенка ушных капсул характерно 
разрастается наружу, заключая височную ар­
терию в вертикальный канал, лежащий между 
передней и задней ушными костями. Околоза­
тылочный отросток ушной капсулы мощный. 
Ниже него проходит вперед кавернозный ка­
нал (sinus cavernosus), заключенный между

Рис. 359. Схема строения слуховой области черепа 
черепах (Testudo)

St — слуховая косточка, act — внутренняя сонная артерия, 
ср — cistern a perilimphatica, fja — переднее яремное отверстие, 
fjp — заднее яремное отверстие, fo — овальное окно, закрытое 
расширенной подошвой stapes, fr — круглое окно, lb — пере­
пончатый лабиринт. о1— полость внутреннего уха, rd — reces- 
sus cavi timpani, rp — перилнмифатическая камера, sc — si­
nus cavernosus, sp — saccu 1 us perilimphaticus, spe — пери к a н- 
сулярный синус, vc I — боковая вена головы; VII, IX, Х 
XI — соответствующие головные нервы. Остальные обозиаче-

переднеушной костью — сверху, крыловид- 
ной — изнутри и сбоку и квадратной — снару­
жи. Кавернозный канал соответствует моди­
фицированному краниоквадратному проходу 
других пресмыкающихся (рис. 359). Через не­
го назад идут боковая головная вена (v. capitis 
lateralis) и нижнечелюстная ветвь VII нерва, а 
вперед — нёбная ветвь VII нерва. Височная 
артерия также входит в кавернозный канал, 
огибает слуховую косточку снизу и спереди и 
направляется вверх в уже упомянутый канал 
между ушными костями.
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Характерной особенностью внутреннего уха 
черепах является образование мешковидного 
выпячивания перилимфатического протока, 
выходящего через круглое окно ушной капсу­
лы и заполняющего особые камеры — пери­
лимфатическую (recessus perilymphaticus), рас­
положенную позади ушной капсулы непосред­
ственно за круглым окном, и так называемый 
recessus cavi tympani, прилегающий к ушной 
капсуле снаружи и сообщающийся медиально 
с кавернозным каналом (рис. 359). Слуховая

Рис; 360. Поперечный разрез черепа Chelonia mydas 
(Linnaeus) ,

Pal — небная; Ор — заднеушная; Pro — переднеушная; Ept — 
эпиптеригоид. Остальные обозначения см. на; рнс. 356, 358 

- и 359 (по Gregory, 1946 н Bcrgounioux, 1955)

косточка, проходя через барабанную полость, 
пересекает далее кавернозный канал и reces­
sus cavi tympani и своей расширенной подош­
вой закрывает овальное окно ушной капсулы. 
Расширенную часть перилимфатического про­
тока, заключенную в перилимфатическую ка­
меру, называют sacculus perilymphaticus, а 
часть, заполняющую recessus cavi tympani — 
перикапсулярным синусом (sinus pericapsula- 
ris). Через перилимфатическую камеру про­
ходят также IX, Х и XI черепномозговые нер­
вы, проникающие в нее через переднее ярем­
ное отверстие (foremen jugularis anterior), а 
затем выходящие наружу через заднее ярем­
ное отверстие (foramen jugularis posterior); 
IX нерв может иметь самостоятельное выход­
ное отверстие.

Верхнезатылочная кость хорошо развита и 
образует крышу и частично — боковые стенки 
ушной области мозговой коробки (рис. 360). 
Медиальная стенка ушной капсулы окостене­
вает различно. Обычно между передней и зад­
ней ушными костями сохраняется более или 
менее обширная хрящевая зона, верхняя часть 
которой пронизана отверстием эндолимфати­
ческого протока; в случае более полного око­
стенения это отверстие находится в нисхо­
дящей части верхнезатылочной кости. Перед- 

неушяая кость у своего основания прободена 
отверстием для VII нерва, ведущим в канал, 
связанный с sinus cavernosus. Рядом, но не­
сколько выше и позади, расположены еще два 
отверстия для VIII нерва. Иногда все три от­
верстия помещаются в более или менее глубо­
кой впадине- В зависимости от степени окосте­
нения заднеушная кость иногда лишь очень 
слабо участвует в образовании внутренней 
стенки ушной капсулы, и в некоторых случаях 
она вообще не выходит в мозговую полость.

Затылочный мыщелок у большинства чере­
пах, в отличие от обычных пресмыкающихся, 
образуется главным образом за счет боковых 
затылочных костей, но у более примитивных 
форм основную роль в его формировании иг­
рает основная затылочная кость, входящая в 
таком случае в край затылочного отверстия.

Симфиз нижней челюсти образуется исклю­
чительно зубными костями; ветви ее широко 
расставлены. Венечный отросток обычно низ­
кий, но у Trionychoidea и некоторых Emydinae 
он высокий. Засочленовный отросток имеется 
только у Trionychoidea. Большие пластинчатые 
кости отмечены лишь у Triassochelys. У всех 
остальных черепах их нет вообще, или они 
представлены небольшими, по-разному интер­
претируемыми рудиментами. Зубные кости за­
нимают большую часть наружной поверхности 
нижней челюсти (рис. 356) и образуют сверху 
альвеолярную поверхность нижней челюсти, 
при жизни покрытую роговым клювом. Иног­
да в образовании альвеолярной поверхности 
принимают участие и треугольные венечные 
кости, занимающие большую часть внутренней 
и иногда часть внешней поверхности венечного 
отростка. Область, образуемая надугловыми 
костями, сильно сокращена. Задняя половина 
внутренней поверхности челюсти образована 
большими предсочленовными, а снизу — угло­
выми костями, причем последние заходят не­
сколько и на наружную поверхность челюсти. 
Сочленовные кости прикрыты со всех сторон 
покровными костями (угловые, надугловые и 
предсочленовные) и обычно видны лишь в об­
ласти челюстного сочленения. Иногда в обра­
зовании сочленовных поверхностей принимают 
небольшое участие и надугловые кости (у Che- 
loniidae, Trionychoidea и некоторых других).

Наличие у черепах панциря определяет не­
подвижность части позвоночного столба. 
Подвижны лишь хвостовой отдел и особенно 
шейный, состоящий, как правило, из восьми 
позвонков. Только у Triassochelys остистый от­
росток VIII позвонка сращен с загривковой 
пластинкой, так что этот позвонок функцио­
нально равнозначен позвонкам спинного от­
дела.
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Шея черепах обычно относительно короткая 
(особенно у амфихелидий и, возможно, вторич­
но— у морских черепах), но чрезвычайно уд­
линена у ряда бокошейных черепах (Chelyi- 
dae), у Trionychoidea и некоторых других. 
Плевроцентр первого позвонка не сращен с 
г,слом эпистрофея, а образует, хотя и слабый, 
вогнуто-выпуклый сустав с ним, причем в фор­
мировании сустава может участвовать и гипо­
центр второго позвонка. В исходном типе, со­
храненном у большинства скрытошейных чере­
пах, все элементы первого позвонка — нев­
ральная дуга, гипоцентр и плевроцентр — ос­
таются раздельными. У бокошейных черепах 
и Trionychoidea плевроцентр прочно сращен с 
остальными элементами позвонка, так что ат­
лант внешне становится похожим на все после­
дующие шейные позвонки.

Второй — седьмой шейные позвонки Trias­
sochelys имеют короткие амфицельные тела, 
сравнительно высокие остистые отростки и 
двухголовчатые ребра. В ходе эволюции чере­
пах в послетриасовое время происходило удли­
нение тел позвонков, развитие настоящих су­
ставов между ними и преобразование сочле­
новных отростков в связи с разным типом из­
гибания шеи (Williams, 1950). У большинства 
амфихелидий шейные позвонки еще короткие, 
но остистые отростки заметно редуцированы и 
сохраняются лишь на последних позвонках в 
виде низкого продольного гребня. Свободные 
шейные ребра исчезают, а их рудименты при­
растают к умеренно развитым поперечным от­
росткам. Большинство юрских и нижнемело­
вых черепах еще имело амфицельные тела, но, 
возможно, при жизни некоторые позвонки 
были снабжены хрящевыми, плоскими или 
даже выпуклыми сочленовными поверхностя­
ми. Начиная с Baenoidea, все шейные позвонки 
имеют хорошо сформированные суставы. 
У большинства амфихелидий подвижность шеи 
невелика, и вряд ли она могла втягиваться под 
панцирь, но у Baenoidea, возможно, шея уже 
сгибалась в вертикальной плоскости, хотя и в 
очень ограниченных пределах. Фиксации дви­
жений в определенных суставах у Baenoidea 
еще нет, чем, видимо, и объясняется большое 
разнообразие типов сочленения шейных поз­
вонков в этой группе. У Ваепа и Chisternon 
четвертый шейный позвонок амфицельный, ле­
жащие впереди него — опистоцельные, а поза­
ди — процельные. У Macrobaena, Meiolania и 
Neurankylus четвертый шейный позвонок, а у 
последнего и восьмой — двояковыпуклые. Зад­
ние сочленовные отростки юрских амфихели­
дий более или менее сближены, но никогда не 
бывают сращены друг с другом. У Baenoidea 
они широко расставлены, как и у Cryptodira.

С приобретением двух различных типов сги­
бания шеи, присущих бокошейным и скрыто- 
шейным черепахам, происходит строгая фик­
сация «основных» суставов, около которых 
происходит движение в горизонтальной или5 
вертикальной плоскости. В обоих случаях эти< 
суставы лежат между пятым и шестым шей­
ными и восьмым шейным и первым спинным 
позвонками. Вместе с тем типы сочленений 
шейных позвонков становятся более или менее

Рис. 361. VII шейный позвонок черепах:
а. б — шейный позвонок Triassochelys dux Jaekel' 
спереди и сбоку; в, г — шейный позвонок Мас- 
roclemys temminckii (Troost) спереди и сбоку; д, 
е — шейный позвонок Chet us ftmbri ata сзади, спе­
реди и сбоку; Аг — передний сочленовный отрос­
ток, с — свободное шейное ребро, pz — задний

сочленовный отросток (Gregory, 1946)

постоянными в крупных группах (семействах)-' 
черепах.

У Cryptodira несколько суставов в задней по­
ловине шеи обычно становятся «двойными»,, 
при этом суставная поверхность позвонка об­
разована из двух лежащих бок о бок выпукло­
стей, которым на смежном позвонке соответ­
ствует пара впадин. Такой сустав препятству­
ет движению в горизонтальной плоскости, в; 
связи с чем у бокошейных черепах этих суста­
вов никогда не бывает. Задние сочленовные- 
отростки бокошейных черепах резко сближе­
ны и в большинстве случаев слиты вместе и по­
мещены высоко над телом позвонка (рис. 361).
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Поперечные отростки хорошо развиты. Ости­
стые отростки 'в задней части шеи сравни­
тельно высокие. У скрытошейных черепах зад­
ние сочленовные отростки, наоборот, широко 
расставлены и обычно расположены невысоко 
над телом позвонка, а поперечные отростки, 
как правило, рудиментарны. Остистые отрост­
ки на всем протяжении шеи низкие. Удлинение 
тел шейных позвонков идет в обоих подотря­
дах. У морских черепах (Cheloniidae, Dermo- 
chelyidae) позвонки, видимо, вторично — ко­
роткие.

У всех черепах 10 спинных позвонков, по, 
как уже указывалось, у Triassochelys их фак­
тически 11. Неподвижность спинного отдела 
позвоночного столба во многом определяет 
форму составляющих его позвонков: амфи­
цельные тела их тонки и удлинены (как край­
ний случай —наземные черепахи) сочленов­
ные отростки отсутствуют. Первый спинной по­
звонок лежит под загривковой пластинкой, 
плотно к ней прилежит, но не сращен. Он имеет 
сильно развитые передние сочленовные отро­
стки и несет направленную вперед и вентраль­
но (у скрытошейных) и вперед (у бокошейных 
черепах) сочленовную фасетку для восьмого 
шейного позвонка (у Trionychidae восьмой 
шейный и первый спинной позвонки соединены 
только сочленовными отростками, чрезвычай­
но сильно развитыми). Тело его, в отличие от 
■остальных спинных позвонков, как правило, 
короткое и широкое (исключения Testudo то- 
.nensis). Второй — девятый спинные позвонки 
сращены своими остистыми отростками с соот­
ветствующими невральными пластинками ка­
рапакса. Десятый позвонок лежит под первой 
надхвостовой пластинкой, но не сращен с нею. 
Тела двух последних спинных позвонков зна­
чительно короче, чем у всех остальных, и могут 
быть снабжены слаборазвитыми сочленовными 
отростками. Так называемые «остистые» от­
ростки спинных позвонков, возможно, пред­
ставляют собой нисходящие отростки невраль­
ных пластинок. Они широкие и тонкие и со­
единены вместе на всем протяжении, оставляя 
.лишь отверстия для выхода спинномозговых 
нервоз и кровеносных сосудов.

В крестце у черепах два позвонка; первично 
•они амфицельные, но у более прогрессивных 
«форм — процельные. Сочленовные отростки их 
хорошо развиты, хотя сами позвонки сраще­
ны друг с другом. Крестцовые позвонки лежат 
под надхвостовыми пластинками, но не сраще­
ны с ними. Короткие и крепкие крестцовые 
ребра, особенно сильные у первого крестцово- 

. го позвонка, снабжены широкой головкой, со­
члененной с фасеткой на позвонках, образо­
ванной как телом позвонка, так и его невраль­

ной дугой. У бокошейных черепах крестцовые 
ребра рудиментарны в связи со сращением таза 
с карапаксом. В редких случаях первый хво­
стовой позвонок (еще реже первый и второй) 
включен в состав крестцового отдела. У Euno­
tosaurus был, видимо, один крестцовый позво­
нок.

Число хвостовых позвонков различно. 
У большинства черепах хвост сильно редуциро­
ван (в среднем 18 позвонков), однако у неко­
торых пресноводных черепах хвост длинный и 
состоит из 25—30 позвонков. Сочленовные от­
ростки хвостовых позвонков хорошо развиты, 
но остистые отростки очень низкие. Попереч­
ные отростки, образовавшиеся за счет прира­
стания к позвонкам хвостовых ребер, хорошо 
развиты. Примитивно позвонки амфицельные, 
у большинства современных форм — процель­
ные, у Chelydridae — опистоцельные, у Platys- 
ternon передние — опистоцельные, задние — 
процельные. У Baenoidea хвостовые позвонки 
опистоцельные или могут спереди быть про­
цельными, а сзади — опистоцельными, с одним 
промежуточным амфицельным позвонком 
(Macrobaena). Гемапофизы часто отсутствуют 
у современных форм, но хорошо развиты у 
Chelydridae.

Ребра у древних черепах располагались на 
всем протяжении позвоночного столба до осно­
вания хвоста (Triassochelys). Типичные спин­
ные ребра одноголовчатые и отходят от позво­
ночника спереди интер-, а сзади интравертеб- 
рально. Восемь пар ребер, принадлежащих 
второму — девятому спинным позвонкам, сра­
щены с реберными пластинками карапакса; 
дистальные концы их входят в ямки на кра­
евых пластинках панциря (за исключением 
Testudininae), а в случае утери последних сво­
бодно выступают за край карапакса (Triony­
chidae). С редукцией реберных пластинок у 
водных форм дистальные части ребер стано­
вятся хорошо видимыми сверху (у Archelon 
почти, а у Dermochelys даже на всем протяже­
нии). Ребра первого спинного позвонка корот­
кие, тонкие. Они прилегают ко второй паре ре­
бер, но не сращены с нею. Ребра девятого 
позвонка могут участвовать в формировании 
девятой пары реберных пластинок (как у неко­
торых амфихелидий) или идут к восьмым ре­
берным пластинкам в виде коротких палочко­
видных элементов, к которым частично могут 
прикрепляться подвздошные кости таза. Иног­
да эти ребра могут функционировать как 
крестцовые. У бокошейных черепах, настоя­
щие крестцовые ребра которых редуцируют­
ся, ребра двух последних спинных позвон­
ков сильно развиты и могут контактировать,с 
подвздошными костями таза. Связь с тазом

362



Рис. 362. Скелет черепахи (Testudo) на поперечном^разрезе. 
1Ь — паховая подпорка (по Брэму, 1914)

Рис. 363. Плечевой пояс и таз черепах: 
а — плечевой пояс Triassochelys; б — плечевой пояс Chelydra', таз Triassochelys; в — сбоку, г —

снизу; таз Chelydra'. д — сбоку, е — снизу. 
С1 — ключица, Clth — клейтрум, Сот — коракоид. Id — межключица, подвздошная
Isch — седалищная кость. Pub — лобковая кость. Sc — лопатка; а — акромион, fth — тирондное 

окно, pip — боковой отросток лобковой кости



может сохранять и первая пара настоящих кре­
стцовых ребер. Хвостовые ребра одноголовча­
тые и сращены с позвонками, образуя «попе­
речные» отростки. У Eunotosaurus 10 пар спин­
ных ребер и одна пара крепких крестцовых 
ребер. Восемь пар спинных ребер сильно рас­
ширены и образуют некоторое подобие пан­
циря.

Характерной особенностью черепах являет­
ся положение поясов конечностей не снаружи 
от ребер, как у всех остальных тетрапод, а под 
ними. У эмбрионов положение поясов нормаль­
ное, но в ходе индивидуального развития кара­
пакс разрастается и заключает их внутрь пан­
циря. Заключение тела черепах в костный пан­
цирь (рис. 362) привело к чрезвычайной 
специализации их походки и соответственно 
вызвало большие преобразования в строении 
поясов и самих конечностей. Особенной моди­
фикации подвергается плечевой пояс (рис. 363 
а и б). Вторичный плечевой пояс сильно реду­
цирован. Маленький Т-образный клейтрум со­
хранялся только у триасовых форм. Межклю­
чица и ключицы известны в качестве самостоя­
тельных элементов лишь у Eunotosaurus, у всех 
же настоящих черепах они включены в пласт­
рон, плотно срастаясь соответственно с энтопла- 
строном и с эпипластронами; у Triassochelys на 
внутренней поверхности брюшного щита еще 
ясно различаются их очертания, а межключи­
ца сохраняет свою характерную форму. Пер­
вичный плечевой пояс Triassochelys относитель­
но примитивный. Коракоид имеет пластинча­
тую форму и прободен отверстием для кора- 
коидного нерва. Лопатка довольно широкая, 
короткая, массивная. Акромион короткий, ши­
рокий у основания. Форма сочленовной ямы 
напоминает 'винтообразно изогнутую сочленов­
ную яму котилозавров. Плечевой пояс Eunoto­
saurus также был пластинчатым. У всех после- 
триасовых черепах первичный плечевой пояс 
приобретает характерное трехлучевое строе­
ние. Узкая столбовидная лопатка, ориентиро­
ванная вертикально и слегка наклоненная 
верхним концом вперед и внутрь, несет в 
своей нижней части длинный акромиальный 
отросток, направленный вперед и внутрь к эпи­
пластрону, к которому он прикреплен связка­
ми; верхний конец лопатки соединен связками 
с первой реберной пластинкой карапакса. Ко­
ракоид обычно также является столбчатой 
костью, которая от сочленовной ямы идет 
внутрь и назад и связками соединена с энто- 
пластцоном. В ряде случаев, однако, дисталь­
ная часть коракоида сильно расширена, или 
весь коракоид приобретает секировидную фор­
му (Trionychidae). Длина его значительно 
варьирует, будучи наибольшей у некоторых 

морских черепах. Коракоидное отверстие у j 
всех послетриасовых форм отсутствует. Сочле- 1 
новная яма овальная; ее большая часть, об- \ 
ращенная наружу, вниз и назад, образована j 
лопаткой, а меньшая, обращенная наружу, ! 
вверх и вперед,—-коракоидом. В некоторых. 1 
случаях сочленовная область лопатки отделена j 
более или менее ясным сужением — шейкой от 
акромиальной и собственно лопаточной частей.

Существует мнение, что акромиальный от­
росток черепах соответствует прокоракоиду 
других пресмыкающихся. Взгляд этот основы­
вается главным образом на отсутствии проко­
ракоида у черепах в виде самостоятельного" 
элемента и на его частом присутствии у неко­
торых котилозавров, хотя у Diadectoidea, от 
которых, может быть, произошли черепахи, 
прокоракоида не было. Однако эмбриональное 
развитие акромиального отростка вряд ли 
оставляет сомнения в собственно лопаточном 
его происхождении: следуя за ключицей в ее 
перемещении вниз и вперед, акромиальная 
часть лопатки, всегда контактирующая с клю­
чицей, удлиняется и образует характерный ро- 
гообразный выступ.

Тазовый пояс (рис. 363 в — е) значительно 
меньше отличается от своего исходного коти- 
лозаврового типа, чем плечевой пояс. У Euno­
tosaurus вентральная часть таза пластинчатая, 
без тироидных окон; у Triassochelys последние 
еще маленькие. У всех черепах запирательные 
отверстия слиты с тироидными окнами. Сочле­
новные ямы полусферической формы. Под­
вздошные кости направлены вверх и обычно 
назад; нормально они длинные и узкие; их 
верхний конец слегка расширен и сочленен с 
крестцовыми ребрами. У бокошейных черепах 
они плотно сращены с карапаксом и обычно 
теряют связь с крестцом. Лобковые и седа­
лищные кости от сочленовной ямы направ­
ляются внутрь и слегка вниз к симфизу, так 
что лобково-седалищная пластинка лежит поч­
ти в горизонтальной плоскости. У Triassoche­
lys лобковые и седалищные кости почти рав­
ной величины, но у большинства черепах пер­
вые значительно шире. Латеральные отросткг 
лобковых костей обычно очень хорошо разви­
тые, широкие и длинные. Седалищные кости 
снабжены аналогичными отростками, но мень­
шими по размеру; у морских черепах они могут 
даже отсутствовать. И лобковые, и седалищ­
ные латеральные отростки опираются на кси- 
фипластроны; у бокошейных черепах и неко­
торых амфихелидий они сращены с пластро­
ном. В тазовом симфизе эмбрионально всегда 
находится непрерывный хрящ,. выступающий 
вперед в epipubis, иногда очень большой, и на­
зад в виде маленького hypoischium.. Степень.
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■окостенения таза сильно варьирует в разных 
группах. У взрослых лооковые и седалищные 
кости могут соединяться в симфизе или оста­
ваться разделенными хрящом. Иногда окосте­
невает и epipubis. Тироидные окна разделены 
или костью (многие Testudinidae, включая всех 
Testudininae), или хрящом, или даже только 
связкой (Trionychoidea).

Ограничение подвижности проподиев конеч­
ностей пределами сравнительно небольших 
подмышечных или паховых вырезок панциря 
привело к изменению положения конечностей 
л к выработке у черепах особого типа локомо­
ции. Плечо у черепах направлено вперед и 
вверх, так что его дистальный конец поме­
щается выше уровня сочленовной впадины. 
В результате изменения положения, плеча ло­
коть стал обращенным не назад, как у боль­
шинства пресмыкающихся, а вперед; обе кос­
ти предплечья у наземных черепах оказались 
расположенными почти в сагиттальной плос­
кости, причем локтевая кость — впереди от лу­
чевой, а ладонная сторона кисти повернулась 
наружу. Опирается передняя конечность лишь 
на концы пальцев. При движении животного 
дистальный конец описывает небольшую дугу 
(в пределах 45—60°) в горизонтальной плос­
кости. Небольшой размах движения плеча и 
■обусловливает в первую очередь малую ско­
рость передвижения черепах. В фазе отталки­
вания (пропульсивная фаза) происходят рет­
ракция плеча с ограниченным сгибанием ко­
нечности в локте и незначительный перенос 
точки опоры от преаксиального края лапы 
(первый палец) к постаксиальному. Протрак­
ция плеча с одновременным разгибанием в 
локтевом суставе возвращает переднюю ко­
нечность в исходное положение (восстанови­
тельная фаза). Никакого движения между эле­
ментами запястья и отдельными пальцами у 
наземных черепах не происходит.

У полуводных черепах (Emydinae и др.) дви­
жение плеча более свободно. Значительными 
становятся вращательные движения как пле­
ча, так и костей предплечья. Последние лежат 
в более фронтальной плоскости, так что при 

, некоторой подвижности в запястье лапа опи- 
1 рается на субстрат ладонной поверхностью. Бу- 

дучи хорошо приспособленными для плавания, 
в частности благодаря перепонкам между 

С пальцами, конечности пресноводных черепах 
' обеспечивают им и на суше большую скорость 

? передвижения, чем у настоящих наземных че- 
i репах1.
| 1 Скорость передвижения двух видов американских
I' наземных черепах р. Gopherus не превышает 0,55— 
! 0,65 км/час, тогда как пресноводная черепаха Pseudemys 
? передвигается по суше со скоростью около 2 км/час. 

У морских черепах и плечо, и предплечье 
располагаются в горизонтальной плоскости, но 
кости предплечья перекрещиваются, как и 
у типичных наземных тетрапод. Однако в свя­
зи с тем, что локоть у морских черепах обра­
щен вперед, у них в проксимальной части пред­
плечья локтевая кость находится снаружи, лу­
чевая — внутри, а в дистальной — наоборот, 
тогда как ладонная поверхность обращена не 
вниз, а вверх. Движения в запястье и в пясти 
очень ограничены, и вся конечность превраще­
на в мощный веслообразный плавник. При пе­
редвижении по суше морские черепахи опира­
ются на плечо и на проксимальный край плав­
ника.

Своеобразие движений передней конечности 
заметно отражается на строении ее скелета 
и в первую очередь на плечевой кости.

У наземных черепах это сигмоидально изо­
гнутая кость с полусферической проксималь­
ной головкой, помещенной почти перпендику­
лярно к длинной оси кости и обращенной пря­
мо вверх (рис. 3646). Проксимальная часть 
плеча несет два хорошо развитых отростка, или 
гребня, имеющиеся и у других тетрапод: ме­
диальный, или локтевой, расположенный на 
постаксиальном крае, и латеральный, или лу­
чевой,— на преаксиальном крае; латеральный 
гребень называют также дельтопекторальным. 
Медиальный отросток направлен вниз и нару­
жу, а латеральный — прямо вниз; оба отростка 
разделены глубокой ямой. Медиальный от­
росток служит для прикрепления мускулов — 
ретракторов плеча. Крайнее переднее положе­
ние в конце восстановительной фазы локомо­
торного цикла требует чрезвычайного разви­
тия этого отростка для эффективного дейст­
вия ретракторов, играющих главную роль при 
отталкивании и движении животного вперед. 
Латеральный отросток значительно меньше ме­
диального. Сигмоидальный изгиб плечевой 
кости, наиболее сильно выраженный у назем­
ных черепах, делает ее дорсальную экстензор- 
ную поверхность выпуклой на большом про­
тяжении. Дистальная часть плечевой кости 
прободена эктэпикондилярным отверстием. 
Энтэпикондилярного отверстия у черепах нет.

У морских черепах плечевая кость лежит 
почти в горизонтальной плоскости; морфоло­
гически дорсальная сторона ее значительно 
повернута вперед. В связи с этим проксималь­
ная сочленовная головка расположена почти 
терминально, менее ясно отграничена от 
стержня плеча и составляет с ним значительно 
меньший угол, чем у наземных черепах. Тело

Морские черепахи рода Chelonia при плавании разви­
вают скорость в 2,6 км/час. (Oliver, 1955).
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Рис. 364. Скелет передней конечности черепах:
а — правая плечевая кость Chelonia снизу: б — правая плечевая кость Testudo снизу: в — скелет 

левой кисти Testudo, г — скелет левой кисти Caretta
R — лучевая кость, U — локтевая кость, с — centrale, cart — проксимальная сочленовная голов­
ка плеча, dip — латеральный или дельто-пекторальный отросток плеча, fe — эктэпикондилярное от­
верстие, i — intermedium, р — os pisiforme, рm — медиальный отросток плеча, r — radiale, se — 

эктэпикондилярный жолоб, и — ulnare (а, б — Gregory, 1946; в, г — Ro­
mer, 1956)

кости почти не изогнуто и сильно уплощено 
дорсовентрально (рис. 3646); дистальная часть 
ее расширена больше, чем у наземных форм, 
а эктэпикондилярное отверстие преобразовано 
в открытый жолоб. Латеральный отросток пе­
ремещен более дистально и заметно увеличен, 
достигая крайних размеров у Dermochelys. 
Очевидно, у морских черепах это связано с 
большой ролью вращательных движений пле­
ча при плавании.

Предплечье черепах варьирует в своих от­
носительных размерах, будучи наименьшим у 
морских форм. Локтевой отросток развит сла­
бо. Обе кости несколько уплощены, особенно 
у морских черепах. Лучевая кость расширена 
дорсально больше, чем обычно у тетрапод. 
Более или менее полное отсутствие движений 
в кисти приводит к сильному сокращению чис­
ла элементов запястья. У эмбрионов можно 
наблюдать 11 обычных элементов, из которых 
у неморских форм редуцируется и срастается 
с ulnare или совсем исчезает гороховидная 
косточка (os pisiforme), исчезает radiale, а две 
centralia сливаются в одну (рис. 364в). Мета- 
карпалии обычно короткие, особенно у назем­
ных черепах. У морских форм запястье расчле­
нено более полно, гороховидная косточка очень 
велика, a radiale, хотя и сравнительно неболь­
шое, сохраняется (рис. 364г). Метакарпалии 
и особенно фаланги пальцев сильно удлинены, 

образуя хорошую основу для веслообразного 
плавника. Для морских черепах характерно 
также отсутствие хорошо сформированных со­
членовных поверхностей на фалангах. Фалан­
говая формула в передней конечности обычно 
2, 3, 3, 3, 3, но у Trionychidae 2, 3, 3, 6, 4 (3) 
(некоторая гипердактилия), а у некоторых на­
земных черепах 2, 2, 2, 2, 2. У большинства че­
репах когти имеются, но у более специализи­
рованных морских форм (Protostegidae) они 
исчезают, а у других сокращаются в числе.

Задние конечности менее модифицированы, 
чем передние; движения бедра очень ограни­
чены и происходят в почти горизонтальной 
плоскости. Колено обращено вперед, большая 
берцовая кость лежит впереди малой берцо­
вой; опирается задняя лапа не только на концы 
пальцев, но и на подошвенную поверхность 
стопы. Между костями предплюсны и плюсны 
имеется ограниченная подвижность. У мор­
ских черепах подошвенная поверхность обра­
щена вниз и назад. Роль вращательных дви­
жений бедра, как и плеча, повышена. Подвиж­
ность в голеностопном суставе весьма огра­
ничена. <

Бедренная кость черепах является крепкой, 
несколько изогнутой костью с полусфериче­
ской проксимальной головкой, выступающей 
дорсально почти под прямым углом к длин­
ной оси кости (рис. 365а). Так как вертлуж-



ная впадина таза обращена назад, наружу и 
вниз, бедренная кость в среднем положении 
направлена несколько вверх, а ее морфологи­
чески дорсальная поверхность обращена впе­
ред и вверх. Головка отделена Заметной шей­
кой от стержня кости. На вентральной поверх­
ности проксимальной части бедренной кости 
Имеются два сильно конвергирующих дисталь­
но гребня — трохантера, первично разделен­
ных глубокой интертрохантерной ямой 
(рис. 365 б). Один из них, более медиальный, 
или передний по положению, соответствует 
внутреннему трохантеру других низших тетра­
под; второй, несколько больший по размеру и 
иногда называемый «большим тоохантером», 
по-видимому, сравним с задней ветвью Y-об- 
разной системы аддукторных гребней прими­
тивных тетрапод. Присутствие этих двух греб­
ней, разделенных ямой, и наличие полусфери­
ческой головки делают бедренную кость очень 
похожей на плечевую. Четвертый трохантер, 
в связи с сильной редукцией хвоста и слабым 
развитием mm. caudi-femorales, отсутствует.

У морских черепах бедренная кость стано­
вится шире и короче. Трохантеры развиты сла­
бее, а их соединение дистально приводит к 
резкому сокращению интертрохантерной ямы.

До некоторой степени аналогичное явление 
наблюдается у Testudinidae с относительно 
короткими и сильными конечностями; у соб­
ственно наземных черепах оба трохантера 
полностью слиты друг с другом и интертро- 
хантерная яма практически отсутствует 
(рис. 365г).

Кости голени мало отличаются у черепах от 
исходного — котилозаврового — типа. Большая 
берцовая кость крепкая, с широкой, треуголь­
ной в поперечном сечении головкой и с низким 
кнемиальным гребнем. Дистальный конец 
имеет выемку для сочленения с соответствую­
щим проксимальным элементом предплюсны. 
Малая берцовая кость относительно уже и 
слабее, но ее дистальный конец заметно рас­
ширен. У морских черепах кости голени силь­
но уплощены, а у Dermochelys укорочены, как 
и бедренная кость.

У большинства черепах оба проксимальных 
элемента предплюсны сращены друг с другом 
(рис. 365е), однако у морских форм при зна­
чительно меньшей степени окостенения эле­
ментов предплюсны последние остаются раз­
дельными (рис. 365д). Центральная кость сто­
пы обычно отсутствует, но у бокошейных чере­
пах и Chelydridae отмечен ее рудимент, при­
растающий к единому проксимальному эле­
менту. Обычно имеются четыре tarsalia distalia, 
но у морских форм две последние часто сра­
щены. Пятая tarsale distale сращена с пятой

Рис. 365. Скелет левой задней конечности черепах: 
а — бедренная кость Trionyx сверху и (б) сннзу;Тв —

стопы Carettax е — скелет стопы Chrysemys.
берцовая F — малая берцова»

терная яма, ti — внутренний трохантер, im — «боль-
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rmetatarsale. Движения стопы черепах происхо­
дят в мезотарзальном суставе. Число фаланг 
обычно уменьшено до 2, 3, 3, 3, 3 с вариациями 
от 2, 3, 3, 4 (5), 3 (4, 5, 6) у Trionychidae, до 
2, 2, 2, 2, 2 у наземных черепах. У водных 
форм, особенно морских, фаланги значитель­
но удлинены.

Панцирь черепах имеет большое отверстие 
спереди для головы и передних конечностей и 
такое же — сзади для задних конечностей и 
хвоста. Панцирь состоит из двух частей: 
верхнего — спинного, обычно более или ме­
нее овального и куполообразного щита — ка­
рапакса и плоского брюшного — пластрона. 
Карапакс сращен с остистыми отростками 
спинных позвонков и ребрами, а изредка и 
с подвздошными костями. Пластрон, в свою 
очередь, контактирует с поясами конечностей, 
а у бокошейных черепах, где таз сращен с ним, 
несет на своей внутренней поверхности две па­
ры сильных шероховатостей — рубцов. У не­
которых амфихелидий в пластроне имеются 
заметные углубления, куда входят латераль­
ные отростки лобковых и седалищных ко- 
■стей.

Карапакс (рис. 366а) обычно состоит из сле­
дующих костей. По средней линии идет ряд 
непарных пластинок, первая из которых назы­
вается загривковой (nuchale); за нею следуют 
•обычно восемь невральных (neuralia), срос­
шихся с остистыми отростками спинных по­
звонков, и одна — три надхвостовых (suprapy- 
galia) пластинок; последняя пластинка носит 
название хвостовой (pygale). По обе стороны 

■от медиального ряда расположена серия пар­
ных реберных пластинок (costalia или pleura- 
lia), сросшихся с ребрами, обычно также в 
числе восьми. Наружный край карапакса об­
разован 11 парами краевых пластинок (margi­
nalia или peripheralia). У большинства черепах 
карапакс покрыт роговыми щитками, границы 
между которыми отмечены бороздками на 
костных пластинках. Среди них различают 
медиальный ряд из загривкового (nuchale) и 
обычно пяти позвоночных (vertebralia) щитков. 
С обеих сторон от медиального ряда, над ре­
берными пластинками лежат четыре (реже 
;пять) пары реберных щитков (costalia). По 
краю расположены обычно 12 пар краевых 
щитков (marginalia). Иногда последняя пара 
краевых щитков срастается в один непарный 
хвостовой щиток (pygale).

В ряде случаев имеются дополнительные 
костные пластинки и роговые щитки. У Chister- 
поп (рис. 3666), Boremys и некоторых других 
черепах перед первой невральной пластинкой 
расположена предневральная пластинка (рге- 
-.neurale). У Triassochelys, Macroclemys и Воге- 

tnys между краевыми й реберными щитками 
помещается серия дополнительных надкрае­
вых щитков (supramarginalia). У Proganoche- 
lys надкраевые щитки сохраняются только спе­
реди и сзади. У Ваепа в передней части кара­
пакса имеются маленькие дополнительные 
краевые щитки. Иногда встречается дополни­
тельная пара реберных пластинок или щитков.

Пастрон (рис. 366в) обычно состоит из де­
вяти костных пластинок — непарного энтопла- 
строна (entoplastron) и лежащих впереди него 
парных эпипластронов (epiplastra) и сзади 
тоже парных гио- (hyo-), гипо- (hypo-) и кси- 
фиплэстронов (xiphiplastra). Энтопластрон в 
некоторых случаях может отсутствовать. 
У большинства амфихелидий и Pelusios между 
гио- и гипопластронами располагается допол­
нительная пара (а у Proterochersis даже две) 
костей — мезопластронов (mesoplastra). У Ре- 
lomedusidae (кроме Pelusios) мезопластроны 
не контактируют по средней линии и лежат в 
области так называемых.«мостов» — суженных 
латеральных частей пластрона, которые соеди­
няют его с карапаксом. Передняя и задняя вы­
емки в панцире, ограниченные краями кара­
пакса и пластрона и мостом, получили назва­
ния подмышечной и паховой вырезок (incisu- 
rae axillaris et inguinalis). Примерно от сере­
дины латерального края гио- и гипопластрона 
вверх поднимаются более или менее крепкие 
и длинные отростки, контактирующие с кара­
паксом,— подмышечные и паховые подпорки 
(рис. 362). Пластрон обычно покрыт следую­
щими парными роговыми щитками: горловыми 
(gularia), плечевыми (humeralia), грудными 
(pectoralia), брюшными (abdominalia), бедрен­
ными (femoralia) и анальными (analia). Об­
ласть мостов у амфихелидий и Dermatemididae 
покрыта серией из трех- пяти подкраевых 
щитков (inframarginalia), от которых у более 
прогрессивных черепах сохраняются лишь са­
мый передний — подмышечный (axillare) и са­
мый задний—паховой (inguinale) щитки. 
В ряде случаев впереди и между горловыми 
щитками помещается парный или непарный 
межгорловой щиток (intergulare).

Число щитков панциря меньше, чем число 
костных пластинок, и обычно они расположе­
ны так, что'прикрывают швы между последни­
ми. Однако в некоторых случаях, при появле­
нии в панцире более или менее подвижных 
соединений, границы между щитками в соот­
ветствующих участках совмещаются с грани­
цами между костными пластинками. Обычно 
такие подвижные соединения появляются в 
пластроне,-^ например, у некоторых эмидин 
(Emys, Ptychogaster, Terrapene),— между гио- 
и гипопластронами, у Kjnosternon, кроме того,
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Рис. 366. Панцирь черепах:
а — схема строения карапакса Ocadia sinensis (Gray); б — передняя часть карапакса Cluster по n 

hebraicum Соре; в — схема строения пластрона Ocadia sinensis (Gray)
Ct-s — реберные пластинки. Еп — энтопластрон. Ер — эпнпластрон, Ну — гнопластрон, Нур — 
гнпопластрон, ЛЦ_ц — краевые пластинки, — невральные пластинки, Лти — загривковая пла­
стинка, Р — хвостовая пластинка, Рп — предневральная пластинка, Spt_2 — надхвостовые пластин­
ки, Х — ксифипластрон; ab — брюшной щиток, ас — дополнительный реберный щиток, ат — до­
полнительный краевой щиток, ап — ах — подмышечный щиток, G-
щитки, f — бедренный щиток, fax — подмышечная вырезка, fing — паховая вырезка.

— реберные 
g — горло­

вой щиток, h — плечевой щиток, ing — паховой щиток, mi-i2 — краевые щнтки, пи — загривковый

подмышечных и паховых подпорок (а, в — Boulenger, 1889; б — Нау, 1906)

и между гипо- и ксифипластронами, у Peluslos 
между гио- и мезопластронами, у Pyxis между 
эпи- (и энтопластроном) и гиопластронами. 
Подвижность карапакса — значительно более 
редкое явление и зарегистрирована лишь у 
Kinixys. где подвижно, связками соединены 
IV и V пары реберных и VII и VIII пары крае­
вых пластинок. Подвижность соединения кост­
ных пластинок позволяет более или менее пол­
но замыкать отверстия в панцире.

Панцирь полуводных и наземных черепах 
обычно остается полным, но у большинства, 
водных (и особенно морских) форм он более 
пли менее сильно редуцирован, причем тем 
сильнее, чем дальше зашла специализация: 
теряется костная связь между карапаксом и 
пластроном, которые соединены теперь лишь 
связками; ослабевают связи между отдельны­

ми костными элементами,— между ними появ­
ляются фонтанели. В карапаксе особенно недо­
развиваются реберные пластинки, что приво­
дит к образованию краевых фонтанелей. В пла­
строне редукции подвергаются все элементы, 
появляются одна или несколько центральных 
фонтанелей и боковые фонтанели в области 
мостов. Гио- и гипопластроны иногда приобре­
тают характерную звездчатую форму. Мосты 
могут совсем исчезать. Однако водный образ 
жизни не является единственной причиной, вы­
зывающей значительную редукцию панциря. 
У наземной африканской черепахи Malacocher- 
sus, которая обитает в скалистых местах и ча­
сто вынуждена пробираться через расщелины 
в камнях, .панцирь представляет собой гиб­
кую костную решетку с большими фонтане- 
лями.
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Панцирь в первую очередь является защит­
ным образованием. Рассматривая панцирь 
как механическую конструкцию, Хозацкий 
(1947, 1948) сравнивает его со сводом (сред­
няя часть карапакса), опирающимся на две 
шайбы (область соединения карапакса с пла­
строном) и несущим спереди и сзади два по­
лукупола, или абсиды. Основную механиче­
скую работу выполняет куполообразный щит. 
Выпуклый карапакс выдерживает значитель­
но большие нагрузки, как равномерно распре­
деляющиеся, так и сосредоточенные (удары), 
чем более плоский. У пресноводных черепах и 
преимущественно норных наземных, у которых 
требования к прочности панциря понижены, 
свод — эллиптической формы, тогда как у мно­
гих наземных черепах он сферический, а в слу­
чае Testudo gigantea даже параболический.

У водных черепах выпуклый панцирь сильно 
затруднял бы плавание. Необходимость в 
уплощенном панцире приходила в противоре­
чие с требованиями определенной его проч­
ности у полуводных форм, что вызвало ряд 
дополнительных приспособлений для его 
укрепления. Спинные позвонки этих черепах 
хорошо развиты, не редуцированы и прочно 
соединены с карапаксом. Хорошо развиты и 
головки ребер, а сами ребра образуют замет­
ные утолщения в середине вентральной по­
верхности реберных пластинок. У водных чере­
пах подпорки обычно хорошо, а иногда даже 
чрезвычайно сильно развиты, почти достигая 
у азиатских черепах группы Kallagur, Hardella 
и т. n. внутреннего края реберных пластинок. 
Карапакс в местах контакта с подпорками 
сильно утолщен. Часто он укреплен также за 
счет образования дополнительных продольных 
килей и т. д. Как правило, толщина костных 
пластинок у черепах с более уплощенным пан­
цирем больше, чем у более выпуклых форм.

У наземных черепах сильно выпуклый пан­
цирь особенно прочен ввиду приобретения ре­
берными пластинками клиновидной формы н 
чередования узких невральных пластинок с бо­
лее широкими. Запас прочности его настолько 
велик, что спинные позвонки и реберные го­
ловки без ущерба сильно редуцированы, а под­
порки едва достигают реберных пластинок. 
Наземные черепахи, обитающие в лесах и ку­
старниках, обладают наиболее выпуклым пан­
цирем, тогда как формы, связанные с откры­
тыми ландшафтами, за счет приобретения 
важного экологического приспособления — 
обитания в норах — смогли «позволить» себе 
иметь более плоский панцирь.

Роговые щитки, покрывающие панцирь, 
также играют важную роль в его укреплении, 
создавая — благодаря своей эластичности и 

большой способности к обратимым деформа­
циям — своеобразную прокладку, уменьшаю­
щую разрушающее действие ударов.

В систематической работе важно учитывать 
возможные индивидуальные вариации панци­
ря, особенно роговых щитков. Иногда появ­
ляются дополнительные щитки, наблюдаются 
отклонения в величине и форме щитков, реже 
число их уменьшается. Индивидуальные ва­
риации в строении панциря изучены еще сла­
бо. Отмечено, что роговые щитки ’ пластрона 
менее вариабильны, чем щитки карапакса; 
последние наиболее изменчивы в задней части 
панциря (Lynn, Ulrich, 1950; Mossman, 1956; 
Zangerl, Johnson, 1957). Наиболее заметные 
вариации найдены в панцирях морских чере­
пах. Так, у Lepidochelys и в меньшей степени 
у Caretta асимметрия в щитках почти так же 
обычна, как и симметрия. Иногда у черепах 
отмечают случаи одновременных вариаций в 
числе щитков и подстилающих их костных пла­
стинок (в краевых частях карапакса), хотя 
последние значительно менее изменчивы. Ряд 
авторов придает индивидуальным вариациям, 
особенно увеличению числа щитков, большое 
филогенетическое значение, считая, что они яв­
ляются «напоминанием» о более полных пан­
цирях предков.

Происхождение костного панциря служило 
и служит предметом споров, тесно смыкаясь с 
вопросом о систематическом положении и мор­
фологии панциря таких уклоняющихся форм, 
как Dermochelys и Trionychidae. У первого нор­
мальный костный панцирь чрезвычайно реду­
цирован (от карапакса осталась одна загрив- 
ковая пластинка, энтопластрон отсутствует, 
а остальные элементы пластрона узки и малы 
и лишь окаймляют огромную центральную 
фонтанель) и замещен особым панцирем, со­
стоящим из мозаики маленьких многоуголь­
ных костных пластинок, лежащих в поверх­
ностных слоях кожи. Некоторые из них значи­
тельно увеличены и помещены в продольные 
ряды, соответствующие килям на наружной по­
верхности тела животного. На спинной стороне 
имеются медиальный, два более латеральных 
и краевой парные кили. На брюшной стороне 
пять килей. Роговые щитки полностью утеря­
ны и лишь в эмбриональном развитии отмече­
ны их рудименты. В отличие от нормального 
костного панциря, образовавшегося в глубо­
ких слоях кожи и называемого «текальным», 
к этому мозаичному панцирю Dermochelys 
применяют термин «эпитекальный». Таким об­
разом, его панцирь состоит из двух слоев: те­
кального, представленного загривковой пла­
стинкой и редуцированными костями пластро­
на, и эпитекального, более наружного.
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. Нормальный панцирь имеет текальное про­
исхождение, но отдельные его элементы могут 
иметь и дополнительный источник образова­
ния. Так, было показано, что.загривковая пла­
стинка имеет двойное происхождение (Vers- 
luys, 1914, 1914а): ее более глубокий слой, воз­
можно, образован за счет ребер последнего 
шейного позвонка. Этим могут быть объясне­
ны срастание nuchale с восьмым позвонком 
у Triassochelys и сохранение контакта между 
ними у Cheloniidae, Protostegidae и Dermoche- 
lyidae, а также наличие реброобразных боко­
вых отростков у Chelydridae и некоторых Der- 
matemydidae. Высказывалась мысль о том, 
что невральные и реберные пластинки образо­
ваны частью или даже полностью (Goette, 
1899) за счет остистых отростков позвонков и 
ребер, а энтопластрон и эпипластроны — за 
счет межключицы и ключиц (соответственно). 
Возможно, что эти элементы имеют двойной 
источник образования, возникая за счет слия­
ния элементов эндохондрального скелета или 
вторичного плечевого пояса с текальными око­
стенениями. Задние элементы пластрона 
обычно гомологизируют с брюшными ребра­
ми— гастралиями. Однако Зангерл (Zangerl, 
1939) показал, что палочковидные элементы, 
схожие с гастралиями, рано появляющиеся в 
онтогенезе типичных черепах, позже допол­
няются окостенениями пластинчатой формы, 
возможно, текального происхождения. У вод­
ных черепах именно последние и подвергаются 
редукции, придавая гио- и гипопластронам 
сходство с пластроном очень молодых черепах 
нормального облика, образованным еще поч­
ти исключительно за счет гастралий. Это мо­
жет объяснить и сохранение у Dermochelys —• 
формы крайней морской специализации — 
лишь .тех частей обычного костного панциря, 
которые имеют дополнительный источник об­
разования, кроме полностью утерянных те­
кальных окостенений.

Фёлькер (Volker, 1913) попытался доказать, 
что краевой ряд расширенных эпитекальных 
окостенений Dermochelys соответствует крае­
вым пластинкам обычных черепах. Однако 
обычные краевые пластинки, так же как и 
остальные костные элементы карапакса, обра­
зуются в одном слое кожи и, следовательно, 
имеют текальное происхождение (Нау, 1922). 
Допустима лишь гомология краевого ряда эпи­
текальных окостенений Dermochelys с краевы­
ми пластинками Lissemys.

Эпитекальные окостенения, помимо панци­
ря Dermochelys, были обнаружены также у 
Toxochelys, Archelon и Chelus в виде отдельных 
маленьких образований, помещающихся меж- 
цу роговыми щитками и костными пластинка­
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ми, а у Psephophorus — в форме, сравнимой 
с Dermochelys (Нау, 1898, 1908, 1922, 1928; 
Volker, 1913; Versluys, 1914, 1914а). Зангерл 
(Zangerl, 1939) показал, что карапакс Triony- 
chidae (панцирь которых также утерял все 
роговые щитки), сравнительно мало редуциро­
ванный,— если не считать отсутствия краевых 
и некоторой редукции невральных пласти­
нок,— образуется в онтогенезе за счет более 
поверхностных слоев кожи, чем у обычных 
черепах, т. е. что он почти полностью имеет 
эпитекальное происхождение. Этим и объяс­
няется наличие на нем характерной скульпту­
ры в виде анастомозирующих друг с другом 
гребней и ямок. Только загривковая пластин­
ка, закладывающаяся в более глубоких слоях 
кожи и раньше в онтогенезе, чем остальные 
элементы, имеет двойное происхождение: как 
текальное окостенение, дополняемое затем 
эпитекальным. Аналогично развиваются и пла- 
стральные кости, являясь в основе текальны­
ми, но дополненными (особенно сильно у бо­
лее примитивных форм) эпитекальными око­
стенениями, образующими своеобразные ор­
наментированные «мозолистости» (callosities).

Совсем недавно Уильямс и Мак Доуэл 
(Williams, Ме Dowell, 1952) показали уникаль­
ный .характер образования передней части 
пластрона трионихид. Считавшийся ранее 
энтопластроном /\-образный элемент, лежа­
щий медиально и вперед от гиоплэстронов, 
в действительности соответствует слившимся 
эпипластронам, на что указывают его парное 
происхождение, форма и положение. Поме­
щающиеся впереди от него парные |-образ­
ные элементы, сравнивавшиеся до того с эпи­
пластронами и названные Уильямсом и Мак 
Доуэлом препластронами (preplastra), являют­
ся новообразованиями, сходными с дополни­
тельными пластинками, встречающимися в ка­
честве индивидуальной вариации у Chelydra. 
Биологический смысл закрепления подобного' 
состояния у Trionychidae авторы видят в обра­
зовании подвижной передней доли пластрона, 
замыкающей переднее отверстие панциря, по­
добно тому, как это бывает у Kjnosternon. На­
стоящий энтопластрон у Trionychidae утерян.

Наибольшие споры вызывает вопрос о пер­
вичности или вторичности эпитекальных обра­
зований панциря и в связи с этим — о положе­
нии Dermochelys в системе: следует ли его про­
тивопоставлять всем остальным черепахам 
или выводить из общего ствола с Cheloniidae.

Наиболее обстоятельно аргументировал по­
ложение о первичности эпитекальных образо­
ваний Хэй (Нау, 1898, 1908, 1922, 1928). 
Взгляды Хэя сводятся к следующему. У обще­
го предка всех черепах панцирь состоял из 
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четырех основных слоев: самый внутренний (I): 
был представлен эндохондральным скелетом 
(ребра, позвоночный столб); выше, в глубоких 
слоях кожи, помещались текальные окостене­
ния (II); III слой состоял из эпитекальных 
элементов, или остеодерм, происходящих из 
более поверхностных слоев кожи, покрываемых 
роговыми щитками (IV), которые образуются 
в результате ороговения эпителия. Эпитекаль- 
ные окостенения располагались в карапаксе в 
девяти продольных рядах (медиальный, две 
пары реберных, одна пара надкраевых и пара 
краевых), из которых часть соответствует семи 
килям Dermochelys. В пластроне, где также 
выделяются четыре слоя, эпитекальные эле­
менты, как и у Dermochelys, образовывали 
пять продольных рядов: один медиальный и 
две пары латеральных. Роговые щитки находи­
лись в тесной связи с подстилающими их эпи- 
текальными элементами и соответственно так­
же располагались продольными рядами: по­
звоночным, двумя парами реберных, одной 
парой надкраевых и парой краевых на 
спинной стороне и пятью рядами на брюш­
ной.

У большинства черепах более обычного об­
лика III эпитекальный слой полностью исчез, 
но его рудименты сохранились в виде изолиро­
ванных окостенений, расположенных у Тохо- 
chelys и Archelon вдоль медиального дорсаль­
ного киля, а у Chelus — в местах медиального, 
первого латерального и краевого килей кара­
пакса и наружного латерального киля пла­
строна. Различие в систематическом положе­
нии этих черепах говорит о древности эпите­
кальных образований. У Dermochelys, наобо­
рот, исчез почти полностью текальный слой, 
но эпитекальный слой сохранился и получил 
дальнейшее развитие, дополнившись мозаикой 
из более мелких окостенений.

Аналогичные случаи отмечены и в отноше­
нии- роговых щитков. Второй ряд реберных 
щитков был найден Портисом (Portis,. 1878) 
у формы, описанной им как Tropidemys. Ме­
диальный ряд щитков пластрона представлен 
межгорловым щитком большинства амфихели­
дий и целым рядом более задних по положе­
нию элементов у Archaeochelys (Lydekker, 
1889).

Надо отметить также, что Хэй (Hay, 1922) 
и Верслюис (Versluys, 1914а) полагали, что 
текальный панцирь общего предка черепах 
был неполно развитым и имел фонтанели меж­
ду реберными и краевыми пластинками..

Противоположной точки зрения придержи­
вается Зангерл (Zangerl, 1939) вслед за Долло 
(Dollo, 1901) и Абелем (Abel, 1912, 1924). Под­
вергнув обстоятельной критике мнение о пер­

вичности эпитекальных образований, против 
чего свидетельствуют позднее их появление в 
онтогенезе, непостоянство морфологических 
взаимоотношений между эпитекальными око­
стенениями и роговыми щитками и эндохонд­
ральным скелетом и присутствие этих образо­
ваний исключительно среди специализирован­
ных водных форм, Зангерл приходит к выводу 
о примитивности полного панциря текального 
происхождения, без каких-либо фонтанелей в 
карапаксе, покрытого роговыми щитками. Био­
логическое значение появления эпитекальных 
окостенений он видит в том, что они служат 
опорой роговым щиткам, выгнутым в виде ку­
пола. Первично эпитекальные элементы обра­
зуют костные бугорки на текальном панцире, 
а при его редукции принимают на себя всю 
«заботу» о поддержке роговых щитков. Утеря 
последних у некоторых водных черепах {Der­
mochelys, Carettochelyidae и Trionychidae) при­
водит к тому, что эпитекальный панцирь ста­
новится единственным защитным образова 
нием, покрытым лишь мягкой кожей.

Принципы систематики
В настоящем томе черепахи рассматривают­

ся в составе двух отрядов, один из которых за­
нимает очень неясное положение и включает 
лишь одного пермского Eunotosauriis. Отряд 
собственно черепах — Chelonia — объединяет 
три подотряда, семь надсемейств и 20 се­
мейств *,  представленных примерно 230 рода­
ми современных и ископаемых черепах.

Подразделение на подотряды основывается 
на различиях в строении черепа (особенно 
нёба), в способах сгибания шеи и на соответ­
ствующих этому морфологических различиях 
шейных позвонков, различиях в степени кон­
такта таза с панцирем и т. д. Семейства выде- 

. ляются обычно на основании более пластич­
ных черт черепа, на различиях в строении таза, 
в составе панциря и т. n. Более мелкие так- 
сономичесие единицы строятся преимущест­
венно на основе различий в форме и взаимоот­
ношениях костных пластинок и роговых щит­
ков панциря; в их скульптуре и т. д. Таксоно­
мическая важность того или иного, признака в 
каждом конкретном случае различна. Так, 
для одних групп характерна постоянно боль­
шая вырезка в височной области крыши чере­
па (Trionychoidea), для других же (например, 
в сем. Pelomedusidae) наличие вырезки харак­
теризует лишь роды. У современных черепах 
каждое семейство имеет свой более или менее

1 Бергунью (Berjjounioux, 1955), указывает 22 семей­
ства, Хюне (Huene, 1956) — 23. 



определенный тип сочленения шейных позвон­
ков, тогда как у Baenoidea из шести родов, 
у которых известны шейные позвонки, каждый 
имеет свой собственный тип сочленения.

Историческое развитие
Древнейшие достоверные остатки черепах 

известны из верхнего триаса Германии *.  
Верхнетриасовые черепахи уже обладали поч­
ти всеми характерными признаками группы, 
в том числе и хорошо развитым панцирем. От­
сутствие переходных форм затрудняет реше­
ние вопроса о происхождении черепах. Уотсон 
(Watson, 1914) считал верхнепермского Еипо- 
tosaurus из Ю. Африки непосредственным 
предком черепах или, во всяком случае, очень 
близкой к нему формой. Однако не исключена 
возможность, что черепахообразные признаки 
развились у Eunotosaurus параллельно. По­
верхностное сходство черепах с плезиозаврами 
и плакодонтами давало повод некоторым ав­
торам считать их в какой-то мере близкими 
к одной из этих групп. Первая точка зрения 
была высказана еще Баклэндом (Buckland, 
1836) и развита Бауром (Baur, 1887). Идея о 
связи черепах и плакодонтов высказывалась 
Йекелем (Jaekel, 1902) и Брумом (Вrооm, 
1924).

Кейз (Case, 1905) отметил возможность 
очень тесной связи между Diadectidae и пред­
ками черепах. Ныне идея о происхождении че­
репах от котилозавров общепринята, но вопрос 
о том, какие именно котилозавры были предка­
ми черепах, остается предметом спора. По Гре­
гори (W. Gregory, 1946), черепахи могли про­
изойти от каких-то мелких парейазавров, близ­
ких к Elginia. Другой точки зрения придержи­
вается Олсон (Olson, 1947), считающий более 
близкими к предкам черепах диадектид. Отме­
чавшееся Грегори сходство между парейазав­
рами и Triassochelys, особенно в посткрани­
альном скелете, может быть объяснено частич­
но сохранением в обеих группах общих для 
ранних пресмыкающихся примитивных призна­
ков, частью же — параллельным развитием. 
В то же время Diadectes имеет глубокое сход­
ство с Triassochelys в строении квадратных 
костей, среднего уха, нёба и др., хотя некото­
рые признаки специализации этой формы (на­
пример, замыкание задневисочной ямы) 
исключает и ее из числа возможных прямых 
предков черепах. Эпплби (Appleby, 1961) ви­
дит предков черепах в примитивных проколо­
фонах.

1 Archaeochelys pougeti Bergounioux, 1938 из в. перми 
Франции является, скорее всего, стигмарией. Родовое 
наименование Archaeochelys Bergounioux, 1938 преокку- 
пировано и заменено Archaeochelydium Kuhn, 1958.

Экологические причины возникновения чере­
пах неясны. Считали, что предок черепах вво­
рачивался, подобно броненосцам, и имел по­
движно сегментированный панцирь, впослед­
ствии консолидировавшийся в единое цеЛое. 
Бёкер (Вбкег, 1935) видел в первой черепахе 
своеобразный танк, панцирь которого служил 
для раздвигания густого кустарника. Поздне- 
триасовые черепахи имели ясно выраженный 
наземный облик. Однако самые первые чере­
пахи, скорее, были амфибиотическйми живот­
ными, обитателями болот, унаследовав этот 
образ жизни от своих предков — диадектид. 
И в наши дни большинство черепах ведет по­
луводный образ жизни и связано с болотами, * 
реками, крупными и мелкими озерами. Но 
в ходе эволюции неоднократно те или иные 
группы черепах приспособливались преиму­
щественно к наземной или водной жизни или 
даже уходили в море. :

В 3. Европе, С. Америке и Центр. Азии с ' ; 
ранней юры до позднего мела обитала много- : 
численная группа полуводных черепах Pleuro- ' 
sternidae, расцвет которой приходится на 
позднюю юру. Однако некоторые Р leuroster til­
dae являются уже определенно морскими 
(Desmetnys из нижнего мела 3. Европы), дру­
гие— более или менее наземными (Kallokibo- 
tion из верхнего мела Венгрии). Второй мно- ' 
гочисленной и широко распространенной 
группой поздней юры и мела были Plesiochelyi- 
dae — очень примитивные черепахи 3. Европы 1 
и Китая, возможно, давшие начало первой об­
ширной группе морских черепах — Thalasse- 
myidae. Остатки талассемид найдены в 3. Ев- . 
ропе, в Китае и Ср. Азии. Thalassemyidae ; 
еще мало специализированы к морской жизни, ■ 
а некоторые формы, видимо, были даже пре- ; 
сноводными, как наш Jaxarthemys и западно- ’ 
европейский Idiochelys. Уже в позднем мелу, ' 
талассемиды, не выдержав, по-видимому, 
конкуренции настоящих морских черепах, 
сильно сокращаются в числе и вскоре выми­
рают.

Господствующее положение среди меловых 
черепах занимали Baenoidea — прогрессивные 
амфихелидии, сменившие плевростернид. 
Уплотненность панциря многих из них, удли­
ненные подпорки и тому подобные признаки 
указывают на их преимущественно водный об­
раз жизни. Некоторые из них удивительно наг 
поминают Toxochelyidae — примитивных мор» 
ских черепах в. мела и палеоцена — эоцена. Но 
были среди Baenoidea и наземные черепахи не­
обычайного облика, с рогообразными выроста­
ми на черепе и костным «воротником», напоми­
нающим воротник рогатых динозавров. Это — 
Meiolaniidae — группа, дожившая в Австралии
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до плейстоцена, когда все остальные амфихе- 
лидии уже давно вымерли.

Первая мягкокожая черепаха Sinaspidere- 
tes найдена в нижнем мелу Китая. Происхож­
дение трионихид до сих пор не ясно. Наличие 
уже у самых ранних их представителей харак­
терно орнаментированного панциря говорит 
об очень большой древности группы; возмож­
но, что они приобрели способность втягивать 
шею, сгибая ее в вертикальной плоскости, не­
зависимо от остальных скрытошейных черепах. 
Трионихиды — обитатели крупных водоемов и 
рек, где они ведут придонный образ жизни. 
Отсутствие конкурентов обусловило их широ­
кое распространение в С. Америке, Европе, 
Африке и Азии, вплоть до плиоцена, когда осу­
шение климата и, может быть, некоторое похо­
лодание вызвали значительное сужение их 
ареала: они исчезли в Европе, Центр. Азии 
и С. Африке.

Настоящие морские черепахи (Chelonioi- 
dea) появились в в. мелу. Цервые морские че­
репахи, например, относительно примитивные 
Toxochelyidae, жившие с в.мела по эоцен, бы­
ли обитателями прибрежных вод. Следующим 
этапом было овладение пелагическими зонами 
моря. Уже в в. мелу появились и быстро до­
стигли расцвета Protostegidae, известные из 
С. Америки и 3. Европы. Процветание прото- 
стегид было кратковременным, хотя в 3. Евро­
пе они, может быть, дожили до олигоцена. 
Возможно, в их вымирании немалую роль сыг­
рала крайняя специализация; во всяком слу­
чае, с начала палеогена они почти полностью 
были вытеснены менее специализированными 
морскими черепахами современного облика — 
Cheloniidae, появившимися еще в позднем мелу 
и сохранившимися до наших дней. Другая 
группа современных морских черепах — Der- 
mochelyidae — впервые появляется в эоцене. 
Корни Chelonioidea плохо известны. Они мог­
ли произойти вместе с остальными скрытошей­
ными черепахами из одного источника или же 
от каких-либо Baenoidea.

В основании типичных скрытошейных чере­
пах, впервые появившихся в раннем мелу, 
стоят, как предполагают, Dermatemydidae, от­
меченные уже в в. юре, но достигшие расцвета 
лишь в в. мелу и палеоцене — эоцене. Среди 
дерматемидид известны как формы, более 
близкие к плевростернидам, так и напоминаю­
щие Baenidae или определенно тяготеющие к 
Chelydridae. Произошли дерматемидиды, види­
мо, от каких-то плевростернид и широко рас­
пространились в С. Америке, Ц. Азии и 3. Ев­
ропе. Лишь один центрально-американский 
род Dermatemys дожил до настоящего време­
ни. Возможно, что дерматемидиды дали нача­

ло Emydinae — основной прогрессивной груп­
пе полуводных и водных черепах. В позднем 
мелу эмидины были еще очень редки (один 
род), но уже в эоцене известно около семи ро­
дов. Большинство современных черепах так­
же относится к этой группе. В эоцене от каких- 
то примитивных эмидин произошла единствен­
ная группа настоящих наземных черепах — 
Testudininae, характеризующаяся столбообраз­
ными конечностями и очень выпуклым панци­
рем. Некоторые из них достигали гигантских 
размеров; так, известны панцири, достигаю­
щие 1,5 м и больше в длину. Некогда гигант­
ские наземные черепахи были широко распро­
странены в Америке, Европе, Азии и Африке, 
но сейчас они образуют лишь небольшие коло­
нии на Галапагоских, Маскаренских и Сей­
шельских островах.

В раннем мелу появились и первые боко- 
шейные черепахи, однако, несмотря на широ­
кое распространение в позднем мелу и палео­
гене (Ю. и С. Америка, 3. Европа и Африка), 
они, по-видимому всегда занимали подчинен­
ное положение, может быть, в связи с их узкой 
водной специализацией. Все бокошейные че­
репахи обитают в пресных водах. Возникнув 
от плевростернид, более древнее семейство бо­
кошейных черепах — Pelomedusidae — достиг­
ло расцвета в позднем мелу и эоцене, сохранив­
шись сейчас лишь в Ю. Америке и на Мадага­
скаре. Другое, более молодое семейство — 
Chelyidae — известно лишь с плиоцена. Совре­
менные Chelyidae обитают в Ю. Америке и Ав­
стралии.

Экология и тафономия
Существуют четыре основные экологические 

группы черепах: морские, пресноводные амфи- 
биотические, пресноводные с преимущественно 
водным образом жизни и наземные. Интересно, 
что если в самом начале истории черепах их 
эволюция шла по пути приобретения полного 
и тяжелого панциря, то в дальнейшем дей­
ствовала преимущественно обратная тенден­
ция — к облегчению панциря. Во всех группах 
идет относительное утонение костных пласти­
нок. но благодаря приобретению более совер­
шенной конструкции панциря это не снижает 
защитных его свойств. У многих черепах, осо­
бенно у водных, идет более или менее значи­
тельная редукция костного и рогового панциря 
(уменьшение числа и размеров пластинок, 
числа щитков и т. n.).

У морских черепах, ведущих сейчас преиму­
щественно пелагический образ жизни, эволю­
ция пошла по пути приобретения своеобразного 
способа плавания, при котором одновременно 
двигаются не диагонально расположенные
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передняя и задняя конечности, как обычно у 
наземных позвоночных, но обе передние или 
обе задние, как при плавании по способу «бат­
терфляй». При этом развивается значительная 
скорость: у морских черепах р. Chelonia — до 
2,6 км/час, а у кожистой черепахи Dermochelys 
coriacea, по неподтвержденным данным Де- 
раниягала (Deraniyagale, 1934)—даже до 
36 км/час. Морские черепахи приобрели весло- 
образные конечности, а панцирь их подвергся 
сильной редукции, что привело к большому 
его облегчению.

Наземные черепахи в целом характеризу­
ются массивными «слонообразными» конечно­
стями и высоким панцирем. Высота панциря, 
помимо естественного его упрочнения, позво­
ляет уменьшить относительную (к весу) по­
верхность животного, а тем самым — и потери 
воды через испарение с покровов. У наземных 
черепах имеются и экологические приспособ­
ления к экономии воды (обитание в норах, 
сокращение активности в жаркое время дня 
И T. n.).

У некоторых роющих черепах, как, напри­
мер, у американских гоферов (Gopherus), пе­
редняя доля пластрона сильно утолщена и за­
метно выступает вперед за край карапакса. 
Утолщение часто наблюдается и у других на­
земных форм. Возможно, оно играет роль бу­
фера, воспринимающего сопротивление грун­
та при зарывании (Хозацкий, 1958).

Среди черепах, ведущих почти исключитель­
но водный образ жизни, особое место занима­
ют мягкокожие черепахи с их уникальными 
чертами (отсутствие роговых щитков и крае­
вых пластинок, редукция и значительная мо­
дификация пластрона и т. .n.). Они приспосо­
бились к придонной затаивающейся жизни в 
крупных и относительно чистых водоемах 
(Carr, 1952). Их плоский панцирь с мягкими 
краями хорошо сливается с рельефом дна. 
Большую часть времени мягкокожие черепахи 
проводят лежа в мелкой воде и время от вре­
мени высовывая свой длинный хоботок на по­
верхность. Почти исключительно водный образ 
жизни ведут и бокошейные черепахи, и Chely- 
dridae, и некоторые Emydinae, как, быть может, 
и большинство поздних амфихелидий.

Развитие панциря привело к изменению ме­
ханизма дыхания черепах. Обычное для пре­
смыкающихся реберное дыхание заменилось 
дыханием при помощи нагнетательных дви­
жений подъязычного аппарата и брюшной му­
скулатуры. Возможно, именно этим объясня­
ется сохранение у черепах брюшной мускула­
туры, тогда как спинная мускулатура в ходе 
онтогенеза редуцируется. Способствуют дыха­
нию также движения передних конечностей и

головы. У некоторых пресноводных черепах 
дополнительными органами дыхания в воде 
служат особые, пронизанные кровеносными 
сосудами выросты глотки и клоаки (анальные 
пузыри). Хозацкий отмечает, что мягкая кожа 
трионихид, ведущих придонный образ жизни, 
также, снабжена большим количеством ка­
пилляров и является органом кожного дыха­
ния. Исчезновение у трионихид роговых щитков 
именно и связано с необходимостью разви­
тия дополнительного органа водного дыха­
ния.

Питание черепах наиболее разнообразно 
среди всех земноводных и пресмыкающихся! 
Наземные черепахи питаются в основном ра­
стительными кормами, но не брезгают и на­
секомыми, улитками. Пресноводные и мор­
ские черепахи преимущественно всеядны, од­
нако в питании пресноводных черепах и трио­
нихид преобладает рыба, в питании взрослой 
морской зеленой черепахи (Chelonia mydas) 
основу рациона составляет растительная пи­
ша, а в питании морской каретты (Caretta са- 
retta), наоборот, преобладает животная пища 
(крабы, моллюски, рыбы и др.).

Половой диморфизм черепах изучен слабо. 
Обычно число самок в 2—6 раз превышает 
число самцов. Отмечается ложкообразный из­
гиб хвостовой пластинки у’ самцов наземных 
черепах, помогающий им поддерживать тело 
почти отвесно при спаривании (Хозацкий, 
1948). Пластрон у самцов обычно несколько 
вогнут, что также облегчает . спаривание. 
У морских черепах когти на передних конечно­
стях самцов несколько удлинены. Часто сам­
цы бывают несколько мельче самок (у Grap- 
temys barbotiri даже вдвое), но быстрее растут 
и быстрее достигают половозрелости. Другие 
половые отличия касаются формы основания 
хвоста, длины его, окраски и т. n.

Размножаются черепахи при помощи яиц, 
откладываемых обычно в небольшие углубле­
ния «гнезда» в песке, земле, гниющей расти­
тельности и т. n. Копают гнезда самки с по­
мощью задних конечностей. Яйца сферичес­
кие или эллиптические, обычно белые, с мяг­
кой пергаментовидной (у морских черепах) 
или твердой известковой оболочкой. Количе­
ство яиц в кладке варьирует от одного у 
Malacochersus tornieri до 200—300 у морских 
черепах. Некоторые черепахи делают несколь­
ко кладок в год (две — три), a Chelonia ti}y- 
das — даже семь.

Половозрелости черепахи достигают на тре-. 
тьем — девятом году жизни. Общая продолжи­
тельность ее варьирует, но почти всегда значи­
тельна. Отмечены случаи, когда некоторые 
наземные черепахи жили до 100—150 лет. Рост
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обычно продолжается всю жизнь, но в первые 
годы идет значительно быстрее.

У черепах, живущих в районах с хорошо 
выраженными сезонами года, можно прибли­
зительно определить их возраст по числу годо­
вых колец на роговых щитках. Годовые коль- 
Ла у Testudo horsfieldi, например, хорошо за­
метны и разграничены резкими вдавлениями— 
отметками зимних сезонов. Эмбриональный 
щиток, с которым черепаха вылупляется из 
яйца, хорошо заметен благодаря своей неров­
ной, как бы зернистой поверхности. По годич­
ным кольцам можно вычислить темп роста 
данной черепахи, так как прирост ширины 
щитков пропорционален приросту длины всего 
панциря. В некоторых случаях показана кор­
реляция между числом колец в сечении длин­
ных костей и величиной панциря.

Величина черепах варьирует в больших 
пределах: у одних длина карапакса не превы­
шает 7—8 см, у других, как у гигантских на­
земных черепах, она достигает 1,5 м и более. 
В плиоцене Индии найдены остатки Testudo 
atlas, панцирь которой достигал, по-видимому, 
2,4 м — это самая крупная из всех известных 
черепах. Современные морские черепахи не 
превышают 1 м или несколько более, но у ме­
ловой Archelon ischiros панцирь достигал 2 м 
в длину и 2,5 м в ширину.

В ископаемом состоянии редко встречаются 
полные панцири, еще реже встречаются чере­

па. Обычными находками являются разроз­
ненные фрагменты панциря, отдельные ко­
сточки конечностей.

Биологическое и геологическое значение

Черепахи представляют благодарный мате­
риал для изучения параллельного и конвер­
гентного развития. Они сыграли огромную 
роль в формировании «закона необратимости 
эволюции» Долло.

Большую роль ископаемые черепахи могут 
сыграть как показатели ' климата прош­
лых эпох. Так, нахождение речных и озерных 
черепах в фауне говорит о влажном и теплом 
климате. Наземные черепахи с сильно выпук­
лым панцирем свидетельствуют о ландшафте 
с достаточным развитием растительности лес­
ного или кустарникового типа, тогда как рою­
щие формы с более уплощенными панцирями 
обитали в более открытых степных или пустын­
ных ландшафтах. Находки ископаемых чере­
пах позволяют говорить об общности герпето­
фауны мезозоя и палеогена Ср. Азии, Казах­
стана и Центр. Азии в (противовес западноевро­
пейской и об угнетении этой гер1петофауны со 
сменой условий существования в конце плио­
цена. Современные черепахи, населяющие тер­
риторию Центр, и Ср. Азии, являются новыми 
элементами в фауне и, по-видимому, проникли 
сюда с Запада.

ОТРЯД EUNOTOSAURIA. ЕВНОТОЗАВРЫ
Череп с нёбом, очевидно, примитивного об­

лика, с челюстными и небными зубами. 
10 спинных позвонков, узких, нотохордальных. 
Невральные дуги не расширены. Остистые от­
ростки слабо развиты. Ребра подвижные, со 
слабо выраженной двухголовчатостью. Ребер­
ные фасетки на втор’ом — седьмом спинных 
позвонках расположены у переднего их края, 
а на восьмом — девятом — почти посредине. 
Первое ребро маленькое, по-видимому, не пе­
рекрывающее снаружи верхнюю часть лопат­
ки, второе — девятое ребра резко расширены 
и охватывают боченкообразное туловище свер­
ху и с боков, образуя некоторое подобие пан­

циря; десятое ребро, очевидно, было малень­
ким. Таз помещался позади «панциря». Пояса 
конечностей примитивные, пластинчатые. «Ка­
рапакс» дополнен маленькими кожными око­
стенениями, очевидно, расположенными про­
дольными рядами. В. пермь. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО EUNOTOSAURIDAE WATSON, 1914

Небольшие панцирные животные с тулови­
щем длиной около 20 см. В. пермь. Один род.

Eunotosaurus Seeley, 1892. Тип рода — 
Е. africanus Seeley, 1829 (рис. 367). В. пермь 
(зона Eudothiodon), Ю. Африка.

ОТРЯД CHELONIA. ЧЕРЕПАХИ

Череп без височных окон, хотя височная об­
ласть может быть вырезана сзади или снизу. 
Покровные элементы крыши черепа склонны 
редуцироваться. Заднетеменные и таблитчатые 
кости отсутствуют. Надвисочные и заднелоб­

ные кости, возможно, имелись только у триа­
совых форм. Слезные кости отмечены лишь у 
некоторых амфихелидий. Теменного отверстия 
нет. Наружные ноздри почти всегда слиты и 
расположены на конце рыла. Носовые кости
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Рис. 367. Eunotosaurui africanus Seeley:
е — скелет снизу; б — реконструкция скелета. -В. пермь 

Ю. Африки (а — Watson, 1914; б — Gregory, 1946)

встречаются обычно только у более примитив­
ных форм. Зубы отсутствуют за исключением 
рудиментов у триасовых форм и функцио­
нально замещены у всех послетриасовых чере­
пах роговым чехлом — «клювом». Череп пол­
ностью акинетичен — костные элементы нёб­
ноквадратного хряща сращены с мозговой ко­
робкой. Межптеригоидные ямы отсутствуют, 
за исключением, может быть, остатков их у 
триасовых форм и Meiolaniidae. Сошник не­
парный. Наружные крыловидные кости, за 
очень редкими исключениями, отсутствуют. 
Квадратные кости большие, у всех послетриа­
совых форм характерно изогнуты вокруг слу­
ховых косточек и образуют воронковидную 
барабанную полость. Челюстной сустав рас­
положен впереди от затылочного мыщелка. 
Квадратные кости сращены медиально с силь­
но расширенными латеральными стенками 

ушных капсул. Заднеушные кости не сращены 
с боковыми затылочными. Внутреннее ухо свя­
зано системой наполненных перилимфой по­
лостей с пространством между боковой стен­
кой ушной капсулы и квадратной костью. 
Верхние крыловидные кости включены в стен­
ку мозговой коробки, обычно слабо развиты 
или даже отсутствуют. Теменные кости имеют 
большие нисходящие отростки, образующие 
стенку мозговой коробки и контактирующие 
снизу с эпиптеригоидами и птеригоидами. 
В нижней челюсти пластинчатые кости часто 
редуцируются. Зубные кости большие, часто 
занимают большую часть наружной поверхно­
сти челюсти. Угловые кости маленькие. Засо- 
членовный отросток обычно отсутствует 
(кроме Trionychoidea). Подъязычный аппарат 
обычно массивный, иногда остающийся хряще­
вым. Processus lingualis отсутствует. Имеет­
ся entoglossum.

18 предкрестцовых позвонков, из которых, 
как правило, восемь шейных и десять спинных. 
В крестце обычно два позвонка. Хвост отно­
сительно короткий. Шейные ребра у всех пос­
летриасовых форм отсутствуют. Спинные реб­
ра, так же как и невральные дуги второго — 
девятого спинных позвонков, сращены с кара­
паксом. Грудины нет.

Пояса конечностей покрыты снаружи ребра­
ми и панцирем. Ключицы и межключицы вклю­
чены в состав пластрона. Клейтрум отсутствует 
у всех послетриасовых форм. Первичный пле­
чевой пояс трехлучевого строения: тело лопат­
ки узкое, палочковидное, акромиальный от­
росток более или менее длинный; коракоид 
обычно удлинен и узок, реже дистально рас­
ширен. Тироидные окна таза слиты с запира­
тельными отверстиями и обычно разделены 
вентрально хрящом или костью. Подвздошные 
кости узкие, длинные. Конечности, как прави­
ло, короткие, реже веслообразные. Плечевая 
и бедренная кости высокомодифицированы, с 
полусферическими проксимальными головками, 
помещенными под прямым углом к длинной 
оси кости. Система аддукторных гребней и 
четвертый трохантер бедра редуцированы. Лу­
чевая кость широкая и плоская, локтевая — 
широкая, со слабо развитым локтевым отро­
стком. Костные элементы запястья и пред­
плюсны более или менее редуцированы в чис­
ле, слиты или утрачены. Число фаланг умень­
шено. Обычная фаланговая формула 2, й, 
3, 3, 3.

Туловище заключено в более или менее раз­
витый панцирь, состоящий из костных пласти­
нок текального происхождения, связанных с 
эндохондральными костями (ребра, остистые 
отростки спинных позвонков), и роговых щит­
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ков; последние иногда отсутствуют. У Dermo- 
chelyoidea нормальный костный панцирь поч­
ти полностью отсутствует и замещен панцирем 
эпитекального происхождения. В. триас — ны­
не. Три подотряда.

ПОДОТРЯД AMPHICHELYDIA. 
АМФИХЕЛИДИИ

Относительно примитивные, главным обра­
зом пресноводные, реже морские или назем­
ные черепахи. Крыша черепа почти всегда пол­
ная, редко вырезанная сзади. Чешуйчатые ко­
сти в подавляющем большинстве случаев со­
прикасаются с теменными. Носовые кости 
обычно присутствуют. Нисходящие отростки 
предлобных костей контактируют с сошником. 
Крыловидные кости примитивно почти не суже­
ны в середине своей длины (более прогрессив­
ные формы ближе в этом отношении к Crypto- 
dira), без направленных вверх боковых крыль­
ев. Квадратные кости отделены крыловидными 
от базисфеноида. Тело последнего в области 
гипофиза всегда прободено парой отверстий 
для внутренних сонных артерий. Верхние кры­
ловидные кости обычно хорошо развиты. Воз­
можно, были слезные кости, по крайней мере 
у некоторых форм. Сочленовная поверхность 
нижней челюсти нормальной вогнутой формы; 
мыщелки квадратных костей выпуклые. Пла­
стинчатые кости обычно присутствуют. Надуг­
ловые кости хорошо развиты. Зубные кости не 
сращены и ограничены передней половиной че­
люсти.

Шея очень слабо или совсем не втягивается 
в панцирь. Обычно шейные, позвонки короткие, 
примитивно амфицельные, у прогрессивных 
форм с хорошо сформированными суставны­
ми поверхностями, но всегда одинарными, не 
двойными. Остистые отростки задних шейных 
позвонков относительно высокие. Поперечные 
отростки хорошо развиты; отходят как от тела, 
так и от невральной дуги позвонка. Спинные 
и крестцовые ребра хорошо развиты; послед­
ние соединены как с телами позвонков, так и 
с невральными дугами. Таз тесно связан с ка­
рапаксом и пластроном, иногда сращен с по- 
следним. Костный панцирь обычно полный, 
реже несколько редуцированный у водных 

i форм. Надхвостовых пластинок обычно две­
-три. Мезопластроны почти всегда имеются. В. 
I триас — эоцен и плейстоцен. Три надсемейства. 
1 Подотряд амфихелидий, возможно, неодно­

роден. Часть амфихелидий определенно тяго­
теет к скрытошейным, другая — к бокошей- 
ным черепахам. Бергунью (Bergounioux, 1955), 
предложил даже разделить амфихелидий на 

две группы: Protocryptodira и Protopleurodi- 
га — и поместить каждую в основании соот­
ветствующего подотряда. iK Protocryptodira 
им отнесены Triassochelyidae, Baenidae, Pleu- 
rosternidae и Meiolaniidae, к Protopleurodi- 
ra — Proteroshersidae, Kallokibotiidae, Thalas- 
semydidae и Plesiochelyidae.

НАДСЕМЕЙСТВО PROGANOCHELYO1DEA
Древнейшие и наиболее примитивные из всех 

известных черепах, по-видимому, обитавшие 
на суше. Череп, видимо, с заднелобными, над­
височными и слезными костями. Наружные 
ноздри парные. Квадратные кости без харак­
терного для всех остальных черепах изгиба 
вокруг слуховых косточек. На костях нёба ма­
ленькие зубы. Одиночный ряд рудиментарных 
зубов на верхнещи нижней челюстях. Послед­
няя с большой пластинчатой костью и удли­
ненной засочленовной частью. Невральная 
дуга восьмого позвонка сращена с загривковой 
пластинкой карапакса, так что этот позвонок 
является, скорее, спинным, чем шейным. Шей­
ные позвонки амфицельные, с короткими дву­
головчатыми ребрами. Плечевой пояс очень 
примитивен: коракоид сохраняет пластинча­
тую форму и прободен отверстием; акромиаль­
ный отросток короткий и широкий в основа­
нии; сохраняется небольшой клейтрум. Таз с 
маленькими тироидными окнами, мощным 
симфизом, более или менее прочно прикреп­
лен к пластрону, иногда даже слит с ним. Од­
на или две пары мезопластронов. В. триас. 
Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО PROGANOCHELYIDAE HAY, 1908

Череп (известен только у Triassochelys) с 
полной височной крышей; чешуйчатая и те­
менная кости в контакте. Затылочный мыщелок 
образован только основной затылочной ко­
стью. Шейные позвонки со сравнительно вы­
сокими остистыми отростками. Тела спинных 
позвонков слабо развиты, с длинными и тон­
кими остистыми отростками, сращенными с 
карапаксом. На хвосте кожные окостенения. 
Панцирь довольно высок. Невральные пластин­
ки маленькие. Число краевых пластинок пре­
вышает обычную норму. Позвоночные щитки 
очень широкие (около двух третей ширины 
панциря). Пластрон соединен с карапаксом 
швом. Подпорки слабо развиты и не достига­
ют реберных пластинок. Энтопластрон и эпи- 
ластрон маленькие. Имеется маленький непар­
ный межглоточный щиток. Иногда заднюю 
долю пластрона покрывают дополнительные 
щитки. В. триас.
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Triassochelys J a eke 1, 1918 (= Stegoche- 
lys Jaekel, 1914). Тип рода—Stegoche- 
lys dux Jaekel, 1914; в. триас, Германия 
(Гальберштадт). Крупные черепахи с дли­
ной карапакса до 54 см и шириной до 65 см. 
12 невральных пластинок, и из них первые две 
сращены с загривковой; девять пар реберных 
и более 15 пар краевых пластинок. Имеются че­
тыре позвоночных, четыре пары реберных и 
17 пар краевых щитков; между реберными и 
краевыми помещается ряд надкраевых щит­
ков. Крестец из двух позвонков. Таз сочле­
няется главным образом с первым крестцовым 
позвонком, с панцирем таз соединен, видимо, 
лишь связками. Конечности, вероятно, назем­
ного облика (рис. 368). Один вид.

Proganochelys Baur, 1887 (Psammochelys 
Quenstedt, 1889). Тип рода — Proganochelys 
quenstedti Baur, 1887; в триас, Германия 
(Вюртемберг). Крупные черепахи с длиной 
карапакса до 64 см и шириной до 63 см. Пан­
цирь умеренно выпуклый (отношение высоты 
к ширине 1 : 3,2), почти квадратный. Невраль­
ные пластинки маленькие, округлые. Восемь 
реберных пластинок. Имеются только перед­
ние и задние надкраевые щитки. Задние крае­
вые щитки сильно удлинены и выступают от 
края панциря назад. Пластрон соединен с ка­
рапаксом широкими мостами, простирающи­
мися между третьей и седьмой реберными

Рис. 369. Proganochelys quenstedti Baur:
а — карапакс (Х 0,1); б — пластрон (х 0,18). В. триас 

Германии (Fraas, 1899)

Рис. 368. Triassochelys dux Jaekel.
Карапакс (Х 0,12). В. трнас Гермаинн (Jaekel, 1915)

пластинками, и подпорками, достигающими 
первой и последней реберных пластинок Пе­
редняя и задняя доли пластрона сильно суже­
ны. Мезопластроны широки латерально, но 
резко сужаются к средней линии. В крестце 
два позвонка, таз связан со спинным и брюш­
ным щитами (рис. 369). Один вид.
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Рис. 370. Proterochersis robusta Fraas:
a — карапакс, б — пластрон (X0.28). В. триас Германии (Fraas, 1913)

Рис.' 371. Pleurosternon bullocki (Owen):
a — карапакс (Х 0,17); б — пластрон. В. юра Англин (Owen, 1853)

Proterochersis Fraas, 1913. Тип рода — 
Р. robusta Fraas, 1913; в. триас, Германия 
(Вюртемберг). Среднего размера черепахи 
(карапакс длиной около 30 см) с сильновы­

пуклым панцирем (отношение высоты к 
ширине от 1 : 1,8 до 1 : 2,2). Восемь узких не­
вральных пластинок. Задние (восьмая пара) 
реберные пластинки соприкасаются друг сдру- 
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гом по средней линии. Пластрон соединен с ка­
рапаксом относительно узкими мостами, про­
стирающимися между второй и пятой ребер­
ными пластинками. Имеются две пары мезо­
пластронов. На задних концах больших кси- 
фипластронов располагались пара хвостовых 
и между ними маленький межхвостовой Щитки, 
отсутствующие у всех других черепах. Крестец 
из четырех позвонков. Таз слит с панцирем 
(рис. 370). Два вида. В. триас Германии. 
Иногда этот род выделяют в семейство Рго- 
terochersidae.

? Chelyzoon von Huene, 1902; ср. юра 3. Ев­
ропы. ? Chelytherium von Meyer, 1863; ? Sauri- 
schiocomes Kuhn, 1939; ? Saurodesmus Seeley, 
1891 — все из в. триаса 3. Европы.

НАДСЕМЕЙСТВО PLEUROSTERNO1DEA

Преимущественно пресноводные, реже мор­
ские, сравнительно примитивные черепахи, 
образующие центральное ядро амфихелидий. 
Череп несколько удлинен, сверху часто скуль- 
птирован. Крыша черепа полная или умеренно 
вырезанная сзади, с утерей чешуйчато-темен­
ного контакта; как исключение (у Apertotem- 
poralidae) височная вырезка развита исключи­
тельно сильно и височная область черепа во­
обще не прикрыта покровными костями. Зад­
нелобные и надвисочные кости отсутствуют. 
Наружные ноздри в подавляющем большинстве 
случаев слиты. Квадратная кость типично раз­
вита. Зубы отсутствуют. Шейные позвонки ам­
фицельные, без свободных ребер. Восьмой 
шейный позвонок не связан с загривковой пла­
стинкой. Плечевой пояс типично черепаший: 
нет клейтрума и коракоидного отверстия; ак­
ромион удлинен; коракоид может быть ди­
стально расширен, но никогда не имеет пла­
стинчатой формы. Тироидные окна таза боль­
шие. Лобковые и седалищные кости узкие 
вентрально; возможно, при жизни имелся не­
прерывный симфизный хрящ. Лобковая кость 
в некоторых случаях соединяется с пластро­
ном. Невральные пластинки обычно длинные 
и узкие. Нормальное число (11) краевых пла­
стинок. Эпипластроны и энтопластрон неболь­
шие. Обычно имеется одна пара мезопластро­
нов. Подпорки узкие, как правило, достигают 
реберных пластинок. Юра — мел. Четыре се­
мейства.

СЕМЕЙСТВО PLEUROSTERNIDAE СОРЕ, 1868

Обычные водные черепахи юры и мела, воз­
можно, представляющие главную линию раз­
вития от Proganochelyoidea к более прогрес­

сивным формам. Височной вырезки нет, или 
она зачаточная. Чешуйчатая кость контакти­
рует с теменной. Таз не слит с пластроном. 
Панцырь относительно уплощенный. Невраль­
ные пластинки обычно узкие, шестиуголь­
ные, с короткими передне-боковыми сто­
ронами. Одна-две надхвостовые пластинки. 
Мезопластроны имеются. Ширина позвоноч­
ных щитков превышает их длину. В области 
мостов ряд дополнительных, подкраевых щит­
ков. Обычно непарный межглоточный щиток 
разделяет глоточные щитки; последние срав­
нительно большие. Шов между плечевыми и 
грудными щитками почти всегда проходит 
позади энтопластрона, между грудными и 
брюшными — по мезопластронам. Шов меж­
ду брюшными и бедренными щитками пря­
мой, поперечный. Юра—мел. Три подсемей­
ства.

ПОДСЕМЕЙСТВО PLEUROSTERNIINAE 
СОРЕ, 1868

Малоспециализированные пресноводные че­
репахи. Ушная вырезка не замкнута. Носовое 
отверстие непарное. Акромион длинный. Пан­
цирь без фонтанелей. Юра — мел.

Pleurosternon Owen, 1853 (=? Megaster- 
поп Gray, 1844; = Megasternum Lydekker,. 
1889; = Pleurosternum Lydekker 1889; = Diger- 
rhum Cope, 1870). Тип рода — Platemys 
bullocki Owen, 1842; в. юра, Англия. 
Крупные черепахи с длиной карапакса до 40— 
48 см. Карапакс овальный, сильно уплощен­
ный. Невральные пластинки шестиугольные, 
узкие. Иногда одна из невральных пластинок 
выпадает, так что соответствующие реберные 
пластинки соприкасаются друг с другом. По­
следняя восьмая невральная пластинка часто 
сращена с первой надхвостовой. Загривкового 
щитка нет. Краевые щитки заходят на ди­
стальные концы реберных пластинок. Пласт­
рон соединен с карапаксом мостом умеренной 
длины (примерно две трети ширины пластро­
на). Мезопластроны хорошо развиты и кон­
тактируют по средней линии. Энтопластрон 
большой. Задняя доля пластрона вырезана. 
Подкраевые щитки располагаются на пластин­
ках пластрона и частично на краевых пластин­
ках. Коракоид сильно расширен дистально. 
Акромиальный отросток идет под прямым уг­
лом к лопатке. Лобковые кости сочленяются 
с ксифипластроном (рис. 371). Четыре вида. 
В. юра — мел 3. Европы.

Platychelys Wagner, 1853 (= Helemys 
Riitimeyer, 1859). Тип рода — Platychelys 
oberndorferi Wagner, 1853; н. юра, Германия



Рис. 372. Platychelys obemdorferi Wagner:
а—карапакс, б—пластрон (ХО,4). В. юра Германии (a—Lydekker, 1889; б—Lang u. Riitimeyer,4867)

(Бавария). Среднего размера черепахи (ка­
рапакс до 24 см) с несколько уплощенным 
панцирем. Карапакс сердцевидный. Невраль­
ные пластинки неправильных очертаний; ши­
рина их обычно превышает длину. На кара­
паксе — костные бугорки, расположенные в 
пять продольных рядов, соответствующих 
пяти продольным рядам щитков. Пластрон кре­
стовидный, соединенный с карапаксом корот­
кими мостами, простирающимися между чет­
вертой и седьмой краевыми пластинками. Ме­
зопластроны не контактируют по средней ли­
нии (рис. 372). Три вида. Юра 3. Европы.

Glyptops Marsh, 1890. Тип рода — G. or­
natus Marsh, 1890; в. юра; США (Вайоминг). 
Мелкие и средние черепахи (карапакс от 12 
до 37 см) с сильно уплощенным, почти круг­
лым панцирем. Наружная поверхность его 
шероховата. Невральные пластинки шести­
угольные. Загривковый щиток есть. Краевые 
щитки не заходят на ■ реберные пластинки. 
Пластрон соединен с карапаксом длинными мо­
стами (длина их примерно равна ширине пла­
строна) и подпорками, достигающими ребер­

ных пластинок: подмышечные — первой, а па­
ховые— места соединения пятой и шестой.

О 3 6 9см

Рис. 373. Glyptops plicatulus (Соре):
а — карапакс, б — пластрон. В. юра С. Америки (Нау, 1908)
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Рис. 374. Desmemys bertelsmanni Wegner:
a — карапакс, б — пластрон (ХО,45)- Н. мел Германии (Wegner, 1911)

Мезопластроны соединяются по средней ли­
нии. Задняя доля пластрона слабо вырезана. 
Подкраевые щитки помещены почти целиком 
на пластинках пластрона. Таз не соединен 
швом с пластроном (рис. 373). Шесть ви­
дов. В. юра — н. мел С. Америки; в. юра 3. 
Европы; ? в. мел Китая.

? Protochelys Lydekker, 1889; ср. юра 3. Ев­
ропы. Naomichelys Нау, 1908; ? Probaena Нау, 
1903 — оба из в. юры С. Америки. ? Аг- 
chaeochelys Lydekker, 1889; ? Trachydermoche- 
lys Seeley, 1869 (= Plastremys Owen, 1881) — 
оба из н. мела 3. Европы. ? Helochelys Meyer, 
1854; в. мел 3. Европы.

ПОДСЕМЕЙСТВО DESMEMYDINAE WILLIAMS, 
1950

Морские черепахи. Череп неизвестен. Ак­
ромион длинный. Панцирь с фонтанелями. Н. 
мел.

Desmemys Wegner, 1911. Тип рода — D. 
bertelsmanni Wegner, 1911; н. мел. Германия 
(Вестфалия). Небольшие черепахи (с кара­
паксом до 18 см длины и 15 см ширины). Пан­
цирь овальный, сильно уплощенный; краевые 
пластинки лежат почти в горизонтальной пло­
скости. Между реберными и краевыми плас­
тинками среднего размера фонтанели. Вторая 
надхвостовая пластинка налегает на задние 

краевые и хвостовую пластинку, но не соеди­
няется с ними швами. Пластрон с мезопласт­
ронами, соприкасающимися друг с другом. 
Гипопластроны посылают к карапаксу зубча­
тые крылья, разделенные фонтанелью и, ви­
димо, соединенные связками со спинным щи­
том. В пластроне большая центральная фон- 
танель и две меньшего размера впереди и по- , 
зади от нее. Таз соединен с панцирем связка­
ми (рис. 374). Один вид.

ПОДСЕМЕЙСТВО KALLOKIBOTINAE WILLIAMS, 
1950

Носовое отверстие разделено восходящими 
отростками предчелюстных костей. Слухо­
вая вырезка замкнутая. Акромион короткий 
и крепкий. Панцирь без фонтанелей. В. 
мел.

Kallokibotion Nopcs а, 1923 (= Kalloki- 
botium Nopcsa, 1923). Тип рода — К- bajazidi 
Nopcsa, 1923; в. мел, Венгрия. Крупные укло­
няющиеся черепахи более или менее наземно­
го облика. Височной вырезки нет совсем. Шей­
ные позвонки с сильными поперечными .отро­
стками. Коракоид не расширен дистально. Таз j 
более или менее сильно контактирует с пласт- 
роном. Prepubis окостеневает. Плечевая и бед- ( 
ренная кости с хорошо сформированными ’ 
суставными поверхностями. Пальцы задней
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Рис. 375. Kallokibotion bajazidi Nopcsa:
a — череп сбоку;

В.
б — карапакс; в — пластрон, 
мел Венгрии (Huene, 1956)

конечности с когтями. Задний край карапак­
са несколько вырезан. Мезопластроны кон­
тактируют по средней линии. Межглоточные 
шитки парные (рис. 375). Один вид.

СЕМЕЙСТВО PLESIOCHELYIDAE BAUR, 1888

Очень примитивные пресноводные черепа­
хи, возможно, предковые к Thalassemydidae. 
Чешуйчатые кости не соприкасаются с темен­
ными, однако крыша черепа в височной обла­
сти полная за счет расширения Заднеглазнич­
ных костей. Лобковые кости обычно сраще­
ны с пластроном. Невральных пластинок 
семь-восемь; последняя пара реберных пла­
стинок соприкасается друг с другом по сред­
ней линии. Две-три надхвостовые пластин­
ки. Пластрон во взрослом состоянии часто без 
фонтанелей. Мосты относительно широкие. 
Энтопластрон маленький. Мезопластронов 
нет. Обычно имеются подкраевые щитки. Меж­
глоточные щитки парные. Шбв между брюш­
ными и бедренными щитками проходит вблизи 
шва между гио- и гипопластронами, затем 
загибается назад и наружу к паховой вырез­
ке. В. юра — н. мел.

Plesiochelys R u t i m е у е г, 1873 (= Parache- 
lys Meyer, 1864; = Stylemys Maack, 1869, 
=Wincania Gray, 1870; = Tholemys Andrews, 
1921). Тип рода — Plesiochelys solodurensis 

Riitimeyer, 1873; в. юра, Швейцария. Крупные 
черепахи (с длиной карапакса до 41—49 см). 
Панцирь умеренно выпуклый, массивный, поч­
ти круглый, овальный или сердцеобразный. 
Загривковая пластинка слабо выемчатая, ши­
рина ее превышает длину. Восемь невральных 
пластинок, как правило, длинных и узких. 
Обычно три, реже два надхвостовых щитка. 
Позвоночные щитки умеренной ширины: обыч­
но она не больше чем вдвое (а часто и мень­
ше) превышает их длину. Пластрон соединен 
с карапаксом длинными мостами, простираю­
щимися между третьей и шестой краевыми 
пластинками, и подпорками, достигающими 
первой и пятой реберных пластинок. Ширина 
энтопластрона больше его длины. Гиопластрон 
относительно длинный. В пластроне иногда 
может быть фонтанель. Межглоточный щи­
ток парный. Подкраевые щитки (в числе че­
тырех) узкие, и, как правило, не заходят на 
краевые пластинки (рис. 376). Двадцать 
три вида. В. юра — н. мел. 3. Европы; в. юра 
Китая.

Hylaeochelys Lydekker, 1889 (= Brodie- 
chelys Nopcsa, 1928; = Plastremys Owen, 
1881). Тип рода — Pletiroslernon latiscutata 
Owen, 1853; в. юра, Англия. Среднего и круп­
ного размера черепахи (карапакс от 20 до 50 см 
длины) с умеренно массивным панцирем. За­
гривковая пластинка вырезана спереди. Нев­
ральные пластинки длинные и узкие, обычно 
их семь (редко восемь), так что последняя па­
ра реберных пластинок встречается по сред­
ней линии. Третья пара реберных пластинок 
может также контактировать по средней ли­
нии, разделяя ряд невральных пластинок. 
Имеются две надхвостовые пластинки. Позво­
ночные щитки очень широкие; обычно их ши­
рина вдвое-втрое превышает длину. Энтопла­
строн узкий, ромбовидный. Гиопластроны ко­
роткие. Подкраевые щитки короткие, заходя­
щие на краевые пластинки (рис. 377). Шесть 
видов. В. юра — н. мел Европы.

Craspedochelys Riitimeyer, 1873. Тип ро­
да — С. picteti Riitimeyer, 1873; в. юра, Швей­
цария. Крупные черепахи с широким, несколь­
ко угловатым в очертаниях панцирем. Кара­
пакс слабовыпуклый. Краевые пластинки в 
области мостов очень широкие, прямоугольные 
и необычайно массивные. Пластрон с централь­
ной фонтанелью. Подмышечная подпорка до­
стигает середины первой реберной пластинки. 
Три вида. В. юра 3. Европы.

Tienfuchelys Young et Chow, 1953; в. юра 
Китая. ? Scutemys Wiman, 1930; ? Sinemys 
Wiman, 1930 — оба из н. мела Китая.
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Рис. 376. Plesiochelys brodiei Lydekker:
a — карапакс; 6 — пластрон. В. юра Англии (Lydekker, 1889)

О б ip 15сw

Рис. 377. Hylaeochelys latiscutata (Owen).
Карапакс. В. юра Англии (Owen, 1853)

СЕМЕЙСТВО THALASSEMYDIDAE RUTIMEYER, 
1873

Первая многочисленная группа сравнитель­
но слабо специализированных морских чере­
пах, занимавшая в мезозойских морях место 

современных Cheloniidae; лишь немногие были, 
видимо, пресноводными. Височная область 
крыши черепа вырезана, большая часть ее об­
разована увеличенными заглазничными костя­
ми; обычно, если не всегда, нет чешуйчато-те­
менного контакта. По крайней мере у некоторых 
форм ушная вырезка замкнутая. Таз не слит 
с пластроном. Плечевая кость с несовершенно 
развитой головкой; тело кости слабо изогну­
тое; латеральный и медиальный отростки ма­
лы, и первый из них не сдвинут дистально, как 
у современных морских черепах, а находится 
на уровне головки. Пальцы задних конечно­
стей умеренно длинные, с когтями. Фаланги с 
мыщелками. Панцирь уплощенный. Между ре­
берными и краевыми пластинками располага­
ются маленькие или среднего размера фонта­
нели. Невральные пластинки маленькие, чис­
ло их варьирует от восьми до нуля. Пластрон 
подвижно соединен с карапаксом подпорками. 
Мезопластронов нет. Обычно в пластроне име­
ется центральная фонтанель. В. юра — мел.

Thalassemys Riitimeyer, 1859 (= Епа- 
liochelys Seeley, 1869). Тип рода—Thalassemys 
hugii Riitimeyer, 1859; в. юра, Швейцария. 
Крупные черепахи (с карапаксом, длиной до 
65 см). Панцирь тонкий, сравнительно упло­
щенный, иногда со слабой вырезкой спереди.
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Невральные пластинки более или менее удли­
ненные, главным образом шестиугольные, с 
короткими передне-боковыми сторонами. Зад­
ние невральные пластинки не образуют кры­
шеобразного гребня. Реберные пластинки хо­
рошо развиты; концы ребер едва выступают 
за их дистальные края. Краевые фонтанели не­
большие. Позвоночные щитки умеренной ши­
рины. Краевые щитки широкие. В пластроне 
очень большая центральная фонтанель и пара 
боковых несколько меньшего размера. Пер­
вая и пятая реберные пластинки с впадинами 
для подпорок (рис. 378). Пять видов. В. юра 
3. Европы.

Eurysternum Meyer, 1839 (= Aplax Mey­
er, 1843; =■= Hydropelta Meyer, .1852; = Acichelys 
Meyer, 1854; =Achelonia Meyer, 1860; = Palae­
omedusa Meyer, 1860; =Euryaspis Wagner, 
1861). Тип. рода — Eurysternum wagleriMeyer, 
1839; в. юра, Германия (Бавария). Мелкие 
и крупные черепахи (карапакс от 16 и, воз­
можно, до 80 см длины) с уплощенным, 
отчетливо вырезанным спереди панцирем. 
Невральные пластинки удлиненные, обыч­
но шестиугольные, с короткими передне­
боковыми сторонами; задние не образуют 
крышеобразного гребня. Реберные пластинки 
умеренно или хорошо развиты. Краевые фон­
танели варьируют в размерах. Позвоночные 
щитки очень широкие. Краевые щитки узкие 
и длинные. В пластроне большие центральная 
и боковые фонтанели (рис. 379). Один, 
возможно, несколько видов. В. юра 3. Ев­
ропы.

Tropidemys Riitimeyer, 1873. Тип рода — 
T. langi Riitimeyer, 1873; в. юра, Швейцария. 
Среднего и крупного размера черепахи (кара­
пакс от 30 до 60 см длины) с уплощенным пан-' 
цирем. Невральные пластинки крайне утол­
щены, шестиугольной формы (передне-боко­
вые стороны равны задне-боковым); задние 
из них образуют крышеобразный гребень. Ре­
берные пластинки хорошо развиты: концы ре­
бер едва выступают за их дистальные края. 
Краевые фонтанели (если присутствуют) ма­
ленькие. Позвоночные щитки узкие. Пластрон 
часто без фонтанелей. Мосты широкие, про­
стирающиеся между третьей и восьмой крае­
выми пластинками. z Пять видов. В. юра — 
н. мел 3. Европы.

Idiochelys Meyer, 1839 1 = ? Chelonemys 
Jourdan, 1862). Тип рода -Idiochelys fit- 
zingeri Meyer, 1839; в. юра, Германия (Бава­
рия). Небольшие черепахи (с карапаксом, 
достигающим 18 см длины). Загривковая 
пластинка глубоко вырезана. Невральные

Рис. 378. Thalassemys marina Fraas:
а — карапакс: б — пластрон. В. юра 

Германии'(Abel, 1927)

Рис. 379. Eurysternum wagleri Meyer.
Панцирь сверху (Х 0,4). В. юра Германии (Abel, 

1927)
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Рис. 381. Yaxartemys longicauda Riabinin.
Скелет снизу. В. юра СССР (Ю. Казахстан) (Рябиннн. 1948)



пластинки короткие, их обычно меньше семи. 
Ряд невральных пластинок часто прерывается. 
До зрелого возраста, по видимому, в карапаксе 
сохраняются относительно большие краевые 
фонтанели. Позвоночные щитки очень широ­
кие. В пластроне имеются лишь боковые фон- 

’ танели. Подкраевые щитки (если присутству­
ют) широкие и заходят на краевые пластинки. 
Хвост длинный. Число фаланг в передней лапе: 
2, 2, 3, 3, 3 (рис. 380). Один вид.

Yaxartemys Ri ab in in, 1948. Тип рода — 
У. longicauda Riabinin, 1948; в. юра, Ю. Ка­
захстан (хр. Каратау). Маленькие (общая 
длина около 12 см) пресноводные черепахи со 
слабо развитым карапаксом. Ребра ланцето­
видные, с продольной струйчатостью на поверх­
ности. Пластрон с маленькой ромбовидной 
центральной фонтанелью и парой боковых. 
Гио- и гипопластроны сильно изогнутые, с лу­
чистыми отростками на наружных и внутрен­
них краях. Череп длинный, суженный спереди. 
Задние конечности немного короче передних. 
Хвост очень длинный (рис. 381). Один вид.

Возможно, синоним Idiochelys.
? Anaphotidemys Hay, 1905 (= Chelonides 

Maack, 1869); Stegochelys Lydekker, 1889 — 
оба из в. юры 3. Европы. Pelobatochelys 
Seeley, 1875; в. юра — н. мел 3. Европы. 
? Cimochelys Owen, 1842 ( = Cimoliochetys 
Woodward, 1888); н. мел 3. Европы. Мап- 
chtirochelys Endo; н. мел В. Азии. ? Pigmaeo- 
chelys Laube, 1896; ? Proeretmochelys Dollo, 
1903; Sontiochetys Stache, 1905 — все из в. ме­
ла 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО APERTOTEMPORAL1DAE ROMER, 
1956

Небольшая группа специализированных мор­
ских черепах, близких к Thalassemydidae. 
Череп длинный, с очень короткой лицевой ча­
стью. Височная область крыши черепа очень 
сильно вырезана сзади. Ушная вырезка замк­
нутая. Юра (?) — мел.

Chitracephalus Dollo, 1884; юра или н. мел 
3. Европы. Apertotemporalis Stromer, 1934; 
в. мел С. Америки.

НАДСЕМЕЙСТВО BAENOIDEA

Поздняя группа амфихелидий, включающая 
прогрессивных черепах с явной водной специ­
ализацией, по ряду признаков сходных с совре­
менными морскими черепахами; по-видимо­
му, обитатели пресных вод.

Череп широкий и короткий, без особой 
скульптуры. Крыша черепа полная или выре­
занная сзади, но чешуйчатая кость обычно со­
единяется с теменной. Нет заднелобных и над­
височных костей. Слезные кости, может быть, 
иногда имеются. Наружное носовое отверстие 
непарное. Квадратная кость типично развита. 
Ушная вырезка обычно не замкнута. Зубы от­
сутствуют. Шейные позвонки с хорошо сфор­
мированными суставами, без свободных шей­
ных ребер. Последний шейный позвонок не 
связан с загривковой пластинкой. Хвостовые 
позвонки преимущественно опистоцельные. 
Плечевой пояс типично черепашьего типа: нет 
клейтрума и коракоидного отверстия; акроми­
он и коракоид удлинены. И лобковые, и седа­
лищные кости соединяются непрерывным сим­
физом. Таз не слит с пластроном, но может 
находиться в более или менее тесном контак­
те с ним. Панцирь уплощен, обычно не реду­
цирован. Невральные пластинки шире, чем у 
предшествующего надсемейства; в норме их 
восемь, иногда бывает дополнительная пред- 
невральная пластинка. 12, реже 11 пар крае­
вых пластинок. Две надхвостовые пластинки. 
Пластрон соединен с карапаксом мостами и 
широкими, сильными подпорками, обычно до­
стигающими реберных пластинок. Эпипласт­
роны и энтопластрон в типе больше, чем у 
предшествующего надсемейства. Обычно име­
ется одна пара мезопластронов, реже они от­
сутствуют. Почти всегда есть подкраевые щит­
ки. Расположение щитков в передней части 
пластрона варьирует, но межглоточные щитки 
обычно развиты. Шов между плечевыми и 
грудными щитками проходит позади энтопла- 
строна. Н. мел — эоцен и плейстоцен. Три се­
мейства.

СЕМЕЙСТВО BAENIDAE СОРЕ, 1873

Череп нормальной формы, без рогообразных 
выступов в височной и затылочной областях. 
Височная вырезка варьирует. Ушная вырезка 
незамкнутая. Н. мел — эоцен. Роды Boremys, 
Neurankylus, Thescelus и Charitemys иногда 
выделяют в особое семейство Netirankylidae, 
характеризующееся тем, что четвертый и вось­
мой шейные позвонки двояковыпуклые, а зад­
ний край карапакса закруглен (Williams, 1950; 
Romer, 1956).

Ваепа L е i d у, 1870. Тип рода — В. arenosa 
Leidy, 1870; в. мел, США (Вайоминг). Сред­
него размера черепахи (с длиной карапакса 
до 25—37 см). Череп широкий, с неразвитой 
височной вырезкой. Имеется контакт между 
чешуйчатой и теменной костями. Скуловая
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Рис. 382. Ваепа riparia Hay:
а — карапакс: б — пластрон. Ср. эоцен США (Нау, 1908)

Рис. 383. Boremys pulchra Lambe.
Карапакс. В. мел Канады (Lambe, 1914)

часть входит в край глазницы. Альвеолярная 
поверхность верхней челюсти умеренной ши­
рины, с медиальным гребнем. Хоаны открыва­
ются на уровне переднего края глазниц. Чет­
вертый шейный позвонок амфицельный, вось­
мой — процельный. Седалищная и лобковая 
кости, видимо, входили в ямки на внутренней 
поверхности ксифипластронов. Карапакс бо­
лее или менее овальный, с несколько выемча­
тым задним краем. Загривковая пластинка 
контактирует с первой невральной. Предне- 
вральной пластинки нет. Надкраевые щитки от­
сутствуют. Передняя доля пластрона не вы­
ступает за край карапакса. Задняя доля сла­
бовыемчатая. Мезопластроны большие, рас­
ширенные латерально; обычно они контакти­
руют по средней линии. Межглоточный щиток 
парный. Имеется три-четыре подкраевых щит­
ка (рис. 382). 18 видов. В. мел — эоцен С. Аме­
рики.

Chisternon Leidy, 1872. Тип рода — Вае­
па undata Leidy, 1871; эоцен, США (Вайоминг). 
Крупные черепахи (с карапаксом до 49 см дли­
ны). Череп почти такой же, как у предшествую­
щего рода, но альвеолярная поверхность верх­
ней челюсти почти плоская. В карапаксе 
имеется дополнительная предневральная 
пластинка. На месте первого позвоночного 
щитка предшествующего рода имеются два, 
расположенные друг за другом. Иногда перед 

первой парой реберных щитков есть дополни­
тельная пара. Мезопластроны контактируют 
по средней линии (рис. 3666). Два-три вида. 
Эоцен С. Америки.

Boremys Lambe, 1906. Тип рода — Ваепа 
pulchra Lambe, 1902; в. мел. Канада (Альбер­
та). Небольшие черепахи (карапакс около 
20 см длины), близкие к Ваепа, но с предне- 
вральной пластинкой и рядом надкраевых 
щитков в карапаксе. Мезопластрон контакти­
рует по средней линии (рис. 383). Три вида.

Neurankylus Lambe, 1902. Тип рода — 
N. eximius Lambe, 1902; в. мел, Канада (Аль­
берта). Среднего и крупного размера черепа­
хи (карапакс достигает 30—55 см длины). 
Четвертый и восьмой шейные позвонки двоя­
ковыпуклые. Восьмая невральная пластинка 
необычно велика. Девять пар реберных плас­
тинок. Задний край карапакса закруглен. Три 
вида. В. мел Канады и США (Нью-Мексико, 
Вайоминг).

Thescelus Нау, 1908. Тип рода — Th. insi- 
liens Hay, 1908; в. мел, США (Вайоминг). 
Сравнительно крупные черепахи (с карапак­
сом длиной до 40 см). Карапакс покрыт свер­
ху эмалеподобным слоем, образующим скуль­
птуру из точечных бугорков и бороздок. Пе­
редняя доля карапакса укорочена и вырезана 
в середине. По строению пластрона сходен с 
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Ваепа, но мосты широкие и простираются да­
леко вперед, так что подмышечные вырезки 
сильно укорочены, тогда как паховые — вели­
ки. Подпорки слабо развиты. Три вида. В. 
мел С. Америки.

Charitemys Нау, 1908. Тип рода — Ch. сар- 
tdns Нау, 1908; в. мел, США (Монтана). Че­
репахи, возможно, близкие к предшествующе­
му роду, но с очень сильно развитыми подпор­
ками: подмышечная поднимается почти до 
неврального края первой реберной пластинки, 
паховая не так высока, но все же достигает

Рис. 384. Eubaena cephalica Нау.
Череп: — сбоку, б — сверху, в — снизу. В. мел 

США (Нау, 1908)

внутренней поверхности пятой и шестой ребер­
ных пластинок. Один вид.

Eubaena Нау, 1908. Тип рода—Ваепа ceph­
alica Нау, 1904; в. мел, США (Вайоминг). 
Крупные черепахи с черепом, достигающим 
7 см длины (примерно как у Chisternon). По 
строению черепа сходны с Ваепа, но височная 
область сильно вырезана, и нет контакта че­
шуйчатой и теменной костей. Скуловая кость 
не входит в край глазницы. Альвеолярная по­
верхность верхней челюсти широкая, вогнутая. 
Хоаны помещаются на уровне середины глаз­
ницы почти на одной трети расстояния от кон­
ца морды до затылочного мыщелка. Восьмой 
шейный позвонок двояковыпуклый. Панцирь 
известен плохо, но, видимо, сходен с таковым 
Ваепа. Имеются ли мезопластроны, неясно 
(рис. 384). Два вида. Некоторые авторы (Wil­
liams, 1950; Romer, 1956) выделяют этот род 
в семейство Eubaenidae.

Poly thorax Соре, 1876; в. мел С. Америки. 
Chengyuchelys Young et Chow, 1953; ? н. мел 
Китая.

СЕМЕЙСТВО MACROBAENIDAE SUKHANOV, 
FAM. NOV.

Небольшая группа черепах, по ряду призна­
ков близкая к некоторым Toxochelyinae, с 
черепом, типичным для Baenidae, но с сильно 
суженными в середине крыловидными костя­
ми, передне-боковые края которых снабжены 
направленными назад отростками. Височная 
вырезка слабая; чешуйчатая кость соприкаса­
ется с теменной. Носовых костей нет. Уш­
ная вырезка незамкнутая. На вентральной 
поверхности базисфеноида и основной заты­
лочной кости большая, глубокая ромбическая 
яма, подобная имеющейся у современных мор­
ских черепах. Epipubis и hypoischium окосте­
невают. Таз контактировал с ксифипластрона- 
ми, где имеются ямки для отростков седалищ­
ных костей. Невральные пластинки почти пря­
моугольные, длина их несколько превышает 
ширину. Две крупные трапециевидные над­
хвостовые пластинки, прилегающие друг к дру­
гу своими длинными основаниями. Краевых 
пластинок 11 пар. Пластрон крестообразный, 
с небольшим клиновидным энтопластроном и 
маленькими, узкими эпипластронами. Мезо­
пластронов нет. Эоцен.

Macrobaena Tatarinov, 1959. Тип рода — 
М. mongotica Tatarinov, 1959; н. эоцен, Мон­
голия (Наран-Булак). Крупные пресноводные 
черепахи (с карапаксом до 55 см). Лобные ко­
сти входят в край глазниц. Швы между костщ 
ми черепа прямые, поперечные. Затылочный
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Рис. 385. Macrobaena tnongolica Tatarinov:
а — череп снизу; б — карапакс; в — пластрон. Н. эоцен Монголии (Татаринов, 1959)

гребень, видимо, соединялся связками с ости­
стыми отростками передних шейных позвон­
ков. На альвеолярной поверхности верхней 
челюсти сильный медиальный гребень. Вто­
рой и третий шейные позвонки опистоцель- 
ные, четвертый — двояковыпуклый, остальные 
процельные. Передние хвостовые позвонки 
процельные, пятый — амфицельный, осталь­
ные опистоцельные. Спинной щит округлый, 
несколько более широкий спереди и чуть за­
остренный кзади. Задняя доля пластрона 
не вырезана. Пять пар подкраевых щитков. 
Межглоточных щитков нет (рис. 385). Один 
вид.

СЕМЕЙСТВО MEIOLANIIDAE BOULENGER, 1887

Специализированные черепахи с необычным 
черепом, в котором кости височной области 
крыши разрастаются назад, образуя своеоб­
разный «воротник», прикрывающий шею. Кро­
ме того, имеются более или менее развитые 
рогообразные выросты в теменной части чере­
па. Ушная вырезка замкнута. Носовые кости 
иногда отсутствуют. Сошник разделяет неб­
ные кости. Имеется более или менее развитая 
межптеригоидная щель, напоминающая меж- 
птеригоидную впадину Triassochelys. Хвост 
длинный, покрытый кожными окостенениями в 
виде чехла. Хвостовые позвонки опистоцель­
ные. Панцирь известен плохо. В. мел — эоцен и 
плейстоцен.

Meiolania Owen, 1886 (= Ceratochelys
Huxley, 1887; = Miolania Lydekker, 1889). Тип 
рода — Meiolania platiceps Owen, 1886; плей­
стоцен, Австралия. Крупные черепахи с чере­
пом длиной свыше 20 см. В теменной области 
три пары выступов, из которых передняя па­
ра — маленькая и шишковидная, вторая — 
большая и рогоподобная, а третья в виде 
тонких костных пластинок, почти соединяю­
щихся по средней линии и образующих «во­
ротник». Лопатка и акромион образуют тупой 
угол. Плечо с эктэпикондилярным отверсти­
ем. Края карапакса несколько зазубрены 
(рис. 386). Три вида. Плейстоцен Австра­
лии.

Niolamia Ameghino, 1899. Тип рода — 
A. argentine Ameghino, 1899; в. мел, Аргенти­
на. Крупные черепахи с черепом, превышаю­
щим 16 см в длину. «Воротник» сильно раз­
вит, длина черепа с воротником превышает 
27 см. Две пары рогообразных выростов (рис. 
387). Один вид.

Crossochelys Simpson, 1937. Тип рода — 
С. corniger Simpson, 1937; эоцен, Аргентина. 
Крупные черепахи с черепом свыше 10 см в 
длину, близкие, по-видимому, к Niolamia. иб с 
отверстиями между теменными, чешуйчаты­
ми и верхнезатылочной костями. Рогообраз­
ные выступы значительно короче, а «ворот­
ник» толще и менее обширен (рис. 388). Один 
вид.
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Рис. 386. Meiolania platyceps Owen.
Череп сверху. Плейстоцен Австралии (по Simpson, 1938)

Рис. 387. Niolamia argentina Ameghino.
Череп: а — сбоку, б — сверху. В. мел Аргентины (а — no Simpson, 1938; б — Woodward,

1901)

Рис. 388. Crossochelys comiger Simpson.
Череп сверху. Эоцен Аргентины (Simpson, 1938)

ПОДОТРЯД CRYPTODIRA.
СКРЫТОШЕЙНЫЕ

Наиболее прогрессивная и многообразная 
группа черепах современного облика; пресно­
водные, морские или наземные. Височная об­
ласть крыши черепа часто вырезана сзади, 
редко полная. Контакт теменных и чешуйча­
тых костей обычно отсутствует (кроме морских 
черепах с возможно вторично разросшейся 
крышей черепа). Иногда теряется также кон­
такт чешуйчатых и заглазничных костей. Носо­
вые кости только у примитивных морских чере­
пах. Слезные всегда отсутствуют. Предлоб­
ные кости с нисходящими отростками, кон­
тактирующими с сошником. Крыловидные ко­
сти обычно более или менее сужены в середине 

своей длины, не имеют направленных вверх 
боковых крыльев и простираются далеко на­
зад, отделяя квадратные кости от базисфепо- 
ида. Отверстия внутренних сонных артерий 
смещены далеко назад. Верхние крыловидные 
кости обычно имеются. Ушные вырезки незамк­
нутые или замкнутые. Сочленовные поверхно­
сти нижней челюсти нормального вогнутого 
типа; им соответствуют выпуклые мыщелки 
квадратных костей. Пластинчатые кости обыч­
но рудиментарны или отсутствуют, зубные ча­
сто сращены и во многих случаях занимают 
большую часть наружной поверхности нижней 
челюсти. Шея изгибается в вертикальной пло­
скости. Поперечные отростки шейных позвон­
ков обычно рудиментарны. Остистые отрост­
ки задних шейных позвонков низкие. Зигапо- 
физы широко расставлены. Суставные поверх­
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ности тел позвонков хорошо сформированы и 
часто двойные в задней половине шеи. Первый 
шейный позвонок иногда сращен с зубовид­
ным отростком эпитрофея. Крестцовые ребра 
хорошо развиты, обычно отходят только от не­
вральной дуги. Хвостовые позвонки, как пра­
вило, процельные, но иногда опистоцельные. 
Таз никогда не срастается ни с карапаксом, ни 
с пластроном. Панцирь часто полный, но у 
водных форм (особенно морских) сильно ре­
дуцирован. Мезопластронов нет. Мел — ныне. 
Четыре надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО TESTUDINOIDEA. 
НАЗЕМНЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Пресноводные и наземные черепахи, состав­
ляющие подавляющее большинство современ­
ных и значительную часть третичных форм. 
Носовых костей нет. Предлобные кости всегда 
соприкасаются друг с другом. Височная вырез­
ка почти всегда сильно развита, в редких слу­
чаях крыша черепа почти полная за счет уве­
личенных заглазничных костей. Чешуйчатые 
кости никогда не соприкасаются с теменными. 
Челюстные кости могут соединяться с квадрат­
носкуловыми. Ушная вырезка у многих замк­
нутая. Чешуйчатая часть барабанной полости 
хорошо развита. Предчелюстные кости не сра­
щены. Сошник контактирует с ними, разделяя 
хоаны и почти во всех случаях небные кости. 
Крыловидные кости соединяются по средней 
линии, отделяя базисфеноид от небных костей; 
они несколько сужены посредине своей длины. 
Позади небных костей крыловидные кости со­
единяются с задним краем челюстных. Небно­
носовые и задние небные отверстия варьируют 
в размерах; последние иногда отсутствуют. 
Зубная кость у многих разрастается далеко 
назад по наружной поверхности нижней челю­
сти, вытесняя надугловую кость. Венечная 
кость хорошо развита. Тело подъязычной ко­
сти хрящевое или костное, распадающееся 
иногда на различное число окостенений (одно, 
три или четыре). Шея относительно длинная, 
один-два шейных позвонка двояковыпуклые, 
два-три сустава между шейными позвонками 
двойные. Epipubis хрящевой или костный, 
иногда редуцированный. Конечности никогда 
не бывают веслообразными. Плечевая кость 
обычной формы. Фаланги короткие. Фаланго­
вая формула варьирует от 2, 3, 3, 3, 3 до 2, 2, 
2, 2, 1 или даже 1, 2, 2, 2, 1 — в кисти и до 2, 2, 
2, 2, 0 — в стопе. На лапах обычно по четыре 
или пять когтей. Панцирь без фонтанелей. 
Всегда имеются роговые щитки. Мосты более 
или менее хорошо развиты. Мел — ныне. Три 
семейства.

СЕМЕЙСТВО DERMATEMYD1DAE GRAY, 1870

По-видимому, сборная группа, преимущест­
венно меловых и раннетретичных пресновод­
ных черепах, как примитивных, так и с явны­
ми чертами специализации. Височная вырезка 
большая и чешуйчатая кость не соприкасает­
ся с теменной и заглазничной. Лобные кости 
входят в край глазниц. Челюстная кость не 
соединяется с квадратноскуловой. Альвеоляр­
ная поверхность верхней челюсти широкая, с 
гребнем. Ушная вырезка незамкнутая. Нет от­
верстия между передне- и заднеушными ко­
стями для выхода височной артерии. Зубная 
кость занимает большую часть наружной по­
верхности нижней челюсти. В шее только один 
двояковыпуклый позвонок. Восьмой шейный 
позвонок спереди с двойной вогнутой поверх­
ностью. Десятое спинное ребро не слито с со­
ответствующей реберной пластинкой. Хвосто­
вые позвонки процельные. На хвосте нет кож­
ных окостенений. Симфизы лобковых и седа­
лищных костей широко разделены и связаны 
лишь хрящом. Интертрохантерная яма бедрен­
ной кости примитивная, широко открытая. 
Пальцы несколько удлинены. Загривковая пла­
стинка обычно с короткими реброобразными 
отростками, подстилающими первые краевые 
пластинки (их нет у Dermatemys). Невраль­
ные пластинки шестиугольные, число их обыч­
но уменьшено так, что часть реберных пласти­
нок может контактировать по средней линии. 
Краевых пластинок обычно 11 пар, реже 10. 
Краевых щитков 12 пар. Пластрон соединен с 
карапаксом швом или связками. Передние и 
задние доли пластрона обычно несколько су­
жены и укорочены (у Dermatemys они широ­
кие и длинные). Энтопластрон широкий и 
большой. Почти всегда имеется полный ряд 
подкраевых щитков. Расположение щитков в 
передней части пластрона сильно варьирует: 
в исходном типе имеются межгорловые, гор­
ловые и плечевые щитки, у других форм часть 
их (или все) сливаются друг с другом. В. 
юра — ныне. В ископаемом состоянии около 
20 родов. Некоторые формы по облику близки 
к Pleurosternidae и, возможно, Baenidae, дру­
гие (Hoplochelys и Baptemys) имеют некоторое 
сходство с Chelydridae.

Понимание группы затрудняется тем, что у 
ископаемых форм черепа неизвестны, а един­
ственный современный род Dermatemys не сов­
сем типичен для семейства. <

Basilemys Нау, 1902. Тип рода — Compse- 
mys variolosus Соре, 1876; в. мел (Маастрихт), 
С. Америка. Большие (карапакс до 80 см дли­
ны) черепахи с уплощенным овальным панци­
рем. Края панциря сильно утолщены, особенно



Рис. 389. Basilemys sinuosa Riggs:
a — карапакс; 6 — пластрон (х 0.1). В. мел США 

(Langston, 1956)

в области эпипластронов. Карапакс с сильно 
выраженной мелкоячеистой скульптурой. Во­
семь (иногда меньше) невральных и две- 
три надхвостовые пластинки. Последние ре­
берные пластинки могут соприкасаться по 
средней линии. Загривковый щиток очень мал. 
Доли пластрона короткие, передняя несколько 
заострена. Мосты широкие. Межглоточные 
щитки есть (парные или нет). Грудные щитки 
очень широки медиально, но узки латерально. 
Из подкраевых щитков присутствуют лишь под­
мышечный и паховой (рис. 389). Четыре вида. 
В. мел С. Америки; ? мел Японии.

Adocus Соре, 1868. Тип рода — Emys bea­
tus Leidy, 1865; в. мел, США (Нью-Джерси). 
Крупные (карапакс около 50 см длины) чере­
пахи с удлиненным карапаксом. Седьмая не­
вральная пластинка утрачена и часть ребер­
ных пластинок контактирует по средней линии. 
Большая часть краевых щитков прикрывает 
латеральные края реберных пластинок. Доли 
пластрона короткие и относительно узкие. 
Задняя доля невыемчатая. Горловые щитки 
разделены межгорловыми. Головки ребер, 
кроме второго спинного ребра, рудиментарные 
(рис. 390). Около 13 видов. В. мел С. Амери­
ки; в. мел — эоцен Монголии.

Agomphus Соре, 1871 ( = Amphiemys Со­
ре, 1877). Тип рода — Emys turgidus Соре, 
1869; в. мел, США (Нью-Джерси). Среднего 
размера (карапакс до 30 см длины) черепахи 
с тяжелым и толстым панцирем. Карапакс 

овальный и сильновыпуклый, нескульптиро- 
ванный. Уменьшенное число невральных пла­
стинок (как у Adocus). Задние краевые щитки 
не прикрывают литеральных частей реберных 
пластинок. Грудные щитки достигают спереди 
эпипластронов. Головки ребер более сильно 
развиты, чем у Adocus (рис. 391). Восемь ви­
дов. В. мел. С. Америки.

Рис. 390. Adocus punctatus Marsh:
а — карапакс; б — пластрон (ХО,15). В. мел США 

(Нау, 1908)
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Рис. 391. Agotnphus tardus Wieland: 
:арапакс; б — пластрон; в — панцирь сбс 

В мел США (Wieland, 1905)

Lindholmemys Ri ab in in, 1935. Тип ро­
да— L. elegans Riabinin, 1935; в. мел, Ср. 
Азия (Кызыл-Кумы). Небольшая черепаха 
(панцирь 20 см длины). Карапакс продолго­
ватый. Восемь невральных пластинок; седьмая 
разделена на две; дополнительная пластинка 
широкая, четырехугольная; надхвостовая пла­
стинка одна. По краям карапакса между ре­
берными и краевыми пластинками — неболь­
шие фонтанели. Передняя доля пластрона от­
носительно широкая, задняя — узкая. А1ежгор- 
ловые щитки не видны. Подпорки в панцире 
сильно развиты (рис. 392). Один вид.

Hoplochelys Нау, 1905. Тип рода — Chelyd- 
ra crassa Соре, 1888; палеоцен, США (Нью- 
Мехико). Средней величины (карапакс около 
30 см длины) черепахи с карапаксом, снабжен­
ным тремя продольными килями. Пластрон 
сильно редуцированный, крестообразный. Мо­
сты узкие. Грудные щитки, возможно, сопри­
касаются с бедренными (рис. 393). Семь ви­
дов. Палеоцен С. Америки.

Baptemys L е i d у, 1870. Тип рода — В. wyo- 
mingensis Leidy, 1870; эоцен, США (Вайо­
минг) . Средние и крупные черепахи (длина ка­
рапакса от 30 до 45 см) с удлиненно-овальным 
карапаксом. Восемь невральных пластинок. 
Краевые щитки не прикрывают латеральных 
краев реберных пластинок. Обе долм пласт­
рона короткие и несколько суженные, зад­
няя— без выемки. Межгорловые, горловые и 
плечевые щитки каждой стороны обычно сли­
ты в один щиток (рис. 394). Три вида. Эоцен 
С. Америки.

Tretosternon Owen, 1842 (= Tretosternum 
Agassiz, 1842; = Peltochelys Dollo, 1884; = He- 
lochelydra Nopcsa, 1928); в. юра — н. мел 
3. Европы. ? Slnochelys Wiman, 1930; н. мел 
Китая. Heishanemys Bohlin, 1953; Peishanemys 
Bohlin, 1953; Tsaotanemys Bohlin, 1953 — все 
из мела Китая. ? Homorophus Соре, 1871; Zy- 
goramma Cope, 1870 — оба из в. мела С. Аме­
рики. Compsemys Leidy, 1857; в. мел — палео­
цен С. Америки; ? Alamosemys Нау, 1908; ? Kal- 
listira Hay, 1908; ? Hotomorpha Cope, 1872 — 
все из эоцена С. Америки. Patanemys Andrews, 
1920—эоцен 3. Европы. ? Trachyaspis Meyer, 
1843; эоцен — миоцен Европы и Африки. Der- 
matetnys Gray, 1847 (= Chloremys Gray, 1871; 
= Limnochelone Werner, 1901); современный,. 
Центр. Америка.

СЕМЕЙСТВО CHELYDR1DAE AGASSIZ, 1857. 
КАЙМАНОВЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Сравнительно небольшая группа преимуще­
ственно водных черепах с перепончатыми ла­
пами. Височная вырезка варьирует. Чешуйча­
тая кость может контактировать с заднеглаз­
ничной. Челюстная кость может соединяться 
с квадратноскуловой. Лобные кости не входят 
в край глазниц. Альвеолярная поверхность 
верхней челюсти широкая, обычно без гребня. 
Зубная кость занимает почти всю наружную 
поверхность нижней челюсти; надугловай 
кость, соответственно, мало видна снаружи. 
В шее только один двояковыпуклый позвонок. 
Восьмой шейный позвонок обычно спереди с 
двойной вогнутой поверхностью. Как правило,, 
на спинных позвонках нет ребер. Хвостовые
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Рис. 392. Lindholmemys elegans Riabinin: 
а—карапакс; б - пластрон (х 0,5). В. „ел СССР (Узбекистан)

Рис. 393. Hoplochelys saliens 
Hay. ’ 

Пластрон. Н. эоцен США 
(Нау, 1908)

Рис. 394. Baptemys wyomingensis Leidy: 
а - карапакс; б — пластрон. Эоцен США (Нау, 1908)



Рис. 395. Chelydra serpentina (Linnaeus):
a — карапакс; б — пластрон. Современный, Ц. и С. Америка 

(Boulenger, 1889)

Рис. 396. Acherontemys heckmani Нау.
Карапакс. Миоцен США (Нау,Я1908)‘

позвонки опистоцельные или процельные. Хвост 
покрыт кожными окостенениями. Интертро- 
хантерная яма бедренной кости примитивна, 
сильно развита. Конечности с несколько удли­
ненными фалангами. Панцирь несколько упло­
щен. Загривковая пластинка с реброобразны­
ми боковыми отростками, подстилающими пер­
вые краевые пластинки. Невральных пласти­
нок пять — восемь. Краевых щитков 11—12 
пар. Пластрон часто крестообразный, реже 
нормальной формы и соединен с карапаксом 
швами или связками. Энтопластрон иногда от­
сутствует. Олигоцен — ныне. Три подсемейст­
ва.

ПОДСЕМЕЙСТВО CHELYDRINAE AGASSIZ, 1857

Собственно каймановые, или кусающиеся, 
черепахи с большой головой и мощным клю­
вом. Височная область крыши черепа сравни­
тельно слабо вырезана; чешуйчатая кость кон­
тактирует с сильно увеличенной заглазничной 
костью. Челюстные кости соединяются с квад­
ратноскуловыми. Отверстия между передне- и 
заднеушными костями для выхода, височных 
артерий имеются. Ушная вырезка замкнутая. 
Вторичного нёба нет. Хвост длинный, позвон­
ки его главным образом опистоцельные. Тазо­
вый симфиз у молодых особей хрящевой, с воз­
растом лобковые кости могут вступать в кон­
такт друг с другом. Тироидные окна разделе­
ны хрящом. Панцирь шероховатый, с тремя 
варьирующими по величине костями, долго не 
окостеневающий. Восемь невральных пласти­
нок, большей частью шестиугольных, с корот­
кими передне-боковыми сторонами. Реберные 
пластинки дистально редуцированы, так что 

между ними и краевыми пластинками имеются 
маленькие фонтанели. 11 пар краевых пласти­
нок, в области мостов, расположенных против 
концов соответствующих реберных пластинок. 
Первый позвоночный щиток мало отличается 
по форме от последующих; его ширина превы­
шает длину. Пластрон сильно редуцированный, 
крестообразный, с медиальной фонтанелью, 
соединен с карапаксом связками. Энтопласт­
рон Т-образный. Шарниров в пластроне нет. 
В. олигоцен — ныне. В ископаемом состоянии 
четырегпять родов.

Chelydra Schweigger, 1812 (= Chelonu- 
ra Fleming, 1822 = Ophichelone Jarocki, 1822; 
= Rapara Gray, 1825; = Saurochelys Berthold, 
1827; = Chelidra Bonaparte, 1831; = Cheliurus 
Rafinesque, 1832; — Emysaurus Dumeril et Bib- 
ron, 1835; = Emydosaurus Agassiz, 1846; 
= Devisia Ogilbi, 1905). Тип рода — Testudo 
serpentina Linnaeus, 1758; плейстоцен — ныне. 
Центр.- и С. Америка. Средней величины (ка­
рапакс-до 35 см длины) черепахи с несколько 
зазубренным карапаксом. Невральные пла­
стинки Тимеют немного большую ширину по 
сравнению с их длиной. Две надхвостовые пла­
стинки. Между реберными и краевыми пла­
стинками умеренные фонтанели. Ширина по­
звоночных щитков превышает их длину (они 
прикрывают не менее четверти реберных пла­
стинок). Мосты очень узкие, не более 0,1 дли­
ны пластрона (рис. 395). Около шести видов. 
В. олигоцен —- миоцен Европы; плейстоцен — 
ныне, С. Америка; современный, Центр. Аме­
рика. Европейские формы отнесены к этому 
роду условно.
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Macroclemys Gray, 1855 (=Macrochelys 
Gray, 1856; = Gypochelys Agassiz, 1857; 
= Macroclemmys Strauch, 1862). Тип рода — 
Chelonura temminckii Troost, 1835; плиоцен — 
ныне, США. Крупные черепахи (карапакс до 
60 см длины), сходные по панцирю с Chelydra, 
но с тремя-четырьмя надкраевыми щитками с 

' каждой стороны. Мосты несколько шире (одна 
седьмая — одна девятая длины пластрона). 
Одна надхвостовая пластинка. Три вида. Ми­
оцен — ныне, С. Америка.

Acherontemys Нау, 1899. Тип рода — A. he- 
ckmani Hay, 1899; миоцен, США (Вашинг­
тон). Небольшие черепахи (карапакс около 
18 см длины) с панцирем, видимо, не зазубрен­
ным сзади. Ширина невральных пластинок 
равна их длине. Реберные пластинки теснее 
соединены с краевыми (фонтанелей нет), чем 
у предшествующих родов. Одна надхвостовая 
пластинка. Позвоночные щитки очень широки 
(покрывают не менее половины реберных пла­
стинок) (рис. 396). Один вид.

? Chelydropsis Peters, 1858; олигоцен — ми­
оцен 3. Европы. Chelydrops Matthew, 1924; ми­
оцен С. Америки.

ПОДСЕМЕЙСТВО STAUROTYPINAE GUNTHER 
ET BOULENGER, 1888

Височная часть крыши умеренно вырезана; 
чешуйчатая кость не соединяется с заглазнич­
ной. Челюстная кость контактирует с квадрат­
носкуловой. Отверстие для выхода височной 
артерии уменьшено или отсутствует. Ушная 
вырезка незамкнутая. Вторичное нёбо хорошо 
развито: хоаны на уровне задней половины 
глазниц.. Клюв относительно слабый. Ширина 
височной дуги варьирует. Хвост нормальных 
пропорций; его позвонки процельные. По стро­
ению таза сходные с Chelydrinae. Панцирь уп­
лощенный. Шесть-семь невральных пласти­
нок, большинство которых шестиугольные, 
частью с короткими передне-боковыми, ча­
стью — с задне-боковыми сторонами. Одна-две 
последние пары реберных пластинок контакти­
руют по средней линии. Фонтанелей в панцире 
нет. 10 пар краевых пластинок, в области мо­
стов, расположенных против концов соответ­
ствующих реберных пластинок или несколько 
смещенных по отношению к ним. Первый по­
звоночный щиток длинный и сравнительно уз­
кий. Краевых щитков 11 пар. Пластрон срав­
нительно небольшой, часто крестообразный. 
Энтопластрон широкий, округлый. В пластро­
не может быть подвижное соединение. Мосты 
соединены с карапаксом швами. Олигоцен — 
ныне. В ископаемом состоянии один род. По 

ряду признаков образует переход между Che­
lydrinae. и Kinosterninae. Возможно, что род 
Xenochelys связывает эту группу с Dermate- 
mydidae.

Staurotypus Wagler, 1830 (= Stauremys 
Gray, 1864). Тип рода — Terrapene triporcatus 
Wiegmann, 1828; современный, Центр. Амери­
ка. Небольшие и среднего размера (карапакс 
до 30 см длины) черепахи с сильно уплощен­
ным панцирем. Семь невральных пластинок. 
Передние две с короткими задне-боковыми сто­
ронами, третья — четырехугольная, остальные 
с короткими передне-боковыми сторонами. 
Седьмая пара реберных пластинок контактиру­
ет по средней линии; восьмые реберные пла­
стинки уменьшены и не соприкасаются по

Рис. 397. Staurotypus salvinii (Gray): 
апакс; б — пластрон. Современный, Ц. , 

(Boulenger, 1889)

средней линии. Пластрон узкий, крестообраз­
ный, с острой задней долей, соединен с кара­
паксом швом. Передняя доля подвижная; че­
тыре пары щитков на пластроне, последняя из 
них сливается в один щиток. Иногда имеются 
горловые щитки (рис. 397). Два вида. Совре­
менные. Центр. Америка.

Claudius С ор е, 1865. Тип рода — С. angus- 
tatus Соре, 1865; современный, Мексика. Бли­
зок к Staurotypus, но мосты очень узкие; пла­
строн соединен с карапаксом только связка­
ми. Передняя доля пластрона неподвижна. 
Невральных пластинок восемь, но последняя
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пара реберных пластинок все же контактирует 
ло средней линии. Один вид.

Xenochelys Нау, 1906. Тип рода — Х. for­
mosa Нау, 1906; олигоцен, США (Ю. Дакота). 
Небольшие черепахи (карапакс около 20 см 
длины). Шесть невральных пластинок, пер­
вая— четвертая с короткими задне-боковыми 
•сторонами, пятая четырехугольная, шестая с 
короткими передне-боковыми сторонами. Толь­
ко семь пар реберных пластинок, последние 
две встречаются по средней линии. Загривко- 
вый щиток очень мал. Пластрон некрестооб­
разный; передняя доля округлая, задняя — с 
глубокой вырезкой. Один межгорловой щиток. 
Грудные и брюшные щитки каждой стороны, 
видимо, слились в один (рис. 398). Один вид.

ПОДСЕМЕЙСТВО KINOSTERNINAE AGASSIZ, 1857

Американские болотные «замыкающиеся» 
-черепахи, называемые так за способность за­
крывать отверстия в панцире путем подни­
мания передней и задней долей пластрона. 
По строению черепа сходны с Staurotypi- 
лае,_но клюв слабый или отсутствует. Височ­
ная дуга широкая. Хвост нормальных пропор­
ций, с процельными позвонками. Лобковый и 
седалищный симфизы контактируют друг с 
другом. Панцирь относительно выпуклый. 
Пять-шесть шестиугольных невральных пла­
стинок с короткими задне-боковыми сторона­

ми. Несколько пар реберных пластинок встре­
чается по средней линии. 11 пар краевых пла­
стинок; в области мостов швы между ними не 
совпадают со швами между соответствующи­
ми реберными пластинками. Первый позвоноч­
ный щиток в виде треугольника с основанием 
вперед; длина его не превышает наибольшую 
ширину. 11 пар краевых щитков. Пластрон 
большой; обе доли округлые. Энтопластрон от­
сутствует. Передняя и задняя доли подвижны 
и соединены с гипопластронами связками; ги­
попластроны связаны с карапаксом швами. 
Плиоцен — ныне.

Kinosternon Spix, 1824 (=Sternothaerus 
Bell, 1825; — Sternotherus Gray, 1825; = Cinos- 
lernon Wagler, 1830; = Kinosternutn Bonapar­
te, 1830; = Monoclida Rafinesque, 1832; = Uro- 
nyx Rafinesque, 1832; = Swanka Gray, 1844; 
= Cinosternum Agassiz, 1846; = Aromochelys 
Gray, 1855; = Goniochelys Agassiz, 1857; 
= Ozotheca Agassiz, 1857; = Platythyra Agas­
siz, 1857; = Thyrosternum Agassiz, 1857). Тип 
рода — Testudo scorpioides Linnaeus, 1766; со­
временный, Ю. и Центр. Америка. Мелкие 
(с длиной карапакса 10—16 см) пресноводные 
черепахи. Невральные пластинки с короткими 
задне-боковыми сторонами. Горловой щиток 
один или отсутствует. Грудной щиток не захо­
дит на мост (рис. 399). Около 18 современных 
и один ископаемый вид. Плиоцен — ныне, 
С. Америка; современный, Ю. Америка.

Рис. 399. Kinosternon leucostomum (Dumeril):
а— карапакс; б — плаетрон. Современный, Ц. Америка 

(Boulenger, 1889)
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СЕМЕЙСТВО TESTUDINIDAE GRAY, 1825. 
НАЗЕМНЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Основная широко распространенная группа 
пресноводных и наземных черепах, включаю­
щая подавляющее большинство современных 
и большое число ископаемых форм. Височная 
область крыши черепа обычно сильно выреза- 
нА сзади, и чешуйчатые кости никогда не кон­
тактируют с теменными, а иногда и с заглаз- 
ничными костями. Лобные кости могут вхо­
дить в край глазниц. На алвеолярной поверх­
ности верхней челюсти часто один или несколь­
ко гребней. Зубная кость занимает большую 
часть наружной поверхности нижней челюсти 
или сосредоточена в передней ее половине. 
Пластинчатые кости маленькие или утрачены. 
В шее обычно два двояковыпуклых позвонка. 
Тело восьмого шейного позвонка в типе с 
двойной выпуклой поверхностью спереди. 
Хвост без кожных окостенений. Коракоиды с 
узкими или расширенными дистальными кон­
цами. Медиальный и латеральный отростки 
плечевой кости могут быть тесно сближенны­
ми. И лобковые, и седалищные кости контак­
тируют в симфизах. Интертрохантерная яма 
бедренной кости зачастую уменьшена. Фалан­
ги с мыщелками. Панцирь не редуцирован, без 
фонтанелей. Загривковая пластинка без ребро­
образных отростков. 11 пар краевых пласти­
нок. Обычно две надхвостовые пластинки. 
11—12 пар краевых щитков. Пластрон никог­
да не бывает крестовидным; он связан с кара­
паксом швами или связками. Мосты хорошо 
развиты. Подпорки варьируют: иногда они 
чрезвычайно длинные, иногда полностью отсут­
ствуют. От подкраевых щитков обычно сохра­
няются лишь подмышечный и паховой, редко 
развит полный ряд. Межгорловых щитков нор­
мально нет. В. мел —• ныне. Три подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО PLATYSTERNINAE GRAY, 
1870

Небольшая группа большеголовых речных 
черепах, по ряду признаков промежуточная 
между типичными Testudinidae и Chelydridae. 
Височная область крыши черепа почти пол­
ная — за счет увеличения заглазничных костей. 
Лобные кости не входят в края глазниц. Квад­
ратноскуловые кости большие, могут контакти­
ровать с челюстными. Последние соединяются 
с заглазничными, исключая скуловые кости из 
краев глазниц. Зубная кость покрывает почти 
всю наружную поверхность нижней челюсти. 
Имеются маленькие пластинчатые кости. 
Хвост длинный; проксимальные, хвостовые по­
звонки опистоцельные, дистальные процель­
ные. Головки спинных ребер крепкие, хорошо 

развитые. Коракоиды не расширены дисталь­
но. Медиальный й латеральный отростки пле­
чевой кости широко разделены. Лобковые и се­
далищные кости встречаются, в симфизах. Ти- 
роидные окна разделены лишь связкой; интер­
трохантерная яма бедренной кости сравнитель­
но примитивная, широко открытая. Эпиподии 
умеренного размера. Карапакс сильно упло­
щен. Невральные пластинки более или менее 
шестиугольные..Пластрон связан с карапаксом 
связками. Полный ряд подкраевых щитков. 
Плиоцен — ныне. В ископаемом состоянии 
один род.

Platysternon Gr ay, 1831 (= Platysternum 
Agassiz, 1846). Тип рода — Platysternon mega- 
cephalum Gray, 1831; современный, Ю.-В. 
Азия. Небольшие водные черепахи с длиной

Рис. 400. Platysternon megacephalutn Gray: 
а — карапакс: б — пластрон. Современный, Ю.-В. Азия 

(Boulenger, 1889)
Рис. 401. Macrocephalochelys pontica Pidoplitshka 

et Tarashchuk.
Череп сбоку. Н. плиоцен СССР (Украина) (Пидопличко 

и Тараицук, I960) . ■
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черепа около 8,5 см, карапакса— 15 см и хво­
ста— 17 см. Квадратноскуловая кость соеди­
няется с челюстной. Голова покрыта одним 
большим роговым щитком (рис. 400). Один вид.

Macrocephatochelys Pidoplitshka et 
Tarashchuk, 1960. Тип рода — М. pontica 
Pidoplitshka et Tarashchuk, 1960; и. плиоцен, 
Украина (Одесса). Речные или лиманные чере­
пахи с черепом, достигавшим 12,3 см в длину. 
Квадратноскуловая кость не соприкасается 
с челюстной. Заглазничные кости несколько 
длиннее, чем у Platysternon. Голову прикрыва­
ет несколько роговых щитков (рис. 401). Один 
вид.

ПОДСЕМЕЙСТВО EMYDINAE GRAY, 1825

Самая обширная группа преимущественно 
пресноводных черепах; лишь несколько форм 
перешло почти полностью к жизни на суше.

Нисходящие от.ростки предлобных костей 
тесно сближены снизу, реже умеренно разде­
лены. Лобные кости входят в край глазниц, 
иногда включены также в край височной вы­
резки. Заглазничные кости хорошо развиты, но 
значительно меньшего размера, чем у Platy- 
sterninae. Височная область всегда сильно вы­
резана сзади; часто имеется большая нижняя 
височная вырезка. Височная дуга нередко 
сильно редуцирована, иногда полностью исче-
зает вследствие отсутствия квадратноскуло­
вых костей. Последние изредка соприкасаются 
с челюстными. Скуловые кости входят в край 
глазницы. Ушная вырезка обычно незамкну­
тая. Зубные кости занимают почти всю на­
ружную поверхность нижней челюсти. Плас­
тинчатые кости отсутствуют или рудиментар­
ны. Головки спинных ребер хорошо развиты. 
Коракоиды мало расширены дистально. Акро­
мион обычно образует более или менее острый 
угол с лопаткой. И лобковые, и седалищные ко­
сти встречаются в симфизах, но область меж­
ду тироидными окнами обычно остается хря­
щевой. Карапакс обычно несколько уплощен. 
Невральные пластинки никогда не бывают ру­
диментарными. В типе они шестиугольные, 
обычно с короткими переднебоковыми, реже — 
заднебоковыми сторонами; иногда они вось­
миугольны. Краевые пластинки никогда не не­
сут костных отростков, вклинивающихся меж­
ду концами ребер. Краевых щитков 12 пар. 
Пластрон соединен с карапаксом швом или 
связками. От ряда подкраевых щитков сохра­
няется лишь подмышечный и паховой. В. 
мел — ныне. 34 рода, в ископаемом состоянии 
около 25.

Emydinae образуют основную, биологически 
наиболее прогрессивную группу скрытошейных
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Рис. 402. Филогенетические соотношения родов Emvdinae 
(по Loveridge a. Williams, 1957)

черепах. В подсемействе различают (Лове- 
ридж, Уильямс — Loveridge, Williams, 1957) 
несколько более или менее ясно выраженных 
линий развития (рис. 402). Примитивными чер­
тами для подсемейства, являются следующие: 
1) карапакс с поверхностной скульптурой; 
2) череп с широкой височной дугой; 3) уме­
ренно развитые подпорки; 4) сравнительно ши­
рокая альвеолярная поверхность верхней че- 

I люсти с умеренно развитыми гребнями; 5) от­
сутствие вторичного нёба; 6) незамкнутая уш­
ная вырезка; 7) энтопластрон, помещенный 
впереди от границы между плечевыми и груд­
ными щитками; 8) три киля на довольно пло­
ском панцире. Относительным максимумом 
этих черт обладают два рода: азиатский род 
Ocadia, известный с эоцена, и североамерикан­
ский род Pseudemys, известный с олигоцена. 
Первый из названных родов стоит близко к ос­
нованию наиболее прогрессивной линии раз­
вития эмидин, первично азиатских, но в ходе 
эволюции проникших в Европу, С. Африку, 
С. и Ю. Америку. У всех относимых сюда 
форм идет сужение альвеолярной поверхности 
верхней челюсти, а шов между плечевыми и 
грудными щитками сдвигается на энтопласт­
рон. От Ocadia с умеренно развитыми подпор­
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ками одна ветвь ведет к южноазиатскому роду 
Annamemys Bourret, 1939 с чрезвычайно длин­
ными подпорками, а другая — к формам с по­
движным соединением в пластроне и рудимен­
тарными подпорками (Emys, Clemmys, Cycle- 
mys, Cuora, Hieremys, Notochelys). Несколько 
форм этой ветви имеет явную сухопутную спе­
циализацию (современный американский род 
Теггарепе и третичный европейский Ptychogas- 
ter). Ископаемые роды Clemmydopsis, Palaeo- 
chelys и Sharemys, по-видимому, должны быть 
отнесены к этой же ветви эмидин.

Вторая главная линия эволюции подсемейст­
ва представлена примитивно трехкилевыми 
азиатскими черепахами. Она сразу разделяет­
ся на несколько ветвей. Первая из них, вклю­
чающая речных черепах Ю. Азии (Morenia, 
Hardella, Batagur, Eachuga, CaZ/agur),/харак­
теризуется довольно угловатым удлиненным 
черепом с несколько приподнятым рылом, 
очень сильно развитым вторичным нёбом, хо­
рошо развитыми гребнями на альвеолярной 
поверхности и крайне длинными подпорками у 
типичных форм. Два относительно примитив­
ных рода современных черепах — Orlitia и 
Siebenrockiella — образуют вторую ветвь этой 
линии. Третья ветвь — черепахи с тремя хоро­
шо выраженными килями на карапаксе, реду­
цированными подпорками и широкой, без греб­
ней альвеолярной поверхностью (Chinemys, 
Geoclemys, Malayemys).

Третья главная линия эволюции эмидин, 
близко к основанию которой стоит р. Pseude- 
mys, характеризуется панцирем, лишенным 
ясно выраженных килей. Это — группа всецело 
североамериканских полуводных и водных че­
репах, у которых или теряется поверхностная 
скульптура панциря, а альвеолярные гребни 
уменьшаются (Chrysemys), или появляются 
бугорчатость по средней линии карапакса и 
более или менее сильно развитое вторичное 
нёбо (Graptemys, Malaclemys), или альвеоляр­
ная поверхность становится узкой, без гребней, 
голова и шея удлиняются (Deirochelys') и появ­
ляется подвижное соединение в пластроне 
(Emydoidea).

Ocadia Gray, 1870 (= Pseitdocadia Lind­
holm, 1931). Тип рода — Emys sinensis Gray, 
1834; современный, Ю.-В. Азия. Небольшие че­
репахи (длина карапакса до 23 см). Череп с 
костной височной дугой. Альвеолярная поверх­
ность верхней челюсти широкая, с медиаль­
ным гребнем. Хоаны расположены на уровне 
передних половин глазниц. Карапакс с тремя 
продольными тупыми килями; с возрастом бо­
ковые кили сильно сглаживаются. Невральные 
пластинки шестиугольные, с короткими перед­

не-боковыми сторонами. Пластрон соединен 
с карапаксом швами и умеренно длинными 
подпорками, простирающимися почти на по­
ловину расстояния между краем карапакса и 
невральными пластинками; паховые подпорки 
сращены с пятой и шестой реберными пла­
стинками. Задняя доля пластрона глубоко вы­
резана. Энтопластрон пересечен в задней ча­
сти бороздой, отмечающей границу между пле­
чевыми и грудными щитками (рис. 366а, в). 
До 15 видов. Эоцен —■ миоцен 3. Европы; 
плиоцен Египта и Монголии; современный, 
Ю.-В. Азия. Неописанные остатки пресновод­
ных черепах из неогена Тургайской и Зайсан- 
ской впадин, возможно, принадлежат этому 
роду.

Echmatemys Нау, 1906. Тип рода — Emys 
septaria Соре, 1873; эоцен, США (Вайоминг). 
Род очень близкий к Ocadia, но лишь с руди­
ментарным гребнем на альвеолярной поверх­
ности верхней челюсти. Более 20 видов. Эоцен 
С. Америки.

Clemmys Ritgen, 1828 ( = Terrapene Bona­
parte, 1831; = Chelopus Rafinesque, 1832; 
= Actinemys Agassiz, 1857; = Galemys Agas­
siz, 1857; = Glyptemys Agassiz, 1857; =Nane-> 
mys Agassiz, 1857; = Geoclemmys Cope, 1865; 
= Eryma Gray, 1870; = Emmenia Gray, 1870; 
=Mauremys Gray, 1870; = Sacalia Gray, 1870; 
= Melanemys Schuffeldt, 1919; = Geoliemys 
Matsumoto, 1929; = Cathaiemys Lindholm,
1931; ? = Paralichelys Bergounioux, 1935). 
Тип рода — Testudo guttata Schneider, 1792; 
современный, С. Америка. Небольшие пресно­
водные черепахи с панцирем до 22 см длиной. 
Череп с костной височной дугой; альвеоляр­
ная поверхность верхней челюсти уз­
кая, без гребней; хоаны на уровне перед­
ней половины глазниц. Карапакс гладкий 
или с концентрическими бороздами. Нев­
ральные пластинки шестиугольные, с корот­
кими передне-боковыми сторонами. Пласт­
рон соединен с карапаксом швом с короткими 
подпорками, достигающими лишь наружных 
краев реберных пластинок. Энтопластрон пере­
сечен в задней части бороздой, отмечающей 
границу между плечевыми и грудными щит­
ками. Шов между грудными и брюшными щит­
ками лежит впереди шва между гио- и гипо­
пластронами (рис. 403). До 50 видов. Палео­
цен — ныне, С. Америка; эоцен — ныне, Евро­
па и Ю. Азия; олигоцеп Казахстана; миоцен 
Крыма; плиоцен Украины и Молдавии: совре­
менный, С. Африка.

Emys D u m ё r i 1, 1806 (= Emydes Вгоп- 
gniart, 1806; = Emyda Rafinesque, 1815; 
= Lutremys Gray, 1844). Тип рода — Testudo
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Рис. 403. Clemmys casp'ica (Gmelin):
a — карапакс; 6 — пластрон; в — панцирь сбоку. Современный, Ю.-З. Азия

orbicularis Linnaeus, 1758; ч? плиоцен — ныне, 
Европа; современный, Ю.-iB. Азия. Небольшие 
черепахи (длина карапакса до 20 см длины). 
Череп как у Clemmys. Карапакс гладкий или с 
концентрическими бороздами. Невральные 
пластинки шестиугольные, с короткими перед­
не-боковыми сторонами. Пластрон соединен с 
Карапаксом связками; подпорки отсутствуют. 
Имеется более или менее отчетливое подвиж­
ное соединение между гио- и гипопЛастрона- 
ми. Задняя доля пластрона слабовыемчата 
сзади. Энтопластрон пересечен в задней своей 
Части бороздой, отмечающей шов между пле­
чевыми и грудными щитками. Граница между 
грудными и брюшными щитками совпадает с 
подвижным сочленением пластрона (рис. 404). 
Около 10 видов. Эоцен — ныне, Европа; плио­
цен Украины и Предкавказья; плейстоцен Ев­

ропейской части СССР и С. Америки; совре­
менный, С.-З. Африка, Ю.-З. А'зня и С. Америка.

Geoemyda Gray, 1834 ( = Geoemys Bona­
parte, 1838; = Rhinoclemmys Fitzinger, 1835; 
= Nicoria Gray, 1855; = Melanochelys Gray, 
1869; =. Chaibassia Theobald, 1876; = Heose- 
mys Stejneger, 1902). Тип рода — Testu­
do spengleri Gmelin, 1789; современный, 
Ю.-З. Азия. Небольшие и крупные черепахи с 
длиной панциря от 10 до 40 см. Череп с кост­
ной височной дугой или без нее; альвеолярная 
поверхность верхней челюсти узкая, без меди- ’ 
ального гребня; хоаны на уровне передней 
части глазниц. По строению панциря близок 
к Clemmys, но большинство шестиугольных 
невральных пластинок имеет короткие задне­
боковые стороны, а две передние невральные
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Рис. 404. Emys orbicularis (Linnaeus):
a — карапакс; 6 — пластрон; в — панцирь сбоку. Современный, Европа, С.-З. Африка и Ю.-З. Азия

пластинки часто четырех- и восьмиугольные 
(рис. 405). Более 20 видов. Эоцен -у- ныне, 
Ю.-В. Азия; эоцен — плиоцен 3. Европы; сов­
ременный, Ю. и Центр. Америка. /

Clemmydopsis В о d а, 1927. Тип рода — 
С. sopronensis Boda, 1927; н. плиоцен, Венгрия. 
Маленькие черепахи (с длиной карапакса око­
ло 10 см). Первые три позвоночных щитка 
чрезвычайно широки и граничат с краевыми 
щитками. Имеются лишь две последние пары 
реберных щитков. У миоценового вида нев­
ральные пластинки по форме близки к тако­
вым Clemmys, у плиоценового — к пластинкам 
Geoemyda (рис. 406). Два вида: В. миоцен — 
н. плиоцен Венгрии. .

Теггарепе Мег r ет, 1820 (= Cistuda Fle­
ming, 1822; = Therapene Schinz, 1822; = Cis- 
tudo Say, 1825; = Terraphene Gray, 1825; 

= Didicla Rafinesque, 1832; = Pyxidemys Fit­
zinger, 1835; = Emyoides Gray, 1844; = Terra-, 
penne Gistl, 1848; = Onychotria Gray, 1849; 
= Toxaspis Cope, 1895; = Pariemys Gope, 1895). 
Тип рода — Testudo Carolina Linnaeus, 1758; 
современный, С. Америка. Небольшие назем­
ные черепахи (длина панциря 10—17 см). 
Череп лишен костной височной дуги; алвео- 
лярная поверхность верхней челюсти узкая, 
без гребней; хоаны на уровне передних частей 
глазниц. Карапакс относительно высокий. Не­
вральные пластинки шестиугольные, с корот­
кими передне-боковыми сторонами. Восьмая 
невральная пластинка отсутствует, и соответ­
ствующие реберные пластинки контактируют 
по средней линии. Пластрон разделен на две 
подвижные доли, соединенные друг с другом 
и карапаксом связками. Подпорки отсут­
ствуют. Энтопластрон пересечен бороздой,
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Рис. 405. Geoemyda trijuga (Schweigger): 
— карапакс; б — пластрон (хО.ЗЗ). Современны 

Индия (Boulenger. 1889)

отмечающей границу между плечевыми и груд­
ными щитками (рис. 407). Около 20 видов. (?) 
Эоцен 3. Европы; миоцен—ныне, С. Америка; 
(?) н. плиоцен Китая; современный, Центр. 
Америка.

Ptychogaster Pomel, 1847. Тип рода — 
Р. emydoid.es Pomel, 1847; в. олигоцен или 
н. миоцен, Франция. Небольшие (карапакс 
около 13 см длины) черепахи с относительно 
выпуклым панцирем. Невральные пластинки 
попеременно шести- и четырехугольные. Ребер­
ные пластинки клиновидные, попеременно уз­
кие или широкие на своем медиальном краю. 
Гиопластрон соединен с карапаксом швом; ги­
попластроны подвижны и соединены с гипо­
пластронами связками. Энтопластрон пересе­
чен бороздой, отмечающей границу между 
плечевыми и грудными щитками. Более 20 ви­
дов. Олигоцен — миоцен 3. Европы. Европей­
ский аналог рода Теггарепе.

Palaeochelys Meyer, 1847. Тип рода — 
Р. bussenensis Meyer, 1847; олигоцен, Герма­
ния (Вюртемберг). Небольшие черепахи (с ка­
рапаксом до 24 см длины). Невральные пла­
стинки варьируют по форме (четырех-, вось­
ми-, шестиугольные). Пластрон соединен с ка­
рапаксом швом и умеренно сильными подпор­
ками. Энтопластрон пересечен бороздой, отме­
чающей границу плечевых и грудных щитков 
(рис. 408). Три вида. Олигоцен — плиоцен 
3. Европы; олигоцен Монголии.
- Sharemys Gilmore, 1931. Тип рода — Sh. 
hemispherica Gilmore, 1931; олигоцен, Монго­

лия. Небольшие черепахи (длина карапакса 
около 15 см) с почти круглым в очертаниях 
панцирем. Передний край карапакса глубоко 
выемчатый. Восьмая невральная пластинка 
большая, пересеченная в задней своей части 
бороздой от позвоночного щитка. Краевые 
щитки частью не достигают краев реберных 
пластинок. Пластрон выемчатый спереди и 
сзади. Шов между грудными н брюшными 
щитками проходит близ средней линии позади 
шва между гио- и гиопопластронами; грудной 
щиток по средней линии вдвое больше брюш­
ного. Энтопластрон пересечен бороздой, отме­
чающей границу между плечевыми и грудными 
щитками. Ширина мостов больше длины зад­
ней доли пластрона (рис. 409). Один вид.

Chinemys Smith, 1931. Тип рода — Emys 
reevesi Gray, 1831; плейстоцен — ныне, Китай. 
Небольшие черепахи (с длиной карапакса 
около 13 см). Череп с костной височной дугой; 
квадратноскуловая кость в контакте с задне­
глазничной и скуловой; альвеолярная поверх­
ность верхней челюсти широкая, без медиаль­
ных гребней; хоаны на уровне задней полови­
ны глазниц. Карапакс с тремя сильными про­
дольными килями. Невральные пластинки ше­
стиугольные, с короткими передне-боковыми 
сторонами. Пластрон соединен с карапаксом 
швом и умеренно длинными подпорками, до­
ходящими до реберных пластинок. Энтопла­
строн пересечен бороздой между плечевыми и 
грудными щитками (рис. 410). Три вида.

Geoclemys Gray, 1855. Тип рода — Emys ha­
miltoni. Gray, 1831; современный, Индия. Очень 
близок к Chinemys, но в черепе скуловая кость 
отделяет квадратноскуловую от заднеглаз­
ничной. Три вида. Эоцен — ныне, Ю. и Ю.-В. 
Азия.

Hardella Gray, 1870. Тип рода—Emys 
thurjii Gray, 1831; плиоцен — ныне, Индия. 
Крупные черепахи (с длиной карапакса до 
45 см). Череп с широкой височной дугой; аль­
веолярная поверхность чрезвычайно широкая 
и на верхней челюсти с сильным медиальным 
гребнем; хоаны расположены далеко позади 
глазниц. Карапакс с продольным килем. Нев­
ральные пластинки треугольные, с короткими 
передне-боковыми сторонами; длина их обыч­
но превышает ширину. Пластрон соединен с 
карапаксом швом и чрезвычайно развитыми 
подпорками, проходящими четыре пятых рас-» 
стояния от края карапакса до невральных пла­
стинок; подмышечная подпорка соединена с 
первым спинным ребром, а паховая сращена 
с пятой и шестой реберными пластинками. Эн­
топластрон лежит впереди от шва между 
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плечевыми и грудными щитками 
(рис. 411). Один вид.
Pseudemys Gr ay, 1855 (= 7га- 

chemys Agassiz, 1857; = Necte- 
mys Agassiz, 1857; = Callichelys 
Gray, 1863; = Redamia Gray, 
18,70). Тип рода — Testudo flori- 
dana Le Conte, 1830; плейсто­
цен— ныне, С. Америка. Относи­
тельно крупные черепахи (с дли­
ной карашакса от 20 до 45 см). 
Череп с костной височной дугой; 
альвеолярная поверхность верх­
ней челюсти относительно узкая, 
со слабым гребнем или продоль­
ным рядом небольших конических 
бугорков. Карапакс может быть 
слабокилеватым или не иметь ки­
лей, но обычно более или менее 
шеооховатый и зазубрен по зад­
нему краю. Пластрон соединен с 
карапаксом швом и умеренно длинными под­
порками; паховая подпорка сращена с пятой 
реберной пластинкой. Энтопластрон находится 
впереди от шва между плечевыми и грудными 
щитками (рис. 412). 20 видов. Олигоцен — ны­
не, С. Америка; плейстоцен — ныне, Вест-Ин­
дия; современный. Ю. и Центр. Америка.

Chrysemys Gray, 1844. Тип рода — Testudo 
picta Schneider, 1783; плейстоцен — ныне, 
С. Америка. Близок к Pseudemys, но меньше­

го размера (15—25 см), с почти гладким, без 
килей и не зазубренным сзади панцирем. Аль­
веолярная поверхность верхней челюсти узкая, 
со слабым гребнем. Около 10 видов. Эоцен — 
миоцен 3. Европы; (?) плиоцен— ныне, 
С. Америка.

? Gyremys Нау, 1908; в мел С. Америки. 
? Palaeotheca Соре, 1872; эоцен С. Америки. 
? Broilia Bergounioux, 1932; ? Dithyrosternon 
Pictet, 1857 — оба из олигоцена 3. Европы.

Рис. 407. Теггарепе Carolina (Linnaeus):
а— карапакс; б — пластрон. Современный, США (Boulenger, 1889)

Рис. 408. Palaeochelys (?) elongata Gilmore:
а — карапакс; б — пластрон. Олигоцен Монголии (Gilmore, 1931)
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Рис. 409. Sharemys hemispherica Gilmore:
a — карапакс; 6 — пластрон (ХО,43). Олигоцен Монголии (Gilmore, 1931)

Рис. 410. Chinetnys reevesi (Gray):
a — карапакс; б — пластрон.



Graptemys Agassiz, 1857; ? олигоцен и совре­
менный, С. Америка. ? Promalacoclemmys Rei- 
nach, 1900: миоцен Европы. Senryuemis Shika­
ma, 1953; миоцен Японии. Temnoclemmys Ber­
gounioux, 1957; неоген 3. Европы. Siebenrockiel- 
la Lindholm, 1929 (= Bellia Gray, 1869) ;Ma- 

'layemys Lindholm, 1931 (= Damonia Gray, 
1869); Kachuga Gray, 1855 (= Pangshura Gray, 
1855; =Cuchoa Gray, 1869; = Dongoka Gray, 
1869; = Dhongoka Gray, 11870; = Batagurella 
Gray, 1870; = Emia Gray, 1870; = Jerdotiella 
Gray, 1870; =Cachuga Lydekker, 1889)—все 
с плиоцена — поныне, Ю. и Ю.-В. Азия. ? 
Polyechmatemys Ping, 1930; плиоцен Китая. 
Deirochelys Agassiz, 1875 (= Dirochelys Baur, 
1889), плейстоцен — ныне G. Америка. Род Gy- 
remys, обладающий очень широким панцирем,

О 2 4 6см

Рис. 411. Н ar della thurjii Gray: 
снизу: б — карапакс: в — пластрон. 

ный, Индия (Boulenger, 1889)
Современ-

Рис. 412. Pseudemys scripta (Schoepff): .
а — карапакс: б — пластрон. Современный, США (Вои- 

lenger, 1889)

скульптированным мелкими ямками, возмож­
но, относится к сем. Dermatemydidae.

ПОДСЕМЕЙСТВО TESTUDININAE GRAY, 
1825

Широко распространенные настоящие .на­
земные травоядные черепахи. Нисходящие от­
ростки предлобных костей более или менее 
широко разделены снизу. Лобные кости могут 
входить в край глазниц. Заглазничные-кости 
часто редуцируются, изредка даже отсутству­
ют. Височная область всегда сильно вырезана 
сзади. Большая вырезка снизу. Квадратноску­
ловые кости хорошо развиты, никогда не бы­
вают в контакте с челюстными. Скуловые ко­
сти входят в край глазниц. Ушная вырезка 
обычно замкнутая. Нёбо в виде высокого сво­
да. Зубная кость занимает, как правило, лишь 
переднюю половину наружной поверхности 
нижней челюсти. Надугловые кости хорошо 
видны. Головки спинных ребер редуцирован­
ные, слабые. Коракоиды очень сильно расши­
рены дистально. Акромион обычно образует 
более или менее тупой угол с лопаткой. Лоб­
ковые кости соединяются с седалищными меж,- 
ду тироидными окнами; симфизный хрящ поч­
ти всегда отсутствует. Медиальный и лате­
ральный отростки плечевой кости зачастую 
сближены. Интертрохантерная яма бедренной 
кости редуцируется в результате соединения 
трохантеров. Эпиподии очень короткие. Мета- 
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подии резко укороченные и широкие. Не боль­
ше двух фаланг на каждом пальце. Пере­
понок на лапах нет.

Карапакс обычно высокий. Невральные пла­
стинки примитивно шестиугольные, обычно же 
попеременно четырех- и восьмиугольные, иног­
да рудиментарные. Реберные пластинки при­
митивно почти прямые, обычно же клиновид­
ные, узкие и широкие концы их чередуются. 
Краевые пластинки вклиниваются между кон­
цами ребер. Границы между краевыми и ре­
берными щитками обычно совпадают с грани­
цами между одноименными пластинками. 
Краевых щитков обычно И, реже 12 пар. В по­
следнем случае двенадцатая пара сливается 
в единый хвостовой щиток. Загривковый щиток 
может отсутствовать. Пластрон соединен с 
карапаксом швом. Мосты длинные. Подпорки 
слабые. Из ряда подкраевых щитков сохраня­
ются лишь подмышечный и паховой. Эоцен — 
ныне. В ископаемом состоянии около 10 родов.

Примитивными чертами для подсемейства в 
целом являются: 1) лишь умеренно разделен­
ные снизу нисходящие отростки предлобных 
костей; 2) гребни, развитые лишь на альвео­
лярной поверхности челюстных, но не пред­
челюстных костей; 3) маленькие, незаметные 
снизу передние небные отверстия; 4) широкая 
височная дуга; 5) хорошо видные сверху пе­
реднеушные кости; 6) незамкнутые ушные 
вырезки; 7) надугловые костн, равные по вы­
соте предсочленовным; 8) двояковыпуклый 
четвертый позвонок; 9) шестиугольные перед­
ние невральные пластинки; 10) почти прямые, 
неклиновидные реберные пластинки; 11) нали­
чие одной надхвостовой пластинки впереди 
шва между последним позвоночным и хвосто­
вым щитками; 12) положение энтопластрона 
впереди шва между плечевыми и грудными 
щитками; 13) фаланговая формула: 2, 3, 3, 
3, 3; 14) умеренно выпуклый карапакс; 15) от­
сутствие подвижных соединений в пластроне; 
16) наличие загривкового щитка; 17) некони­
ческие позвоночные щиткн; 18) самостоятель­
ность последней (двенадцатой) пары краевых 
щитков, не сращенных в один хвостовой щи­
ток; 19) наличие лишь очень слабого киля на 
позвоночных щитках и отсутствие боковых ки­
лей; 20) лишь слабо выступающая или утол­
щенная глоточная область пластрона; 21) пар­
ность горловых щитков; 22) умеренная аналь­
ная вырезка (Loveridge, Williams, 1957). 
Большинство этих признаков характеризует 
также примитивных эмидин, что говорит об 
общем происхождении обеих групп.

В подсемействе можно выделить несколько 
групп (рис. 413). Одна из них представлена 
североамериканскими родами Stylemys и Go- 

pherus, которые приобрели медиальный гре­
бень на предчелюстных костях; другая группа 
включает большой, широко распространенный 
род Geochelone, известный из Европы, Азии, 
Африки и С. и Ю. Америки, к которому отне­
сена часть видов, входивших ранее в р. Testu­
do-, третья группа европейских, азиатских и 
североафриканских наземных черепах р. Те- 
studo в узком понимании. Целый ряд эндемич­
ных, специализированных родов обитает сей­
час в Африке и на Мадагаскаре: Acinixys, 
Chersina, Psammobates, Malacochersus (все 
они относились раньше к р. Testudo)-, Pyxis, 
Kinixys, Homopus. Они не представляют собой 
гомогенной группы. Ряд ископаемых форм 
(Achilemys, Cheirogaster, Sinohadrianus) зани­
мает еще неопределенное положение. Обраща­
ет на себя внимание тот факт, что эмидины 
отсутствуют в Африке-—возможном центре 
происхождения тестудинин, за исключением 
самых северных ее частей.

Stylemys Leidy, 1851. Тип рода — S. neb- 
rascensis Leidy, 1851; олигоцен, С. Америка. 
Небольшие черепахи (с длиной карапакса 
около 30 ом). Череп ic медиальным гребнем на 
предчелюстной кости. Ни в карапаксе, ни в 
пластроне нет подвижных соединений; подпор­
ки умеренно короткие, паховая проходит на 
короткое расстояние между пятой и шестой 
реберными пластинками. Невральные пластин­
ки шестиугольные, с короткими передне-боко­
выми сторонами; вторая невральная пластин­
ка может быть восьми-, а третья — четырех­
угольной, остальные шестиугольные. Обычно 
две (реже три) надхвостовые пластинки, раз­
деленные выпуклым кпереди швом. Ребра 
своими дистальными концами входят в ямки 
на краевых пластинках в области мостов. Эн­
топластрон впереди от борозды, отмечающей 
границу между плечевыми и грудными щит­
ками (рис. 414). Около 10 видов. Олигоцен — 
миоцен С. Америки; олигоцен Ср. Азии (Ис­
сык-Куль); ? миоцен Европы.

Gopherus Rafinesque, 1832 (= Bysmache- 
lys Johnston, 1937; =Xerobates Agassiz, 1857). 
Тип рода — Testudo polyphemus Daudin, 1802; 
современный, CHIA. Черепахи (с длиной кара­
пакса от 15 до 50 см), близкие к Stylemys. 
Череп с сильным медиальным гребнем на 
предчелюстных костях; передние небные отвер­
стия не видны снизу. Ни в карапаксе, ни в 
пластроне нет подвижных соединений. Под­
порки умеренно короткие. Невральные пла­
стинки четырех-, шести- и восьмиугольные — 
в разных комбинациях. Передняя доля пласт­
рона изгибается вверх и сильно выступает за 
край карапакса. Энтопластрон расположен
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Рис. 413. Филогенетические соотношения родов Testudininae (по Loveridge a. Williams, 1957)

б
Рис. 414. Stylemys nebrascencis Leidy:

а — карапакс; б — пластрон. Олигоцен США (Нау, 1908)



впереди от борозды, отмечающей границу 
между плечевыми и грудными щитками 
(рис. 415). Около 20 видов. Олигоцен — 
ныне, С. Америка; ? олигоцен Монголии.

Geochelone Fitzinger, 1835 (= Testudini- 
tes Weiss, 1830; = Chelonoidis Fitzinger, 1835; 
= Cylindraspis Fitzinger, 1835; = Megaloche- 
lys Faltoner et Cautley, 1837; =Megalochelys

Fitzinger, 1843; = Colossochelys Falconer et 
Cautley, 1844; = Manotiria Gray, 1854; = Te­
leopus Le Conte, 1854; = Gopher Gray, 1870; 
=Hadrianus Cope, 1872; = Centrochelys Gray, 
1872; =Asterochelys Gray, 1873; =Stigmoche- 
lys Gray, 1873; = Elephantopus Gray, 1874; 
= Eupachemys Leidy, 1877; = Indotestudo 
Lindholm, 1929; = Pampatestudo Lindholm, 
1929; = Megachersine Hewitt, 1933; = Hespe- 
rotestudo Williams, 1950; = Monachelys Wil­
liams, 1952). Тип рода — Testudo elegans 
Schoepff, 1795; современный, Индия и Цей­
лон. Черепахи умеренной и большой ве­
личины (у современных форм длина кара­
пакса от 25 до 120 см). Альвеолярная поверх­
ность верхней челюсти с сильными гребнями; 
на предчелюстных костях нет медиального 
гребня; передние небные отверстия маленькие, 
не видные снизу; переднеушная кость обычно 
хорошо видна сверху и спереди. Ушная вы­
резка, как правило, замкнутая. Второй, тре­
тий или четвертый шейные позвонки двояко­
выпуклые. Карапакс никогда не бывает с по­
движным соединением. Невральные пластин­
ки обычно попеременно восьми- и четырех­
угольные, реже шестиугольные,; при этом пер­
вая и вторая имеют короткие задне-боковые 
стороны, третья четырехугольная, а все после­
дующие— с короткими передне-боковыми сто­
ронами. Две надхвостовые пластинки; первая 
из них большая, охватывающая с боков ма­
ленькую заднюю надхвостовую пластинку, 
которую у всех послеэоценовых форм пересе­
кает шов между последним позвоночным и

аттоп (Andrews):
эоцен Египта (Andrews 1906)



Рис. 417. Testudo graeca Linnaeus:
a — карапакс; 6 — пластрон; в — панцирь сбоку. Современный, Ю. Европа, Ю.-З. Азия, С. Африка

хвостовым щитками. Пластрон без под­
вижного соединения. Эпипластральная об­
ласть более или менее утолщена и выступает 
вперед. Горловой щиток единый или парный 
(рис. 416). Десятки видов. Эоцен — плейсто­
цен С. Америки; эоцен — ныне, Африка; оли­
гоцен — плиоцен Азии; миоцен — ныне, 
Ю. Америка; плиоцен — ныне, Мадагаскар, 
Алдабра и Сейшельские о-ва. К этому же 
роду, по-видимому, относятся некоторые виды 
Testudo из миоцена Молдавии, Крыма, Казах­
стана и плиоцена Украины.

Testudo Linnaeus, 1758 (== Cher sine Mer- 
rem, 1820; = Chersus Wagler, 1830; = Peltas- 
tes Gray, 1869; = Chersinella Gray, 1870; = Te- 
studinella Gray, 1870; = Peltonia Gray, 1872; 
Medaestia Wussow, 1916). Тип рода — T. grae­
ca Linnaeus, 1758; современный, Ю. Европа, 
Ю.-З. Азия, С. Африка. Мелкие и умеренной 
величины черепахи (с длиной карапакса до 
10—28 см). Альвеолярная поверхность верхней 
челюсти с умеренными или слабыми гребнями, 
либо без них; на переднечелюстной кости нет 
медиального гребня; передние небные отвер­
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стия маленькие или большие, заметные снизу. 
Переднеушная кость закрыта сверху и спереди 
теменной костью. Ушная вырезка часто замк­
нутая. Третий или четвертый шейный позвонок 
двояковыпуклый. Карапакс всегда без подвиж­
ного соединения; как правило, передние нев­
ральные пластинки попеременно восьми- и че­
тырехугольные; одна или две надхвостовые 
пластинки; в последнем случае шов между 
ними обычно прямой, поперечный. Реберные 
пластинки клиновидные, попеременно широкие 
и узкие па своих внутренних или наружных 
краях. У одного или двух полов имеется более 
или менее выраженная подвижность между 
задней долей пластрона и его передней частью; 
эпипластральная область лишь слабо утолще­
на или выступает. Горловые щитки парные 
(рис. 417). Много видов. Эоцен — ныне, 
Европа; миоцен — ныне, 3. и Ю.-З. Азия. На 
территории СССР в ископаемом состоянии из­
вестны из миоцена Казахстана и плиоцена 
Украины. Часть остатков, известных как Testu­
do, может относиться к р. Geochelone.

? Cheirogaster Bergounioux, 1935. Тип 
рода — Ch. maurini Bergounioux, 1935; в эоцен, 
Франция. Энтопластрон отсутствует. Горловые 
щитки в контакте с грудными. Два вида.

? Achilemys Нау, 1908; Cymatholcus Clark, 
1932 — оба из эоцена С. Америки. ? Sinohad- 
rlanus Ping, 1929; эоцен Китая. Floridemys 
Williams, 1950 (= Bystra Hay, 1916); плиоцен 
С. Америки.

TESTUDINO1DEA INCERTAE SEDIS

Sakya Bogachev, I960. Тип рода — 
S. pontica Bogachev, 1960; н. плиоцен, Крым. 
Небольшая черепаха с умеренно выпуклым 
панцирем (длиной 20—22 см). Панцирь эллип­
тический, без фонтанелей. Карапакс сращен с 
пластроном. Имеется 10 позвоночных щитков, 
ширина их в 5 раз превышает длину. Реберные 
щитки узкие, шестиугольные. По строению 
пластрона близки к Clemmys. Шов между пле­
чевыми и грудными щитками пересекает энто­
пластрон почти посредине. Один вид.

НАДСЕМЕЙСТВО CHELONIOIDEA. 
МОРСКИЕ ЧЕРЕПАХИ

Носовые кости иногда имеются, и в этом 
случае предлобные кости не соприкасаются 
друг с другом. Височная часть крыши черепа 
не вырезанная сзади. Теменные кости контак­
тируют с чешуйчатыми. Эпиптеригоиды хоро­
шо развиты. Предчелюстные кости не сраще­
ны и соприкасаются с сошниками; последние 
разделяют хоаны и небные кости. У многих 

небные отверстия. Имеется тенденция к обра- | 
зованию вторичного нёба. Суженные посредине ’ 
крыловидные кости соединяются по средней ; 
линии, отделяя базисфеноид от небных костей. 
Челюстные кости не соединяются с крыловид­
ными и квадратноскуловыми. Ушная вырезка 
незамкнутая. Чешуйчатая часть барабанной 
полости не развита. На вентральной поверх­
ности базисфеноида и основной затылочной 
кости глубокая, несколько ромбовидная ямка. 
Зубная кость занимает лишь переднюю поло­
вину наружной поверхности нижней челюсти, 
надугловая хорошо развита. Венечные кости 
имеются. Тело гиоида обычно костное, несег- 
ментированное. Шея короткая, по-видимому, 
вторично не втягивающаяся в панцирь. В шее 
только один двояковыпуклый позвонок, и лишь 
один сустав может быть двойным. Хвостовые, 
позвонки процельные. В тазовом поясе непре-i 
рывный симфизный хрящ, но лобковые и седа­
лищные кости могут непосредственно соприка­
саться друг с другом. Нет боковых отростков 
седалищных костей. Epipubis хрящевой, реду-1 
цированный. Парные конечности обычно ла­
стовидные; пальцы удлинены, по крайней мере 
часть их лишена когтей; фаланги преимуще­
ственно без мыщелков. Фаланговая формула: j 
I, 3, 3, 3, 2—3. Костный панцирь, как правило, j 
редуцируется. Невральные и реберные ила--' 
■стинки недоразвиваются, что приводит к обра- 

' зованию фонтанелей в карапаксе. Загривко- ■ 
вая пластинка без реброобразных боковых от­
ростков. Пластрон соединен с карапаксом 
лишь связками. Пластральные фонтанели раз­
виты в различной степени. Роговые щитки 
всегда имеются. В. мел — ныне. Четыре семей- J 
ства.

СЕМЕЙСТВО TOXOCHELYIDAE BAUR, 1895 5

Относительно примитивные морские черепа­
хи, возможно, стоящие в основании всего над­
семейства. Носовые кости, за редкими исклю­
чениями, маленькие или отсутствуют. Альвео­
лярная поверхность верхней челюсти и вто­
ричное нёбо варьируют в своем развитии. Чет­
вертый шейный позвонок двояковыпуклый. 
Сустав между шестым и седьмым позвонками 
неплоский, восьмой позвонок имеет спереди 
двойную выпуклую поверхность. Поперечные 
отростки шейных позвонков умеренно развиты. 
Передние конечности ластовидные, задние по­
строены, как у Chelydridae. Плечевая кость 
малоспециализирована. Трохантеры бедрен­
ной кости разделены глубокой ямой. Фаланга 
с хорошо сформированными сочленовными по­
верхностями. На лапах по два когтя. Кара­
пакс несколько редуцирован, с фонтанелями 
между реберными и краевыми пластинками.
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Рис. 418. Toxochelys Соре:
а — скелет передней конечности T. laiiremis Соре, уменьшено; б — карапакс T. bauri Wieland; 
в — панцирь T. bauri Wieland сбоку; г— пластрон Г. bauri Wieland (х0,12). В. мел США (а—Нау- 

1908; б, в. r — Wieland, 1905)
Рис. 419. Porthochelys lat'ceps Williston.

Череп: а — сверху, б — снизу; в — карапакс; г — пластрон (ХО,08). В. мел США (Нау, 1908)



Загривковая пластинка без поверхности для 
прикрепления остистого отростка последнего 
шейного позвонка. Позади нее могут быть две 
маленькие шейные фонтанели, если же их нет, 
то карапакс в соответствующих местах утон­
чен. Невральные пластинки плоские или киле­
образные. Две надхвостовые пластинки. Плас­
трон с центральной и боковыми фонтанелями. 
Мосты составляют не менее двух третей дли­
ны пластрона. Ксифипластроны хорошо раз­
виты. В. мел — эоцен. Три подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО TOXOCHELYINAE BAUR, 1895

Сравнительно примитивные черепахи без 
вторичного нёба неузкой альвеолярной поверх­
ностью верхней челюсти. Носовые кости ма­
ленькие или отсутствуют. Карапакс округлый, 
не суженный посредине. Невральные пластин­
ки с очень слабым килем или без киля, плос­
кие. Краевые фонтанели умеренной величины 
или маленькие. Фонтанели брюшного щита 
небольшие. Ксифипластроны заострены сзади. 
В. мел.

Toxochelys Соре, 1873 (= Phy Нету s
Schmidt, 1944). Тип рода — Toxochelys latire- 
mis Соре, 1873; в. мел, США (Канзас). Круп­
ные черепахи (с длиной панциря около 50 см). 
Длина черепа превышает его ширину. Носо­
вых костей нет. Карапакс овальный; девять 
невральных пластинок (девятая может под­
разделяться на две) с заметным килем. Над 
некоторыми невральными пластинками лежат 
дополнительные кожные окостенения, под ко­
торыми медиальный киль образует костные бу­
горки. Длина четвертой невральной пластинки 
превышает ширину. Реберные пластинки реду­
цированы; между ними и краевыми пластин­
ками имеются значительные фонтанели. Меж­
ду загривковой и первой невральной пластин­
кой пара маленьких шейных фонтанелей. Пла­
строн относительно редуцированный, с двумя 
центральными (из которых первая — между 
гио- и гипопластронами — больше по размеру) 
и двумя боковыми фонтанелями (рис. 418). 
Более 10 видов. В. мел С. Америки.

Porthochelys Williston, 1901. Тип рода — 
Р. laticeps Williston, 1901; в. мел, США (Кан­
зас). Крупные черепахи с почти круглым пан­
цирем (длина карапакса 73 см, ширина 78 см). 
Ширина черепа почти равна его длине. Есть 
маленькие носовые кости. Невральные пла­
стинки удлиненные, узкие, почти прямоуголь­
ной формы. Две надхвостовые пластинки в 
виде трапеций, сложенных своими основания­
ми. Нет ни срединного киля на карапаксе, ни 
дополнительных кожных окостенений. Шейных 

фонтанелей нет. Реберные пластинки широко 
контактируют с краевыми; фонтанели между 
ними очень маленькие. По строению пластрона 
сходен с Toxochelys, но фонтанели могут быть 
меньше (особенно боковые) (рис. 419). Один 
вид. По строению черепа и карапакса во мно­
гих отношениях близок к некоторым Baenoi- 
dea (Macrobaena).

? Cynocercus Cope, 1872; Thinochelys Zan­
gerl, 1953 — оба из в. мела С. Америки.

ПОДСЕМЕЙСТВО LOPHOCHELYINAE ZANGERL, 1953

Специализированные черепахи с широкой 
альвеолярной поверхностью верхней челюсти, 
с зачаточным нёбом в виде костных горизон­
тальных выростов ниже хоан, не встречающих­
ся по средней линии. Носовые кости малень­
кие. Карапакс несколько сжатый посредине, 
с непрерывным срединным килем. Краевые 
фонтанели умеренно развиты. Надхвостовая 
пластинка к месту соединения с хвостовой су­
жается. Пластральные фонтанели большие. 
В. мел.

Рис. 420. Ctemxhelystmuitesta Zangerl.
Карапакс. В. мел США (Bergounioux, 1955)

Ctenochelys Zangerl, 1953 (рис. 420); Lopho- 
chelys Z'angerl, 1953; Prionochelys Zangerl, 

.1953 — все из в. мела С. Америки.

ПОДСЕМЕЙСТВО OSTEOPYGINAE ZANGERL, 1953

По строению черепа близки к Lophochelyi- 
пае, но вторичное нёбо сильно развито. Носо­
вых костей обычно нет. Симфиз нижней челю­
сти длинный (до трети длины челюсти). Кара­
пакс овальный, без сжатия посредине и без 
срединного киля. Краевые фонтанели малень­
кие или даже отсутствуют. В. мел — эоцен.

416



Рис. 421. Osteopygis gibbi Wieland:
a — карапакс; б — пластрон. В. мел США (Нау, 1908)

Osteopygis Соре, 1868 (= ? Propleura Соре, 
1870). Тип рода — Osteopygis emarginatus 
Соре, 1868; в. мел, США (Нью-Джерси). 
Крупные черепахи (е панцирем длиной до 
70 см). Может быть, имелись подкраевые щит­
ки (рис. 421). Несколько видов. В. мел — эо­
цен С. Америки; в. мел Китая (Ганьсу).

Phetechelys Нау, 1908 (= Euclastes Соре, 
1867); в. мел С. Америки. Protemys Owen, 
1851; эоцен 3. Европы.

I СЕМЕЙСТВО PROTOSTEGIDAE СОРЕ, 1889

Сильно специализированные морские чере­
пахи часто гигантского размера, с черепом, 
вооруженным мощным клювом. Альвеолярная 
поверхность верхней челюсти широкая. Вто­
ричного нёба нет. Небные окна отсутствуют. 
Носовые кости сохраняются только у более 
примитивных форм. Четвертый шейный позво­
нок двояковыпуклый. Сустав между шестым 
и седьмым позвонками неплоский. Тело вось­
мого позвонка вогнуто спереди, но нет двойно­
го сустава. Поперечные отростки шейных по­
звонков слабые. Обе пары конечностей ласто­
видные. Плечевая кость специализированного 

морского типа с латеральным отростком, зна­
чительно сдвинутым дистально. Интертрохан- 
терная яма бедренной кости хорошо развита. 
Фаланги без сформированных сочленовных 
поверхностей. Когтей нет. Карапакс сильно ре­
дуцирован. Верхние пластинки или слабораз­
витые, или рудиментарные. Краевые фонтане- 
ли обычно очень большие. Краевые пластинки 
узкие. Загривковая пластинка с поверхностью 
для прикрепления остистого отростка восьмого 
позвонка. Пластрон редуцирован. Эпипластро­
ны Т-образные или отсутствуют. Ксифипла- 
строны маленькие, короткие. Гио- и гипопла- 
строиы с длинными зубовидными отростками, 
придающими им звездчатый вид. В. мел — оли­
гоцен. Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО CHELOSPHARGINAE ZANGER, 
1953

Сравнительно примитивные мелкие черепахи 
с тупым прямым клювом. Маленькие носовые 
кости разделяют предлобные. Гребни на аль­
веолярной поверхности верхней челюсти утол­
щенные. Лобные кости широкие, с боковыми 
отростками, охватывающими глазницы сверху 
и несколько сбоку. Фонтанели в карапаксе
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умеренно развиты. Эпипластроны Т-образные. 
Гио- и випопластроны с короткими пальцеоб­
разными выступами. В. мел.

Calcarichelys Zangerl, 1953; Chelosphargis 
Zangerl, 1953 — оба из в. мела С. Америки.

ПОДСЕМЕЙСТВО PROTOSTEGINAE СОРЕ, 1889

Очень крупные специализированные морские 
черепахи с мощным изогнутым и заостренным 
клювом. Носовых костей пет, и предлобные ко­
сти контактируют по средней линии. Лобные 
кости без боковых отростков. Фонтанели кара­
пакса крайне велики. Реберные пластинки ру­
диментарные. Брюшной щит неполный — нет 
эпипластронов. Энтопластрон Т-образный. Гио- 
■и гипопластроны сильно развитые, звездооб­
разные. В. мел — олигоцен.

Рис. 422. Protostega copei Wieland:
а — череп сбоку; б — карапакс; в — пластрон. В. мел США 

(Wieland, 1909)

Protostega Соре, 1871. Тип рода — Р. gi­
gas Соре, 1871; в. мел, США (Канзас). Очень 

крупные черепахи (с панцирем до 80—100 см). 
Ширина черепа почти равна его длине. Клюв 
слабо1 загнут вниз. Верхняя челюсть с доволь­
но широкой альвеолярной поверхностью, кото­
рая простирается назад до переднего края 
глазниц. Латеральный отросток плечевой ко­
сти очень сильный. Невральный киль неров­
ный; возвышенные участки чередуются с пони­
жениями. Реберные пластинки относительно 
развитые, так что краевые фонтанели не захо­
дят медиально дальше чем на две трети рас­
стояния между краем карапакса и невраль­
ными пластинками. Краевые пластинки ров­
ные, без зубообразных выступов внутрь. Гио- 
и гипопластроны относительно большие, а их 
пальцевидные отростки сравнительно корот­
кие. Центральная и боковые фонтанели отно­
сительно невелики (рис. 422). Несколько ви­
дов. В. мел С. Америки; ? в. мел Англии.

Archelon Wieland, 1896. Тип рода — 
A. ischyros Wieland, 1896; в. мел, США (Ю. Да­
кота). Гигантские черепахи, общая длина ко­
торых достигала 3 м (череп имел в длину до 
60 см). Длина черепа больше его ширины. 
Клюв большой и сильно загнутый вниз. Аль­
веолярная поверхность не заходит назад даль­
ше хоан. Латеральный отросток плечевой ко­
сти слабый. Ряд невральных пластинок, види­
мо, дополнен несколькими дермальными око­
стенениями. Срединный киль непрерывный. 
Реберные пластинки крайне редуцированы. 
Краевые пластинки с короткими внутренними 
зубообразными выступами. Гио- и гипопласт­
роны относительно большие, с длинными зубо­
образными отростками. Центральная фонта- 
нель среднего размера (рис. 423). Два вида. 
В. мел С. Америки.

Protosphargis Capellini, 1884. Тип ро­
да— Р. veronensis Capellini, 1884; в. мел, Ита­
лия. Большие черепахи (около 1 м длины). 
Изучены недостаточно. Краевые пластинки 
тонкие и узкие. Реберные пластинки, видимо 
крайне редуцированные. Гио- и гипопластро 
ны сильно уменьшены. Очень большая цен­
тральная фонтанель. Может быть, были эпи­
пластроны (рис. 424). Два вида. В. мел Ита­
лии.

Pseudosphargis Dames, 1894; олигоцен 3. Ев­
ропы.

Рис. 423. Archelon ischyros Wieland: 
а — череп сбоку; б — скелет сверху; в— пластрон (ХО,03). В. мел США (Wieland,’ 1896) 

Рис. 424. Protosphargis veronensis Cappellini.
Панцирь снизу (ХО,06). В. мел Италии (Abel, 1927) 

Рис. 425. Desmatochelys lowi Williston.
Череп: а — сверху, б — снизу. В. мел США (Нау. 1907)
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СЕМЕЙСТВО DESMATOCHELYIDAE WILLISTON, 
1894

Аберрантные морские черепахи не совсем 
ясного систематического положения. Носовые 
кости большие. Вторичного нёба нет. Имеются 
маленькие задние небные отверстия. Шейные 
позвонки с хорошо развитыми поперечными 
отростками. Парные конечности ластовидные. 
Плечевая кость специализированного морско­
го типа. Интертрохантерная яма бедренной 
кости хорошо развита. Фаланги с мыщелками 
Карапакс менее редуцирован, чем у Proto- 
stegidae. Краевые фонтанели маленькие. 
Мел. В ископаемом состоянии до шести ро­
дов.

Rhinochelys Seeley, 1869; н. мел 3. Европы. 
? Cratochelone Longman, 1915; ? Notochelone 
Lydekker, 1889 (= Notochelys Owen, 1882) — 
оба из н. мела Австралии. ? Atlanlochelys 
Agassiz, 1849; Desmatochelys Williston, 1894 
(рис. 425); ? Neptunochelys Wieland — все из 
в. мела С. Америки.

СЕМЕЙСТВО CHELONIIDAE GRAY, 1825. 
МОРСКИЕ ЧЕРЕПАХИ

Типичные современные морские черепахи, 
Менее специализированные, чем Protostegidae; 
возможно, потомки Toxochelyidae. Носовых 
Костей нет. Предлобные кости контактируют 
по средней линии; их нисходящие отростки 
умеренно разделены снизу. Вторичное нёбо 
более или менее сильно развито за счет отрост­
ков небных костей и сошника. Небных отвер­
стий нет. Альвеолярная поверхность верхней 
челюсти с гребнями или без них. Нисходящие 
Отростки теменных костей несколько редуци­
рованы. Шея сравнительно короткая, голова 
не втягивается в панцирь. Четвертый шейный 
позвонок обычно двояковыпуклый. Сустав 
между шестым и седьмым позвонками обычно 
плоский. Передняя поверхность тела восьмого 
шейного позвонка вогнутая, часто двойная. 

■ Коракоиды с умеренно расширенными ди­
стальными концами. Плечевая кость специали­
зированного морского типа. Интертрохантерная 
яма бедренной кости сильно ограничена соеди­
нением трохантеров. Фаланги без хорошо 
сформированных сочленовных поверхностей. 
На лапах один-два когтя. Карапакс обычно 
сердцеобразный, с углублениями в краях для 
шеи и передних конечностей. Реберные пла­
стинки обычно редуцированы, но значительно 
лучше развиты, чем у Protostegidae. Краевые 
фонтанели иногда с возрастом зарастают. 
Загривковая пластинка с поверхностью для 
прикрепления остистого отростка последнего 

шейного позвонка. Невральные пластинки 
варьируют в числе; по форме они шестиуголь­
ные с короткими передне-боковыми сторонами. 
Две надхвостовые пластинки. Реберных щит­
ков четыре-пять пар, .краевых щитков 11—12 
пар; иногда имеются надкраевые щитки. Фон- 
танели в пластроне умеренно развиты. Эпипла­
строны узкие. Энтопластрон небольшой. Кси- 
фипластроны нередуцированные. Ряд подкрае­
вых щитков полный. Обычно имеется непарный 
межгорловой щиток. В. мел — ныне. В иско­
паемом состоянии около 20 родов.

Наиболее специализированные представите­
ли Cheloniidae появились уже в мелу; совре­
менные формы в целом лишь умеренно специа­
лизированы (Zangerl, 1958). У некоторых 
верхнемеловых форм было уже сильно разви­
тое вторичное нёбо (Allopleuroti), тогда как 
эоценовый род Euchelone имел лишь первич­
ное нёбо. Олигоценовые Glarichelys и «СЛе/о- 
nia» gwinneri по строению конечностей наибо­
лее специализированные из всех Cheloniidae 
(дистальные отделы конечности у них относи­
тельно длиннее, а проксимальные — короче). 
Примитивными признаками для Cheloniidae 
можно считать следующие: 1) височная об­
ласть крыши черепа полная; 2) вторичное 
нёбо слаборазвитое; 3) незначительное число 
роговых щитков на черепе, расположенных 
примерно по плану Chelonicr, 4) карапакс сла­
бо удлиненный, овальный, спереди слегка за­
кругленный; 5) у взрослых краевых фонтане- 
лей нет, но их зарастание в онтогенезе идет 
сравнительно медленно; 6) карапакс состоит 
из загривковой, восьми невральных, двух над­
хвостовых, хвостовой, восьми пар реберных и 
11 пар краевых пластинок; 7) карапакс покрыт 
маленьким загривковым, пятью парами позво­
ночных, четырьмя парами реберных и 12 па­
рами краевых щитков; 8) гио- и гипопластро­
ны большие; длина моста составляет почти 
0,6 ширины пластрона; центральная и боко­
вые фонтанели маленькие; передняя губа пла­
строна несколько сильнее развита, чем задняя; 
8) при движении главную роль играют перед­
ние конечности. Современные морские чере­
пахи некоторыми авторами (Zangerl, 1958) 
подразделяются на две трибы: Chelonini, имею­
щих более примитивный карапакс, во многом 
близкий к исходному типу, и Carettini. Пер­
вые настоящие Chelonini известны с олигоцена 
или раннего миоцена, когда, видимо, произо­
шло разделение типичных морских черепах 
современного облика на две группы. В трибу 
Chelonini входят два рода: Chelonia и Eretmo- 
chelys. В ходе эволюции второй трибы — Caret­
tini, куда относятся роды Procolpochelys, Са- 
retta и Lepidochelys, происходит фрагментация
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Рис. 426. Chelonia mydas (Linnaeus):
a — карапакс; в — скелет снизу (пластрон удален). Современный, тропические 

субтропические моря и океаны

костного и рогового панциря и рогового 
покрытия головы, но пластрон остается относи­
тельно примитивным. Карапакс Carettini вклю­
чает 9—15 невральных и 12 пар краевых пла­
стинок, более пяти позвоночных, пять — во­
семь пар реберных и 13 пар краевых щитков. 
Обычно в этой трибе очень велик размах 
индивидуальных вариаций. Более древние че­
репахи семейства (меловые и ранние третич­
ные), по-видимому, составляют боковые ветви 
основного ствола морских черепах, но слабая 
изученность материала не позволяет класси­
фицировать их более точно.

Chelonia Brongniart, 1800 (= Chelorie 
Brongniart, 1805; = Chelonias Rafinesque, 1814; 
= Chelona Fleming, 1822; = Mydas Cocteau, 
1838; = Mydasea Gervais, 1843; = Etichelonia 
Tschudi, 1846; = Megemys Gistl, 1848; = Eu- 
chelys Girard, 1858; = Natator McCulloch, 
1908). Тип рода — Testudo mydas Linnaeus, 
1758; эоцен (?) (3. Африка)—ныне, тропи­
ческие и субтропические моря и океаны. Круп­
ные черепахи (с длиной панциря до 1 м). 
Череп несколько удлиненный и суженный. 
Альвеолярная поверхность верхней челюсти с 
гребнями. Предчелюстные кости в контакте с 
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сошником, который разделяет верхнечелюст­
ные кости; внутренний край последних высту­
пает в виде острого гребня. Крыловидные 
кости относительно длинные, без значитель­
ного расширения спереди, плоские сзади. 
Лобные кости обычно входят в край глазниц. 
Как правило, па черепе одна пара предлобных 
щитков. Затылочный щиток отсутствует. Сим­
физ нижней челюсти короткий, составляю­
щий значительно менее трети общей длины 
челюсти. В симфизе имеется острый гребень. 
В карапаксе всю жизнь сохраняются краевые 
фонтанели. Невральных пластинок 9—11, 
краевых—11 пар, причем девятая не имеет 
контакта с ребром. Загривковый щиток не 
контактирует с первым реберным; реберных 
щитков обычно четыре пары. Пластрон с боль­
шим межгорловым щитком; подкраевых щит­
ков четыре пары ;(рис. 4'26). Несколько видов. 
Миоцен— плиоцен Европы, С. Америки; со­
временный, тропические и субтропические моря 
и океаны.

Остатки морских черепах из олигоцена 
СССР (Кавказ и Приаралье) лишь условно 
относятся к данному роду.

Caretta Rafinesque, 1814 (= Thalassoche- 
lys Fitzinger, 1835; = Caouana Cocteau, 1838; 
= Halichelys Fitzinger, 1843; = Thalassiochelys 
Nardo, 1864; == Cephalochelys Gray, 1873; 
= Eremonia Gray, 1873; = ? Pliochelys Portis, 
1891; ==? Proganosauris Portis, 1891). Тип ро­
да — Testudo caretta Linnaeus, 1758; эоцен 
(3. Европа) — ныне, тропические субтропи­
ческие моря и океаны. Крупные черепахи (с 
длиной карапакса до 1 м). Череп несколько 
короче и шире, чем у Chelonia. Альвеолярная 
поверхность верхней челюсти без гребней. 
Предчелюстные кости отделены от короткого 
сошника отростками челюстных костей, встре­
чающимися по средней линии. Челюстные 
кости без острого режущего внутреннего края. 
Крыловидные кости умеренной длины, слегка 
расширенные спереди, глубоко вогнутые сза­
ди. Лобные кости не входят в край глазницы. 
Затылочный щиток обычно имеется. Симфиз 
нижней челюсти относительно длинный: его 
длина превышает ширину; гребень на симфизе 
отсутствует. У взрослых форм краевые фонта­
нели в карапаксе исчезают. Невральных пла­
стинок 7—И (иногда некоторые из них фраг­
ментированы), краевых пластинок 12—13 пар, 
причем девятая или десятая не вступают в 
контакт с ребрами. Загривковый щиток, как 
правило, не контактирует с первыми ребрами. 
Реберных пластинок обычно пять пар. Пла­
строн с очень маленьким межгорловым щит­
ком или без него; подкраевых щитов три 

пары (рис. 427). Несколько видов. В. мел — 
эоцен, плиоцен 3. Европы; ? эоцен С.-З. Аф­
рики; плейстоцен С. Америки; современные, 
тропические субтропические моря и океаны.

Procolpochelys Нау, 1908. Тип рода — Che­
lonia grandaeva Leidy, 1851; миоцен, США 
(Нью-Джерси). Крупные черепахи (с длиной 
карапакса до 80 см). Несколько удлиненный 
панцирь с толстыми и тяжелыми реберными и 
невральными пластинками; последних больше 
восьми. Некоторые невральные пластинки рас­
падаются на два-три компонента каждая. 
Первая реберная пластинка соединена швом 
с загривковой и с первой — третьей краевыми 
пластинками. Ребро, соответствующее первой 
реберной пластинке, входит в ямку на третьей 
краевой пластинке. Всю жизнь большие крае­
вые фонтанели сохраняются, но впереди первой 
реберной пластинки фонтанель исчезает. Ре­
берных щитков, возможно, четыре пары, поз­
воночных — пять пар, краевых — 12 пар 
(рис. 428). Один вид.

Lepidochelys Fitzinger, 1843 (= Caoua­
na Gray, 1844; = Colpochelys Garman, 1880). 
Тип рода — Chelonia olivacea Eschscholt, 
1829; современный, тропические и субтропиче­
ские моря и океаны. Крупные черепахи (с пан­
цирем длиной до 80 см). Карапакс без краевых 
фонтанелей у взрослых особей. Невральных 
пластинок 12—15, краевых обычно 13—44 пар. 
Один вид.

Argillochelys Lydekker, 1889. Тип рода — 
Chelone cuneiceps Owen, 1849; эоцен, Англия. 
Черепахи умеренной величины. Череп корот­
кий и широкий. Альвеолярная поверхность 
верхней челюсти с гребнями. Крыловидные ко­
сти короткие, широкие спереди, с характерны­
ми, направленными наружу и назад отростка­
ми в передне-внешних углах. Хоаны в перед­
ней половине черепа. Сошник длинный контак­
тирующий с предчелюстными костями. Есть 
затылочный щиток. Симфиз нижней челюсти 
умеренной длины (иногда более трети общей 
длины челюсти), с гребнем. По строению пан­
циря и конечностей близки к Caretta, но в ка­
рапаксе лишь четыре пары реберных щитков, 
а ксифипластроны широко соединяются по 
средней линии. Плечевая кость может быть 
более уплощенная, чем у Caretta (рис. 429). 
Несколько видов. Эоцен 3. Европы.

Lytoloma Соре, 1870. Тип рода — L. angus- • 
ta Соре, 1870; в. мел, США (Нью-Джерси). 
Крупные черепахи (с панцирем длиной до 
60 см). По пропорциям черепа близки к Ca­
retta, но с сильно удлиненной передней частью. 
Вторичное нёбо развито очень сильно — хоаны
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Рис. 429. Argillochelys 
cuneiceps (Owen).

Череп: а— сверху, б — сни­
зу; в — карапакс; г — плас­
трон. Н. эоцен Англин (а, 
б — Lydekker, 1889; в, г — 

Owen, 1849)

Рис. 427. Caretta caretat 
(Linnaeus).

Карапакс. Современный, 
тропические н субтропиче­
ские моря и океаны (Zan­

gerl, 1958)

Рис. 428. Procolpochelys 
grandaeva (Leidy).

Карапакс. Миоцен США 
(Zangerl a. Turnbull, 1955)



Рис. 430. Glarichelys knorri (Gray),1
Череп: а—сбоку, б—сверху (Xl,4); в—скелет передней конечности (XI); г—карапакс] д—пластрон. 

Н. олигоцен Швейцарии (Zangerl, 19S8)

в задней половине или даже в задней трети 
черепа. Чрезвычайно длинный симфиз ниж­
ней челюсти, составляющий половину общей 
длины челюсти. Карапакс округлой формы; 
краевые фонтанели маленькие, возможно, с 
возрастом исчезающие. Ксифипластроны ши­
роко соединяются по средней линии. Несколь­
ко видов. В. мел — эоцен С. Америки и 3. Ев­
ропы. Большая часть (если не все) европейских 
находок, описанных под этим родовым назва­
нием, относится к другим родам, особенно к 
Puppigerus Соре, 1870.

Glarichelys Zangerl, 1958. Тип рода — 
Chelonia knorri Gray, 1831; эоцен — н. олиго- 
цен, 3. Европа. Мелкие черепахи (длина ка­
рапакса не превышает 8—12 см). Череп с мас­

сивным и удлиненным рылом. Вторичное нёбо 
слабо развито; Симфиз нижней челюсти отно­
сительно короткий. Карапакс, вероятно, с по­
жизненно сохраняющимися фонтанелями. 
Пластрон с относительно большой централь­
ной и боковыми фонтанелями. Плечевой пояс 
относительно примитивный: акромион и ло­
патка примерно равной длины, коракоид 
неудлиненный. Лучевая и локтевая кости, ве­
роятно, лежат одна над другой. Кисть и стопа 
значительно длиннее, чем у современных Che­
loniidae, а проксимальные отделы передней 
конечности относительно короче (рис. 430). 
Один вид.

Catapleura Соре, 1870; Corsochelys Zangerl, 
1960 — оба из в. мела С. Америки. Allopleuron 
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Baur, 1888; Glaucochelone Dollo, 1909; ? Glyp- 
tochelone Dollo, 1903; Tomochelone Dollo, 
1909 — все из в. мела 3. Европы. Peritresius 
Соре, 1870; в. мел — миоцен С. Америки. 
Eochelone Dollo, 1903; Puppigerus Соре, 1870 
("> = Glossochelys Seeley, 1871; ? = Pachyrhyn- 
Jius Dollo, 1886; ? = Erquelinnesia Dollo, 
1887) — оба из эоцена 3. Европы. ? Lembonax 
Соре, 1870; эоцен С. Америки. ? Bryochelys van 
Beneden, 1871; Chelyopsis Smets, 1887 — оба из 
олигоцена 3. Европы. Carolinochetys Hay, 1923; 
олигоцен С. Америки. Kurobechelys Shikama, 
1956; миоцен Японии. Syllomus Соре, 1896; ми­
оцен С. Америки. ?Pachychelys van Beneden, 
1871; плиоцен 3. Европы. Eretmochelys Fitzin­
ger, 1843; современный, субтропические и тро­
пические моря и океаны.

CHELONIOIDEA INCERTAE SEDIS

Therezinosaurus Maleev, 1954. Тип рода — 
Th. cheloniformis Maleev, 1954; в. мел, Монго­
лия (Нэмэгэту). Гигантские черепахи (с дли­
ной туловища до 3,5—4,5 м и шириной свыше 
3 м). Единственный известный экземпляр 
представлен обломками ребер, метакарпаль­
ной костью и несколькими серповидными, 
сильно сжатыми с боков когтевидными фалан­
гами, достигавшими в длину 60—65 см. Ко­
нечности, очевидно, были ластовидными, с мы­
щелками. Панцирь мог быть очень сильно 
редуцирован. Один вид. Некоторую аналогию 
терезинозавру представляют гигантские чере­
пахи сем. Protostegidae из в. мела С. Америки, 
хотя наличие когтей и хорошо сформирован­
ных суставных поверхностей на метакарпалиях 
и фалангах говорит о возможной связи с 
Toxochelyidae.

НАДСЕМЕЙСТВО DERMOCHELYOIDEA. 
КОЖИСТЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Носовых костей нет. Предлобные кости кон­
тактируют друг с другом. Височная часть кры­
ши черепа полная. Чешуйчатые кости контак­
тируют с теменными; нисходящие отростки 
последних отсутствуют. Эпиптеригоидов нет. 
Челюстные кости не соприкасаются с крыло- 
видными и квадратноскуловыми. Чешуйчатые 
кости отделены квадратными костями от за- 
глазничных. Ушная вырезка незамкнутая. Че­
шуйчатая часть барабанной полости не раз­
вита. Сошник встречается с предчелюстными 
костями и разделяет хоаны и небные кости. 
Парасфеноид большой, разделяющий крыло­
видные кости, за исключением их передних 

концов. Небных отверстий нет. Вторичное 
нёбо не развито. Нижняя челюсть позади ве­
нечного отростка очень короткая, задние ее 
элементы редуцированы; венечных костей нет. 
Тело гиоида частично окостеневает, несегмен- 
тированное. Шея короткая, вторично не втя­
гивающаяся в панцирь, с единственным двояко­
выпуклым позвонком; лишь один сустав мо­
жет быть двойным. Лобковые и седалищные 
кости окостеневают не полностью, оставляя 
широкий симфизный хрящ. Тироидные окна 
маленькие. Epipubis хрящевой, длинный. Седа­
лищные кости без боковых отростков. Конеч­
ности ластовидные, особенно передние. Фалан­
ги удлиненные, без мыщелков. Фаланговая 
формула: 2, 3, 3, 3, 2. Когтей нет. Обычно хо­
рошо развит панцирь из мозаики маленьких 
полигональных эпптекальных костных пласти­
нок, замещающий чрезвычайно редуцирован­
ный костный панцирь текального происхожде­
ния, от которого остается в карапаксе лишь 
загривковая пластинка. Энтопластрон утерян. 
Остальные элементы пластрона маленькие и 
узкие, окаймляющие огромную центральную 
фонтанель. Роговые щитки панциря отсутст­
вуют. Эоцен — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО DERMOCHELYIDAE GRAY, 1825. 
КОЖИСТЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Нисходящие отростки предлобных костей 
умеренно разделены снизу. Альвеолярная по­
верхность верхней челюсти без гребней, как 
правило,. узкая. Четвертый шейный позвонок 
обычно двояковыпуклый. Сустав между ше­
стым и седьмым позвонками обычно непло­
ский. Восьмой шейный позвонок имеет спереди 
вогнутую поверхность, двойную или одинар­
ную. Крестцовые ребра начинаются и от тела 
позвонка, и от его невральной дуги. Корако­
иды не расширены дистально. Плечевая кость 
специализированного морского типа, с лате­
ральным отростком, смещенным дистально. 
Интертрохантерная яма бедренной кости ре­
дуцирована в результате соединения трохаН- 
теров. Загривковая пластинка с поверхностью 
для прикрепления остистого отростка послед­
него шейного позвонка. Эоцен — ныне. В иско­
паемом состоянии четыре рода.

В ходе эволюции кожистых черепах происхо­
дили редукция нисходящих отростков темен­
ных костей, редукция, возможно, умеренно 
развитого у исходных форм вторичного нёба, 
развитие эпитекальной мозаичной брони. 
В ряду Eosphargis — Psephophorus — Dermo- 
chelys частично прослеживается и смещение 
этих признаков от более примитивного состо­
яния к более прогрессивному. В свою очередь,
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Рис. 431. Dermochelys coriacea (Linnaeus).
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу; г — карапакс; д — пластрон. Современный, тропиче:кие 

и субтропические моря и океаны (а, б, в — Boulenger, 1889; г, д — Abel, 1927)

Рис. 432. Eosphargis breineri Nielsen.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. эоцен Дании (Nielsen, 1959)



Eosphargis Долло (Dollo, 1887a) связывает с 
Toxochelys, Зангерл (Zangerl, 1953) — е Pseu- 
dosphargis, Нильсен (Nielsen, 1959) —cEoche- 
lone.

Dermochelys Blainville, 1816 ( = Sphargis 
Merrem, 1820; =Coriudo Fleming, 1822; = Si- 
ph&rgis Risso, 1826; = Der mate chelis Leseur, 
1829; = Dermatechelys Wagler, 1830; Scytine 
Wagler, 1830; = Seytina Wagler, 1830; = Che- 
lyra Rafinesque, 1832; = Scytena Gray, 1834; 
== Seytina Dumeril et Bibron, 1835; = Sphragis 
Agassiz, 1846). Тип рода — Testudo coriacea 
Linnaeus, 1766; миоцен, 3. Европа; современ­
ный. тропические и субтропические моря и 
океаны. Очень крупные черепахи, достигаю­
щие 2,5 м длины. Череп короткий, широкий и 
высокий. Отношение ширины к длине 10 : 18, 
а высоты к длине 10; 12. Наружные ноздри 
более или менее правильной формы, отделен­
ные от глазниц относительно узким костным 
мостом. Режущий край альвеолярной поверх­
ности предчелюстной и челюстной костей обра­
зует сильный клыкообразный вырост. Небные 
и верхнечелюстные кости по месту своего кон­
такта образуют острый гребень. Передняя 
часть сошника, прикрывающая снизу хоаны, 
короткая. Спинной панцирь состоит из мозаики 
мелких многоугольных эпитекальных пласти­
нок; среди них выделяется семь продольных 
рядов расширенных пластинок, снабженных 
острым килем. Брюшной панцирь мозаичный, 
с пятью продольными рядами увеличенных 
пластинок (рис. 431). Один вид.

Eosphargis L у d е к к е r, 1889. Тип рода— 
Chelonia gigas Owen, 1849; эоцен, Англия и 
Бельгия. Крупные черепахи с длиной черепа 
до 23 см. Череп более широкий и уплощенный, 
чему Dermochelys. Отношение ширины к длине 
10: 13, а высоты к длине 10: ЗЗ. Ноздри 
с длинными и узкими выростами, вклиниваю­
щимися между верхними частями предчелюст­
ных и челюстными костями. Костный мост 
между ноздрями и глазницей относительно 
широкий. Режущий край альвеолярной поверх­
ности предчелюстной и челюстной костей обра­
зует клыкообразный выступ, но менее сильный, 
чем у Dermochelys. Небные и челюстные кости 
по месту своего контакта образуют острый 
гребень. Передняя часть сошника, прикрываю­
щая хоаны снизу, имеет большую длину, чем 
у Dermochelys. Радиальный отросток плечевой 
кости очень длинный: его длина превышает 
диаметр середины стержня плеча. Спинной 
панцирь состоит из медиального ряда крупных 
костных щитков, снабженных килем, и, воз­
можно, также из серии больших краевых пла­
стинок. Нет многоугольных костных пласти­

нок, образующих эпитекальный мозаичный 
панцирь (рис. 432). Два вида. Эоцен 3. Евро­
пы (Англия, Бельгия, Дания).

Psephophorus v. Meyer, 1847 (= Macroche- 
lys v. Beneden, 1871). Тип рода — P. polygonus 
v. Meyer, 1847; эоцен 3. Европы. По пропор­
циям черепа близок к Eosphargis. Отношение 
ширины к длине 10: 15, а высоты к длине 
10 : 19. Режущий край предчелюстной и че­
люстной костей не образует клыкообразного 
выступа. Небные и челюстные кости в месте 
своего контакта не образуют острого гребня. 
Плечевая кость с радиальным отростком, бо­
лее длинным, чем у Dermochelys, но более ко­
ротким, чем у Eosphargis. Спинной и брюшной 
панцири образованы мозаикой из мелких мно­
гоугольных костных пластинок. Расширенные 
пластинки, расположенные несколькими про­
дольными рядами, лишены килей. Несколько 
видов. Эоцен — миоцен С. Америки; эоцен — 
плиоцен 3. Европы; эоцен С. Африки.

Cosmochelys Andrews, 1919; эоцен С. Африки.

НАДСЕМЕЙСТВО TRIONYCHOIDEA.
МЯГКОКОЖИЕ ЧЕРЕПАХИ

Пресноводные черепахи с сильно уплощен­
ным панцирем. Носовых костей нет. Предлоб­
ные кости встречаются по средней линии. Ви­
сочная часть крыши сильно вырезана сзади. 
Чешуйчатые кости не контактируют ни с темен­
ными, ни с заглазничными костями. Нисходя­
щие отростки теменных костей хорошо раз­
виты. Ушная вырезка замкнута. Чешуйчатая 
часть барабанной полости слабо или совсем 
не развита. Предчелюстные кости сращены. 
Сошник более или менее редуцирован, не кон­
тактирует с предчелюстными костями и не 
разделяет небные кости. Небно-носовые и 
небные отверстия имеются. Крыловидные ко­
сти разделены базисфеноидом, достигающим 
спереди небных костей. Верхнезатылочный от­
росток очень длинный. От чешуйчатых костей 
назад выступают длинные отростки. Зубная 
кость покрывает значительную часть нару­
жной поверхности нижней челюсти. Надугло­
вая часть принимает участие в формировании 
сочленовной поверхности. Засочленовный от­
росток хорошо развит. Венечные кости име­
ются. Шея длинная; все шейные позвонки 
опистоцельные, кроме восьмого двояковыпук­
лого или с плоской задней поверхностью. Ти- 
роидные окна хорошо развиты и разделены 
лишь связкой. Epipubis хрящевой, умеренно 
развитый. Латеральные отростки седалищной 
кости маленькие. Конечности ластовидные. Ро­



говые чешуи отсутствуют или по крайней мере 
сильно редуцированы. Костный панцирь слегка 
редуцирован. Мел — ныне. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО CARETTOCHELYIDAE BOULENGER, 
1887

Череп низкий и широкий, с гранулированной 
поверхностью. Челюстные кости соединяются 
с большими квадратноскуловыми. Скуловые 
кости маленькие. Заглазничные кости отделя­
ют их от теменных. Сошник не контактирует 
спереди ни с предчелюстными, ни с челюстны­
ми костями и не разделяет хоаны. Небно-носо­
вые отверстия чрезвычайно велики. Небные 
отверстия умеренно развиты. Чешуйчатая 
часть барабанной полости не развита. Зубная 
кость покрывает около двух третей наружной 
поверхности нижней челюсти. Надугловая 
кость хорошо развита. Тело гиоида хрящевое, 
несегментированное. Шейные позвонки широ­
кие; восьмой шейный позвонок двояковыпук­
лый, оба его сустава двойные. Коракоиды 
длинные, несколько расширяющиеся к ди­
стальному концу. Лобковые кости встречаются 
в широком симфизе. Седалищный симфиз уз­
кий. Латеральные отростки лобковых костей 
умеренно развиты. Фаланги удлиненные. Фа­
ланговая формула: 2, 3, 3, 3, 3. По два когтя 
на лапах. Костный панцирь почти не редуци­
рованный, с гранулированной поверхностью. 
Шесть-семь узких невральных пластинок, 
иногда частью разделенных реберными пла­
стинками, встречающимися по средней линии. 
Одна надхвостовая n одна хвостовая пластин­
ки. 10 пар краевых пластинок. В. мел — ныне. 
Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО ANOSTEIRINAE LYDEKKER, 
1889

Роговые щитки редуцированы, но большей 
частью сохраняются. Зубовидный отросток не 
прирастает к атланту. В. мел — олигоцен. По 
ряду признаков образуют переход от типичных 
скрытошейных к Carettochelyinae.

Anosteira Leidy, 1871 (= Anostir a Lydek­
ker, 1889; == Castresia Stefano, 1902). Тип 
рода — Anosteira ornata Leidy, 1871; эоцен 
США (Вайоминг). Мелкие черепахи (с длиной 
карапакса около 13 см). Карапакс n пластрон 
соединены швами. Загрпвковая пластинка не 
образует направленных латерально ребро­
образных отростков. Семь невральных пласти­
нок. Одна-две задние пары реберных пла­
стинок соединяются по средней линии. Эпи­
дермальные роговые щитки имеются, но тонки, 
так что следы от их границ на костном панци­

ре выражены слабо. Позвоночные щитки силь­
но модифицированы: передний из них парный 
n простирается назад до второй или третьей 
реберной пластинки, охватывая с двух сторон 
сросшиеся второй, третий и четвертый позво­
ночные щитки; последний доходит вперед до 
первой невральной пластинки; пятый позво­
ночный щиток нормальной формы. Пластрон 
небольшой, крестообразный. Энтопластрон тре­
угольный. Эпипластроны большие (рис. 433). 
Несколько видов. Эоцен — олигоцен Европы; 
эоцен С. Америки и Азии (Монголия, Китай).

Palaeochelys Valenciennes, 1863; в. мел 
3. Европы. ? Pseudotrionyx Dollo, 1886 
(= ? Apholidemys Pomel, 1847); ср. эоцен Бель­
гии. ? Akrochelys Bergounioux, 1935; Allaeoche- 
lys Noulet, 1867 — оба из эоцена 3. Европы; ? 
Hemichelys Lydekker, 1887; эоцен Ю. Азии. 
Pseudanosteira Clark, 1932; эоцен С. Америки 
и 3. Европы.

ПОДСЕМЕЙСТВО CARETTOCHELYINAE BOULENGER, 
1887

Роговые щитки полностью отсутствуют. Зу­
бовидный отросток срастается с атлантом. Мио­
цен — ныне. В ископаемом состоянии один род.

Carettochelys Ramsay, 1886. Тип рода — 
С. insculpta Ramsay, 1886; миоцен — ныне, Нов. 
Гвинея. Крупные черепахи с панцирем длиной 
до 56 см (рис. 434). Один вид.

СЕМЕЙСТВО TRIONYCHIDAE BELL, 1828. 
МЯГКОКОЖИЕ ЧЕРЕПАХИ

Заглазничные кости маленькие, скуловые— 
относительно большие, почти всегда в контак­
те с теменными. Челюстные кости не контак­
тируют с квадратноскуловыми. Эпиптеригоид 
присутствует. 14ногда нет нисходящих отрост­
ков предлобных костей (Cycloderma, Cycla­
norbis). Чешуйчатая часть барабанной поло­
сти имеется, но неглубокая. Сошник редуци­
рованный, 'но спереди контактирует с челюст­
ными костями, разделяя хоаны. Нижняя че­
люсть очень высокая, особенно в области боль­
шого венечного отростка. Зубная кость почти 
достигает заднего конца челюсти на наруж­
ной поверхности. Тело гиоида костное, разде­
ленное на три-четыре части. Шейные позвон­
ки относительно узкие. Нет двояковыпуклых 
позвонков в шее. Одни пли два шейных су­
става двойные. Восьмой позвонок с двойной 
выпуклой передней и плоской задней поверх­
ностями; с первым спинным позвонком он со­
единен лишь чрезвычайно сильными постзига- 
пофизами. Вся коракоидная пластинка широ­
кая, относительно короткая. Лобковые кости

428



Рис. 433. Anosteira ornata Leidy:
a — карапакс; 6 — пластрон (Х0,5). Эоцен США (Hay, 1908)

Рис. 434. Carettochelys insculpta Ramsay:
з — карапакс; б — пластрон (ХОД). Современный. Нов. Гвинея (Walther, 1922)

Рис. 435. Trionyx cartilagineus (Boddaert):
а — карапакс; б — пластрон (Х0Д7). Современный, Ю.-В- Азия (Smith, 1931)



с широкими латеральными отростками. И 
лобковые, и седалищные кости разделены в 
симфизе хрящом. Плечевая и бедренная кости 
сильно изогнуты. Медиальный и латеральный 
отростки плечевой кости широко разделены. 
Интертрохантерная яма бедренной кости при­
митивная, широко открытая. Фаланговая 
формула варьирует для передних конечно­
стей— от 2, 3, 3, 4, 3 до 2, 3, 3, 6, 4, для зад­
них— от 2, 3, 3, 4, 2 до 2, 3, 3, 5, 3. Три когтя 
на лапах. Роговые щитки в панцире отсутст­
вуют. Костный панцирь сильно уплощенный, 
несколько редуцированный, дополненный ор­
наментированными эпитекальными окостене­
ниями. В пластроне имеется некоторая под­
вижность между передними элементами. За- 
гривковая пластинка не имеет поверхности 
для прикрепления остистого отростка послед­
него шейного позвонка и не несет боковых ре­
брообразных отростков, но может частично 
перекрывать или, наоборот, подстилать пер­
вую реберную пластинку. Невральные пла­
стинки шестиугольные, с короткими заднебо­
ковыми сторонами, в числе семи-восьми. 
Реберных пластинок 7—10; последняя пара их 
может встречаться по срединной линии. На­
стоящие краевые пластинки отсутствуют, но 
у Lissemys их место частично занимают 
окостенения другого происхождения. Концы 
ребер свободно выступают за край диска, 
образованного реберными пластинками. Над 
хвостовой и хвостовой пластинок нет. Пласт­
рон редуцирован. Мостов нет. Передняя часть 
пластрона сильно модифицирована: парные 
серповидные образования, иногда называемые 
эпипластронами, являются новообразования­
ми, энтопластрон отсутствует, а А-образный 
элемент, которому иногда дают название энто- 
пластрона, соответствует слившимся эпипла­
стронам. Мел — ныне. В ископаемом состоя­
нии шесть родов.

Ископаемый примитивный род Ptastomenus 
иногда выделяют в особое подсемейство Р1а- 
stomeninae, противопоставляемое всем осталь­
ным черепахам семейства на основании соеди­
нения по средней линии задних элементов пла­
строна (Нау, 1908; Williams, 1950). Остальные 
формы более или менее ясно подразделяются 
на две группы, иногда также возводимые в 
ранг подсемейств — Lissemydinae и Trionychi- 
nae (Williams, 1950). Африканские роды Cyc­
loderma, Cyclanorbis и род Lissemys из Индии 
и Бирмы, представляющие первую группу, ха­
рактеризуются сращенными между собой гио- 
и гипопластронами, бугорчатой скульптурой 
панциря, загривковой пластинкой, края кото­
рой частично подстилают первые реберные 
пластинки, двумя направленными вперед 

рогообразными отростками ксифипластрона, 
которые охватывают средний из трех постме­
диальных отростков гипопластронов, крыло- 
видными костями, снабженными особыми вос­
ходящими отростками, контактирующими с 
заднеушными костями. Вторая группа, вклю­
чающая широко распространенный род Trionyx 
и два южноазиатских рода Chitra и Peloche- 
lys, имеет раздельные гио- и гипопластроны; 
скульптура панциря образована у них анасто­
мозирующими гребнями; загривковая пластин­
ка своим задним краем частично накрывает 
первую пару реберных пластинок; ксифипла- 
стральные отростки охватывают с обеих сто­
рон наиболее латеральный из трех постмеди­
альных отростков гипопластрона; крыловид­
ные кости не образуют восходящих отростков 
на своем заднем крае и не контактируют с зад­
неушными костями.

Trionyx Geoffroy, 1809 (= Amyda Oken, 
1816; = Aspidonectes Wagler, 1830; = Apalone 
Rafinesque, 1832; = Chemelys Rafinesque, 1832; 
= Mesodeca Rafinesque, 1832; = Gymnopodtis 
Dumeril et Bibron, 1835; =Gymnopus Dumeril 
et Bibron, 1835; = Pelodiscus Fitzinger, 1835; 
=Platypeltis Fitzinger, 1835; = Potamochelys 
Fitzinger, 1843; = Dogania Gray, 1844; = Tyrse 
Gray, 1844; = Aspilus Gray, 1864; = Rafetus 
Gray, 1864; = Callinia Gray, 1869; =Fordia 
Gray, 1869; = Landemania Gray, 1869; = Axe- 
stus Cope, 1872; = Nilssonia Gray, 1872; 
= Ida Gray, 1873; = Isola Gray, 1873; = Osca- 
ria Gray, 1873; = Ceramopelta Heude, 1880; 
= Cinctisternum Heude, 1880; = Coelognathus 
Heude, 1880; = Coptopelta Heude, 1880; = Gom- 
phopetta Heude, 1880; = Psilognathus Heude, 
1880; = Temnognathus Heude, 1880; = Tortis- 
iernum Heude, 1880; = Yuen Heude, 1880; =Au- 
lacochelys Lydekker, 1889; = Axestemys Hay, 
1899; = Odontochelone de Stefano, 1902; 
= Aspideretes Hay, 1903; Conchochelys Hay, 
1905; Helopanoplia Hay, 1908; Temnotrionyx 
Hay, 1908). Тип рода — Testudo cartilagi- 
nea Boddaert, 1770; современный, Ю.-В. Азия. 
Небольшие и крупные черепахи (с дли­
ной карапакса от 25 до 80 см). Крыловидные 
кости никогда не соединяются с заднеушными, 
так что fenestra postotica большие. Карапакс 
не имеет предзагривковой пластинки и крае­
вых окостенений. Загривковая пластинка не 
имеет вентролатеральных отростков, подсти­
лающих первые реберные пластинки, наобо-' 
рот, ее латеральные края склонны перекры­
вать последние. Невральных пластинок семь- 
девять, реберных семь-восемь ,пар, последние 
одна-две контактируют по средней линии. 
В пластроне длинные и изогнутые под углом
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Рис. 436. Lissemys punctata (Lacepede): 
а — карапакс; б — пластрон. Современный, 

Индия (Smith. 1931)

предпластроны. Гио- и гипопластроны не сли­
ты. Наружный из трех постмедиальных рого­
образных отростков гипопластрона заключен 
между двумя сходными отростками ксифипла- 
строна (рис.435).Много видов.В. мел.— ныне, 
С. Америка и Азия; в. мел—плиоцен, Европа; 
миоцен — ныне, Африка; плейстоцен — ныне, 
Индия. На территории СССР в ископаемом 
состоянии известны из мела Казахстана, 

Ср. Азии n Приамурья; из олигоцена Казах­
стана и Ср. Азии; из миоцена и плиоцена Кры­
ма, Молдавии, С. Кавказа и Казахстана.

Chitra Gray, 1844. Тип рода — Trionyx indi- 
cus Gray, 1831; плейстоцен — ныне, Ю. Азия. 
Крупные черепахи (карапакс до 60 см длины), 
близкие к Trionyx, но с очень длинным и узким 
черепом, глазницами, расположенными у пе­
реднего конца черепа n с очень широкой за*  
глазничной дугой. Один вид.

Lissemys Smith, 1931 (= Emyda Gray, 
1831; = Cryptopus Dumeril et Bibron, 1835). 
Тип рода — Testudo punctata Lacepede, 1788; 
современный, Ю. Азия. Черепахи небольшого 
или среднего размера (длина карапакса до 
25 см). Крыловидные кости всегда контакти­
руют с заднеушными костями, тем самым силь­
но сокращая размеры fenestra postotica. Ка­
рапакс имеет предзагривковую пластинку, а в 
его задней части находится серия краевых око­
стенений. Загривковая пластинка образует на­
правленные назад и вбок отростки, подстилаю­
щие первые реберные пластинки. Семь-во­
семь невральных пластинок. Восемь пар ре­
берных пластинок, из которых две последние 
контактируют по средней линии. Гио- и гипо­
пластроны слиты; заднемедиальные углы по­
следних имеют три рогообразных выступа каж­
дый, между которыми входят два сходных 
выступа смежных краев ксифипластронов 
(рис. 436). Два вида. Плиоцен — ныне. 
Ю. Азия.

Cycloderma Peters, 1854 (= Heplathyra 
Соре, 1859; = Aspidochelys Gray, I860)- Тип 
рода — Cycloderma frenatum Peters, 1854; со­
временный, Ю.-В. Африка. Крупные черепахи 
с панцирем длиной до 56 см, близкие к Ltsse- 
mys, от которого отличаются лишь отсутствием 
предзагривковой и краевых пластинок, числом 
невральных пластинок (восемь-девять) и 
отсутствием контакта предлобных костей с 
сошником. Два вида. Плиоцен — ныне, Африка.

Plastomenus Соре, 1873. Тип рода — Tri­
onyx thomasii Соре, 1872; эоцен, США (Вайо­
минг). Небольшие черепахи с длиной панциря 
около 22 см. Карапакс почти круглый (наи­
большая ширина 21 см) и умеренно выпуклый. 
Шесть невральных и одна предневральная 
пластинка. Восемь пар реберных пластинок. 
Краевых пластинок нет. Гио-, гипо- и ксифи­
пластроны часто соединены по средней линии. 
Гипопластроны соединены с гио- и ксифипла- 
стронами швами (рте. 437). Более 10 видов. 
Мел — эоцен С. Америки.

Sinaspideretes Young et Chow, 1953. Тип 
рода — S. wimani Young et Chow, 1953; в. юра

431



Рис. 437. Plastomenus thomasi Cope:
а — карапак.; б — пластрон (х0,3). Ср. эоцен США (Нау, 1908)

или н. мел Китая (Сычуань). Маленькие чере­
пахи с длиной карапакса около 15 см и шири­
ной около 10 см. Панцирь относительно высо­
кий. Восемь невральных пластинок и одна ма­
ленькая предневральная квадратной формы. 
Девять пар реберных пластинок. Краевых пла­
стинок нет. Очевидно, имелись слаборазвитые 
роговые щитки (на костном панцире в некото­
рых местах заметны слабые борозды). Поверх­
ность карапакса орнаментирована невысоки­
ми, соединенными между собой гребнями, 
между которыми помещаются неглубокие 
ямки. Пластрон гладкий, необычно толстый u 
широкий. Один вид.

ПОДОТРЯД PLEURODIRA.
БОКОШЕЙНЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Череп обычно более или менее уплощенный. 
Височная область крыши черепа может быть 
полной, сильно вырезанной сзади или (более 
часто) снизу. Контакт чешуйчатых и темен­
ных костей часто присутствует. Лобные кости 
обычно входят в край глазниц. Носовые кости 
имеются у большинства Chelyidae, но отсутст­
вуют у Pelomedusidae. Предлобные кости без 
нисходящих отростков, контактирующих с 
сошниками. Эпиптеригоиды отсутствуют или 
сращены с нисходящими отростками теменных 
костей. Ушная вырезка обычно замкнутая. 
Крыловидные кости резко укорачиваются сза­
ди, в результате чего квадратные кости могут 
контактировать с базисфеноидом (если их не 
разделяют переднеушные кости) и иногда — 
с основной затылочной костью. Крыловидные 
кости широко соприкасаются друг с другом 

в середине своей длины и 
несут характерные направ­
ленные вверх боковые кры­
лья. Отверстия для внутрен­
них сонных артерий значи­
тельно меньше смещены 
назад, чем у Cryptodira или 
приобретают особую форму 
1у черепах группы Podocne- 
mis). Сочленовные поверх­
ности нижней челюсти более 
или менее выпуклые; на 
квадратных костях соответ­
ственно имеются выемки. 
Пластинчатые кости есть 
или отсутствуют. Шея изги­
бается в горизонтальной 
плоскости. Зубовидный от­
росток более или менее
прочно срастается с атлан­
том. Парапофизы шейных

позвонков хорошо развиты. Остистые отрост­
ки у задних шейных позвонков относительно 
высокие. Постзигапофизы сильно сближены и 
нередко сращены друг с другом. Су­
ставные поверхности тел позвонков хоро­
шо сформированы, никогда не бывают 
двойными. Рудиментарные «крестцовые» (зад­
ние спинные) ребра отходят от невральной 
дуги. Хвостовые позвонки процельные, с хоро­
шо развитыми поперечными отростками. Кора­
коид часто расширен дистально. Тазовый пояс 
с непрерывным симфизным хрящом, разде­
ляющим лобковые и седалищные кости и ти- 
роидные окна. Лобковые и седалищные кости 
сращены с ксифипластронами, подвздошные 
кости соединены швом с карапаксом. Epipubis 
длинный. Лапы перепончатые, с четырьмя- 
пятью когтями на каждой. Костный панцирь 
обычно полный, за исключением уменьшения 
числа невральных пластинок. Одна надхвосто­
вая, одна хвостовая и 11 пар краевых пласти­
нок. Мезопластроны имеются у Pelomedusidae, 
у Chelyidae отсутствуют. Подпорки обычно 
длинные, достигающие реберных пластинок 
(кроме Pelusios). В. (н.?) мел — ныне. Два 
семейства. Древняя, в целом реликтовая груп­
па пресноводных черепах, некогда широко рас­
пространенная, но ныне ограниченная южны­
ми континентами (Ю. Америка, Африка, Ав­
стралия) .

СЕМЕЙСТВО PELOMEDUSIDAE СОРЕ, 1868

Череп умеренно или сильно вырезан сзади. 
Контакт между теменными и чешуйчатыми ко­
стями почти всегда отсутствует. Нижняя ви­
сочная вырезка развита в различной степени, 
но никогда не достигает такой величины, как
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у Chelyidae. Квадратноскуловые кости присут­
ствуют и часто играют важную роль в образо­
вании височной части крыши черепа, контак­
тируя с теменными костями. Заглазничные 
кости умеренно развитые пли маленькие; в по­
следнем случае скуловые кости соединяются 
с теменными. Носовые кости отсутствуют. 
Предлобные кости не соединяются по средней 
линии. Предчелюстные кости не сращены. 
Сошник рудиментарный или отсутствует. Неб­
ные кости контактируют друг с другом. Челю­
сти не так узки, как у Chelyidae. Зубные кости 
сращены и простираются назад между угло­
выми и хорошо развитыми надугловыми ко­
стями почти до области челюстного сочлене­
ния. Пластинчатых костей нет. Шея относи­
тельно короткая и вместе с головой может 
полностью скрываться под панцирем, сгибаясь 
вбок. Второй шейный позвонок двояковыпук­
лый; остальные процельные или с седловид­
ными сочленениями. Фаланговая формула: 
2, 3, 3, 3, 3, (но у Pelomedusa большей частью 
по две фаланги на пальцах). Четыре-пять ког­
те! на лапах. Невральных пластинок шесть- 
семь, редко восемь. Одна или несколько пар 
реберных пластинок контактируют по средней 
линии. Загривковый щиток отсутствует. Мезо­
пластроны имеются и могут контактировать 
по средней линии. В. мел (н. мел?) — ныне. 
В ископаемом состоянии около 20 родов.

Иногда семейство разделяют на два подсе­
мейства: Pelusiinae с одним родом Pelusios, 
отличающимся большими контактирующими 
по средней линии мезопластронами и полным 
числом невральных пластинок, и Pelomedusi- 
пае. Первых обычно считают более примитив­
ными, однако находка в миоцене Кении Pe­
lusios rusinger, мезопластроны которого сужа­
ются к середине и едва соприкасаются друг 
с другом, побудило Уильямса (Williams, 1954) 
высказать предположение о вторичности кон­
такта мезопластронов и о происхождении Pe­
lusios от Pelomedusa.

Наиболее древний представитель семейст­
ва — Platycheloides — очень близок к Pelome­
dusa, отличаясь от последнего лишь отсутстви­
ем фонтанели в пластроне. Уильямс (Willi­
ams, 19546) считает этот род вероятной исход­
ной формой для всего семейства. Исходный 
тип панциря Pelomedusidae сходен с таковым 
Pleurosternidae (Zangerl, 1948а): 1) в кара­
паксе восемь невральных пластинок, из кото­
рых первая контактирует с загривковой; 2) за- 
гривкового щитка нет; 3) один позвоночный 
щиток относительно широкий, касающийся 
одиннадцатого краевого; 4) мезопластроны, 
возможно, умеренно развиты; 5) нет подкрае­
вых щитков; 6) горловые щитки разделены

относительно большим межгорловым; 7) гра­
ница между плечевыми и грудными щитками 
проходит позади энтопластрона, а между груд­
ными и брюшными — по мезопластронам.

У Platycheloides и Pelomedusa происходит 
лишь некоторая редукция числа невральных 
пластинок. У Pelusios мезопластроны увеличи­
ваются, приобретая обширный контакт друг 
с другом; шов между плечевыми и грудными 
щитками сдвигается к задней границе энто- 
пластрона, а между грудными и брюшными — 
в область подвижного соединения, но кара­
пакс остается неизменным. У крайне специа­
лизированного Stereogenys первая пара ребер­
ных пластинок контактирует по средней линии, 
разделяя первую невральную и загривковую 
пластинки; первый позвоночный щиток су­
жается, теряя контакт со вторым краевым 
щитком; в пластроне идет уменьшение плече­
вых щитков, так что они отделяются друг от 
друга межгорловым щитком; граница между 
плечевыми и грудными щитками передвигает­
ся в переднюю половину энтопластрона или 
даже вперед от него. Параллельные, хотя и не 
такие глубокие, изменения в пластроне наблю­
даются у американского рода Taphrosphys, у 
которого, кроме того, панцирь сильно расширя­
ется, а горловые щитки уменьшаются. Карапакс 
этого рода близок к исходному типу, но имеет 
лишь семь невральных пластинок. В роде Po­
docnemis с суженным первым позвоночным 
щитком уже в мелу выделяются две ветви: 
одна ведет к американским видам рода, кроме, 
может быть, Р. dumeriliana, более тесно свя­
занного с африканскими формами (Williams, 
1954); вторая ветвь, хорошо документируемая 
в палеогене Африки, ныне представлена лишь 
одним мадагаскарским видом. В обеих ветвях 
идет параллельное сокращение числа невраль­
ных пластинок до шести. В первой из них меж­
горловой щиток и особенно горловые щитки 
уменьшаются. Шов между плечевыми и груд­
ными щитками смещается в середину энтопла­
строна, но шов между грудными и брюшными 
щитками продолжает пересекать мезопласт­
роны. Вторая ветвь, близко к основанию кото­
рой, возможно, стоит р. Dacquemys из олиго­
цена Египта, характеризуется крайним умень­
шением межгорлового шитка, в результате 
чего горловые щитки встречаются- по средней 
линии. Шов между плечевыми и грудными 
щитками также перемещается на энтопласт­
рон, а шов между грудными и брюшными 
щитками — вперед от мезопластронов.

Pelusios Wagler, 1830 (=Sternotherus 
Gray, 1831; = Pelusius Agassiz, 1848; = ? Ano- 
ta Gray, 1863; = Notoa Gray, 1863; Tanoa Gray, 
1863). Тип рода — Testudo subnigra Lacepede,
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Рис. 438. Pelusios subniger (Lacepede):
a — карапакс;1б — пластрон. Современный, 3. Африка (Boulenger, 1889) 

Рис. 439. Pelomedusa subrufa (Lacepede).
Пластрон. Современный, Африка и Мадагаскар (Boulenger, 1889)

Рис.’44О. Podocnemis sextuberculata Cornalia:
а — карапакс;!б — пластрон. Современный, Ю. Америка (Boulenger; 1889) 

Рис. 441. Taphrosphys olssoni (Schmidt).
Пластрон, уменьшено. В. мел США (Zangerl. 1948)

1789; современный, Африка, Мадагаскар, Сей­
шельские о-ва и о-в Маврикия. Небольшие и 
среднего размера черепахи (карапакс до 18— 
38 см). Височная часть крыши черепа глубоко 
вырезана сзади; квадратноскуловая кость ши­
роко отделена от теменной. Альвеолярная по­
верхность верхней челюсти с очень слабым ме­
диальным гребнем. Пальцы очень короткие, 
первый с тремя фалангами; пять когтей на 
каждой лапе. В карапаксе шесть — восемь 
невральных пластинок. Пластрон большой, его 
передняя доля у взрослых подвижна. Сустав 
расположен между гио- и мезопластронами; 
последние большие, иногда сужающиеся к 
средней линии, по которой они контактируют. 
Шов между плечевыми и грудными щитками 
проходит на уровне задней границы энтопла- 
строна, а между грудными и брюшными щит­
ками — по подвижному соединению в пласт­
роне (рис. 438). 9 видов. Миоцен — ныне, 
Африка; современный, Мадагаскар, Сейшель­
ские о-ва и о-в Маврикия.

Pelomedusa Wagler, 1830 (= Pentonyx 
Dumeril et Bjbron, 1835). Тип рода — Testudo 
subrufa Lacepede, 1788; современный, Африка 
и Мадагаскар. Среднего размера черепахи 

(с карапаксом до 32 см). По черепу очень 
близки к Pelusios. В карапаксе семь невраль­
ных пластинок. Пластрон узкий, обычно с 
центральной фонтанелыо. Передняя доля не­
подвижная. Мезопластроны маленькие, не 
контактирующие по средней линии, лежащие 
лишь в области мостов. Шов между плечевы­
ми и грудными щитками проходит далеко по­
зади энтопластрона; шов между грудными и 
брюшными щитками лежит несколько впереди 
от шва между гио- и гипопластронами, а лате- 
рально проходит по мезопластронам (рис. 439). 
Три вида. Олигоцен —плиоцен С. Африки 
(Египет); современный, Африка и Мадагаскар.

Podocnemis Wagler, 1830 (= Poliocepha­
lus Dumeril et Bibron, 1835; = Chelonemys 
Gray, 1864; =Dumeritia Grandidier, 1867; 
= Bartlettia Gray, 1871; = Erymnochelys Baur, 
1888). Тип рода—Emys expansa Schweigger, 
1812; современный, Ю. Америка. Черепахи 
средней и большой величины (карапакс от*  26 
до 77 см). Крыша черепа почти полная в ви­
сочной области — за счет широкого соедине­
ния теменной и квадратноскуловой костей. 
Нет контакта теменной и чешуйчатой костей. 
Альвеолярная поверхность верхней челюсти с 

434



одним или большим числом гребней. Канал 
для внутренней сонной артерии, в котором 
как исключение проходит и боковая головная 
вена, сильно расширен (признак, выделяющий 
Podocnemis и близкие к нему формы из всех 
остальных черепах). Имеется длинный кон- 

, такт между квадратной и основной затылоч­
ной костями. На передних лапах пять когтей, 
на задних — четыре. В карапаксе шесть-семь 
невральных пластинок. Позвоночный щиток 
широкий. Пластрон большой, без фонтанели. 
Передняя доля неподвижная. Подпорки силь­
но развиты и почти достигают середины ре­
берных пластинок. Мезопластроны маленькие, 
помещенные латерально в области мостов. 
Горловые щитки относительно большие, иног­
да разделенные небольшим межглоточным 
щитком. Шов между плечевыми и грудными 
щитками у меловых форм проходит в задней 
части энтопластрона, а у третичных и совре­
менных форм — в передней его части. Шов 
между грудными и брюшными щитками у 
меловых форм проходит впереди от шва между 
гио- и гипопластронами, а латерально, хотя и 
загибается назад — обычно впереди от мезо­
пластронов (рис. 440). Более 20 видов. 
В. мел С. Америки; в. мел — ныне, Ю. Амери­
ка; палеоцен — миоцен Африки; эоцен — мио­
цен 3. Европы; эоцен Индии; современный, 
Мадагаскар.

Dacquemys Williams, 1954; Тип рода — 
D. paleomorpha Williams, 1954; н. олигоцен, 
Египет (Файюм). Близок к Podocnemys, но 
с широким контактом теменной и чешуйчатой 
костей. Один вид.

Taphrosphys Соре, 1869 (= Prochonias Со­
ре, 1870). Тип рода — Platemys sulcatus Leidy, 
1856; в. мел, США (Нью-Джерси). Среднего 
размера черепахи (с карапаксом до 26—42 см). 
Панцирь широкий, почти круглый. Семь нев­
ральных пластинок. Пластрон широкий, с отно­
сительно короткой передней и длинной задней 
долями. Передняя доля неподвижная, зад­
няя — с очень глубокой вырезкой. Мезопла­
строны маленькие, расположены в области 
мостов. Подпорки сильно развиты. Горловые 
щитки маленькие. Межгорловой щиток боль­
шой, обычно разделяет полностью плечевые 
щитки; иногда он смещен назад, так что гло­
точные щитки контактируют впереди от него 
по средней линии. Шов между плечевыми и 
грудными щитками проходит в задней части 
энтопластрона. Шов между грудными и брюш­
ными щитками проходит впереди от гипопла­
стронов, а - латерально — по мезопластронам 
(рис. 441). Около восьми видов. В. мел — мио­
цен С. Америки; эоцен Ю. Америки.

Рис. 442. Stereogenys Andrews:
а — череп S. cromeri Andrews снизу; б карапакс; в — пла­

строн S. Ubuca Andrews. В. эоцен Египта (Andrews, 1906)

Stereogenys Andrews, 1901. Тип рода — 
S. cromeri Andrews, 1901; эоцен, Египет 
(Файюм). Крупные специализированные чере­
пахи (с карапаксом до 40—50 см). Череп корот­
кий и широкий. Очень сильно развитое вто­
ричное нёбо: хоаны далеко позади глазниц; 
небные кости широко контактируют по сред­
ней линии. Крыловидные кости закрывают сни­
зу весь базисфеноид. Каналы внутренних сон­
ных артерий несколько уже, чем у Podoc­
nemis. Альвеолярная поверхность верхней че­
люсти без гребней. В карапаксе семь невраль­
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ных пластинок. Первая и последняя пары 
реберных пластинок контактируют по средней 
линии. Первый позвоночный щиток узкий. 
Пластрон большой; передняя доля неподвиж­
ная. Мезопластроны маленькие, расположены 
в области мостов. Подпорки развиты слабо. 
Горловые щитки маленькие, разделены боль­
шим межгорловым щитком. Плечевые щитки 
едва контактируют по средней линии или пол­
ностью разделены межгорловым щитком. Шов 
между плечевыми и грудными щитками лежит 
впереди энтопластрона, а между грудными и 
брюшными — впереди шва между гио- и гипо­
пластронами и от мезопластронов (рис. 442). 
Три вида. Эоцен — олигоцен Египта.

Bothremys Leidy, 1865. Тип рода — В. со- 
oki Leidy, 1865; в. мел, США (Нью-Джерси). 
Известны только по черепу, достигающему в 
длину 7 см. Сошник хорошо развит, но не раз­
деляет полностью небные кости. Вторичное

Рис. 443. Bothremys cooki Leidy. 
ЧерепГсннзу. В. мел США (Нау, 

1908)

нёбо сравнительно хорошо развито и образо­
вано за счет челюстных костей и сошника. 
Хоаны на уровне задней половины глазниц. 
Альвеолярная поверхность верхней челюсти 
широкая, со своеобразными глубокими впади­
нами, занимает и челюстные, и небные кости. 
Зубная кость укороченная (рис. 443) .Один вид.

Platycheloid.es Haughton, 1928; ? н. мел 
В. Африки. Amblypeza Нау, 1908; ? Naiadoche- 
lys Hay, 1908 — оба из в. мела С. Америки. 
Apodichelys Price, 1954; Roxochelys Price, 
1953 — оба из в. мела Ю. Америки. Е1о- 
chelys Nopcsa, 1931; ? Rosasia Carrington 
da Costa, 1940 — оба из в. мела 3. Европы 
? Polysternon Portis, 1882; в. мел — эоцен 
3. Европы. Bantuchelys Dollo, 1925; палеоцен 

Ю. Африки. Carteremys Williams, 19ЬЗ; эоцен 
Ю.-В. Азии. Eusarkia Bergounioux, 1952; эоцен 
С. Африки. Neochelys Bergounioux, 1953; Ра- 
leaspis Gray, 1870 (= Palaeochelys Gray, 1870; 
= Palemys Gray, 1870); Platyarkia Bergounio­
ux, 1953 — все из эоцена 3. Европы. Anthraco- 
chelys Bergounioux, 1953; Cyclochelys Bergou­
nioux, 1953; Euclastochelys Bergounioux, 
1953—-все из олигоцена 3. Европы Shweboe- 
mys Swinton, 1939; плиоцен Ю. Азии.

СЕМЕЙСТВО CHELYIDAE GRAY, 1831. 
ЗМЕИНОШЕЙНЫЕ ЧЕРЕПАХИ

Крыша черепа слабо вырезана сзади. Че­
шуйчатая кость соприкасается с теменной, 
образуя чешуйчато-теменную дугу (отсутству­
ющую у Chelodina)-, нижняя височная вырез­
ка чрезвычайно велика. Квадратноскуловые 
кости отсутствуют. Носовые кости имеются 
(кроме Chelus). Предлобные кости маленькие, 
разделены медиально передними выступами 
лобных костей, достигающими ноздрей. Пред­
челюстные кости обычно не сращены. Сошник 
есть, разделяет хоаны и более или менее пол­
но— небные кости. Нижняя челюсть, как пра­
вило, длинная, узкая и слабая. Венечные кос­
ти обычно ограничены внутренней стороной 
челюсти. Пластинчатые кости имеются. Зуб­
ные кости обычно не сращены в симфизе, ме­
нее развиты, чем у Pelomedusidae. Шея очень 
длинная, не втягивающаяся в панцирь, а лишь 
«подгибающаяся» вбок, под край карапакса. 
Пятый и восьмой шейные позвонки двояковы­
пуклые. Никогда не бывает седловидных су­
ставов в шее. Фаланговая формула: 2, 3, 3, 3, 
2—3. Число невральных пластинок варьирует 
от нуля до семи; соответственно изменяется 
число пар реберных пластинок, контактирую­
щих по средней линии. Мезопластроны отсут­
ствуют. Плиоцен—ныне. В ископаемом со­
стоянии шесть родов.

Chelus Dumeril, 1806 ( = Chelys Oppel, 
1811; = Chelydra Rafinesque, 1815; = Matama- 
ta Merrem, 1820). Тип рода — Testudo fimbriata 
Schneider, 1793; третичный — ныне, Ю. Амери­
ка. Среднего размера черепахи (с карапаксом 
до 38 см). В черепе нет носовых костей. Имеется 
сильная чешуйчато-теменная дуга. Челюсти 

. очень слабые. Шейный отдел позвоночного 
столба длиннее спинного. Семь невральных 
пластинок. Последняя пара реберных пласти­
нок соединяется по средней линии. Первый 
позвоночный щиток шире второго. Загривко­
вый щиток есть. Пластрон узкий, с сильными 
подпорками, заходящими примерно на треть 
расстояния от края карапакса до невральных
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Рис. 444. Chelus fimbriatus (Schneider).
Череп: a — сверху, б — снизу; в — карапакс; г — пластрон. Современный, Ю. Америка (Boulen­

ger, 1889)

пластинок; паховые подпорки неподвижно 
соединены с четвертой реберной пластинкой. 
Задняя доля пластрона глубоко вырезана. Гор­
ловые щитки большие, и, так же как и плече­
вые, контактируют по средней линии (рис. 
444). Один вид.

Phrynops Wagler, 1830 ( = Rhynemys
Wagler, 1830; = Spatulemys Gray, 1872; = Ac- 
rohydraspls Rusconi, 1934). Тип рода — Emys 
geoffroana Schweigger, 1812; современный, 
Бразилия. Небольшие и средней величины че­

репахи (с карапаксом до 13—34 см). В черепе 
чешуйчато-теменпая дуга. Теменные кости бо­
лее или менее расширены сверху. Челюсти 
умеренно сильные. В карапаксе шесть не­
вральных пластинок. Последние три пары ре­
берных пластинок контактируют по средней 
линии. Загривковый щиток имеется. Первый 
позвоночный щиток шире второго. Пластрон 
большой, с очень сильными подмышечными и 
умеренно развитыми паховыми подпорками; 
последние неподвижно соединены с пятой
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Рис. 445. Phrynops hilarii (Dumeri 1 et Bibron):
a — карапакс; 6 — пластрон. Современный, Ю. Америка (Boulenger, 1889)

Рис. 446. Chelodina oblonga Gray:
a — карапакс; б — пластрон. Современный, Австралия (Boulenger, 1889)

парой реберных пластинок. Задняя доля 
пластрона глубоко вырезана. Межгорловой 
щиток большой, разделяющий горловые. Пле­
чевые щитки контактируют по средней линии 
(рис. 445). Несколько видов. Плиоцен-— ныне, 
Ю. Америка.

Chelodina Fitzinger, 1826 ( = Hydraspis 
Bell, 1828; = Chelyodina Agassiz, 1846;
= Chelydura Oudemans, 1894). Тип рода — 
Testudo longicollis Shaw, 1802; современный, 
Австралия. Небольшие черепахи (с карапак­
сом до 14—26 см). В черепе нет чешуйчатоте­
менной дуги. Челюсти слабые. Шейный отдел 
позвоночного столба длиннее спинного. Обе 
пары конечностей с четырьмя когтями. В ка­
рапаксе полностью отсутствуют невральные 
пластинки. Загривковый щиток может отсут­
ствовать. Первый позвоночный щиток шире 
второго. Пластрон относительно узкий, с уме­
ренно развитыми подмышечными и слабы­
ми паховыми подпорками; последние дости­
гают лишь края пятой реберной пластинки. 
Задняя доля пластрона слабовыемчатая. 
Межгорловой щиток большой, смещенный 
назад, так что он разделяет плечевые щит­
ки, а горловые щитки почти всегда контакти­
руют по средней линии впереди него 
(рис. 446). Около 10 видов. Плейстоцен — 
ныне, Австралия.

Emydura Bonaparte, 1836 (= Chelymys 
Gray, 1844; = Euchelymys Gray, 1871). Тип 
рода — Hydraspis macquarrii Gray, 1831 плей­
стоцен — ныне, Австралия. Род, близкий 
к Chelodina, но с узкой чешуйчато-темен­
ной дугой и широкой теменной костью, края 
которой нависают над височной вырезкой. 
Челюсти сильные. В карапаксе первый по­
звоночный щиток уже второго. В -пластроне 
плечевые щитки почти всегда контактиру­
ют по средней линии, горловые разделены 
среднего размера межгорловым щитком. Не­
сколько видов. Плейстоцен — ныне, Австра­
лия.

Parahydraspis Wieland, 1923; плиоцен 
Ю. Америки. Pelocomastes de Vis, 1897; плей­
стоцен Австралии.

CHELONIA INCERTAE 
SEDIS

? Cyrtyra Jaekel, 1904; в. юра 3. Европы.’ 
Ywnenemys Bohlin, 1953; мел В. Азии. Da- 
cochelys Lydekker, 1889; эоцен 3. Европы. 
Gafsachelys de Stefano, 1903; эоцен С. Аф­
рики. Cautleya Theobald, 1879; плиоцен Ю.-В. 
Азии.
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ПОДКЛАСС LEPIDOSAURIA. ЧЕШУЙЧАТЫЕ

История изучения

Долгое время под наименованием Lepido- 
sautia Haeckel, 1868 (чешуйчатые ящеры) 
понимали только ящериц и змей. Ринхоцефа­
лов в прошлом веке резко отделяли от этой 
группы и считали близкими к «прототипу» 
пресмыкающихся. Осборн (Osborn, 1903) пер­
вым пришел к мнению о близком родстве 
между всеми пресмыкающимися с двумя ви­
сочными дугами и включил в свой подкласс 
Diapsida лепидозавров и архозавров наряду 
с некоторыми другими группами ископаемых 
пресмыкающихся. Правда, в этом подклассе 
ринхоцефалы и ящерицы попали в разные над­
отряды. Долгое время родство ящериц и змей 
с другими диапсидами вообще оспаривалось. 
Многие авторы считали, что предки ящериц 
никогда не имели скуловой дуги; эти исследо­
ватели выводили ящериц из форм, обладав­
ших одной верхней височной ямой. Одно время 
казалось, что это подтверждается и палеонто­
логическими находками: в 1910 г. Виллистон 
(Williston, 1910) описал из нижней перми 
США ящерицеобразную рептилию — ареосце- 
лиса, обладавшую одной верхней височной 
ямой, и счел эту форму близкой к прямым 
предкам ящериц. В своей системе, опублико­
ванной в 1925 г., Виллистон (Williston, 1925) 
отделил ящериц и змей от диапсид и включил 
их в состав подкласса Parapsida, объединяю­
щего пресмыкающихся с одной верхней височ­
ной ямой (ихтиозавров, ареосцелидий и др.). 
Однако накопление знаний по эозухиям— 
группе примитивных диапсид, незадолго до 
того открытых в верхней перми Ю. Африки, 
привело Брума (Вrооm, 1925) к мысли о род­
стве ящериц именно с этой группой. Его взгля­
ды нашли подтверждение в работах Парринг- 
тона (Parrington, 1935) и Олсона (Olson, 
J936), что окончательно определило целесооб­
разность объединения ящериц с примитивны­
ми диапсидами в одном подклассе.

Тем временем в практику вошло выделение 
высших диапсид в одну группу под названием 
Archosauria. Ромер (Romer, 1954) придал как 
архозавр.ам, так и примитивным диапсидам 
■ранги подклассов. С тех пор объем подкласса 
Lepidosauria не претерпел особых изменений. 
Только в 1957 г. Уотсон (Watson, 1957) не­
сколько расширил его, отнеся к лепидозаврам 
миллеретид — мелких ящерипеобразных жи­
вотных из верхней перми Ю. Африки, ранее 
сближавшийся с капториноморфными котило- 
„заврами.

Впервые ископаемые лепидозавры (моза­
завры) (были описаны Сен-Фоном (St, Fond, 
1799) из верхнего мела Бельгии. Из исследо­
ваний, составивших основу современных зна­
ний по ископаемым лепидозаврам, следует 
отметить работы Уотсона (Watson, 1957) по 
миллерозаврам, Брума (Вrооm, 1904—1948) и 
Кэмпа (Camp, 1945)—по эозухиям, Хюне 
(Huene, 1910—1951)—по ринхоцефалам, 
Хофштеттера (Hoffstetter, 1939—1960) и Гил­
мора (Gilmore, 1928—1943)—по ящерицам и 
змеям. На территории СССР имеются лишь 
единичные находки ископаемых лепидозавров, 
главным образом ящериц мозазавров, описан­
ные Яковлевым (1901—1905), Православле- 
вым (1914), Цареградским (1927) и др.

Общая характеристика и морфология

Лепидозавры — примитивные диапсиды 
(пресмыкающиеся с двумя височными дуга­
ми), обладающие пластинчатыми поясами ко­
нечностей. Только примитивнейшие лепидо­
завры — миллерозавры — обладают одной 
лишь нижней височной ямой и дугой. В отли­
чие от высших диапсид —• архозавров •— лепи­
дозавры обычно сохраняют надвисочную, а 
иногда и таблитчатую кости, принимающие 
участие в ограничении верхней височной ямы. 
Предглазничной ямы лепидозавры никогда не 
имеют. Глазнично-клиновидные кости появля­
ются только в виде рудиментов, но, как пра­
вило, совсем отсутствуют. На затылочной по­
верхности черепа обычно развито задневисоч­
ное окно. Базиптеригоидное сочленение под­
вижное. Небные отверстия хорошо разви­
ты. Зубы лепидозавров, как правило, бывают 
плевродонтными или акродонтными и только 
в редких случаях располагаются в неглубоких 
альвеолах (прототекодонтные). Небные и кры­
ловидные кости обычно покрыты зубами. Слу­
ховая косточка длинная и тонкая. Приспособ­
ления к передвижению на двух ногах, столь 
характерные для архозавров, у лепидозавров 
развиваются лишь в исключительных случаях.

У прогрессивных лепидозавров височные 
дуги редуцируются. Ящерицы утратили ниж­
нюю дугу, а змеи — и верхнюю. Одновременно 
в обеих группах квадратная кость становится 
подвижной (стрептостилия). У ящериц разви­
вается также подвижность черепа на границе 
его затылочного отдела и теменных костей (ме- 
такинетизм), а у змей — на границе носовых 
костей. Все эти преобразования способствуют 
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более широкому раскрыванию рта и связаны 
с питанием крупной добычей. Стрептостилия 
характерна также для миллерозавров.

Из других особенностей лепидозавров отме­
тим, что лобная кость их почти всегда дости­
гает глазницы, а слезная достигает ноздри 
только у миллерозавров. У многих имеется 
кольцо склеротики. Обычно сохраняется те­
менное отверстие. Квадратная кость занимает 
более или менее вертикальное положение 
(у миллерозавров она наклонена вперед), 
а барабанная перепонка расположена в вы­
резке заднего края чешуйчатой и квадратной 
костей. Как исключение сохраняются задне­
теменные кости. Нижняя челюсть иногда с хо­
рошо развитым засочленовным отростком. 
У змей череп становится платибазальным.

Позвонки амфицельные или процельные, 
обычно со свободными интерцентрами между 
шейными, а иногда и туловищными позвонка­
ми. Число шейных позвонков, как правило, 
равно шести, у хамелеонов оно понижается до 
трех, а у морских ящериц иногда достигает 13. 
Спинных позвонков обычно 15—25, но у змей 
число их может достигать 500. Крестцовых 
позвонков два-три; у змей крестец исчезает. 
Хвостовых позвонков обычно около 50, но у 
форм, плавающих с помощью хвоста, число их 
может достигать 100. У змеевидных ящериц и 
большинства змей хвост укорочен. У змей, а 
иногда и у ящериц гемальные дуги прираста­
ют к телам позвонков. Характерно для лепидо­
завров сближение парапофизов и диапофизов 
туловищных позвонков, обычно соединяющих­
ся на границе тел позвонков и невральных дуг; 
соответственно ребра становятся одноголовча­
тыми или сохраняют лишь слабо выраженную 
двухголовчатость; только шейные ребра часто 
остаются двухголовчатыми. Иногда на ребрах 
развиты крючковидные отростки. Свободных 
крестцовых ребер обычно нет. Иногда развиты 
брюшные ребра.

Плечевой пояс пластинчатый, но у прогрес­
сивных форм в коракоиде появляются вырез­
ки, а у ящериц в грудине обычно развивают­
ся фонтанели. Клейтрума нет, ключицы и 
межключицы, как правило, сохраняются. Име­
ется только один коракоид. В тазовом поясе 
между седалищной и лобковой костями обыч­
но развивается тироидное отверстие. Подвз­
дошная кость направлена от вертлужной впа­
дины назад. Лобковая кость обычно с силь­
ным передним бугром. Парные конечности, 
как правило, умеренной длины; у змей и неко­
торых ящериц они исчезают, хотя рудименты 
поясов конечностей могут сохраняться. У не­
которых водных форм (кларазииды, мозазав­
ры и др.) конечности становятся ластовидны­

ми. Самым длинным отделом конечности, как 
правило, является проксимальный (плечо и 
бедро). Плечевая кость обычно с экт-, и иног­
да и с энтэпикондилярным отверстиями. Прок­
симальная суставная головка плечевой кости 
округлая и обращена вверх и внутрь; прокси­
мальная суставная головка бедренной кости 
обращена вверх и назад. Бедренная кость с 
хорошо развитым внутренним трохантером; 
четвертый трохантер и система гребней для 
приводящей мускулатуры почти не выражены. 
Кнемиальный гребень большой берцовой кости 
слабо развит. В стопе иногда сохраняется сво­
бодная промежуточная кость. В большинстве 
случаев в проксимальном ряду косточек стопы 
лишь две кости. У ящериц эти кости обычно 
сливаются, причем формируется мезотарзаль- 
ное, или интертарзальное, сочленение между 
проксимальными и дистальными косточками 
стопы; в этом случае проксимальные кости 
стопы тесно объединяются с берцовыми и ме- 
зотарзальное сочленение функционально заме­
щает голеностопное. Плюсневая кость V паль­
ца часто бывает крючковидной. Формула фа­
ланг: 2, 3, 4, 5, 3 (4); при редукции конечно­
стей число фаланг может уменьшаться. 
Известны лепидозавры с верхней перми. Раз­
деляются на четыре отряда: Millerosauria, 
Eosuchia, Lacertilia и Ophidia.

Принципы систематики
Разделение лепидозавров на отряды.основа­

но на строении черепа —■ на таких его призна­
ках, как наличие одной нижней височной ямы 
(миллерозавры), утрата нижней (ящерицы) 
или обеих (змеи) височных дуг, подвижное 
сочленение квадратной кости (миллерозавры, 
ящерицы, змеи) или неподвижное (эозухии), 
тропибазальный тип черепа (миллерозавры, 
эозухии, ящерицы) или платибазальный 
(змеи). Ящериц и змей, отличающихся утра­
той нижней височной дуги, зачастую проти­
вопоставляют остальным лепидозаврам, и Ан­
дервуд (Underwood, 1957) разделил по этому 
признаку подкласс на два надотряда: Holapsi- 
da (эозухии и ринхоцефалы) и Parapsida (яще­
рицы и змеи). Эозухий и ринхоцефалов, кото­
рых обычно выделяют в особые отряды, мы 
объединяем в одном, поскольку объективные 
различия между обеими группами невелики и 
придание им ранга самостоятельных отрядцв 
основывается, по существу, лишь на истори­
ческих причинах: ринхоцефалов в прошлом 
веке резко противопоставляли остальным пре­
смыкающимся, эозухий же в первые годы их 
изучения склонны были сближать с примитив­
ными архозаврами.
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Историческое развитие

Со времени своего появления в перми лепи­
дозавры пережили два периода расцвета: в 
триасе и позднем мелу — кайнозое и период 
упадка — в юре. Древнейшие лепидозавры 
(миллерозавры и эозухии) известны из верх­
ней перми Ю. и В. Африки, Мадагаскара и Се­
вера Европейской части СССР. К лепидозав- 
рам же принадлежат, возможно, и некоторые 
верхнепермские формы из 3. Европы, относи­
мые обычно к «проторозаврам».

Все пермские лепидозавры были некрупны­
ми ящерицеобразными животными. В триасе 
многообразие лепидозавров резко возрастает. 
В короткий срок достигают расцвета и выми­
рают к концу триаса растительноядные рин- 
хозавры, достигавшие в длину 5 м (Scapho- 
пух). В среднем триасе 3. Европы появляются 
и настоящие ящерицы, тесно связанные с бере­
гами морей; древнейшие формы, возможно, 
относящиеся к ящерицам, известны уже из 
верхней перми. В триасе же расцветают и раз­
личные группы морских лепидозавров — 
моллюскоядные кларазииды, относимые обыч­
но к ринхоцефалам, и ящерицеобразные тала- 
тозавры. С другой стороны, миллерозавры 
вымерли ещё до начала триаса, а разнообра­
зие типичных эозухий (Younginiformes) в 
триасе резко сократилось.

В юре численность лепидозавров, известных 
в тот период лишь на территории Северного 
полушария, резко сокращается. Лишь к концу 
мела намечается новый расцвет группы. По 
С. Америке и Европе расселяются пресновод­
ные гавиалообразные хампсозавры, по-види­
мому, близкие к эозухиям. В морях преимуще­
ственно Северного полушария появляются 
хищные гигантские ящерицы — мозазавры — 
и змеи. В третичное время ящерицы и змеи 
достигают расцвета и расселяются по всей 
Земле. Хампсозавры вымирают уже в эоцене, 
будучи редким примером группы пресмыкаю­
щихся, «благополучно» пережившей переход 
от мезозоя к кайнозою, но вымершей вскоре 
после этого. Из ринхоцефалов в кайнозое из­
вестна лишь современная новозеландская гат­
терия.

Лепидозавры стоят в основании всех диап­
сид и происходят непосредственно от котило­
завров. Среди последних лепидозавры стоят 
ближе к диадектоморфам, с которыми их сбли­
жают, в частности, наличие хорошо развитой 
ушной вырезки, расположенной вдоль заднего 
края квадратной кости, и отсутствие непосред­
ственной связи слуховой косточки с квадратной 
(Watson, 1954, 1957; Vaughn, 1955; Huene, 
1956). Однако некоторые авторы (Romer, 

1946; Olson, 1947; Parrington, 1958) склонны 
выводить лепидозавров из капториноморфов, 
стоящих по ряду признаков ближе к обоб­
щенному «прототипу» пресмыкающихся. Хюне 
(Huene, 1956) Видит в диадектоморфах типа 
Botosaurus непосредственное связующее звено 
между диадектоморфами и лепидозаврами. 
Однако резко выраженная «диадектоидная» 
специализация Bolosaurus исключает, на наш 
взгляд, его сколько-нибудь близкое родство с 
лепидозаврами. Более вероятным представ­
ляется родство лепидозавров с примитивными 
прародителями проколофонов, еще сохранив­
шими подвижное базиптеригоидное сочленение.

Наиболее примитивные лепидозавры объ­
единяются в отряд миллерозавров. Эти жи­
вотные обладают одной лишь нижней височ­
ной ямой, а квадратная кость у них подвижно 
сочленяется с чешуйчатой. У некоторых мил­
лерозавров (Milleretops) нижняя височная 
яма очень мала, и такие формы с трудом от­
личимы от котилозавров. Возможно, что верх­
непермский Mesenosaurus является предста­
вителем боковой ветви миллерозавров и что 
его сходство с примитивными пеликозаврами 
лишь поверхностно (Watson, 1957).

Эозухии происходят от миллерозавров. Они 
приобрели и верхнюю височную яму, однако- 
квадратная кость у большинства их неподвиж­
на. Через такие формы, как пролацератиды, 
эозухии тесно связаны с ящерицами, а формы,, 
подобные палеагаме, могли быть предками 
ринхоцефалов. Примитивные ринхоцефалы от­
личаются от эозухий главным образом разви­
тием клюва, а основные отличия ящериц свя­
заны с редукцией нижней височной дуги и раз­
витием кинетичности черепа.

Змеи утрачивают и верхнюю височную дугу; 
их череп становится платибазальным, а мета- 
кинетичность утрачивается, зато в типичных 
случаях небывалой степени достигает' подвиж­
ность квадратной кости и челюстей. Эти изме­
нения связаны с переходом к питанию крупной 
добычей, главным образом позвоночными. 
Структурно змеи имеют много общего с мор­
скими вараноидными ящерицами; морскими 
были и древнейшие змеи позднемеловой эпо­
хи. В связи с этим предполагают, что змеи 
произошли от хищных морских ящериц, пере­
шедших к плаванию при помощи изгибания 
тела. Однако наиболее примитивные змеи (тиф- ; 
лофидии и анилидии) — роющие животные, 
питающиеся беспозвоночными и не обладаю­
щие особо подвижными челюстями. Строе­
ние глаз змей показывает вторичное развитие 
многих структур, в частности, механизма 
аккомодации. Кроме того, роющие ящерицы 
утрачивают конечности, а по строению черепа
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СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ ЧЕШУЙЧАТЫХ

Систематические группы
Пермь Триас Юра Мел Третичный Четвертичный

НЯЯ Вняя' НИЖ­
НИЙ

сред­
ний х?ий сред­

няя Вняя' ниж Ввний палео- неоген стоцен ГцеЛи’

lepidosauria
MILLEROSAURIA

Millerettidae......................
Mesenosauridae..................

EOSUCHIA
Younginiformes

Younginidae......................
Rhynchocephalia

Sauronodontidae...............
Claraziidae.........................

Rhynchosauria
Mesosuchidae......................
Rhynchosauridae...............

Choristodera

__

—

?

LACERTILIA
Prolacertilia

Protorosauridae ................
Prolacertidae......................
Tangasauridae...................

Thalattosauria
Askeptosauridae ................
Thalattosauridae...............

Tanystrachelia
Tanystropheidae...............

Iguania
Polyglyphanodontidae .
Iguanidae ...........................
Agamidae...........................
Arretosauridae...................

Chameleonia 
Chameleontidae.......

Gekkota
Ardeosauridae....................
Gekkonidae........................
Uroplatidae........................
Pygopodidae.......................

Scincomorpha
Xantusioidea

Eichstattosauridae ....
Xantusiidae.......................

Scincoidea
Scincidae............................
Anelytropsidae .... 
Feyliniidae.........................
Dibamidae..........................

—

—

—

?

- — —

1 1

—



Продолжение таблицы

Систематические группы
Пермь Триас Юра Мел Третичный Четвертичный

НЯЯ xZ ниж­
ний

сред­
ний хний няя' сред-

няя НИЙ
верх­
ний

палео- неогеи стоцен Гцен‘

Lacertoi dea 
Lacertidae...................
Gerrhosauridae................
Teiidae ............................

Anguinomorpha

Anguinoidea
Euposauridae....................
Anguinidae.........................
Anniellidae........................
Xenosauridae.....................

Helodermatoidea- 
Helodermatidae.........

Varanoidea
Varanidae...........................
Lanthanotidae...................
Aigialosauridae................
Mosasauridae....................
Dolichosauridae . ...

Cholophidia
Simoliophidae...................
Pachyophidae.....................

Amphisbaenia
Grythiosauridae ................
Amphisbaenidae...............

OPHIDIA
Typhlopidia...............................

Typhlopidae......................

Anilidia
Leptotyphlopidae ....
Anilidae.............................
Uropeltidae.......................

Alethinophidia

Boidea
Xenopeltidae......................
Boidae................................
Palaeophidae......................

?
— .............

?

?

—

—— — —

—
Colubroidea

Colubridae..........................
Elapidae ............................
Hydrophidae......................
Viperidae...........................

?

1

—

1



приближаются к змеям. Это делает вероят­
ным происхождение змей от роюших ящериц 
и указывает на вторичность их перехода к на­
земной жизни. Возможно, что предками змей 
были не вараноидные ящерицы, а безногие 
гекконообразные типа пигоподид (Underwood, 
1957). Гекконообразные ящерицы уже утрачи­
вают верхнюю височную дугу, глаз же у рою­
щих их представителей (пигоподид) сильно 
редуцирован.

Экология и тафономия
Пермские и триасовые местонахождения 

Гондваны образовались в условиях обширных 
низменностей при изменении климата от 
влажного и прохладного к теплому и сухому. 
Скорость осадконакопления обычно была по­
ниженной и сохранность костей часто бывает 
плохой. Вмещающие породы представлены 
известняками, песчаниками и мергелями. Да­
лекого переноса трупов, как правило, не про­
исходило. Местами известны находки целых 
трупов, иногда в естественном положении. 
В этом случае животные гибли, увязнув в илу.

Большинство мезозойских местонахождений 
3. Европы представляет собой выносы живот­
ных в прибрежную зону морских бухт и ла­
гун. Вмещающие породы представлены здесь 
известняками, песчаниками и сланцами. Кали­
форнийское местонахождение морских тала- 
тозавров сложено известняками с мощным 
развитием туфогенных и изверженных пород. 
Находки кайнозойских ящериц и змей много­
численны и сделаны преимущественно в 
осадках заболоченных водоемов (Гейзель- 
тальское местонахождение эоценовой фауны 
и ДР-).

Экологически лепидозавры весьма разнооб­
разны. Большинство их — животноядные фор­
мы, но ринхозавриды питались корнями расте­
ний, вырывая их клювом и разрезая при помо­
щи многорядных зубов. Некоторые группы 
перешли к жизни в морях (хищные талатозав- 
ры, моллюскоядные кл ар азииды с давящими 
зубами, специализированные хищные ящери­
цы, как, например, мозазавры, достигавшие 
в длину 15 м, многие змеи). Хампсозавриды 
жили в пресных водах и обладали конвергент­
ным сходством с гавиалами. Большинство на­

земных лепидозавров было ящерицеобразны­
ми формами, но ринхоцефалы обычно были 
тесно связаны с морскими побережьями. Сре­
ди ящериц известны уклоняющиеся формы, 
приспособившиеся к древесной жизни (хаме­
леоны), переходящие к бегу на двух ногах, 
подобно динозаврам (многие игуаны), полза­
ющие формы, утратившие конечности, роющие 
формы с редуцированными глазами (амфис- 
бены и др.), водные формы. Большинство 
змей — активные хищники, но более примитив­
ные их представители ведут роющий образ 
жизни и питаются мелкими беспозвоночными. 
Наиболее специализированные змеи приобре­
ли ядовитые зубы и убивают добычу ядом, 
другие специализируются на убивании добычи 
путем ее удушения кольцами тела (удавы). 
Адаптации некоторых лепидозавров, напри­
мер, причудливых триасовых танистрофеид, у 
которых шея по длине превышает туловище, 
неясны.

Биологическое и геологическое 
значение

Лепидозавры связывают наиболее прогрес­
сивных рептилий — архозавров — с котилозав­
рами. Адаптации лепидозавров во многих слу­
чаях уникальны (ринхозавриды, танистрофеи- 
ды, хамелеоны, удавы, ядовитые змеи). В кай­
нозое лепидозавры составляют значительное 
большинство всех рептилий, а гаттерия, сохра­
нившая в малоизмененном виде организацию 
триасовых ринхоцефалов, представляется 
удобным объектом для изучения физиологии 
архаичных рептилий.

Стратиграфическое значение лепидозавров 
невелико, хотя многие их группы (мезозухиды, 
ринхозавриды, кларазииды, талатозавры) 
ограничены в своем распространении тем или 
иным отделом триаса и могут ‘использоваться 
для его расчленения. Сравнительно велико 
стратиграфическое значение мозазавров, весь- 
ва обильных в морском верхнем мелу.

Распространение триасовых лепидозавров, в 
особенности ринхоцефалов, как будто, указы­
вает на наличие связей уежду частями Гонд­
ваны. Распространение хампсозаврид говорит 
о фаунистических связях С. Америки и Евро­
пы в позднемеловую эпоху.

ОТРЯД MILLEROSAURIA. МИЛЛЕРОЗАВРЫ
Мелкие наземные ящерицеобразные живот­

ные с черепом длиной 3—5 см. Имеется лишь 
одна нижняя височная яма, иногда зачаточ­
ная. Ноздри терминальные; слезные кости 

удлиненные и иногда достигают ноздрей; septo- 
maxillare выходит на поверхность черепа и в 
большинстве случаев отделяет слезную кость 
от ноздрей. Лобная кость достигает края глаз­
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ницы; теменные кости широкие, с теменным 
отверстием, образуют отростки, вклиниваю­
щиеся между заднелобной и надвисочной ко­
стями. Заглазничная кость удлиненная, дости­
гающая надвисочной и соединяющаяся с те­
менной костью связкой. Квадратная кость 

,слегка наклоненная назад и подвижно сочле­
няющаяся с чешуйчатой. Задняя височная яма 
маленькая. Базиптеригоидное сочленение под­
вижное. Небные зубы покрывают и хорошо 
развитые поперечные фланги крыловидных 
костей. Зубы протекодонтные. Слуховая ко­
сточка массивная, с верхним внутренним и 
гиоидным отростками; последний при жизни 
был соединен с барабанной перепонкой. Поз­
вонки амфицельные, со свободными интерцен­
трами. Предкрестцовых позвонков около 25. 
В. пермь. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО MILLERETTIDAE ВRООM, 1938

Очень мелкие насекомоядные пресмыкаю­
щиеся (размером до 30 см). Череп широкий, 
треугольный; глазницы большие, овальные. 
Нижняя височная яма изменчивой величины, 
зачастую рудиментарная. Имеются парные 
заднетеменная и таблитчатая кости. Затылоч­
ный мыщелок выступает назад от заднего 
уровня крыши черепа, челюстное сочленение 
расположено впереди затылочного, нижняя 
челюсть с засочленовным отростком. Небные 
зубы развиты не только на небных и крыло- 
видных костях, но и на парасфеноиде. Ребра 
со слабо выраженной двухголовчатостью. Про­
ксимальная головка плечевой кости с винто­
образной сочленовной поверхностью; ее ди­
стальный конец с обоими эпикондилярными 
отверстиями. В. пермь.

Milleretta Вrооm, 1948 (= Millerina Вrооm, 
1938). Тип рода — Millerina rubidgei Вrооm, 
1938; в. пермь (зона Cistecephalus), Ю. Афри­
ка. Кости крыши черепа скульптированные, с 
утолщениями. Глазницы направлены вперед 
и наружу, теменное отверстие овальное, су­
женное поперечно. Нижняя височная яма ма­
ленькая, неправильной формы, вклиниваю­
щаяся сверху вниз между скуловой и чешуй­
чатой костями. Задняя височная яма щеле­
видная. Зубы заостренные, направленные на­
зад. В верхней челюсти 16 зубов (рис. 447). 
Один вид.

Millerosaurus Вrооm, 1948. Тип рода — 
М. ornatus Вrооm, 1948; в. пермь (зона Ciste­
cephalus), Ю. Африка. Череп длинный и низ­
кий, с овальными, обращенными наружу глаз­
ницами и с большим височным окном. Носо­
вые, лобные и теменные кости скульптирован-

Рис. 447. Milleretta rubidgei Вrооm.
Череп: а — сверху, б — сбоку. В. пермь 

Ю. Африки (Вrооm, 1938)

Рис. 448. Millerosaurus pricei Watson.
Череп сбоку. В. пермь Ю. Африки Watson, 1957) 

Рис. 449. Mesenosaurus romeri.
Череп: а — сверху, б — сбоку (Х1). В. пермь СССР (Архан­

гельская обл.) (Watson, 1957)

ные. Теменное отверстие округлое. Зубы ци­
линдрические, однородные. Зубовидный отро­
сток эпистрофея свободный. Межключица кли­
новидная, с длинным задним отростком. Про­
ксимальные косточки стопы несросшиеся (рис. 
448). Три вида. В. пермь (зона Cistecephalus) 
Ю. Африки.

445



Millerettoides Broom, 1948; Miller etops Bro­
om, 1947; Millerinoides Broom, 1940; Nanomil- 
leretta Broom et Robinson, 1948 — все из в. 
перми Ю. Африки.

Условно к этому семейству отнесены роды 
Broomia Watson, 1914 .и Heleosaurus Вrооm, 
1907 — оба из в. перми Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО MESENOSAURIDAE ROMER, 1956

Сравнительно крупные (длина черепа до 
5 см) миллерозавры с удлиненной и узкой 
мордой и очень крупным нижним височным 
окном. Septomaxillare сильно развита; надви­
сочные кости образуют выступающие назад 
рожки. Челюстное сочленение расположено 
далеко позади затылочного, нижняя челюсть с 
засочленовным отростком. Зубов на парасфе­
ноиде нет. В. пермь.

Это семейство часто относят к пеликозав­
рам.

Mesenosauriis Efremov, 1938. Тип рода — 
М. romeri Efremov, 1938; в. пермь (II зона), 
СССР (Архангельская обл.). Глазницы боль­
шие, овальные, с приподнятыми краями; те­
менное отверстие округлое, расположено у 
заднего края крыши черепа. Теменные кости 
впереди глубоко вклиниваются между лобны­
ми. Поперечные отростки крыловидных костей 
очень сильные и несут шесть-семь длинных, 
слегка направленных вперед зубов. Нижняя 
челюсть округлая в поперечном сечении. 
Челюстные зубы острые, изогнутые назад; 
самые длинные из них расположены в пе­
редней части челюстной кости. Общее число 
зубов в верхней челюсти 24 (рис. 449). Один 
вид.

ОТРЯД EOSUCHIA. ЭОЗУХИИ

Лепидозавры с двумя полными височными 
дугами и неподвижной квадратной костью, 
соединенной с чешуйчатой швом. Ноздри тер­
минальные; глазницы расположены в средней 
части черепа; кольцо склеротики хорошо вы­
ражено. Надвисочная кость почти всегда утра­
чена. Базиптеригоидное сочленение подвиж­
ное. Слуховая косточка тонкая. Зубы прото- 
текодонтные или акродонтные, небные зубы 
обычно хорошо развиты; как исключение зубы 
могут отсутствовать. Позвонки амфицельные, 
реже почти платицельные или процельные, 
обычно со свободными интерцентрами. Пред­
крестцовых позвонков около 25. Туловищные 
ребра обычно одноголовчатые, прикрепляю­
щиеся к слившимся парапофизам и диапофи­
зам; шейные ребра двухголовчатые. Прокси­
мальная головка плечевой кости округлая, ди­
стальная обычно с обеими эпикондилярными 
отверстиями. Плюсневая кость V пальца 
обычно крючковидная. Как правило, некруп­
ные ящерицеобразные животные, изредка до­
стигают больших размеров. В. пермь — ныне. 
Четыре подотряда.

Классификация эозухий очень трудна. К ним 
относят таких разнородных животных, как 
юнгиний, талаттозавров, хампсозавров. В то 
же время ринхоцефалов, отличающихся от ти­
пичных эозухий (юнгиний) лишь акродонт- 
ностыо зубов и некоторым разрастанием пред­
челюстной кости (иногда, кстати, почти не вы­
раженным— Sauronodontidae), принято вы­
делять в особый отряд. В томе ринхоцефалы 

объединены с эозухиями в одном отряде. 
С другой стороны, сем. Tangasauridae и Рго- 
lacertidae, обычно относимые к эозухиям, на­
ми рассматриваются в составе отряда Lacer- 
tilia. Эти формы обладают подвижной квад­
ратной костью, редуцированной нижней ви­
сочной дугой и хорошо развитой надвисочной 
костью и лишь с трудом отличаются от при­
митивных триасовых ящериц.

ПОДОТРЯД YOUNGINIFORMES.
ЮНГИНИИ

Мелкие наземные эозухии, питавшиеся жи­
вотной пищей. Носовые кости широкие, пред­
челюстные кости не загибаются книзу. Ноздри 
парные. Квадратная кость сравнительно невы­
сокая, наклоненная нижним концом несколько 
назад. Надвисочной кости, по-видимому, нет. 
На затылочной поверхности черепа сохраня­
ются парные заднетеменные и таблитчатые 
кости; имеется и небольшое задневисочное 
отверстие. Теменное отверстие развито. Вто­
ричного нёба нет. Нижняя челюсть с хорошо 
выраженным засочленовным отростком. Зубы 
прототекодонтные. Позвонки амфицельные, со 
свободными интерцентрами. Туловищные реб-*  
ра с едва намеченной двухголовчатостью. 
Межключица Т-образная. В тазовом поясе ти- 
роидное отверстие мало или отсутствует. 
Брюшные ребра хорошо развиты. В. пермь — 
н. триас (?). Одно семейство.
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СЕМЕЙСТВО YOUNGIN1DAE ВRООM, 1914

Морда низкая, заостренная кпереди, в боль­
шинстве случаев удлиненная. Теменные кости 
широкие. Грудина, возможно, парная. В. 
пермь — н. триас (?).

Youngina Вrооm, 1914. Тип рода — У. ca­
pensis Вrооm, 1914; в. пермь (зона Cistecepha­
lus), Ю. Африка. Наибольшая длина черепа 
6,2 см. Морда удлиненная, острая. Крыша че­
репа скульптирована многочисленными ямка­
ми и ребрышками. Предглазничная часть за­
нимает половину общей длины черепа. Глаз­
ницы направлены вверх и в стороны. Нижняя 
височная яма значительно больше верхней 
(вис. 450). Два вида. В. пермь (зона Cistece­
phalus) Ю. Африки.

Palaeagama Вrооm, 1926. Тип рода — 
Р. vielhatteri Вrооm, 1962; в. пермь (зона Cis­
tecephalus), Ю. Африка. Череп несколько 
меньше, чем у Youngina. Морда короткая

Рис. 450. Youngina gracilis Вrооm.
.Череп: а — .'боку, б — снизу. В. пермь Ю. Африки 

(Romer, 1946)
Рис. 451. Palaeagama vielhaueri Вrооm.

Череп сверху. В. пермь Ю. Африки (Вrооm, 1926)

заостренная кпереди. Лобковая кость более 
сильно развита, чем седалищная, обе кости 

[ разделены небольшим отверстием (рис. 451).
Один вид.

Galesphyrus Вrооm, 1915; Heleophilus Bro­
om, 1909; Heleosuchus Broom, 1913; Noteo- 
suchus Broom, 1925 (= Eosuchus Watson, 
1912); Youngoides Olson et Broom, 1937; 
Youngopsis Broom, 1937; ? Saurosternon
Huxley, 1868 (= Saurosternum Lydekker,
1888) —все из в. перми Ю. Африки. Известный 
только по посткраниальному скелету р. Aenig- 
masaurus Parrington, 1953 из н. триаса Ю. Аф­
рики также может относиться к этому семей­
ству. Ромер (Romer, 1956) присоединяет к 
этой же группе и род Santaisaurus, рассматри­
ваемый здесь в составе проколофонов. Корот- 
корылых форм (роды Palaeagama и Sauroster­
non) в последние годы обычно выделяют в осо­
бое семейство 'Palaeagamidae (Huene, 1956).

ПОДОТРЯД RHYNCHOCEPHALIA.
КЛЮВОГОЛОВЫЕ

Средней величины животные с более или 
менее развитым «клювом», образованным раз­
росшимися предчелюстными костями, и с акро- 
донтными зубами; в редких случаях зубы мо­
гут утрачиваться. Череп короткий и широкий, 
ноздри парные, глазницы расположены в пе­
редней половине черепа. Надвисочной кости 
нет, заднетеменные и таблитчатые-кости тоже 
утрачены. Теменное отверстие сохраняется. 
Вторичного нёба нет. Базисфеноидные бугры 
хорошо развиты. Позвонки амфицельные, со 
свободными интерцентрами; как исключение 
позвонки бывают процеальными. Обычно около 
25 предкрестцовых, два крестцовых и около 
50 хвостовых позвонков, но у водных форм 
туловище и хвост могут удлиняться. Передние 
ребра двухголовчатые, задние — одноголовча­
тые, прикрепляющиеся к слившимся парапо- 
физам и диапофизам. Ребра, как правило, с 
крючковидными отростками. Клейтрума нет, 
коракоид обычно не вырезанный. Тироидное 
отверстие умеренной величины. Вертлужная 
впадина не пронизана отверстием. В кисти 
сохраняется радиальная центральная косточ­
ка. Брюшные ребра хорошо развиты. Оби­
татели морских побережий и морей. Триас — 
ныне. Три семейства.

СЕМЕЙСТВО SPHENODONT1DAE СОРЕ, 1870

Насекомоядные и моллюскоядные формы 
размером до 1 м. Череп треугольный; клюв ко­
роткий, с зубами, построенными по типу рез­
цов. Челюстная кость широко соприкасается с
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Рис. 452. Sphenodon punctatus Gray.
Череп сбоку. Современный, Н. Зеландия 

(Hoffstetter, 1955)

(Носовой и ограничивает носовое отверстие 
снизу и сзади. Слезной кости нет. Теменные 
кости узкие. Верхняя затылочная кость накло­
нена в верхней части вперед, задние височ­
ные окна большие. Нижняя челюсть обычно с 
высоким венечным отростком, засочленовного 
•отростка нет (рис. 452). Как правило, имеют­
ся небные зубы. Позвонки амфицельные, шей­
ных позвонков семь-восемь, спинных 16—18, 
хвостовых — около 50. Тироидное отверстие 
хорошо развито. Лобковая кость пронизана 
отверстием. Проксимальные кости стопы тесно 
связаны друг с другом, но обычно сохраняют 
•самостоятельность. Иногда в стопе сохраняет­
ся свободная промежуточная кость. Триас — 
ныне. Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО SPHENODONTINAE СОРЕ, 1870

Задний край черепа без выростов. В крестце 
два позвонка. Фаланговая формула нормаль­
ная: 2, 3, 4, 5, 3—4. Н. триас — ныне. Около 
10 родов.

Brachyrhinodon Huene, 1910. Тип рода — 
В. taylori Huene, 1910; в. триас, Шотландия. 
Череп высокий и короткий, треугольный, с 
округлыми глазницами и большими височны­
ми окнами. Ноздри удлиненные, расположен­
ные латерально. Венечный отросток нижней 
челюсти поднимается на уровне заднего края 
глазницы. В предчелюстной кости лишь один 
зуб, построенный наподобие резца. Предкре­
стцовых позвонков 26 (рис. 453). Один вид.

Polysphenodon Jaekel, 1911. Тип рода — 
Р. moelleri Jaekel, 1911; в. триас, Германия. 
Глазницы смещены далеко вперед к передне­
му краю черепа; заглазничная часть череда 
удлиненная. Височные окна большие. В пред­
челюстной кости два зуба. Небные зубы силь­
но развитые, с притупленными вершинками, 
расположенные продольными рядами. Крыло­
видные кости широко соприкасаются по сред­

ней линии, и межптеригоидные ямы редуциро­
ваны. Конечности с относительно удлиненны­
ми автоподиями (рис. 454). Один вид. Хюне 
(Huene, 1956) относит этот род к ринхозав- 
рам.

Homoeosaurus Н. Meyer, 1845 ( = Lepto- 
saurus Goldfuse, 1869; = Stelliosaurus Jour­
dan, 1862). Тип рода — Homoeosaurus maximi­
liani Н. Meyer, 1847; в. юра (портланд), Гер­
мания (Бавария). Мелкая (до 40 см) живот- 
ноядная форма, близкая к современному 
Sphenodon, но покрытая слабо развитым пан­
цирем из небольших постных чешуек. Челюст­
ная кость достигает нижнего края глазницы. 
Небные кости впереди сильно расширены. Че­
люстное сочленение находится примерно на 
уровне затылочного. Симфиз нижней челюсти 
очень рыхлый и, возможно, образован связкой. 
Предчелюстная кость с двумя резцами, челю­
стная— с 9—10 коническими, увеличивающи­
мися кзади зубами; два задних зуба двухвер­
шинные. По наружному краю небной кости 
проходит ряд из семи-восьми зубов. Пред­
крестцовых позвонков 24, из них шейных, по- 
видимому, восемь. Свободные интерцентры 
известны только в шейном отделе. Зигапофи- 
зы горизонтальные. Ребра без крючковидных 
отростков. Заднее крестцовое ребро развиле- 
но дистально, два задних туловищных ребра 
сильно укорочены. Седалищная кость выре­
зана сзади. Энтэпикондилярного отверстия,

Рис. 453. Brachyrhinodon taylori Huene.
Череп сбоку. Ср. триас 3. Европы (Hoff­

stetter, 1955)
Рис. 454. Polysphenodon tnuelleri J aekel.
Череп снизу. В. триас 3. Европы (Hoff­

stetter, 1955)
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Рис. 455. Homoeosaurtis maximiliani Meyer.
Скелет. В. юра 3. Европы (Lortet, 1882)

Рис. 456. Schargengia enigmatica Huene.
Туловищный позвонок» а — спереди, б— сбоку. Н. триас

СССР (Вологодская обл.) (Huene, 1940)

по-видимому, нет. Проксимальные кости стопы 
разделены швами (рис. 455). Около 10 видов. 
В. юра 3. Европы.

Schargengia Huene, 1940. Тип рода — Sch. 
enigmatica Huene, 1940; н. триас СССР (Во­
логодская обл.). Описан по двум туловищным 
позвонкам. Позвонки слегка амфицельные, 
длина их достигает 7—8 мм, высота остистого 
отростка 14—15,5 мм. Тело позвонка округлое 
по концам и заостренное книзу посредине. По­
перечные отростки овальные в сечении и сме­
щены вперед и вниз к переднему краю тела 
позвонка. Зигапофизы сильные, горизонтально 
ориентированные; передние зигапофизы захо­
дят далеко вперед за край тела позвонка, 
задние широко раздвинуты (рис. 456). Один 
вид.

Palacrodon Вrооm, 1906; ср. триас Ю. Афри­
ки. Clevosaurus Swinton, 1939; Meyasaurus 
Vidal, 1915 — оба из в. юры 3. Европы. Opis- 
thias Gilmore, 1909; Theretairus Simpson, 1926 
(? = Opisthias Gilmore, 1909) —оба из в. юры 
США. Chometocadmon Costa, 1911; в. мел 
3. Европы. Sphenodon Gray, 1831 (= Hatteria 
Gray, 1842; = Rhynchocephalus Owen, 1845); 
современный, Нов. Зеландия.

Условно к этому же подсемейству отнесен 
р. Anisodontosauras Welles, 1947; ср. триас 
США.

ПОДСЕМЕЙСТВО MONJUROSUCHINAE ENDO, 
1940

Задняя часть черепа с выростами. В крестце 
три позвонка. Фаланговая формула: 2, 3, 4, 4, 
3 на обеих конечностях. В. юра.

Monjurosuchus Endo, 1940; в. юра (? н. 
мел) С.-В. Китая.

СЕМЕЙСТВО SAURONODONT1DAE LORTET, 1892 
(= Sapheosauridae Baur, 1895)

Беззубые животные с несколько укорочен­
ной шеей и длинным, сжатым с боков хвос­
том; размеры до 0,65 м. Череп короткий и ши­
рокий. Заглазиичная кость сливается с задне­
лобной, надвисочная кость очень крупная и, 
достигая впереди заглазничной, отделяет че­
шуйчатую кость от края верхнего височного 
окна; последнее мало по размерам. Челюсти 
покрыты роговым чехлом с острым режушим 
краем. Позвонки процельные, шейных пять- 
шесть, спинных около 20, крестцовых два, хво­
стовых— более 60. Все туловищные ребра од­
ноголовчатые. Лобковая и седалищная кости 
разделены широким тироидным отверстием. 
Плечевая кость без энтэпикондилярного
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Рис. 457. Sapheosaurus Meyer, 1848:

отверстия. Кисть и стопа по длине не уступают 
плечу и бедру (соответственно). В стопе нет 
свободной промежуточной кости. Возможно, 
водные формы. В. юра.

Sapheosaurus Н. Meyer, 1848 (? = Sauro- 
nodon Jourdan, 1863).. Тип рода — Sapheosau­
rus thiollieri Н. Meyer, 1848; в. юра (порт- 
ланд), Германия (Бавария). Ноздри широкие, 
овальные. Носовые кости -по длине лишь не­
много уступают лобным. Теменные кости рез­
ко сужаются кзади; теменного отверстия нет. 
Позвонки с маленькими суставными мыщел­
ками. Хвост составляет более половины общей 
длины животного. Заднее крестцовое ребро 
развилено на конце. Коракоид с двумя вырез­
ками по заднему краю; ключицы тонкие. Седа­
лищная кость с сильно развитым задним 
отростком. Задние конечности значительно 
длиннее передних (рис. 457). Два-три вида. 
В. юра 3. Европы.

Piocormus Wagner, 1852; в. юра 3. Ев­
ропы.

ieri Meyei (Х7/ь)- В. юра 3. Европы (Lor(et 1882)

СЕМЕЙСТВО CLARAZHDAE PEYER, 1936

Морские моллюскоядные формы размером 
до 1 м. Шея укороченная; хвост длинный, 
уплощенный с боков; парные конечности ко­
роткие, с несколько удлиненными кистью и 
стопой. Череп короткий и высокий. Нижняя 
височная дуга, по-видимому, утрачена. Клюв 
сильный, с зубами; предчелюстные зубы отде­
лены от челюстных диастемой. Зубы теко-ак- 
родонтные. Предчелюстная кость вклинивает­
ся между носовыми, достигая лобной кости 
Носовая кость маленькая и целиком располо­
жена у заднего края ноздри. Позвонки амфи­
цельные. Шейных позвонков семь-восемь, 
спинных около 25, хвостовых — около 100. Ко­
ракоид без вырезки. Лобковая кость прониза­
на отверстием и не отделена от седалищной 
вырезкой. Плечевая и бедренная кости укоро­
чены; кости предплечья и голени короткие, 
расширенные на концах. По-видимому, имеет­
ся энтэпикондилярное отверстие. В стопе есть 
самостоятельная промежуточная кость. Плюс- 
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левые и пястные кости сильно удлинены. Ког- 
тевые фаланги удлиненные. Ср. триас.

Признаки, на основании которых роды объ­
единяются в семейство, связаны с приспособ­
лением к водному образу жизни и питанием 
моллюсками. Однако давящий аппарат у обо­
их родов развивался, независимо (у Clarazia 
для раздавливания служат небные зубы, а у 
Hescheleria — костный вырост, сидящий на 
симфизе нижней челюсти) и, возможно, их 
сходство обязано конвергенции.

Принадлежность Claraziidae к ринхоцефа­
лам подвергается сомнению. Хюне (Huene, 
1956) относит их к ящерицам.

Hescheleria Peyer, 1936. Тип рода — 
Н. ruebeli Peyer, 1936; ср. триас, Швейцария. 
Череп относительно длинный — составляет 
около трети предкрестцового отдела тулови­
ща; парные конечности по длине не уступают 
черепу. Клюв сильно развит и изогнут под 
углом 100°; его длина превышает длину ряда 
верхнечелюстных зубов. На клюве с каждой 
стороны пять зубов, на челюстных костях — 
по четыре, на зубных — около девяти зубов; 
верхнечелюстные зубы в виде тупых конусов; 
нижнечелюстные зубы укорачиваются по на­
правлению спереди назад. Для раздавливания 
ракушек служит высокий костный бугорок, си­
дящий на симфизе зубных костей. Сошники 
парные, слабые, лобные кости с длинным, уз­
ким отростком, вклинивающимся между пред­
челюстными костями. Предкрестцовых позвон­
ков 32, крестцовых — три. Гемальные дуги 
идут до конца хвоста. Внутренний край луче­
вой кости сильно изогнут и выпукл посредине, 
где лучевая кость достигает максимальной 
ширины. Брюшных ребер около 30 (рис. 458). 
Один вид.

Clarazia Peyer, 1936; еп. триас 3. Европы.

Рис. 458. Hescheleria ruebeli Peyer:
а — чере» сбоку; б — передняя конечность. Ср. 

триас 3. Европы (Peyer, 1936)

ПОДОТРЯД RHYNCHOSAURIA.
РИНХОЗАВРЫ

Средней величины и крупные лепидозавры 
(от 0,5 до 5,0 м) с очень сильно развитым 
«клювом», образованным разросшимися пред­
челюстными костями, и с непарным носовым 
отверстием. Череп короткий и очень широкий 
сзади. Предчелюстная кость разрастается 
вдоль ноздри, полностью отделяя челюстную 
кость от края последней. Глазницы располо­
жены в передней половине черепа. Теменные 
кости узкие, срастаются друг с другом и обыч­
но не пронизаны теменным отверстием. Слез­
ная кость всегда хорошо развита. Как исклю­
чение сохраняется надвисочная кость. Верхняя 
затылочная кость более вертикальная, чем у 
ринхоцефалов. Базисфеноидные бугры хорошо 
развиты. Вторичного нёба нет. Зубы акродонт- 
ные, многорядные. «Клюв» обычно утрачивает 
зубы, замещаемые роговым покровом. По­
звонки амфицельные, шейных позвонков 
семь-восемь, спинных 16—18, крестцовых 
два-три. Туловищные ребра одноголовча­
тые. Коракоид слегка вырезан спереди. Тазо­
вый пояс без тироидного отверстия. Плечевая 
кость без эпикондилярных отверстий, но с вы­
резкой на месте эктэпикондиляркого. В стопе 
сохраняется свободная промежуточная кость. 
Плюсневая кость V пальца крючковидная. 
Триас. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО MESOSUCHIDAE HAUGHTON, 1924

Небольшие (около 0,5 м) примитивные рин- 
хозавры с однорядными нижнечелюстными 
зубами; верхнечелюстные зубы двухрядные. 
Череп треугольный; «клюв» короткий, с зуба­
ми. Предчелюстная кость вклинивается между 
челюстной и носовой, но практически не до­
стигает предлобной. Сохраняются теменное 
отверстие и надвисочная кость. Имеются неб­
ные зубы. Шейных позвонков семь, спинных 
около 18, крестцовых — два. Коракоид с от­
верстием. Стопа с самостоятельной промежу­
точной костью. Питались, по-видимому, насе­
комыми и моллюсками. Н. триас.

Mesosuchus Watson, 1912. Тип рода — 
М. browni Watson, 1912; и. триас (зона Cyno­
gnathus), Ю. Африка. Нижняя височная дуга, 
по-видимому, неполная: квадратноскуловая 
кость редуцирована и не достигает скуловой. 
Носовое отверстие подразделено сзади вклини­
вающимися в него носовыми костями. Имеется 
непарная заднетеменная кость. Между пред­
челюстной и челюстными костями имеется от­
верстие; развито также квадратное отверстие.
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Челюстное сочленение лежит значительно 
позади затылочного; нижняя челюсть с силь­
ным засочленовным отростком. На предче­
люстной кости два зуба, из которых перед­
ний несколько усилен; на челюстной кости 
11—15 коротких зубов, расположенных не­
сколько неправильно в два ряда. Небная ветвь

крыловидной кости несет два гребня, покры­
тые короткими тупыми зубами. Позвонки с 
высокими остистыми отростками и горизон­
тально расположенными зигапофизами; на их 
вентральной поверхности развит киль. В пе­
редней части туловища сохраняются свобод­
ные интерцентры. Межключица впереди силь­
но расширена. Центральная и большеберцо­
вая косточки стопы срастаются (рис. 459). 
Один вид.

СЕМЕЙСТВО RHYNCHOSAURIDAE 
HUXLEY, 1887

Средней величины и крупные ринхозавры 
(до 5 м), с многорядными зубами на обеих 
челюстях и очень сильным беззубым «клю­
вом». Череп короткий, очень высокий и широ­
кий в заглазничной области. Скуловая кость 
весьма массивна и заметно выступает нару­
жу. Теменные кости образуют сагиттальный 
гребень и не пронизаны отверстием; надвисоч­
ная кость утрачена. Предчелюстные кости 
широко соприкасаются с предлобными. Перед­

ний конец нижней челюсти лишен зубов и 
обычно заострен и направлен вверх, образуя 
совместно с «клювом» мощный хватательный 
орган. У примитивных форм зубы развиты не 
только на челюстях, но и на небных костях; 
более специализированные утрачивают небные 
зубы. Пластинчатая кость входит в нижнече­
люстной симфиз. Шейных позвонков семь- 
восемь, спинных 16—18, крестцовых два- 
три.

По мнению Хюне (Huene, 1939а), ринхо­
завры были растительноядными и питались 
корнями растений, которые выдергивали из 
земли с помощью «клюва». Триас.

Howesia Вrооm, 1905. Тип рода — Н. bro­
wni Вrооm, 1905; н. триас (зона Cynognathus), 
Ю. Африка. Древнейший представитель семей­
ства. Череп невысокий, с большими, округлы­
ми глазницами и очень узкими теменными ко­
стями. Слезная кость сравнительно длинная. 
Скуловая кость с длинным задним отростком.

Рис. 460. Howesia browni Вrооm.
Череп] а'— сбоку, б — снизу. Н. триас Ю. Аф­

рики (Hoffstetter, 1955)

Челюстное сочленение примерно на уровне за­
тылочного. Верхнечелюстные зубы расположе­
ны четырьмя-пятью продольными рядами. 
На крыловидных костях четыре ряда зубов. В 
стопе свободная промежуточная кость. 
Очень маленькое для ринхозаврид животное с 
черепом длиной около 6 см (рис. 460). Один, 
вид.
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Rhynchosaurus Owen, 1842. Тип рода — 
Rh. articeps Owen, 1842; в. триас (н. кейпер), 
Англия (Шропшир). Небольшие (до 60 см) 
примитивные ринхозавриды со сравнительно 
удлиненным черепом и с небными зубами. Вы­
сота черепа не превышает 0,4 его длины. Че­
люстная кость достигает глазницы. Заглаз- 
ничная ность расположена на уровне верхней 
половины глазницы. Скуловая кость с длин­
ным задним отростком; ее высота на уровне

Рис. 461. Rhynchosaurus articeps Owen.
Реконструкция. В. триас Англии (Williston, 1925)

заднего края глазницы не превышает полови­
ны высоты черепа. Челюстное сочленение рас­
положено намного позади затылочного. Че­
люстная и зубная кости покрыты многорядны­
ми короткими и заостренными зубами; по­
верхность зубной кости, покрытая зубами, 
много уже соответствующей поверхности че­
люстной кости; возможно, что зубы были 
развиты и на внутренней поверхности челю­
стной и зубной костей. Крыловидная кость 
несет шесть зубов, расположенных продоль­
ным рядом. Коракоид пронизан отверстием 
(рис. 461). Один вид.

Cephalonia Huene, 1928. Тип рода — 
С. lotziana Huene, 1928; низы в. триаса, Бра­
зилия. Средней величины (около 1 м) живот­
ные с крайне расширенным черепом. Клюв 
предчелюстных костей и направленные вверх 
концы зубных костей образуют хватательный 
орган. Ширина черепа на уровне челюстного 
сочленения на 0,15—0,20 превышает его шири­
ну, высота черепа не превышает половины его 
длины. Глазница треугольная, челюстная 
кость не достигает ее края; заглазиичная 
кость расположена ниже уровня глазницы. 
Нижний край челюстной кости резко изогнут. 
Скуловая часть крайне расширена и на уровне 
заднего края глазницы составляет до 0,75 вы­
соты черепа. Крыловидные кости позади несут 
спиральные отростки («раковины»). Челюст­
ное сочленение примерно на уровне затылоч­
ного. Симфиз нижней челюсти образован од­
ними пластинчатыми костями. Зубы имеют 
форму трехгранных пирамид. Челюстная кость 
несет два продольных ряда зубов, разделен­
ных глубоким желобком; верхний конец зуб­
ной кости сужен и несет продольный ряд зу­
бов, входящий в желобок между верхнечелю­
стными зубами. Небных зубов нет. Коракоид 
глубоко вырезан по наружному краю. Лобко­
вая кость с сильным передним отростком 
(рис. 462). Один вид.
? Eifelosaurus Jaekel, 1904; н. триас 3. Евро­
пы. Stenaulorhynchus Haughton, 1932; ор. три­
ас В. Африки. Paradapedon Huene, 1938; в. 
триас Индии. Hyperodapedon Huxley, 1859 
(= Parasuchus Huxley, 1870); Stenometopon 
Boulenger, 1903 — оба из в. триаса 3. Евро­
пы. Scaptonyx Woodward, 1904 ( = Scapyo- 
nyx Woodward, 1908; = Cephalastron Huene, 
1926; =Cephalastronius Huene, 1928; —Scapho- 
nychimus Huene, 1928; в. триас Ю. Аме­
рики.

ПОДОТРЯД CHORISTODERA. 
ХОРИСТОДЕРЫ

Крупные (длиной до 1,5 м) пресноводные 
эозухии с очень длинной и узкой мордой, хо­
рошо развитым вторичным нёбом и текодоит- 
пыми зубами. По общим пропорциям сходны 
с длинномордыми крокодилами типа гавиа­
ла. Морда длинная и тонкая; ноздря непар­
ная, терминально расположенная; височные 
ямы велики и выступают далеко назад за 
уровень затылочного сочленения. Нет надви­
сочной кости, но на затылочной поверхности 
черепа сохраняются заднетеменные. Теменного 
отверстия нет. Базисфеноидные бугры хорошо
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Рис. 462. Cephalonia tolziana Huene:
a — реконструкция (Х1/.); череп: б — сверху, в — снизу. В. триас Ю. Америки (Huene, 1039)

Рис. 463. Champsosaurus laramiensis Соре:
а — реконструкция; череп: б — сверху, в — снизу. В. мел С. Америки (Brown, 1905)



развиты и направлены наружу. Позвонки 
слетка амфицельные или платицельные. Пред­
крестцовых позвонков 26, крестцовых два- 
три. Туловищные ребра с зачаточной двухго- 
ловчатостью. Тазовый пояс пластинчатый, 
без тироидного отверстия. Конечности укоро­
ченные. Брюшные ребра хорошо развиты. 
В. мел. (? в. триас) — эоцен. Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО CHAMPSOSAURIDAE СОРЕ, 1884

Рыло образовано главным образом разрос­
шимися челюстными костями; носовая кость 
непарная, короткая и далеко вклинивается 
между предчелюстными, достигая заднего 
края ноздри. Предлобные кости удлинены и 
широко соприкасаются друг с другом по сред­
ней линии. Глазницы маленькие, округлые; 
Заглазничные кости не достигают их края. 
Теменные кости узкие. Вторичное нёбо 
образовано отростками челюстных костей, 
соединяющимися друг с другом и с сошником. 
Стенки носоглоточного прохода окостеневают. 
Крыловидные кости широко соприкасаются 
по средней линии, и межитеригоидные ямы 
редуцированы. Имеются большие небные от­
верстия. Нёбо покрыто шагренью мелких зу­
биков. Челюстные зубы с продольной ребри­
стостью и несколько напоминают зубы ихтио­
завров и лабиринтодонтов. Ребра утолщен­

ные, слегка пахиостозтаые. Плечевая кость без 
энтэпикондилярного отверстия, эктэпиконди­
лярное может превращаться в желобок. 
В. мел (? в. триас) —эоцен.

Champsosaurus Соре, 1876. Тип рода — 
Ch. laramiensis Соре, 1876; в. мел, США 
(Монтана). Слезная кость маленькая, тре­
угольная; челюстная кость не достигает глаз­
ницы. Лобные кости вклиниваются между 
предлобными, а теменные — между лобными. 
Чешуйчатая кость, образующая задний край 
верхней височной ямы, очень массивная. Хоа­
ны открываются немного впереди уровня глаз. 
Пластинчатая кость участвует в образовании 
нижнечелюстного симфиза. В каждой ветви 
нижней челюсти около 40 острых, загнутых 
назад зубов. Шейных позвонков девять; меж­
ду ними расположены свободные интерцент­
ры; спинных позвонков 17, крестцовых три, 
хвостовых — более 20. Межключица Т-образ­
ная. Подвздошная кость маленькая. IV па­
лец кисти с четырьмя фалангами (рис. 463). 
Восемь видов. В. мел США и Индонезии, 
н. эоцен 3. Европы.

Simoedosaurus Gervais, 1877; в. мел и 
н. эоцен 3. Европы. Хюне (Huene, 1956) отно­
сит сюда же и р. Pachystrophaeus Huene, 1935 
из в. триаса (рэта) 3. Европы, установленный 
по амфицельным позвонкам и утолщенным па- 
хиостозно ребрам.

ОТРЯД LACERTILIA. ЯЩЕРИЦЫ
(= Sauna)

Средней величины и мелкие лепидозавры с 
подвижной квадратной костью, утратившие 
нижнюю височную дугу. Передняя часть ней- 
рокрания обычно не окостеневает, иногда со­

храняются рудиментарные латеросфеноиды и 
глазнично-клиновидные кости; как исклю­
чение череп становится платибазальным. Пе­
редняя часть черепа подвижна по отношению 
к его затылочному отделу (метакинетизм). 
Верхняя височная и заглазничная дуги иногда 
утрачены. Верхняя крыловидная кость имеет 
форму вертикального столбика (columella 
cranii), иногда она редуцирована. Предче­
люстная и теменная кости обычно непарные, 
лобная достигает края глазницы. Как прави­
ло, сохраняется надвисочная кость. Теменное 
отверстие обычно сохраняется, но бывает 
крайне маленьким, иногда оно расположено 
между лобными костями. Глаза могут реду­
цироваться. Сочленовная и предсочленовная 

кости срастаются. Зубы плевродонтные или 
акродонтные, как исключение — текодонтные; 
замещение зубов последовательное, иногда 
альтернативное. Обычно зубы конические или 
цилиндрические, в редких случаях они значи­
тельно расширены. Небные зубы часто хоро­
шо развиты. Позвонки амфицельные или про­
цельные, шейных 3—13 и более, туловищных 
обычно около 25, крестцовых не более двух, 
хвост, как правило, длинный. Гемальные дуги 
иногда срастаются с телами позвонков. Ребра 
обычно одноголовчатые, прикрепляющиеся к 
слившимся парапофизам и диапофизам, иног­
да со следами двухголовчатости. Крестцовых 
ребер обычно нет. Иногда развиты брюшные 
ребра. Парные конечности часто редуцирова­
ны. Пояса конечностей всегда сохраняются, 
грудина как исключение исчезает. Грудина и 
коракоид часто с вырезками, лобковая и се­
далищная кости разделены обычно хорошо 
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развитым тироидным отверстием. Как прави­
ло, имеется эктэпикондилярное отверстие. 
Стопа с интертарзальным сочленением, про­
межуточной кости обычно нет. Тело почти 
всегда покрыто роговыми чешуями, иногда 

'подстилаемыми костными. В. пермь — ныне.
Девять подотрядов. Верхнепермские формы 
отнесены к ящерицам условно.

ПОДОТРЯД PROLACERTILIA 
ПРОЛАЦЕРТИЛИИ

Примитивные ящерицы с парными челюст­
ной, носовой, лобной и теменной костями и с 
цротекодонтными зубами. Заглазиичная и 
верхняя височная дуги хорошо развиты, над­
височная кость всегда сохраняется и ограни­
чивает сзади верхнюю височную яму. Слезная 
кость самостоятельна. Теменное отверстие 
иногда утрачено. Кольцо склеротики хорошо 
развито. Нижняя челюсть с длинным засочле­
новным отростком. Позвонки амфицельные, 
иногда со свободными интерцентрами; шей­
ных позвонков семь-восемь. Шейные ребра 
хорошо развиты, явно двухголовчатые, туло­
вищные обычно со слабо выраженной двухго- 
ловчатостью, иногда одноголовчатые. Плече­
вой пояс пластинчатый, грудина и коракоид 
невырезанные, ключица непрободенная. Тиро- 
идное отверстие невелико. Парные конечности 
хорошо развиты. В стопе может сохраняться 
свободная центральная косточка. Брюшные 
ребра хорошо развиты. В. пермь — триас. Три 
семейства.

СЕМЕЙСТВО PROTOROSAURIDAE HUXLEY, 1871

Небольшие (до 1 м) ящерицеобразные на­
земные пресмыкающиеся с удлиненными шей­
ными позвонками и стройными, длинными 
парными конечностями. Строение черепа из­
вестно мало; долгое время это семейство от­
носили к подклассу Synaptosauria и считали, 
что все его представители обладают одной 
верхней височной ямой. Однако в обоих слу­
чаях, когда удалось изучить строение височ­
ной части черепа (роды Macrocnemus и Та­
пу strophaeus), оказалось, что она построена 
так же, как и у примитивных ящериц. По всей 
вероятности, сем. Protorosauridae является 
сборной группой, включающей, помимо при­
митивных ящериц, также некоторых эозухий 
и, быть может, ареосцелидий. Череп удлинен­
ный; глазницы расположены примерно посре­
дине; ноздри обычно почти терминальные. 
Имеется теменное отверстие. Чешуйчатая 
кость четырехугольная или четырехветвистая. 
Сошники удлиненные. Нижняя челюсть низ­

кая, без венечного отростка; пластинчатая 
кость заходит далеко вперед, угловая и над­
угловая кости не достигают заднего конца за- 
сочленовного отростка. Зубы плевротекодонт- 
ные, конические, часто изогнутые назад; иног­
да задние зубы поперечно расширены. Обыч­
но имеются небные зубы. Позвонки амфицель­
ные, обычно пронизанные хордой, часто со 
свободными интерцентрами. Шея в 1,5— 
2,0 раза длиннее головы и по длине равна по 
крайней мере половине туловища. В туловищ­
ных ребрах головка, как правило, лишь слабо 
обособлена от бугорка, иногда они совсем 
утрачивают головку и причленяются к попе­
речным отросткам позвонков. Шейные ребра 
иногда бывают двухголовчатыми. Отверстие 
между лобковой и седалищной костями мало 
или отсутствует. Длинные кости конечностей, 
как правило, пустотелые, плечевая и бедрен­
ная обычно длиннее костей предплечья и го­
лени. Бедренная кость обычно S-образно изо­
гнута. Плюсневая кость V пальца часто быва­
ет крючковидной. В. пермь — триас.

По-видимому, насекомоядные формы, одна­
ко Вейгельт (Weigelt, 1930) нашел внутри 
хорошо сохранившегося скелета Gracilisaurus 
ottoi семена Archaepodocarptis germanictis и 
заключил, что Protorosauridae были расти­
тельноядными животными.

Protorosaurus R. М е у е r, 1830 (=Proto sau- 
rus Dumeril 'et Bibron, 1836; = Proterosaurus 
Agassiz, 1846). Тип рода — P. spenceri Н. Mey­
er, 1832; в. пермь (медистый сланец), Герма­
ния (Тюрингия). Сравнительно крупные фор­
мы, достигающие 1,5 м длины. Возможно, 
имеется небольшое предглазничное отвер­
стие. Слезная кость, по-видимому, не достига­
ет края ноздри. Лобная кость по длине при­
мерно равна теменной. Чешуйчатая кость 
четырехугольная. Кольцо склеротики хорошо 
развито. Зубы протекодонтные, острые, слег­
ка изогнутые назад; в каждой челюсти 20— 
25 зубов. Небные, сошниковые и крыловидные 
кости покрыты маленькими зубами. Позвон­
ки с горизонтальными эигапофизами и высо­
кими остистыми отростками; остистые отрост­
ки спинных позвонков разделены широкими 
промежутками и примерно вдвое превышают 
высоту тела позвонков, остистые отростки 
задних хвостовых позвонков развилены. Ге­
мальные отростки длинные. Шейных позвон­
ков семь, спинных 16—18, крестцовых дваг 
три (?). Длина шеи более чем вдвое превы­
шает длину головы и достигает половины дли­
ны туловища. Длина шеи среднего шейного 
позвонка примерно вдвое превышает длину 
среднего спинного. Шейные ребра очень
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Рис. 464. Protorosaurus spenceri MeyerJ
Реконструкция. В. пермь 3. Европы (Williston, 1925)

тонкие со слабо разделенными головками и 
сочленяются с нижней частью тел позвонков; 
туловищные ребра одноголовчатые и сочле­
няются с позвонками у основания их остистых 
отростков. Вырезки между лобковой и седа­
лищной костями тает. Плечевая кость с экт- 
эпикондиляриым отверстием (?). В стопе, по- 
видимому, нет свободной промежуточной ко­
сти, плюсневая кость V пальца крючковидная. 
Брюшные ребра развиты (рис. 464). Один- 
два вида. В. пермь 3. Европы.

Macrocnemus Bassani, 1886 (=Macroche- 
mus Nopcsa, 1930). Тип рода—Macrocnemus 
bassanii Nopcsa, 1930; ср. триас, Швейцария. 
Сравнительно крупная форма (до 1 м). Морда 
удлиненная; ноздри удлиненные и расположе­
ны примерно посредине расстояния от конца 
морды, до глазниц. Предчелюстные кости 
вклиниваются между носовыми; лобная кость 
много длиннее теменной; теменного отверстия 
нет. Заглазничная часть черепа укорочена. 
Челюстное сочленение расположено примерно

на уровне затылочного. В верхней челюсти 36; 
зубов, из них около 11 на предчелюстной кос­
ти; в нижней челюсти около 30 зубов, на сош­
никах и небных костях по одному продольно­
му ряду зубов; на крыловидных костях два 
ряда зубов. Позвонки с горизонтальными зи- 
гапофизами, шейных позвонков семь, спинных 
17; длина среднего шейного позвонка пример­
но вдвое превышает длину среднего спинного 
позвонка. Шейные ребра тонкие, двухголов­
чатые; передние туловищные ребра двухголов­
чатые, остальные одноголовчатые. Второе 
крестцовое ребро сильно расширено. Между 
лопаткой и коракоидом с каждой стороны раз­
вита вырезка. Тироидное отверстие между 
лобковой и седалищной костями очень мало. 
Плечевая кость явно длиннее костей пред­
плечья; эпикондилярных отверстий нет. Бед­
ренная кость по длине примерно равна костям 
голени (рис. 465). Два-три вида. Ср. триас 
3. Европы.

Рис. 465. Macrocnemus bassanii Nopcsa.
Череп: а — сбоку, б — сверху, в — снизу. Ср. триас 3. Европы (Peyer, Kuhn-Schnyder. 1955)

Рис. 466. Microcnemus efremovi Huene:
а — шейные позвонки; б — бедренная кость. Н. триас СССР (Вологодская обл.) (Huene, 1940)
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Microcnemus Huene, 1940. Тип рода— 
Л4. efremovi Huene, 1940; н. триас (ветлужская 
серия), СССР (Вологодская обл.). Известен 
только по посткраниальному скелету. Позвон­
ки с выдвинутыми вперед, сближенными и 
низко расположенными парапофизами и диа­
пофизами; зигапофизы высокие, косо стоя­
щие. Остистые отростки шейных позвонков 
высокие, со сравнительно узким основанием; 
остистые отростки туловищных позвонков с 
утолщенным верхним краем. Длина шейных 
позвонков достигает 16 мм, более чем вдвое 
превышает их высоту и в 1,6 раза — длину ту­
ловищных позвонков. Длина хвостовых по­
звонков колеблется от 5 до 11 мм, их относи­
тельная длина увеличивается спереди назад, и 
в конце хвоста длина позвонков превышает вы­
соту втрое. Все ребра двухголовчатые. От ди­
апофиза по телу позвонка проходит длинный, а 
от парапофиза — короткий гребень. Лопатка 
сильно изогнута дорсально. Плечевая кость 
слегка изогнута S-образно, с энт- и эктэпи- 
кондилярным отверстиями. Бедренная кость 
достигает 50 мм длины, S-юбразно изогнута, 
имеет сильно расширенные эпифизы и хорошо 

развитый внутренний вертлуг (рис. 466). 
Один-два вида. Н. триас. СССР (Вологод­
ская, Кировская и Горьковская обл.).

Apchelosaurus Gervais, 1858; Adelosaurus 
Watson, 1914; Gracilisaurus Weigelt, 1930- 
все из в. перми 3. Европы? Etfelosaurus Jaekel, 
1904; н. триас 3. Европы. Megacnemus Huene, 
1954; ? Trachelosaurus Broili et Fischer, 1917; 
? Zanclodon Plieninger, 1846 — все из ср. триа­
са 3. Европы. Cwyneddosaurus Bock, 1945; 
в. триас США.

Род Gracilisaurus Ромер (Romer, 1947) рас­
сматривает как молодую особь Protorosaurus. 
Роды Trachelosaurus и Zanclodon часто сбли­
жают с Tanystrachelia.

СЕМЕЙСТВО PROLACERTIDAE PAR RINGTON, 
1935

Наземные пролацертилии со сравнительно 
короткой шеей. Ноздри расположены на кон­
це умеренно удлиненной или короткой морды. 
Теменное отверстие часто утрачивается. 
В. пермь — н. триас.

Рис. 467. Prolacerta broomi Parrington.
Череп: а — сверху, б — сбоку. Н. триас Ю. Африки (Watson, 1957)

Рис. 468. Tangasaurus mennelli Haughton.
Скелет сверху. В. пермь Ю. Африки (Haughton, 1924)
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Prolacerta Parrington, 1935. Тип ро­
да— P. broomi Parrington, 1935; и. триас 
(зона Lystrosaurus), Ю. Африка. Морда уз­
кая и заостренная, глазницы большие, 
с 12—13 склеротическими пластинками, те­
менного отверстия нет. Квадратная кость на­
клонена нижним концом назад. Предчелюст- 
iah кость несет четыре зуба, челюстная 14— 
!6, нижняя челюсть 16—17 зубов. Зубы слегка 
сжатые с боков и немного загнутые назад; 
тлина наибольшего зуба достигает 2,5 мм 
(рис. 467). Один вид.
? Palaeagama Вrооm, 1926; Saurosternon 
Huxley, 1863 (= Saurosternum Lydekker,
1888) — оба из в. перми Ю. Африки. Paligtia- 
па Вrооm, 1903; Priced Вrооm et Robinson, 
1948 —оба из н. триаса Ю. Африки. Роды 
Palaeagama, Paliguana и Saurosternon, обла­
дающие относительно коротким рылом, у ко­
торых строение нижней височной дуги неиз­
вестно, иногда выделяют в особые семейства, 
или же относят к Younginidae.

СЕМЕЙСТВО TANGASAURIDAE HAUGHTON, 1924

Водные ящерицеобразные пресмыкающиеся 
длиной 40—60 см. Шея и туловище короткие, 
хвост длинный. 'Позвонки глубокоамфицель­
ные, с прободенными телами. Тироидное от­
верстие маленькое, ромбическое. Грудина око­
стеневает. Плечевая кость массивная. Задние 
конечности намного длиннее передних; кисть 
и стопа широкие. Череп маленький, треуголь­
ный. Ноздри отодвинуты назад, квадратная 
кость высокая. В. пермь.

Череп известен очень плохо, и системати­
ческое положение семейства установлено не­
твердо. Возможно, Tangasauridae правильнее 
сближать с подотрядом эозухий Younginifor- 
mes.

Tangasaurus Haughton, 1924. Тип ро­
да — T. mennelli Haughton, 1924; в. пермь, 
Танганьика. Длина черепа 60 мм, максималь­
ная ширина по заднему краю 22 мм. Ноздри 
расположены почти посредине черепа. Шей­
ных позвонков восемь, опийных 18, крестцо­
вых два, хвостовых — около 25. Ребра одно­
головчатые. Грудина парная. Плечевая кость 
длиной 36 мм, с энтэпикондилярным отвер­
стием. Предплечье в полтора раза короче пле­
ча. Подвздошная кость длиной 22 мм. Лоб­
ковая кость маленькая, лопатообразная. Бед­
ренная кость тонкая, слегка изогнутая S-об­
разно, длиной 39—40 мм (рис. 468). Несколько 
видов. В. пермь В. Африки и Мадагаскара.

Нav asauras Piveteau, 1926; в. пермь Мада­
гаскара.

INCERTAE SEDIS

В последние годы в верхнем триасе США1 и 
Англии обнаружены остатки ящериц, приспо­
собленных к парящему полету наподобие со­
временного летучего дракона (Draco volans). 
«Парашют» у них поддерживали резко удли­
ненные туловищные ребра. Эти формы еще не 
описаны и их положение в системе остается не­
ясным. Для английской ящерицы предложено 
наименование Plesiodraco (Tarlo, 1962).

ПОДОТРЯД THALATTOSAURIA.
ТАЛАТТОЗАВРЫ

Примитивные морские ящерицы с отнесен­
ными далеко назад ноздрями, длинным хвос­
том и ластовидными конечностями. Пред­
челюстная, носовая, лобная и теменная кости 
парные. Предчелюстные кости резко удлине­
ны и, вклиниваясь между маленькими носовы­
ми, достигают лобных. Слезная кость само­
стоятельная. Верхняя височная яма маленькая 
или совсем облитерируется. Область нижней 
височной ямы разрастается далеко за уровень 
затылка, и челюстное сочленение расположено 
далеко позади затылочного. Кольцо склероти­
ки хорошо развито. Теменное отверстие сохра­
няется. Зубы протекодонтные. Позвонки амфи­
цельные. Число шейных позвонков увеличено 
до 13—14, в хвосте около 70 позвонков. Брюш­
ные ребра хорошо развиты. Ср. и в. триас. Два 
семейства.

СЕМЕЙСТВО ASKEPTOSAURIDAE KUHN-SCHNYDER, 
1952

Череп низкий, с резко удлиненной заглаз­
ничной частью. Сохраняется маленькая верх­
няя височная яма, нижняя височная яма очень 
большая. Зубы плевротекодонтные. Шейные 
позвонки укорочены, число спинных увеличено 
до 40. Шейные и передние спинные ребра 
двухголовчатые, остальные одноголовчатые. 
Седалищная кость отделена от лобковой хо­
рошо развитым тироидным отверстием. Ср. 
триас.

Askeptosaurus N о р с s а, 1925. Тип рода — 
A. italicus Nopcsa, 1925;ср. триас, Итальян­
ские Альпы. Крупная форма (длиной более 
2 м). Длина предглазничной части черепа со­
ставляет около половины его общей длины; 
нижняя височная вырезка почти вдвое превы­
шает диаметр глазницы; верхняя височная 
яма маленькая, ограничена одними теменны­
ми и заглазничными костями. Зубной ряд ог­
раничен предглазничной частью черепа; зубы
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Рис. 469. Askeptosaurus italicus Nopcsa:
a — реконструкция; 6 — череп сбоку. Ср. триас 3. Европы (Kuhn-Schnyder, 1952)

Рис. 470. Thalatiosaurus alexandrae Merriam.
Череп сбоку. В. триас С. Америки (Zittel, 1932)

острые, короткие, расширенные у основания и 
слегка изогнутые назад. В верхней челюсти 
около 20 зубов, из них около половины распо­
ложено на предчелюстной кости. Шейных по­
звонков 13—14, спинных более 40, хвосто­
вых— около 70. Задние туловищные ребра 
одноголовчатые, а остальные двухголовчатые. 
Коракоид пронизан отверстием; ключица вен­
трально сильно расширена; межключица ко­
пьевидная. Седалищная кость изогнута. Кости 
предплечья и голени сильно укорочены, 
(рис. 469). Один вид.

СЕМЕЙСТВО THALATTOSAURIDAE 'MERRIAM, 1905

Череп сравнительно очень высокий, заглаз- 
ничная часть черепа сравнительно укорочена, 
верхняя височная яма облитерируется. Зубы 
акротекодонггные, с продольной ребристостью, 
несколько сходные с зубами ихтиозавров. Ту­
ловище КОрОТКОе—'ЧИСЛО спинных позвонков 
около 25. Туловищные ребра одноголовчатые. 
Тироидное отверстие невелико. Низы в. три­
аса.

Thalattosaurus Merriam, 1904 (=Sceno- 
don Merriam, 1903). Тип рода — Scenodon 
alexandrae Merriam, 1903; низы в. триаса (из­
вестняк хосселькас), США (Калифорния). 
Челюсти высокие, скульпторов аиные. Лобные 
кости очень широкие, и длинные теменные ко­
сти слегка вклиниваются между лобными; те­
менное отверстие расположено у заднего края 
крыши черепа. Заднелобной кости нет. Перед­
ние челюстные зубы заостренные, задние — 
уплощенные; уплощенные зубы развиты так­
же на сошниках. Шейных позвонков 14, спин­
ных 25, крестцовых два, хвостовых—око­
ло 70. Ключица и межключица несколько рас­
ширенные. Плечевая кость без эпикондиляр- 
ных отверстий. Предплечье вдвое короче пле­

ча (рис. 470). Два вида. Низы в. триаса США 
(Калифорния).

Nectosaurus Merriam, 1905; низы в. триаса 
США (Калифорния).

ПОДОТРЯД TANYSTRACHELIA. 
ДЛИННОШЕИЕ

Примитивные ящерицы с резко удлиненной 
шеей, превышающей длину туловища. Заглаз- 
ничная и верхняя височная дуги развиты. 
Предчелюстная кость, как и все кости крыши 
черепа, парные. Скуловая кость с задним от­
ростком. Кольцо склеротики хорошо развито. 
Имеется теменное отверстие. Нижняя челюсть 
с длинным засочленовным отростком. Зубы 
текодонтные, конические. Сошниковые, неб­
ные и крыловидные кости с зубами. Позвонки 
амфицельные, пронизанные хордой. Шейных 
позвонков 12; их длина в несколько раз пре­
вышает длину спинных позвонков и достигает 
длины черепа. Шейных ребер 11—12. Ребра 
одноголовчатые. Коракоид, грудина и ключи­
ца без вырезок; лобковая и седалищная кости 
разделены тироидным отверстием. Парные 
конечности хорошо развиты. В стопе сохра­
няется свободная центральная косточка. Есть 
брюшные ребра. Ср. триас. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО TANYSTROPHEIDAE PEYER, 1931

Челюстное сочленение расположено при­
мерно на уровне затылочного. Зубы на сош­
никовых, небных и крыловидных костях одно­
рядные и образуют общий ряд, параллельный 
челюстному. Позвонки глубокоамфицельные, 
полые внутри; остистые отростки очень низ­
кие и идут по всей длине позвонка. Длина 
среднего шейного позвонка в 3—5 раз превы-
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26 БОрм

а—реконструкция; б—череп снизу. Ср. триас 3.
Рис. 471. Tanystrophaeus conspicius Meyer:

Европы (a—Peyer, 1931; б—Kuhn-Schnyder, 1947

тает длину туловищного. Длинные кости ко­
нечностей полые. Плюсиевая кость V пальца 
крючковидная. Ср. триас.

Tanystrophaeus Н. Meyer, 1855 (~ Tri- 
belosodon Bassani, 1886; = Pectenosaurus 
Huene, 1902; = Procerosaurus Huene, 1902; 
? = Macroscelosaurus Miinster, 1852). Тип 
рода — Tanystrophaeus conspicius Н. Meyer, 
1855; ср. триас, Германия. Крупная ящерица 
(размером от 2 до 5 м). Зубы разделены ши­
рокими промежутками. Передние зубы удли­
нены; зубная кость в соответствующем месте 
утолщена. У более крупных особей все зубы 
конические, заостренные, загнутые назад; 
у более 'Мелких особей задние зубы с тремя 
вершинками. Общее число зубов в предче­
люстной кости не превышает восьми, из них 
три более крупные; на челюстной кости не бо­
лее 15 зубов. Наружной крыловидной кости 
иет. небные кости не соприкасаются друг с 
другом по срединной линии. Длина шеи в 7— 
8 раз превышает длину головы; спинных по­
звонков 13, они несут длинные остистые от­
ростки. Гемальные дуги с поперечной перекла­
диной у основания. Края седалищной кости 
сильно вогнуты. Задняя конечность примерно 
в полтора раза длиннее передней; плечевая и 
бедренная кости длиннее (соответственно) ко­
стей предплечья и голени. Брюшные ребра с 
крючковидными отростками (рис. 471). Че­
тыре вида. Ср. триас 3. Европы.

ПОДОТРЯД IGUANIA.
ИГУАНООБРАЗНЫЕ

Широко адаптированные ящерицы. Череп 
высокий, обычно сжатый с боков. Черепные 
дуги полные. Предчелюстная (за исключением 
р. Bavarisaurus) и теменная кости непа|рмые, 
Заглазничные кости обычно большие, задне­
лобные •— маленькие пли отсутствуют. Слез­
ной кости обычно нет. Теменное отверстие 
(если имеется) расположено между лобной и 
теменной костями или даже в лобной. Эпип- 

тер'игоид у многих редуцирован. Зубы про­
стые, конические или тупые, сжатые с боков, 
с поперечно расширенными коронками; иног­
да зубы гетеродонтные — увеличенные в сим­
физной области. Типы прикрепления зубов 
различные: у некоторых зубы плевродонтные 
в верхней челюсти и плевроакродонтные — в 
нижней. Иногда зубы имеются на небных и 
крыловидных костях. Позвонки всегда про­
цельные, с большими сочленовными мыщел­
ками. Тела позвонков сужающиеся, короткие 
или слегка удлиненные. Иногда имеются зиго- 
сфены и зигантры. Шесть шейных позвонков. 
Шейных ребер от двух до пяти. Парные ко­
нечности хорошо развиты. Кожные окостене­
ния не всегда развиты, на теле отсутствуют. 
В. юра — ныне. Четыре семейства.

СЕМЕЙСТВО POLYGLYPHANODONTIDAE GILMORE, 
1940

Крупные ящерицы с акро-текодонтными зу­
бами, более или менее расширенными попе­
речно, и с направленным назад отростком 
скуловой кости. Лобная и теменная кости пар­
ные, заднелобная сохраняется. Теменное от­
верстие лежит на границе между лобными и 
теменной костями. Небных зубов нет. Нижняя 
челюсть массивная, с высоким венечным от­
ростком. Меккелев желобок замкнут. Позвон­
ки удлиненные, заостряющиеся кзади, часто с 
зигосфенами и зигантрами. Шейных ребер 
пять. Ключица, прободенная; коракоид выре­
зан спереди. Тироидное отверстие большое. 
Брюшных ребер нет. В. мел.

По новым данным, этих ящериц следует от-, 
носить к сем. Teiidae (Hoffstetter, 1962).
Polyglyphanodon Gilmore, 1940. Тип ро­
да— Р. sternbergi Cilmore, 1940; в. мел. США 
(Юта). Длина до 0,5 м. Череп высокий, треу­
гольный. Предчелюстная кость глубоко вкли­
нивается между носовыми, челюстная широко 
соприкасается со слезной и переднелобной. 
Предлобная и лобная кости скульптированы. 
Имеется надвисочная кость. Небные кости
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СЕМЕЙСТВО IGUAN1DAE GRAY, 1827

Рис. 472. Polyglyphanodon. sternbergi Gilmore.
Череп: a — сверху, 6 — сбоку, в — снизу. В, 

мел США (Gilmore, 1942)

соприкасаются по средней линии. Засочленов- 
ный отросток длинный, предсочленовная и 
сочленовная кости сливаются. Зубы гетеро­
донтные, передние семь-восемь — кониче­
ские, остальные резко расширены и несут 
острый поперечный гребень. На предчелюст­
ной кости три зуба, на челюстной — 18, в ниж­
ней челюсти—19. Спинных позвонков 23, 
хвостовых — около 50. Есть зигосфены и зи- 
гантры. Мыщелки позвонков широкие; между 
шейными позвонками сохраняются свобод­
ные интерцентры. Лопатка сращена с коракои­
дом; ключица изогнутая; межключица пробо- 
денная. Верхний край подвздошной кости пря­
моугольный (рис. 472). Один вид. В. мел США.

Paraglyphanodon Gilmore, 1940; ? Chamops 
Marsh, 1892—оба из в. мела США.

Насекомоядные, реже растительноядные на­
земные древесные и полуводные животные. 
Лобная кость непарная. Сохраняется малень­
кая заднелобная кость. Надвисочная кость 
иногда сливается с чешуйчатой. Зубы на кры­
ловидных костях обычны, реже они развиты и 
на небных костях. Теменное отверстие располо­
жено между лобной и теменной костями или в 
последней. Пластинчатая кость хорошо разви­
та. Меккелев желобок почти закрытый. Угло­
вая кость сильно развита на наружной поверх­
ности черепа. Зубы плевродонтные, обычно 
конические или цилиндрические, с полыми 
основаниями. Коронки зубов иногда сжатые 
и зубчатые. Тела позвонков короткие, сужаю­
щиеся кпереди. Иногда развиты зигосфены и 
зигантры. Обычно развиты два-три шейных 
ребра. Грудина црободенная; межключица 
Т-образная или якореобразная. В плечевом 
поясе, вдоль переднего края лопатки и кора­
коида, четыре отверстия, замкнутые хрящом. 
Ключица обычно простая, нерасширенная. 
У многих хорошо развиты брюшные ребра. На 
черепе иногда развиваются кожные окостене­
ния. Наиболее примитивная группа современ­
ных ящериц. В. юра —ныне. В ископаемом 
состоянии около 15 родов.

? Bavarisaurus Hoffstetter, 1953; в. юра 3. Ев­
ропы. Coniasaurus Owen, 1850 (= Coniosaurus 
Owen, 1851); в. мел 3. Европы. Iguanavus 
Marsh, 1872; в. мел — эоцен С. Америки. Ра- 
rasauromalus Gilmore, 1928; палеоцен 3. Ев­
ропы, эоцен С. Америки. Geiseltaliellus Kuhn, 
1944; Iguanosauriscus Kuhn, 1958 (= I guano- 
saurus Kuhn, 1948) — оба из эоцена 3. Евро­
пы. Paradipsosaurus Fries, Hibbard, Dunkle, 
1955; эоцен (? олигоцен) Мексики. Acip- 
rion Cope, 1873; олигоцен С. Америки. Eri- 
chosaurus Ameghino, 1899, миоцен Ю. Аме­
рики. Tetralophosaurus Olson, 1937; миоцен 
С. Америки. Crotaphytus Holbrook, 1842 
( — Gambelia Baird, 1859); .плиоцен (?) 
С. Америки; современный, Ю.-З. и С. Амери­
ка.. Leiosaurus Dumeril et Bibron, 1837 ( = Di- 
plolaemus Bell, 1843; = Pristidactylus Fitzin­
ger, 1843; = Liosaurus Agassiz, 1846; = Ape- 
ropristis Perassa, 1897); плиоцен — ныне, 
Ю. Америка. Scetoporus Wiegmann, 1828 
(= Tropidolepis Cuvier, 1817; = Lopherpes 
Rafinesque, 1832; = Sclerophorus Gray, 1840; 
=Lysoptychus Cope, 1888); Cylcura Harlan, 
1828 (= Cychlura Cuvier, 1829; = Metopoceros' 
Wagler, 1830; = Aloponoius Dumeril et Bibron, 
1837; = Analoponotus Bibron, 1841); .плио­
цен — ныне, С. Америка. Iguana Laurenti, 
1768 (= Iguanina Gray, 1825; = Hypsllophus
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Wagler, 1830; = Prionodus Wagler, 1833); плей­
стоцен Вест-Индии; современный, С. и Ю. Аме­
рика. Phrynosoma Wiegmann, 1828 (== Tapaia 
Oken, 1816; = Tapaja Oken, 1816; = Tapayia 
Oken, 1817; = Tapayia Gray, 1825; = Tapaya 
Fitzinger, 1826; = Chamoeleopsis Gray, 1830; 
!= Batrachosoma Fitzinger, 1843; = Tropidogas- 
ter Fitzinger, 1843; = Anota Hallowell, 1852; 
—Doliosaurus Girard, 1858; =Eumecoides Tay­
lor, 1941); плиоцен — ныне, С. Америка.

СЕМЕЙСТВО AGAMIDAE GRAY, 1827

Череп обычно широкий, с короткой лицевой 
частью. Лобная кость непарная, заднелобная 
обычно утрачена. Челюстная кость разраста­
ется назад, замещая скуловую кость под

Рис. 473 Macrocephalosaurus rerrupeiwus Gilinore.
Фрагмент черепа сверху В. мел Монголии (Gilmore. 1943) 

Рис. 474. Conicodontosaurus djadechtensis Gilinore.
Фрагмент черепа сбоку. В. мел Монголии (Gilmore, 1943)

глазницами. Теменное отверстие иногда отсут­
ствует. Пластинчатая кость маленькая или 
отсутствует. Зубы акродонтные, обычно гете­
родонтные; небных зубов нет. Тела позвонков 
удлиненные. Гипоцентры шейных позвонков 
прирастают сзади к телам впереди лежащих 

позвонков и образуют их гипапофизы. Меж­
ключица обычно небольшая, Т-образная; клю­
чица рудиментарная. В плечевом поясе обыч­
но два отверстия. Кожных окостенений нет. 
В. мел — ныне. В ископаемом состоянии до 
пяти родов.

Macrocephalosaurus Gilmore, 1943. Тип 
рода — М. ferrugenous Gilmore, 1943; в. мел 
(джадохта), Монголия (Шабарак-Усу). Лоб­

ные кости нескульптированные. Теменное от­
верстие в теменной кости. Скуловая кость е 
большим, направленным назад отростком. 
Глазницы большие, овальные. Передние 
зубы челюстной кости сильно увеличенные,, 
с плоскими коронками (рис. 473). Один 
вид.

Conicodontosaurus Gilmore, 1943; Тип ро­
да— С. djadochtaensis Gilmore, 1943; в. мел 
(джадохта), Монголия (Шабарак-Усу). Зад­
нелобная и заглазиичная кости имеются, по­
следняя участвует в ограничении глазниц. 
Зубы тесно расположенные, конические, с ту­
по оканчивающимися вершинками. Внутрен­
ние стороны зубов вздуты. Коракоид высокий' 
и без переднего отростка на наружной сторо­
не (рис. 474). Один вид.

Agama Daudin, 1802 (== Trapelus Cuvier, 
1817; =Trapetus Oken, 1817; = Tapelus Gray,. 
1825; =Stellio Wagler, 1828; =Cyclosaurus 
Wagler, 1833; = Acanthocercus Fitzinger, 1943; 
= Eremioplanis Fitzinger, 1843; = Phrynopsis 
Fitzinger, 1843; = Planodes Fitzinger, 1843; = 
Podorrhoa Fitzinger, 1843; =Psammorrhoa Fit­
zinger, 1843; =Pseudotrapelus Fitzinger, 1843; 
Tapaya Fitzinger, 1843; =Trapeloidis Fitzinger,. 
1843; = Isodactylus Gray, 1845; = Laudakia 
Gray, 1845; =Brachysaura Blyth, 1856; =Bary- 
cephalus Gunther, 1860; =Plocederma Blyth, 
1854; = Xenagama Boulenger, 1895); эоцен 
3. Европы; современный, Ю.-В. Европа, 
Ю.-З Азия и Африка. Palaeochameleo de Ste­
fano, 1903; эоцен 3. Европы. Clamydosaurus 
Gray, 1825 (= Chlamydosaurus Gray, 1827); 
плейстоцен — ныне, Австралия.

СЕМЕЙСТВО ARRETOSAURIDAE GILMORE, 
1943

Глазницы и верхние височные ямы малень­
кие. Скуловая кость высокая, без заднего от­
ростка. Эпиптеригоиды имеются. Ключицы 
простые, прободенные. Коракоид с двумя вы­
резками. Лопатка без прескапулярного отро­
стка. Зубы простые, конические, плевродонт- 
ные в верхней челюсти и плевроакродонтные — 
в нижней. Интерцентры в шейной области» 
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•срослись с телами позвонков. На черепе силь­
но развиты кожные окостенения. В. эоцен.

Arretosaurus Gilmore, 1943. Тип рода — 
A. ornatus Gilmore, 1943; в. эоцен, Монголия 
(Шара-Мурун). Череп низкий, широкий, 
скульптированный. Скульптура кожных око­
стенений выражена многочисленными тупо-ко­
нечными выростами неправильных формы и 
размера. Нижняя челюсть слабая. По обеим 
сторонам ветви перед сочленовным мыщелком 
выступающие отростки. Последняя угловая 
кость длинная и тонкая. В верхней челюсти 
15 зубов. Коронки округлые, с тупыми вершин­
ками, отогнутыми внутрь. Зубы постепенно 
увеличиваются в размерах в переднем направ­
лении. Шейных позвонков шесть. Туловищные

Рис. 475. Arretosaurus ornatus Gilmore.
Фрагмент скелета сверху. В. мел. Монголии 

(Gilmore, 1943)

•позвонки квадратных очертаний и лишены 
вентральных килей. Перед сочленовными мы­
щелками — слабые сужения. На вентральной 
■стороне туловища — кожные окостенения 
(рис. 475). Один вид.

ПОДОТРЯД CHAMELEONIA.
ХАМЕЛЕОНЫ

(= Rhiptoglossa)

Специализированные древесные формы со 
сжатым с боков телом. Череп высокий и узкий, 
с короткой лицевой частью. Заглазничная и 
верхняя височная дуги полные. Предчелюст­
ная, лобная и теменные кости непарные. Над­
височная кость сохраняется, верхняя крыло- 
видная редуцирована или утрачена. Теменное 
отверстие имеется. Пластинчатая кость реду­
цирована или утрачена. Зубы акродонтные; 
небных зубов нет. Подъязычный аппарат не 
более чем с двумя жаберными дугами. По­
звонки процельные, удлиненные; мыщелки 
крупные. Шейных позвонков три; шейных ре­
бер нет. Парные конечности хорошо развиты. 
Плечевой пояс и грудина без отверстий. Ко­
стных чешуй нет. В. мел — ныне. Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО CHAMELEONTIDAE GRAY, 1825

Череп треугольный, покрытый в щечной об­
ласти костными выростами; на теменной кости 
обйчно развит сагиттальный гребень; темен­
ное отверстие мало и расположено в лобной 
кости. Имеется пара фонтанелей, ограничен­
ных носовой, предлобной и лобной костями. 
Предлобная кость разрастается вперед, оттес­
няя носовую от края ноздри; позади предлоб­
ная кость может достигать заглазничной. Зад­
нелобной кости нет. Сошник непарный и отде­
лен от предчелюстной кости отростками челю­
стных костей. Крыловидная кость сзади 
свободна, не достигает квадратной кости. Пред­
челюстная кость лишена зубов. Засочленовно- 
го отростка нет. Хвост цепкий; парные конеч­
ности хватательные и расположены в сагит­
тальной плоскости; в кисти I—III пальцы про­
тивопоставлены IV и V, в стопе I и II противо­
поставлены III—V. Ключицы редуцированы; 
межключица утрачена. Брюшные ребра хоро­
шо развиты. Язык выдвижной. В. мел — ныне. 
В ископаемом состоянии два рода.

Mimeosaurus Gilmore, 1943. Тип рода — 
М. crassus Gilmore, 1943; в. мел, Монголия 
(Шабарак-Усу). Известен по верхнечелюстной 
кости, достигающей 11 мм в длину. Форм 
кости прямоугольная; отросток для сочлененмч 
с переднелобной и носовой костями отходят 
близ ее переднего конца. Верхний край кости 
снабжен округлыми выростами. Зубы сжатые 
с боков, тесно посаженные, передние два уве­
личены; общее число зубов в верхнечелюстной 
кости достигает 12 (рис. 476). Один вид.
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Рис. 476. Mimeosaurus crassus Gilmore.
Верхнечелюстная ность (X4). В. мел.

Монголии (Gilmore, 1943)

Рис. 477. Tinosaurus asiaticum Gilmore. 
Фрагмент нижней челюсти. Эоцен Мон­

голии (Gilmore, 1943)

Tinosaurus М а r s h, 1872. Тип рода — T. 
stenodon Marsh, 1872; ср. эоцен, США (Вай­
оминг). Известен по фрагментам нижней че­
люсти, достигающей в длину 15 мм. Симфиз 
нижней челюсти слабый. Меккелев желобок 
очень крупный. По наружному краю челюсти 
между зубами проходят бороздки, в которые 
входят коронки верхнечелюстных зубов. Зубы 
короткие, сжатые с боков, увеличивающиеся 
кзади; по крайней мере задние зубы трехзуб­
чатые; общее число зубов в нижней челюсти 
достигает 10 (рис. 477). Два-три вида. 
Эоцен США и Монголии.

Иногда этот род относят к сем. Agamidae. 

ней челюсти уменьшено до пяти — трех сраста­
нием угловой кости с окружающими элемен­
тами. Зубы плевродонтные как исключение 
субтекодонтные; небных зубов нет. В подъязыч­
ном аппарате сохраняется до трех жаберных 
дуг. Позвонки амфицельные или процельные, 
часто со свободными интерцентрами; тела по­
звонков укороченные, сжатые посредине; на 
их вентральной поверхности обычно имеются 
парные отверстия. Шейных позвонков шесть, 
шейных ребер не более четырех. Парные ко­
нечности почти всегда хорошо развиты. Гру­
дина без отверстий, обычно имеются дополни­
тельные тазовые кости (ossa hipoischia). Ко­
стных чешуй обычно нет. Эндолимфатический 
проток часто образует выросты, направленные 
назад вдоль позвоночного столба. В. юра — 
ныне. Четыре семейства: Ardeosauridae, Gek- 
konidae, Uroplatidae, Pygopodidae. Последние 
два в ископаемом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО ARDEOSAURIDAE CAMP, 1923

Чешуйчатая кость сохраняется, и верхняя 
височная дуга полная. Скуловая кость хорошо 
развита, но заглазничная дуга, по-видимому, 
неполная. Предчелюстная кость парная, те­
менная — непарная; носовая и лобная кости 
обычно парные. Слезная кость, как правило,

ПОДОТРЯД GEKKOTA. ГЕККОНЫ
(= Nyctisauria)

Череп короткий; верхняя височная и заглаз­
ничная дуги обычно утрачены или редуцирова­
ны, лишь как исключение сохраняются чешуй­
чатая кость и верхняя височная дуга. Предче­
люстная кость и кости крыши черепа иногда 
остаются парными. Надвисочная кость обычно 
сохраняется. Слезной кости, как правило, нет. 
Заглазничная кость утрачена. Наружная кры­
ловидная кость обычно редуцирована. Крыло- 
видная кость часто соприкасается с челюстной. 
Базиптеригоидные отростки в большинстве 
случаев соединены с основной затылочной 
костью костными пластинками. Теменное от­
верстие обычно утрачено. Число костей ниж­

Рис. 478. Ardeosaurus brevipes (Meyer).
Череп сверху(ХЗ). В. юра 3. Европы (Camp, 1923)

Рис. 479. Macrophelsuma gueniheri Boulenger.
Череп сверху. Плейстоцен Маскаренских о-вов 

(Hoffstetter, 1955)
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сохраняется. Наружная крыловидная кость 
хорошо развита. Надвисочная кость имеется. 
Теменное отверстие сохраняется. Позвонки 
амфицельные, как исключение — процельные. 
Парные конечности хорошо развиты. В. юра. 
Положение семейства в системе строго не 
установлено.

Ardeosaurus Н. Meyer, 1860. Тип рода — 
Homoeosatirus brevipes Н. Meyer, 1885; в. 
юра, Германия. Небольшая ящерица длиной 
около 15 см. Череп расширенный в глазничной 
области; морда заостренная, иногда округлая. 
Носовая и лобная кости иногда срастаются; 
заглазничная дуга почти полная; свободной 
слезной кости, по-видимому, нет. Челюстная 
кость высокая и достигает переднелобной ко­
сти. Небные зубы широко раздвинуты. Челю­
стное сочленение примерно на уровне заты­
лочного. Зубы тонкие, острые, слегка изогну­
тые назад: число их в каждой челюсти дости­
гает 30. Позвонки амфицельные; спинных поз­
вонков 17—24; остистые отростки низкие. Клю­
чица расширена вентрально. По-видимому, 
имелась способность к автотомии хвоста 
(рис. 478). Два вида. В. юра. 3. Европы.

Yabeinosaurus Endo et Shikama, 1940;? Chan- 
gisaurus Young, 1959 — оба из в. юры Китая.

СЕМЕЙСТВО GEKKON1DAE GRAY, 1825

Верхняя височная и заглазничная дуги ут­
рачены. Скуловая кость редуцирована. Пред-, 
челюстная, носовая и теменная кости обычно 
остаются парными, лобная кость почти всегда 
непарная. Надвисочной кости нет, слезной 
кости — тоже. Наружная крыловидная кость 
редуцирована. Небные кости широко раздви­
нуты; сошник непарный, почти не связанный 
с небными костями. Лобные кости образуют 
нисходящие отростки, охватывающие с боков 
обонятельные доли. Меккелев желобок между 
зубной и пластинчатой костями замкнут. Соч­
леновная, предсочленовная и надугловая ко­
сти срастаются с угловой. Подъязычная кость 
с двумя жаберными дугами, задняя из них 
обычно несколько редуцирована. Позвонки 
амфицельные или процельные, с маленькими 
мыщелками. Имеются свободные интерцент­
ры. Шейных ребер три — пять пар. Парные 
конечности хорошо развиты. Ключица расши­
ренная, прободенная, межключица ромбовид­
ная или крестообразная. Из четырех отверстий 
в плечевом поясе два верхних (в лопатке и 
вдоль шва лопатки с коракоидом) незамкну­
тые. Дополнительные тазовые кости (hypoi- 
schia) развиты. Выросты эндолимфатического 
протока хорошо выражены. Эоцен — ныне. Три 

подсемейства: Gekkoninae, Eublepharinae и 
Sphaerodactylinae. Последние в ископаемом 
состоянии не известны.

ПОДСЕМЕЙСТВО GEKKONINAE GRAY', 1825

Позвонки амфицельные. Теменные кости 
парные. Грудинных ребер три-четыре пары. 
Эоцен — ныне. В ископаемом состоянии пять 
родов.

Paraprionosaurus Gilmore, 1938; эоцен США. 
Rhodanogekko Hoffstetter, 1946; эоцен 3. Евро­
пы. Cadurcogekko Hoffstetter, 1946; эоцен — 
олигоцен 3. Европы. Gerandogekko Hoffstetter, 
1946; миоцен 3. Европы. Aristelliger Соре, 1861 
(= Idiodactylus Bocourt, 1874; = Aristelligella 
Noble et Klingel, 1932); плейстоцен Антильских 
о-вов; современный, С. Америка.

ПОДСЕМЕЙСТВО EUBLEPHARINAE BOULANGER, 
1885

Позвонки процельные. Теменная кость не­
парная. Плейстоцен — ныне. В ископаемом 
состоянии один род.

Macrophelsuma Hoffstetter, 1942. Tип 
рода — Phelsuma guentheri Boulenger, 1882; 
плейстоцен Маскаренских о-ов. Крупная фор­
ма с черепом длинной около 4 см. Предчелю­
стная, носовая и лобная кости непарные, пред­
лобная и заднелобная — массивные и широко 
соприкасаются над верхним краем глазницы. 
Скуловой кости нет. Челюстная кость массив­
ная и широко соприкасается с лобной. Лобная 
кость слегка сжата и сильно расширена кзади; 
ее длина примерно вдвое превышает длину но­
совой кости. Квадратная кость массивная, с 
выпуклым наружным краем. Челюстное сочле­
нение расположено на уровне затылочного 
(рис. 479). Один вид.

ПОДОТРЯД SCINCOMORPHA.
СЦИНКООБРАЗНЫЕ

Череп удлиненный, высокий. Верхняя височ­
ная и заглазничная дуги почти всегда полные; 
верхняя височная яма маленькая или облите­
рируется. Теменная кость непарная, лобная — 
обычно парная. Слезная кость мала или сли­
вается с предлобной; надвисочная кость плохо 
развита, иногда отсутствует. Меккелев жело­
бок закрытый. Зубы обычно плевродонтные, 
цилиндрические или конические; замещающие 
зубы развиваются у основания функциониру­
ющих. Позвонки процельные, с хорошо разви­
тыми мыщелками. Гемальные дуги располо­
жены между телами позвонков или несколько 
смещены назад. Обычно способны к автотомии 
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хвоста. Межключица Т-образная. Ключица, 
как правило, расширенная, прободенная, реже 
редуцируется. В плечовом поясе обычно два 
отверстия,, замкнутые хрящом — вдоль шва 
лопатки с коракоидом и в коракоиде. Парные 
конечности у роющих форм редуцируются. 
Обычно развиты костные чешуйки. В юра — 
■ыне. Три надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО XANTUSIOIDEA
Череп широкий, верхние височные ямы 

обычно облитерируются. Предчелюстная кость 
непарная. Лобная и теменная кости обычно 
парные, а теменного отверстия нет. Заднелоб­
ная и заглазиичная кости иногда сливаются. 
Базиптеригоидные отростки соединены с осно­
ванием черепа костными пластинками. Третья 
жаберная дуга почти полная. Позвонки с ма­
ленькими мыщелками и самостоятельными ин­
терцентрами; тела позвонков обычно короткие, 
квадратные снизу, к автотомии хвоста не спо­
собны. Парные конечности хорошо развиты. 
Кожные окостенения встречаются только на 
голове. В. юра — ныне. Два семейства. Иногда 
эту группу относят к Gekkota (Hoffstetter, 
1962).

СЕМЕЙСТВО EICHSTATTISAURIDAE KUHN, 1958 
(= Broilisauridae Hoffstetter, 1953)

Верхние височные ямы хорошо выражены. 
Лобная и теменная кости непарные; теменное 
отверстие сохраняется. В. юра. Положение в 
системе не ясно.

Eichstattisaurus Kuhn, 1958 (= Broilisaurus 
Hoffstetter, 1953); в. юра 3. Европы (Герма­
ния) .

СЕМЕЙСТВО XANTUSIIDAE BAIRD, 1858

Верхняя височная яма облитерируется. Лоб­
ная и теменная кости парные. Теменного от­
верстия нет. Эоцен — ныне. В ископаемом со­
стоянии два рода.

Palaeoxantusia Hecht, 1956; эоцен США. Ее- 
pidophyma Dumeril, 1851 (=Poriodogaster 
Smith, 1863; = Akleistops Mhller, 1878; = Im- 
pensodens Langebartel, 1953); плейстоцен — 
ныне, Центр. Америка.

НАДСЕМЕЙСТВО SCINCOIDEA
Верхняя височная и заглазиичная дуги 

обычно полные, но верхняя височная яма в той 
или иной степени перекрывается; в редких слу­
чаях (сем. Dibamidae) черепные дуги редуци­
руются и надвисочная, чешуйчатая, заглазнич- 
ная и скуловая кости исчезают. У многих зме­

евидных роющих форм Межглазничная перего­
родка редуцируется. Зубы маленькие, кониче­
ские, часто с округлыми или уплощенными ко­
ронками. Позвонки с большими мыщелками, 
интерцентров нет. Конечности обычно корот­
кие, иногда редуцированные. Кожные окосте­
нения, как правило, хорошо развиты. Эоцен — 
ныне. Четыре семейства: Scincidae, Anelytropsi- 
dae, Feyliniidae и Dibamidae. В ископаемом со­
стоянии встречаются только Scincidae.

Роющие Dibamidae, утратившие парные ко­
нечности u черепные дуги, резко отличаются 
от остальных Scincoidea, и их иногда сбли­
жают с сем. Pygopodidae.

СЕМЕЙСТВО SCINCIDAE CRAY, 1825

Носовые кости парные, лобные иногда сли­
ваются. Верхняя височная дуга всегда полная, 
заглазиичная иногда утрачена. Эпиптеригоид 
хорошо развит. Способны к автотомии хвоста. 
Парные конечности развиты, но часто редуци­
рованы; число пальцев может уменьшаться до 
двух. Эоцен — ныне. Еще не описанные остат­
ки известны из в. мела США. В ископаемом 
состоянии шесть родов.

Ablepharus Fitzinger, 1823 (=Ablepharis 
Cocteau, 1823; = Lerista Bell, 1833; = Cryp- 
toblepharis Cocteau, 1837; = Cryptoblepharus 
Wiegmann, 1834; = Petia Gray, 1839; = Microb- 
lepharis Fitzinger, 1843; = Menetia Gray, 1845; 
= Miculio. Gray, 1845; = Morethia Gray, 1845; 
= Ophiopsis Fitzinger, 1843; = Blepharosteres 
Stoliczka, 1872; =Phaner ор sis Fischer, 1881; 
—Phaneropus Smith, 1935). Тип рода—Able­
pharus pannonicus Fitzinger, 1823; современный. 
Ю.-В. Европа. Мелкие ящерицы (длиной до 
10 см). Сошник непарный. Небные кости со­
прикасаются или несколько перекрывают друг 
друга посредине. Небных зубов нет. Более 30 
современных видов в Африке, Ю.-В. Европе, 
Ю.-З. и Ср. Азии, Индии, Австралии и Поли­
незии. В ископаемом состоянии указаны для 
плейстоцена Рудного Алтая.

Capitolacerta Kuhn, 1944; эоцен Германии. 
Eumeces Wiegmann, 1834 ( = Plestiodon Dume­
ril et Bibron, 1839; = Euneces Gray, 1840; =Pa- 
riocela Fitzinger, 1843; = Plestodon Fitzinger, 
1843; -Cyprius Gray, 1845; = Plistodon Agas­
siz, 1846; = Lamprosaurus Hallowell, 1852; = 
=Eurylepis Blyth, 1854; =Plestiodontaides Gi- 
giolli, 1874; = Platypholis Duges, 1891); плиоцен 
США; современный, Ю.-В. Европа, С. Африка, 
Ю.-З. Азия, С. и Центр. Америка. Didosaurus 
Gunther, 1877; плейстоцен и субфоссильный, 
Маскаренские о-ва. Thyrus Gray, 1845; плей­
стоцен— ныне, Маскаренские о-ва.
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НАДСЕМЕЙСТВО LACERTOIDEA
Верхняя височная и заглазничная дуги 

всегда полные, но верхняя височная яма мо­
жет перекрываться разросшейся заднелобной 
костью. Заднелобная и заглазничная кости 
часто срастаются. Слезная кость почти всегда 
самостоятельная. Зубы часто двух- или трех­
вершинные. Позвонки с большими мыщелка­
ми; интерцентров нет; у многих развиваются 
зигосфены и зигантры. Парные конечности 
обычно хорошо развиты. Кожные окостенения 
плохо развиты, часто отсутствуют. Эоцен — 
ныне. Три семейства.

СЕМЕЙСТВО LACERTIDAE FITZINGER, 1826. 
ЯЩЕРИЦЫ

Верхняя височная яма часто редуцируется и 
перекрывается заднелобной костью. Заглаз­
ничная кость обычно сливается с заднелобной. 
Слезная кость сохраняется; надвисочная кость 
маленькая. Межптеригоидные ямы узкие; неб­
ные кости полностью соприкасаются друг с 
другом по срединной линии. Лобная кость 
иногда парная, теменная — непарная, с темен­
ным отверстием. Зубная кость сравнительно 
короткая. Зубы двух- или трехвершинные, 
обычно развиты и на крыловидных костях. 
Тело никогда не бывает сильно удлиненным, 
парные конечности всегда хорошо развиты. 
В коракоиде лишь одна вырезка. Костные че­
шуи развиты только на голове. Эоцен 
(? в. юра)—ныне. В ископаемом состоянии 
несколько родов.

Lacerta Linnaeus, 1758 ( = Lacertus Lece- 
pede, 1788; = Seps Rafinesque, 1814; = Sepsia 
Rafinesque, 1814; = Podarcis Wagler, 1830; = Zo- 
otoca Wagler, 1830; = Padarces Wiegmann, 1834; 
== Thimon Tschudi, 1836; = Teira Gray, 1838; 
= Acranthos Swainson, 1839; = Alsodromus 
Fitzinger, 1843; = Chrysolamprus Fitzinger, 
1843; = Elaphropus Fitzinger, 1843; = Phenax 
Fitzinger, 1843; Scelarcis Fitzinger, 1843; 
= Thermophilus Fitzinger, 1843; = Thetia Gray, 
1845; = Atropis Gluckselig, 1851; = Agetosau- 
ra Cistl, 1868; =Thalestris Gistl, 1868; =Tri- 
tonopsis Gistl, 1868; = Centromastix Boulenger, 
1916; = Callotia Boulenger, 1916). Тип рода — 
Lacerta agilis Linnaeus, 1758; современный, 
Европа. Верхняя височная яма перекрыта 
заднелобной костью. Предчелюстная кость не­
сет по четыре зуба с каждой стороны, крыло­
видные кости 6—12 мелких конических зубов. 
По верхнему краю глазницы развиты дополни­
тельные кожные надглазничные кости, распо­
ложенные двумя рядами: верхним — из 
трех-четырех крупных костей и нижним — из 

более многочисленных мелких косточек. Ребра 
седьмого и восьмого позвонков не достигают 
грудины (рис. 480). До 40 видов. Современные, 
Европа, С. и Ю.-З. Азия, С. Африка. В ископа­
емом состоянии известны по немногим фраг­
ментам из эоцена Франции и плиоцена Поль­
ши и Украины.

? Palaeolacerta Cocude-Michel, 1961; в. юра 
Германии. Eolacerta Noth, 1940; эоцен Герма­
нии. Plesiolacerta Hoffstetter, 1942; эоцен 
Франции. Dracaenosaurus Pomel, 1846 (= Са- 
durcosaurus Filhol, 1882); Pseudeumeces Hof­
fstetter, 1944 — оба из эоцена или олигоцена 
Франции. Acanthodactylus Wiegmann, 1834

Рис. 480. Lacerta agilis Linneus.
Череп: a — сверху, б — сбоку,’в — снизу. Современный, 

Европа (Беляев, 1947)
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(= Ida Gray, 1838; = Chorodromus Fitzinger, 
1843; =- Ctenodactylus Fitzinger, 1843;
= Photopholis Fitzinger, 1843; = Psam-
moplanis Fitzinger, 1843); плейстоцен — ныне, 
3. Европа; современный, Ю.-З. Азия, С. Афри­
ка. Остатки ящерицы, описанной из балтий­
ского янтаря, оказались принадлежащими со­
временному роду Nucras Gray, 1845, искус­
ственно заделанными в кусок копаловой смолы 
(Loveridge, 1942).

СЕМЕЙСТВО GERRHOSAURIDAE FITZINGER, 1843
(= Zonuridae Gray, 1837 + Cordylidae Mertens, 1937)

Верхняя височная яма более или менее пол­
но перекрывается окружающими костями. 
Заднелобная кость мала или отсутствует, над­
височная — редуцирована. Над глазницами 
двойной ряд дополнительных кожных косточек. 
Зубы конические, плевродонтные. Парные ко­
нечности иногда редуцированы. В коракоиде 
два отверстия. Костные чешуи часто развиты 
не только на голове, но и на теле. В. юра — 
ныне. В ископаемом состоянии два рода.

Macellodus Owen, 1855 (=Saurillus Owen, 
1855; =Macellodon Owen, 1855); в. юра Анг­
лии. Pseudolacerta Stefano, 1903; эоцен Фран­
ции.

СЕМЕЙСТВО TEIIDAE GRAY, 1827.

Височная яма широко открыта сверху. Зад­
нелобная кость мала и иногда сливается с за­
глазничной. Надвисочная кость хорошо разви­
та. Слезная кость есть. Теменного отверстия 
нет. Иногда имеются дополнительные надглаз­
ничные кости. Зубы субакродонтные, кониче­
ские, двух- или трехвершинные, иногда при­
тупленные. Парные конечности часто редуци­
рованы. В коракоиде два отверстия. Костных 
чешуй нет. В. мел — ныне. В ископаемом со­
стоянии пять родов.

Alethesaurus Gilmore, 1928; Lanceosauriis 
Gilmore, 1928 — оба из в. мела CUIAi. Ти- 
pinambis Daudin, 1802 ( = Monitor Blain­
ville, 1816; = Tutor Goldfuss, 1820; —Exypne- 
stes Kaupp, 1826; = Teguixin Gray, 1830; 
= Cymnogomphius Wagler, 1833; =Exypnistes 
Kaupp, 1836; = Salvator Dumeril et Bibron, 
1839; = Expneustes Agassiz, 1845); олигоцен — 
ныне, Ю. Америка; современный, Вест-Индия. 
Dracaena Daudin 1802 (=Ar/a Gray, 1825; Tho- 
rictis Wagler, 1830; = Thorectes Agassiz, 
1847); миоцен — ныне, Ю. Америка. Спе- 
midophorus Wagler, 1830; ( — Pachylobran-
chus Wagler, 1833; = Aspidoscells Fitzinger, 
1843; = Verticaria Cope, 1869); плиоцен С. Аме­
рики, современный, С. и Ю. Америка.

ПОДОТРЯД ANGUINOMORPHA. 
ВЕРЕТЕННИЦЕОБРАЗНЫЕ

(= Diploglossa)

Череп обычно несколько удлиненный и уз­
кий. По крайней мере одна из черепных дуг 
хорошо развита; верхняя височная дуга обыч­
но, а заглазничная почти всегда бывает пол­
ной. Изредка чешуйчатая кость прилежит к 
теменной и верхняя височная яма облитери­
руется, чаще ее перекрывают кожные окосте­
нения. Предчелюстная и теменная кости не­
парные, часто бывает непарной и лобная кость. 
Восходящий отросток предчелюстной кости 
вклинивается между носовыми. Заглазничная 
кость часто срастается с заднелобной и никог­
да не образует края глазницы. Имеется слез­
ная кость. Надвисочная кость обычно сохра­
няется. Лобная кость с нисходящим отростком. 
Теменное отверстие., как правило, сохраняется. 
Верхняя затылочная кость без переднего от­
ростка, сочленяющегося с теменной костью. 
Межптеригоидные ямы длинные и впереди до­
стигают сошника. Якобсонов орган полностью 
прикрыт septomaxillare. Нижняя челюсть с са­
мостоятельной угловой и очень длинной пла­
стинчатой костью; меккелев желобок впереди 
пластинчатой кости не замкнут. Зубы плевро­
донтные, как исключение—протекодонтные, 
с альтернативным замещением (замещающий 
зуб образуется позади и внутри от функцио­
нирующего). Часто развиты небные зубы. 
Подъязычная кость лишь с одной жаберной 
дугой, ceratobranchiale II всегда отсутствует. 
Позвонки процельные; шейных позвонков 
6—13 и более; гемальные дуги обычно сидят 
на телах, позвонков и часто срастаются с по­
следними. Парные конечности часто редуциро­
ваны, иногда преобразованы в ласты. Грудина 
непрободенная, ключица непрободенная и не­
расширенная. Язык подразделен на переднюю 
подвижную и развиленную на конце и на 
заднюю неподвижную и эластичную части. 
В. юра — ныне. Три надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО ANGUINOIDEA
Череп сравнительно, короткий. Ноздря не 

достигает лобной кости. Заглазничная дуга 
всегда полная, верхняя височная изредка ут­
рачивается; как исключение чешуйчатая кость 
прилежит к теменной и верхняя височная яма 
облитерируется. Заднелобная и заглазничная 
кости обычно самостоятельные- Теменная кость 
широкая, иногда без теменного отверстия. 
Нисходящие отростки лобной кости окружают 
обонятельные доли головного мозга с боков, 
но не смыкаются под ними. Самостоятельного 
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отверстия для якобсонова органа нет. Сочле­
нения челюстной кости с небной и наружной 
крыловидной не соприкасаются друг с другом. 
Сочленовная, предсочленовная и надугловая 
кости часто срастаются. Иногда сохраняется 
epibranchiale II. Тела позвонков не сужены 
посредине. Шейных позвонков шесть, шейных 
ребер три пары. Способны к автотомии хвоста; 
хвостовые позвонки разделены надвое попе­
речной соединительнотканной перегородкой. 
Парные конечности часто редуцируются, если 
же развиты, то никогда не бывают устроены 
по типу ласт. В плечевом поясе два отверстия, 
замкнутых хрящом: вдоль шва лопатки с кора­
коидом и в коракоиде. Межключица Т-образ­
ная. Кожные окостенения обычно хорошо раз­
виты. В. юра — ныне. Четыре семейства: Еи- 
posauridae, Anguinidae, Xenosauridae и An- 
niellidae. Последние в ископаемом состоянии 
не известны. Положение в системе сем. Еиро- 
sauridae не ясно.

СЕМЕЙСТВО EUPOSAURIDAE CAMP, 1923

Верхняя височная яма широко открыта. 
Ключицы не расширены. Зубы акродонтные. 
В. юра.

Euposaurus Gervais, 1871; в. юра Франции.
CEMEflCTBO’ANGUINlDAE GRAY, 1825. 

ВЕРЕТЕННИЦЫ

Височная дуга всегда полная, но верхняя 
височная яма может перекрываться кожными 
костями. Заглазничная кость широко ограни­
чивает край нижней височной вырезки. Лоб­
ные кости и как исключение теменные могут 
быть парными. Теменное отверстие мало, ино­
гда отсутствует. Зубы очень изменчивы по 
строению. Они могут быть простыми кониче­
скими, уплощенными или редко посаженными, 
построенными наподобие клыков. Сохраняется 
epibranchiale II. Гемальные дуги иногда со­
храняют межпозвонковое положение. Парные 
конечности часто редуцированы. Кожные око­
стенения («остео дер мы») хорошо развиты и 
покрывают крышу черепа. В. мел (? в. юра) — 
ныне. Три подсемейства,

ПОДСЕМЕЙСТВО GLYPTOSAURINAE MARSH, 
1872

(= Placosaurinae Соре, 1877)

Голова покрыта полигональными, непра­
вильно расположенными кожными окостене­
ниями, перекрывающими височную яму; по­
верхность кожных окостенений зернистая. 
Лобная кость непарная. Зубы тупые, сжатые 
с боков. Гемальные дуги сидят на телах по­
звонков, но не срастаются с ними. Парные

Рис. 481. Glyptosaurus gigantaeus Gilmore.
Череп сбоку (Х7<). Эоцен США (Hoffstetter, 1955) 

конечности хорошо развиты. Костные чешуи 
очень толстые, прямоугольные; латерально они 
соединяются друг с другом швом, а спереди 
и сзади налегают друг на друга черепицеоб­
разно. Спинной и брюшной панцири, образо­
ванные костными чешуями, разделены друг от 
друга боковой складкой кожи. Эоцен — олиго­
цен.

Glyptosaurus Marsh, 1871 (== Helodermoi- 
des Douglass, 1903). Тип рода—Glyptosaurus 
sylvestris Marsh, 1871; эоцен, США (Вайо­
минг). Крупные панцирные ящерицы (до 2 м). 
Носовая кость достигает предлобной. Скуло­
вая кость прямоугольная, массивная и широ­
ко сочленяется с заднелобной. Заглазничная 
кость самостоятельная. Квадратная кость с 
хорошо развитой внутренней раковиной. Засо- 
членовный отросток изогнут внутрь. Венеч­
ный отросток высокий. Число зубов в челюсти 
превышает 10; передние зубы более или менее 
заостренные, задние становятся тупыми и не­
сут продольные гребни; небные зубы хорошо 
развиты. Передние позвонки укороченные, ки- 
леватые. Плечевая кость с эктэпикондилярным 
отверстием (рис. 481). Около 15 видов. Эоцен 
США, 3. Европы, Монголии; олигоцен США.

Placosauriops Kuhn, 1940; Placosauroides 
Kuhn, 1940; Placosaurus Gervais, 1848 (—Pro­
iguana Filhol, 1876; =Necrosdasypus Filhol, 
1894; = Protrachysaurus Stefano .1903; = Lori- 
cotherium Weigelt, 1929; = Placotherium Wei- 
gelt, 1920)—все из эоцена 3. Европы.

ПОДСЕМЕЙСТВО GERRHONOTINAE СОРЕ, 
1864

Голова покрыта правильно расположенными 
костными щитками; перекрывающими височ­
ную яму; поверхность кожных окостенений зер­
нистая. Лобная кость непарная; ее глазничный 
край вогнутый. Заднелобная кость обычно 
слита с заглазничной. Передний край небных
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Рис. 482. Ophisaums apus (Pallas).
Череп a — сверху, б — снизу, в — ннжняя челюсть снаружи; 

г — нижняя челюсть изнутри. Современный, Европа

костей расположен позади заднего края сошни­
ка. Зубы острые, изогнутые или тупые, прямые. 
Обычно развиты и небные зубы. Гемальные 
отростки срастаются стелтти-п&эвонкоэ. Пар-­
ные конечности часто редуцированы. Костные 
чешуи тонкие, прямоугольные; латерально они 
соединены друг с другом швом, а спереди и 

сзади налегают одни на другие черепицеобраз­
но. Спинной и брюшной панцири, образован­
ные неподвижно соединенными костными чешу­
ями, разделены друг от друга складкой кожи? 
В. мел — ныне. В ископаемом состоянии во­
семь родов.

Ophisaurus D а u d i n, 1830 (= Sheltopusik 
Latreille, 1801; =Proctopus Fischer, 1813; = Hya- 
linus Merrem, 1820; = Pseudopus Merrem, 1820; 
= Ophiosaurus Gray, 1825; = Dopasia Gray, 
1853; = Ophiseps Blyth, 1853; = Hyalosaurus 
Giinther, 1873). Тип рода — Anguis apodus Pal­
las, 1775; современный, Европа, Ср. и 3. Азия. 
Крупная (длиной до 1 м) безногая ящерица. 
Челюстная кость широко соприкасается с 
предлобной. Заглазиичная кость самостоятель­
ная. Лобная кость иногда остается парной и 
прикрыта парным же лобным и маленьким зад­
нелобным щитками. Теменная кость прикрыта 
треугольным межтеменным, парным теменным 
и непарным заднетеменным щитками; послед­
ний имеет форму треугольника и соприкасает­
ся с теменными и межтеменным щитком. За- 
сочленовный отросток нижней челюсти ото­
гнут внутрь. Зубы острые и конические, реже 
тупые, уплощающиеся кзади. На небных и кры­
ловидных костях один — три ряда зубов; 
иногда один ряд зубов развит и на сошнике. 
Позвонки заостряющиеся кпереди, с очень ши­
роким и скошенным вверх мыщелком. Ребра 
с небольшими дорсальными отростками. Пле­
чевой пояс исчезает, тазовый — рудиментар­
ный, но сочленяющийся с двумя крестцовыми 
позвонками (рис. 482). Более 10 видов. 
Эоцен — ныне, Европа; современный, Азия, 
С. Африка, С. Америка.

В СССР известен из миоцена Молдавии и 
Украины и из четвертичных отложений Азер­
байджана.

Рис. 483. Propseudopus fraassi Hilgendorf:
а — крыша черепа сверху; б — ннжняя челюсть снаружи. 

Мноцеи 3. Европы (Hilgendorf!, 1883)
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Peltosaurus Cope, 1873; в. мел — олигоцен 
(? миоцен) С. Америки. Ophipseudopus Kuhn, 
1940; Ophisauriscus Kuhn, 1940; Parapseudopus 
Kuhn, 1940 — все из эоцена 3. Европы. Mela- 
nosaurus Gilmore, 1928; эоцен США, Xestops 
Cope, 1873; эоцен — олигоцен С. Америки. Pro- 
pseudopus Hilgendorf, 1833 (рис. 483); миоцен 
3. Европы.

ПОДСЕМЕЙСТВО ANGUININAE GRAY, 1825 
(== Anguininae-|-Diploglossinae)

Лобная кость парная, ее глазничный край 
прямой. Небная кость не заходит вперед за 
уровень заднего края сошника, (исключение — 
Anguis). Небных зубов нет. Челюстные зубы 
заостренные, конические или притупленные. 
Парные конечности у многих редуцированы. 
Костные чешуйки с округлыми краями, под­
вижно соединенные друг с другом и располо­
женные косыми рядами; кожной складки по 
бокам нет. Эоцен — ныне. В ископаемом со­
стоянии два рода.

Dimetopsisaurus Hecht, 1959; эоцен С. Амери­
ки. Anguis Linnaeus, 1758 (=Anguinus Rafines­
que, 1815; = Typhlus Koch, 1828; = Siguana, 
Gray, 1830; =Otophis Wiegmann, 1834; =Dor- 
fia Gray, 1839); миоцен (? эоцен)—ныне, 
3. Европа; современный, В. Европа, 3. Абия, 
С. Америка.

ANGUINIDAE INCERTAE SEDIS

Isodontosaurus Gilmore, 1943. Тип рода — 
/. gracilis Gilmore; в. мел, Монголия (Шаба- 
рак-Усу). Описан по неполной нижней челю­
сти длиной около 1 см. Пластинчатая кость

Рис. 484. Isodontosaurus gracilis Gilmore.
Ннжняя челюсть; а — снаружи, б — из­
нутри. В. мел Монголии (Gilmore, 1943)

впереди явно не достигает симфиза, а позади 
идет примерно до уровня вершины венечного 
отростка. Венечный отросток низкий и толстый, 
со слегка развиленным верхним концом. Зубы 

гомодонтные, с расширенными в передне-зад­
нем направлении коронками. В поперечном се­
чении коронки зубов треугольные; их задний 
край прикрывает снаружи переднюю часть сле­
дующего зуба. Общее число зубов достигает 
10, задний из них редуцирован. У основания 
зубы пронизаны отверстием (рис. 484). Один 
вид. Мак Доуэлл и Боджерт (Ме Dowell, Во- 
gert, 1954) относят этот род к игуанам.

СЕМЕЙСТВО XENOSAURIDAE СОРЕ, 1866

Височная дуга всегда полная, очень толстая. 
Кожные окостенения на черепе хорошо разви­
ты, но не перекрывают височную яму. Скуло­
вая кость очень широкая, шероховатая и ши­
роко ограничивает край нижней височной вы­
резки, почти достигая чешуйчатой кости. За­
глазничная кость маленькая. Носовые кости 
почти полностью разделены восходящим от­
ростком предчелюстной. Лобные кости образу­
ют край глазницы. Кости крыши черепа шеро­
ховатые. Теменное отверстие имеется. Квад­
ратная кость с очень сильно развитой внутрен­
ней раковиной. Небных зубов нет. Сохраняется 
только одна жаберная дуга. Хвост короткий, 
гемальные дуги прирастают к телам позвонков. 
Парные конечности всегда развиты. Кожные 
окостенения на туловище могут недоразвивать­
ся. В. мел — ныне. В ископаемом состоянии 
два рода.

Exostinus Соре, 1873 (= Harpagosaurus
Gilmore, 1928); в. мел и олигоцен США. Nec- 
rosaurus Filhol, 1876 (= Palaeosaurus Filhol, 
1873 = Palaeovaranus Filhol, 1877; = Odonto- 
mophis Rochebrune, 1884; = Melanosauroides 
Kuhn, 1940); палеоцен и эоцен 3. Европы.

Ромер (Romer, 1956) относит Exostinus к 
игуанам. Хоффштеттер (Hoffstetter, 1955) 
выделяет род Necrosaurus в особое семейство 
в составе Varanoidea.

НАДСЕМЕЙСТВО HELODERMATOIDEA. 
ЯДОЗУБЫ

Ангвиноморфы с коротким, широким чере­
пом и бороздчатыми ядовитыми зубами. Ви­
сочная дуга утрачена, хотя сохраняется руди­
ментарная чешуйчатая кость. Заглазничная 
дуга хорошо развита. Лобная кость парная; 
ее нисходящие отростки смыкаются под обоня­
тельными долями мозга. Теменного отверстия 
нет. Ноздря удлиненная, достигающая лобной 
кости. Сочленения челюстной кости с небной 
и наружной крыловидной вплотную прилежат 
друг к другу. Самостоятельного отверстия для 
якобсонова органа нет. Шов между зубной и 
надугловой костями более или менее верти­
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кальный, Пластинчатая кость идет назад не 
далее уровня переднего края венечного отрост­
ка, но широко соединяется с венечной костью; 
меккелев желобок открыт на . значительном 
протяжений. Зубы идут назад не далее уровня 
переднего края глаз. Зубы длинные, заострен­
ные, изогнутые назад и утолщенные у основа­
ния; помимо зубов предчелюстной кости, все 
они бороздчатые. Небных зубов нет. Cerato- 
branchiale II отсутствует. Тела позвонков не 
сжаты, поверхность позвонковых мыщелков 
скошена. Шейных позвонков восемь, шейных 
ребер три пары. Парные конечности хорошо 
развиты. Коракоид вырезанный по переднему 
краю, без отверстий. Костные чешуи хорошо 
развиты и срастаются с покровными костями 
крыши черепа. Эоцен (? в. мел) — ныне. Од­
но семейство.

СЕМЕЙСТВО HELODERMATIDAE WIEGMANN, 1829. 
ЯДОЗУБЫ

Эоцен (? в. мел) — ныне. В ископаемом со­
стоянии два рода: Eurhelodema Hoffstetter, 
1958; эоцен и олигоцен 3. Европы. Heloderma 
Wiegmann, 1829 '( = Tachydernum Gray, 1831; 
= Centrosaurus Fitzinger, 1843); олигоцен 
С. Америки; современный, Центр. Америка.

НАДСЕМЕЙСТВО VARANOIDEA
(= Platynota)

Череп длинный и узкий. Ноздря щелевид­
ная; позади она достигает лобной кости. Верх­
няя височная и заглазничная дуги полные; 
верхняя височная яма почти всегда открытая. 
Предчелюстная кость с длинным восходящим 
отростком, глубоко вклинивающимся в носо­
вую кость; последняя обычно длинная, непар­
ная, реже парная, маленькая. Заднелобная 
кость обычно срастается с заглазничной. Нис­
ходящие отростки лобной кости смыкаются под 
обонятельными долями большого мозга. Над­
височная кость большая. Челюстная кость ко­
роткая и отделена от небного отверстия наруж­
ной крыловидной. Отверстие якобсонова орга­
на обособлено от хоан. Зубная и пластинчатая 
кости отделены от задних костей нижней че­
люсти вертикальным швом; иногда передняя 
половина нижней челюсти становится подвиж­
ной относительно задней. Челюстные зубы не­
многочисленные, небные и крыловидные кости 
в 'большинстве случаев с продольным рядом зу­
бов. Epibranchiale II обычно сохраняется. Тела 
позвонков короткие, часто сжатые посредине. 
Иногда развиваются зигосфены и зигантры. 
Мыщелки позвонков очень большие, скошен­

ные. Число шейных позвонков увеличено (не 
менее девяти). Не способны к автотомии хво­
ста. Гемальные дуги срастаются с телами по­
звонков и расположены на специальных отро­
стках. Парные конечности всегда хорошо раз­
виты; у водных форм они становятся ластовид­
ными, причем могут наблюдаться гиперфалан- 
гия и утрата когтей. Коракоид обычно с отвер­
стиями. Костные чешуи развиты слабо или от­
сутствуют. В. юра — ныне. Пять семейств: 
Varanidae, Aigialosauridae, Mosasauridae, Do- 
lichosauridae и Lanthanotidae. Последние в ис­
копаемом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО VARANIDAE GRAY, 1827

Довольно крупные наземные и полуводные 
хищные ящерицы. Носовые кости сросшиеся и 
узкие, лобные — разделены, теменные — срос­
шийся, с теменным отверстием. Скуловая кость 
иногда отделена от заглазничной узким проме­
жутком. Венечная кость разрастается вперед 
на внешней стороне челюсти; угловая кость ма­
ленькая, более развитая на внешней стороне. 
Зубы плевродонтные; задние челюстные зубы 
иногда с уплощенными вершинками. Тела по­
звонков сжатые и образуют боковые отростки 
перед сочленовными мыщелками. Иногда по­
звонки со слабыми зигосфенами и зигантрами. 
Шейных позвонков девять. Коракоид обычно 
с двумя вырезками. Межключица якоревидная; 
ключицы слабые. Парные конечности неласто­
видные. Фаланговая формула: 2,3,4,5, 3; паль­
цы с когтями. Три подсемейства. В. мел — 
ныне.

ПОДСЕМЕЙСТВО SANIWINAE CAMP, 1923

Предчелюстная кость редуцирована. Заглаз- 
ничная и лобная кости не срастаются. Зубы 
многочисленные, конические. Крыловидные и 
небные кости с зубами. Тела позвонков удли­
ненные; сочленовные мыщелки слабо сужен­
ные. Туловищные позвонки со слабо развитыми 
зигосфенами и зигантрами. Коракоид с одной 
вырезкой. Несколько родов. В. мел — олиго­
цен.

Telmasaurus Gilmore, 1943. Тип рода — 
T. grangeri Gilmore, 1943; в. мел (джадохта), 
Монголия (Шабарак-Усу). Теменное отверстие 
расположено у заднего края теменной кости. 
Зубы остроконические, саблевидные, с расши­
ренными основаниями и отогнутыми назад вер­
шинками. Тела позвонков широкие, конические, 
округлые с боков, со слабо выраженным вент­
ральным килем. Сочленовные мыщелки оваль­
ные, расширенные поперечно (рис. 485). Один 
вид.
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0123 4см

Рис. 485. Telmasaurusgrangeri Gilmore.
Фрагмент черепа сверху. В. мел Монголии 

(Gilmore, 1943)
Рис. 486. Megalania prisca Owen.

Туловищный позвонок: а — спереди; б — 
снизу. Плиоцен Австралии (Hoffstetter. 1955)

Chilingosaurus Young, 1961; в. мел Китая. 
Palaeosaniwa Gilmore, 1928 (=Megasaurus 
Gilmore, 1928); Parasaniwa Gilmore, 1928 — 
оба из в. мела США. Provaranosaurus Gilmore, 
1942; палеоцен США. Saniwa Leidy, 1870 
(=Saniva Marsh, 1871); эоцен — олигоцен 
США.

ПОДСЕМЕЙСТВО VARANIINAE GRAY, 1827

Заднелобная и заглазиичная кости сраста­
ются. Скуловая кость отделена от заглазничной 
узким промежутком, так что заглазиичная дуга 

прерванная. Зубы немногочисленные; задние 
зубы иногда уплощенные. Небных зубов нет. 
Позвонки без зигосфенов и зигантров. Ми­
оцен — ныне. В ископаемом состоянии один 
род.

Var anus Merrem, 1820 (= Monitor Lichtens­
tein, 1818; = Uranus Gray 1825; = Psammosau- 
rus Fitzinger, 1826; —Dracaena Gray, 1827; 
= Hydrosaurus Wagler, 1830; = Polydaedalus 
Wagler, 1830; = Aulaeosaurus Wagler, 1833; 
= Empagusia Gray, 1838; = Odatria Gray, 
1838; = Rhinopyton Fitzinger, 1842; — Agalma- 
tosaurus Fitzinger, 1843; = Cylindrurus Fitzin­
ger, 1843; = Euprepiosaurus Fitzinger, 1843; 
= Pachysaurus Fitzinger, 1843; = Pantherosau- 
rus Fitzinger, 1843; = Psammoscopus Fitzinger, 
1943; = Regenia Gray, 1845; = Uaranus Gray, 
1845; Placovaranus Fejervary, 1927; = Dendro- 
varanus Metrens, 1942; = Indovaranus Mer­
tens, 1942; = Tectovaranus Mertens, 1942; 
? = Stellio Laurenti, 1768); миоцен и плей­
стоцен 3. Европы; плиоцен Ю. Азии; 
плейстоцен Индонезии, Австралии, Африки. Бо­
лее 30 современных видов, Азия, Африка, Ин­
донезия и Австралия.

ПОДСЕМЕЙСТВО MEGALANIINAE CAMP, 1923

Гигантские формы, достигавшие в длину 
7 м. Позвонки массивные, резко сужающиеся 
кзади перед сочленовными мыщелками. Нев­
ральный канал узкий. Зигосфены и зигантры 
слабо развиты. В. плиоцен.

Megalania Owen, 1860 ( = Notiosaurus 
Owen, 1884). Тип рода — Megalania prisca 
Owen, 1860; в. плиоцен, Австралия. Невраль­
ные дуги высокие; парапофизы массивные, сли­
тые с основаниями невральных дуг. Передние 
зигапофизы весьма массивные. Сочленовные 
мыщелки очень короткие, сжатые дорсовент- 
рально и наклоненные вверх; по бокам их име­
ются слабо развитые отростки. Наблюдаются 
некоторые признаки пахиостозных изменений 
(рис. 486). Один вид.

СЕМЕЙСТВО AIGIALOSAURIDAE KRAMBERGER, 
1892

Крупные полуводные ящерицы с большой го­
ловой и сильной шеей. Заглазиичная кость не 
срастается с заднелобной. Лобные кости сра­
щены. Зубы протекодонтные. Крыловидные и 
небные кости с большими зубами. Шейных по­
звонков семь,, спинных 31—32; хвост длинный, 
сжатый с боков. Межключица якоревидная. 
Парные конечности короткие; кисть и стопа 
широкие, но не ластовидные. Гиперфалангия 
не наблюдается. В. юра — н. мел.
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Proaigialosaurus Kuhn, 1958; в. юра 3. Ев­
ропы. Aigialosaurus Kramberger, 1892; Carso- 
saurus Kornhuber, 1893 (= Opetiosaurus Korn- 
huber, 1902) — оба из н. мела 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО MOS AS AU RID АЕ GERVAIS, 1853 
< 5 (= Pythonomorpha Cope, 1869)

Крупные (до 10 м) морские ящерицы. Тело 
удлиненное, голова вытянута; конечности пре­
вращены в ласты, хвост — в плавник; когти 
отсутствуют. Череп узкий, удлиненный. Восхо­
дящий отросток предчелюстной кости соединя­
ется с непарной лобной; носовые кости руди­
ментарные, расположенные по сторонам вос­
ходящего отростка предчелюстной. Нисходя­
щие отростки лобной кости развиты слабо. 
Квадратная кость разрастается назад, окру­
жая сзади слуховую косточку. Межптеригоид­
ные ямы узкие. Челюсти длинные и часто весь­
ма мощные. Нижние челюсти в симфизе соеди­
няются связкой, а соединение зубной и плас­
тинчатой костей с угловой и надугловой — 
подвижное. Челюстные зубы конические, ост­
рые или притупленные и сидят в неглубоких 
альвеолах (акротекодонтные). Коронки покры­
ты гладкой или струйчатой эмалью с неболь­
шими килями на передней и задних краях. 
Имеются мелкие зубы и на крыловидных ко­
стях. Позвонков до 100—150, из них — шей­
ных до 13, спинных 22-—35. Туловищные поз­
вонки с широкими и короткими поперечными 
отростками. Хвост длинный, сжатый с боков. 
Грудина оставалась хрящевой. Коракоиды 
иногда с вырезанным задним краем; имеется 
также выемка между лопаткой и коракоидом. 
Межключица тонкая; ключицы редуцированы. 
Тазовый пояс рудиментарный и не связанный с 
позвоночником. Седалищные кости соединя­
ются длинным швом, лобковые не имеют сим­
физа. Проксимальные элементы передних и 
задних конечностей расширенные и укорочен­
ные. Кисть и стопа широкие, ластовидные, с 
уплощенными костями. Часто наблюдается 
умеренно выраженная гиперфалангия. Кожные 
окостенения не развиты. Питались в основном 
рыбой, а некоторые — моллюсками, иглокожи­
ми и прочими беспозвоночными. В. мел. Четы­
ре подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО MOSASAURINAE GERVAIS, 1853

Туловище весьма длинное (около 35 спинных 
позвонков); хвост расширен. Предчелюстные 
кости образуют тупой конический рострум. 
Предлобные кости нависают над глазницами. 
Квадратные кости имеют небольшие супраста- 
педиальные отростки. В нижней части к плас­

тинчатой кости присоединяется дополнитель­
ная. Плечевые кости с мощными лучевыми от­
ростками на дистальных концах. Задние ласты 
с четырьмя пальцами. В пальцах передних и 
задних конечностей не более шести фаланг. 
В основном пелагические формы. В. мел.

Mosasaurus Conybeare, 1822 (= Mosae-
saurus Parkinson, 1830; = Saurochampsa Wag­
ler, 1830; = Batrachiosaurus Harlan, 1839; 
= Batrachiotherium Harlan, 1839; = Amphoros- 
teus Gibbes, 1851; = Baseodon Leidy, 1865; 
= Mosasaurus Krueger, 1873; = Pterycollasau- 
rus Dollo, 1882; = Batrachosaurus Fitzinger, 
1893; ? = Amphekepubis Mehl, 1929). Тип ро­
да— Lacerta gigantea Sommering, 1816; 
Маастрихт, Бельгия. Длина тела достигала 
12 м. Череп (общая длина до 1,2 м) с массив­
ными челюстями. В верхних челюстях по 14

Рис. 487. Mosasaurus giganteus Sominering.
Зуб. В. мел 3. Европы
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Рис. 488. Clidastes velox Marsh:
a — реконструкция; б — череп сбоку; в — передние конечности, уменьшено» В. мел С. Америки (Merriam, 1897)



крупных зубов. На крыловидных костях по не­
скольку мелких зубов с передними и задними 
килями. Позвонков до 130, из них около 
85 хвостовых. От зигосфенов сохраняются 
лишь рудименты (рис. 487). Много видов. Ма- 
'г-трихт и датский ярус Европы, Африки, 

. Америки. Фрагментарные остатки (глав­
ным образом позвонки и зубы), известные из 
СССР (Поволжье, Дон, Урал, бассейн Печоры, 
Тургай, Азербайджан), относятся, вероятно, 
к этому роду.

Clidastes Соре, 1868 (= Edestosaurus
Marsh, 1871; ? = Sironectes Соре, 1874; ? = Не- 
losaurus Marsh, 1880). Тип рода — Clidastes 
iguanavus Соре, 1868; в. мел, США. Мозазавр 
среднего размера. Череп (длина 40—70 см) 
стройный, заостренный к переднему концу. Па 
верхнечелюстной кости 15 зубов, на зубной 
около 17, на крыловидной— от 12 до 15. На

(Camp, 1942)

позвонках развиты зигосфены и зигантры. Ту­
ловищных позвонков 42. Гемапофизы длинные. 
Последние хвостовые позвонки с высокими 
остистыми отростками (рис. 488). Несколько 
видов. В. мел (в. турон — низы сенона) США.

Plotosaurus Camp, 1951 (= Kolposaurus 
Carnp, 1942). Тип рода — Kolposaurus benniso- 
ni, Camp, 1942; в. мел (Маастрихт), США (Ка­
лифорния). Сравнительно крупный мозазавр. 
Череп весьма утоненный в передней части. 
Нижняя челюсть длиннее верхней. Глазницы 
очень крупные. Носовые отверстия удлиненные. 
Лобные кости широкие, теменные — укорочен­
ные, но с длинными боковыми отростками. 
Квадратные кости меньше, чем у Mosasaurus. 
Позвонки без зигосфенов и зигапофизов. Меж­
ключица мечевидная. Коракоиды не вырезан­
ные по внутреннему краю. Лопатки с передни­
ми отростками (рис. 489). Один вид.

ПОДСЕМЕЙСТВО PLATECARPINAE WILLISTON, 1897

Туловище короткое (около 22 спинных по­
звонков), хвост длинный. Череп спереди при­
туплен. Предчелюстные кости короткие, не об­
разуют рострума. Квадратные кости с длин­
ными супрастапедиальными отростками. Кисть 
и стопа плохо окостеневают. Стопа пятипалая. 
По-видимому, могли глубоко нырять. В мел.

Platecarpus Соре, 1869 ( = Lestosaurus 
Marsh, 1872; ? = Holcodus Gibbes, 1851). Тип 
рода-—Platecarpus tympanicus Cope, 1869; в. 
турон, С. Америка. Довольно крупный (5 м) 
мозазавр. Череп около 60 см в длину. Темен­
ная кость небольшая, треугольная, с большим 
теменным отверстием. Ноздри спереди сильно 
расширены. Слуховой проход большой, не­
замкнутый. Лобная кость крупная, а носовая — 
маленькая. Зубы острые, загнутые назад. 
В верхнечелюстных костях до 20 зубов, 
на крыловидных — до 12. На внутренних кра­
ях коракоидов глубокие выемки. В запястье 
четыре, а в предплюсне три кости. Пятые паль­
цы короче остальных и отставлены в сторону 
(рис. 490). Много видов. В. мел (в. турон) 
США и Франции. Сомнительные остатки ука­
заны для в. мела С. Африки.

Plioplatecarpus D о 11 о, 1882 (= Oterognat- 
hus Dollo, 1889; ? = Phosphorosaurus Dollo, 
1889). Тип рода — Plioplatecarpus marsh! Dol­
lo, 1882; в. мел (датский ярус), Голландия. 
Близок к Platecarpus. Ветви нижней челюсти 
тонкие. Венечная кость нижней челюсти руди­
ментарная. Зубы длинные и тонкие, с продоль­
ной струйчатостью на эмали. Барабанная пере­
понка обызвествлена. Гемапофизы более ко­
роткие, чем у Platecarpus (рис. 491). Несколь­
ко видов. В. мел (сенон) Бельгии, Голландии 
и СССР (Поволжье?).

Prognathodon Dollo, 1889 (= Prognatho- 
saurus Dollo, 1889). Тип рода — Prognathodon 
solvayi Dollo, 1889. В. мел (в. сенон), Бельгия. 
Череп длиной до 60 см. Очень большие крыло­
видные кости почти равны верхнечелюстным 
костям и покрыты крупными зубами. Нижняя 
челюсть с выгнутым верхним краем и значи­
тельным венечным отростком, образованным 
крупной венечной костью. Квадратные кости 
с большими супрастапедиальными отростками, 
срастающимися с инфрастапедиальными, в 
результате чего слуховой проход замыкается. 
Гемапофизы не срастаются с телами позвон­
ков. Коракоиды лишены вырезок (рис. 492). 
Один вид.

Dollosaurus Yakovlev, 1901. Тип рода — 
D. lutugini Yakovlev, 1901; в. мел (сенон), По­
волжье. Крыловидные кости слабо изогнуты,
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Рис. 490. Plalecarpus coryphaeus Cope:
a - реконструкция; череп: б - сверху; в - сбоку; r _ сзади. В. мел С. Америки (Merriam, 1894)

Рис. 491. Plioplatecarpusmarschi'DoXXa
Зуб. В. мел EBponbf(Zittel, 1932) I



Рис. 493. Dotiosaurus lutugini Yakovlev:
a — крыловидная кость; б — нижняя челюсть (уменьшено). В. мел СССР (Украина)

(Цареградский, 1935)

их задние края заострены, а передние несколь­
ко закруглены. Зубы на крыловидных костях 
(по семь на каждой) имеют кили только на 
задних краях. Зубные кости с изогнутыми верх­
ними краями заостряются кпереди, образуя хо­
рошо развитый симфиз; позади последних зу­
бов отходят короткие отростки. На зубных ко­
стях по 13 зубов. Венечные отростки значитель­
ные. Позвонки с длинными телами, слегка 
сжатые или даже вогнутые с боков и снизу, 
шейные—с гипапофизами. Гемапофизы сра­
щены с телами расширенных хвостовых поз­
вонков. Зигосфены и зигантры хорошо раз­
виты. Коракоиды вырезанные (рис. 493). 
Один вид.

? Hunosatirus Fritsch et Bayer, 1905; ? Ise- 
rosaurtis Fritsch et Bayer, 1905 — оба из в. ме­
ла 3. Европы. Ancylocentrum Schmidt, 1927 
(= Brachysaurus Williston, 1897; = Brachysau- 
raya Strand, 1928); в. мел С. Америки. Tani- 
whasaurus Hector, 1874; в. мел Нов. Зеландии.

ПОДСЕМЕЙСТВО TYLOSAURINAE WILLISTON, 1897

Очень крупные формы. Голова удлиненная, 
шея и туловище относительно короткие, хвост 
длинный. Предчелюстные кости образуют 
длинный рострум. Квадратные кости с корот­
кими супрастапедиальными отростками. По­

звонки с рудиментарными зигосфенами или 
вовсе лишены их. Кости кисти и стопы слабо 
окостеневали. Сильно выраженная гиперфа- 
лангия. Задние ласты пятипалые. Способны 
глубоко нырять. В. мел.

Tylosaurus Marsh, 1872 (= Leidodon
Owen, 1841; = Liodon Agassiz, 1846; Rhampho- 
saurus Cope, 1872; Rhinosaurus Marsh, 1872; 
? = Nectoportheus Cope, 1865). Тип рода — 
Tylosaurus micromis Marsh, 1872; в. мел, США. 
Очень крупный мозазавр. Череп до 1 м в дли­
ну. Теменная кость с параллельными краями. 
Лобная кость не касается глазницы. Квадрат­
ные кости мощные. Барабанная перепонка 
обызвествлена. На верхнечелюстных костях 
примерно по 13 зубов. Зигосфенов на позвон­
ках нет. Гемапофизы сочленяются с телами 
хвостовых позвонков. Карпальных и тарзаль­
ных костей по одной или по две. Передние и 
задние ласты очень сходны. Выражена гипер- 
фалангия. Пятые пальцы удлинены (рис. 494). 
Несколько видов. В. мел С. Америки, 3. Евро­
пы, Африки и 3. Азии.

Hainosaurus Dollo, 1885; в. мел 3. Европы 
(.рис. 495). Macrosaurus Owen, 1849 (= Dre- 
panodon Leidy, 1856; = Lesticodus Leidy, 
1859); Plesiotylosaurus Camp, 1942 — оба из 
в. мела С. Америки.

479





Рис. 496. Globidens fraasi Dollo.
Нижняя челюсть: a — снаружи. С — сверху. В. мел 3. Европы (Dollo, 1924)

ПОДСЕМЕЙСТВО GLOBIDENTINAE GILMORE, 1912

Череп короткий. Зубы с низкими и уплощен­
ным! коронками, приспособленными для раз­
давливания твердой пищи. Питались, по-види- 
мом,, донными моллюсками. В. мел.

Giobidens Gilmore, 1912. Тип рода — 
6. alabatnensis Gilmore, 1912; в. мел США 
(Алабама). Известен по обломкам челюстей, 
зубам, позвонкам. Череп достигал в длину 
30 см. Зубы с тонкими морщинками на эмали 
(рис. 496). Несколько видов. В. мел 3. Европы, 
С Америки и С. Африки.

MOSASAURIDAE INCERTAE SEDIS

Elliptonodon Emmons, 1858; Halisaurtis 
Marsh, 1869 (= Baptosaurus Marsh. 1870) — 
оба из в. мела С. Америки.

СЕМЕЙСТВО DOLICHOSAURIDAE GERVAIS, 1852

Небольшие морские ящерицы с маленькой 
укороченной головой и удлиненным змеевид­
ным телом. Лобные кости несросшиеся. Зубы 
плевродонтные, небных зубов нет. Позвонки с 
зигосфенами и зигантрами. Шея, тело и хвост 
удлиненные; шейных позвонков И —13, спин- 
пых—около 30. Хвостовые позвонки несрос­
шиеся, с удлиненными остистыми и гемальны­
ми отростками; последние прирастают к телам 
позвонков или отсутствуют. Тазовый пояс ре­
дуцирован. Передние конечности короче зад­
них. Кожных окостенений нет. Мел.

Acteosaurtis Meyer, 1860 (= Adriosaurus Se­
eley, 1881; = Actosaurus Lydekker, 1888); Eido- 
losaurus Nopcsa, 1923; Mesoleptos Cornalia, 

1851; Pontosaurus Kirnberger, 1892 — все из 
неокома Югославии. Dolichosaurus Owen, 
1850 (? = Raphiosatirus Owen, 1841); сеноман 
Англии. ? Pachyvaranus Arambourg, 1952; Ма­
астрихт Марокко.

ПОДОТРЯД CHOLOPHIDIA.
ГОЛОФИДИИ

Змеевидные, преимущественно морские пре­
смыкающиеся с удлиненным туловищем и от­
носительно коротким хвостом. Череп плохо из­
вестен; по-видимому, он близок по строению 
к черепу вараноидных ящериц. Нижняя че­
люсть с симфизом. Позвонки процельные, со 
слабо развитыми зигосфенами и зигантрами. 
Шейные позвонки маленькие, удлиненные, ту­
ловищные — обычно широкие, с гипапофиза­
ми. Остистые отростки хорошо развиты. Ребра 
одноголовчатые, без. бугорков. Имеются хво­
стовые ребра. Парные конечности, по-видимо­
му, утрачены. Мел. Два семейства.

Обычно эту группу относят к змеям, но по 
строению черепа они примыкают к вараноид- 
ным ящерицам, и их правильнее, по-видимому, 
сближать с последними (Romer, 1956).

СЕМЕЙСТВО SIMOLIOPH1DAE NOPCSA, 1924

Туловищные позвонки и ребра пахиостозные. 
Шейные позвонки маленькие, удлиненные, сла­
бо сжатые с боков, со следами двух гипапофи­
зов. Туловищные позвонки широкие, массив­
ные; их тела почти квадратные, сочленовные 
мыщелки маленькие, направленные назад. 
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Остистые отростки короткие. Хвостовые поз­
вонки маленькие, без гемапофизов, несут пе­
редние ребра. Череп неизвестен. Мел.

Simoliophis Sauvage, 1880 {=Symolio- 
phis Rochebrune, 1880). Тип рода — Simoliophis 
rochebrunei Sauvage, 1880; в. мел, Франция, 
С. Африка, Мадагаскар. Голова очень ма­
ленькая. Шейные позвонки удлиненные, туло­
вищные — короткие, широкие. Остистые отро­
стки передних туловищных позвонков тонкие,

Рис. 497. Simoliophis rochebrunei 
Sauvage.

Туловищный позвонок: а — сбоку, б—спе­
реди. В мел 3. Европы (Hoffstetter, I955)

смещены назад; остистые отростки средних 
, туловищных позвонков толстые и широкие.
Хвостовые позвонки менее широкие, с тонки­
ми и низкими остистыми отростками. Тела по­
звонков снизу уплощены и несут двойной 
киль. Передние ребра со слабо развитыми бу­
горками. Ребра средней части туловища силь­
но пахиостозные (рис. 497). Один вид.

? Lappar ento phis Hoffstetter, 1960; и. мел. 
Сахара. Описан по трем туловищным позвон­
кам. Отличается отсутствием ясных признаков 
пахиостоза и хорошим развитием парапофизов. 
Хоффштеттер (Hoffstetter, 1960) считает эту 
форму наземным животным.

СЕМЕЙСТВО PACHYOPH1DAE NOPCSA, 1924

Череп параноидного типа. Нижняя челюсть 
с симфизом. Н. мел.

Pachyophis Nopcsa, 1923 (= Mesophis Bol- 
kay, 1925); н. мел 3. Европы.

ПОДОТРЯД AMPHISBAENIA. 
АМФИСБЕНЫ

(= Annulata)

Змеевидные роющие ящерицы с платиба- 
зальным черепом, редуцированными глазами 
и коротким хвостом. Межглазничная септа ру­
диментарная или совсем не образуется. Ни­

сходящие отростки лобных костей развиты 
очень сильно и смыкаются с пресфеноидом; по­
зади них развиваются боковые клиновидные 
кости, соединяющиеся с нисходящими отрост­
ками теменных костей. Височная дуга отсут­
ствует, заглазничная развита лишь в виде 
исключения. Морда короткая, широкая. Пред­
челюстная и теменная кости непарные, иног­
да сливаются и носовые кости. Слезная, зад­
нелобная и верхняя крыловидная кости обыч­
но утрачены, надвисочная и скуловая кости 
слабо развиты или отсутствуют. Глаза реду­
цированы, слуховые капсулы увеличенные; те­
менного отверстия нет. Кинетизм черепа не 
выражен. Базиптеригоидные отростки руди­
ментарные, и межптеригоидные ямы зараста­
ют. Имеется самостоятельное отверстие якоб­
сонова органа, небных отверстий нет. Нижняя 
челюсть короткая, без пластинчатой кости. 
Зубы плевродонтные, как исключение — акро­
донтные. Барабанной перепонки нет. Подъ­
язычная кость с ceratobranchiale II. Позвонки 
процельные, укороченные, с очень низкими ос­
тистыми отростками и парными гипапофиза- 
ми. Тело удлинено (до 150 позвонков), хвост 
короткий, но способность к автотомии сохраня­
ется. Пояса конечностей рудиментарные, зад­
ние конечности утрачены целиком, передние 
редуцированы или утрачены. Брюшных ребер 
нет. Костных чешуй нет. Эоцен — ныне. Два 
семейства.

В последние годы амфисбен часто выделяют 
в особый отряд.

СЕМЕЙСТВО CRYTH1OSAUR1DAE TAYLOR, 1951

Квадратная кость вертикальная, челюстное 
сочленение расположено на уровне затылочно­
го. Лицевая часть черепа почти не изогнута по 
отношению к его продольной оси. Рот почти 
терминальный. Заглазничной дуги нет. Темен­
ные кости по длине соизмеримы с лобными. 
Крыловидные кости достигают основной заты­
лочной. Зубной ряд сравнительно длинный. 
Зубы плевродонтные. Олигоцен.

Crythiosaurus Gilmore, 1943. Тип рода — 
С. mongolensis Gilmore, 1943; н. олигоцен, 
Монголия (Цаган-Нор). Описан по черепу 
(длиной около 20 мм) и двум шейным позвон­
кам. Морда утолщенная. Предлобная кость 
увеличена и вентрально несет вырезку для 
слезного канала. Длина лобных костей значи­
тельно превышает их ширину; теменные косТи 
вклиниваются между лобными. Боковые заты­
лочные кости срастаются с основной затылоч­
ной и ограничивают большое затылочное от­
верстие сверху. Затылочный мыщелок трехраз­
дельный. Челюстная кость продолжается дале­
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ко назад под глазницу и несет семь — восемь 
зубов. Венечный отросток высокий, засочле- 
новный, рудиментарный (рис. 498). Один вид.

Рис. 498. Crythicsaurus mongoliensis Gilmore.
Череп: а — сверху, б — сбоку (ХЗ). Олигоцен Монголии 

(Gilmore, 1943)

СЕМЕЙСТВО AMPH1SBAENIDAE GRAY, 1825

Нижняя челюсть резко укорочена, и челюст­
ное сочленение расположено далеко впереди 
затылочного. Квадратная кость резко накло­
нена вперед, по крайней мере в проксималь­
ном конце, и иногда занимает почти горизон­
тальное положение. Лицевая часть черепа 
обычно изогнута по отношению к продольной 
оси черепа. Предчелюстная кость со средин­
ным зубом; рот часто нижний, и ноздри откры­
ваются на вентральной поверхности. Теменные 
кости обычно немного длиннее лобных; часто 
сохраняется рудиментарная чешуйчатая кость. 
Зубной ряд не продолжается назад далее пе­
реднего края глазницы; число зубов в челюсти 
не превышает пяти — шести. Засочленовный 
отросток обычно длинный, иногда изогнутый 
вниз и наружу. Слуховая косточка идет к квад­
ратной кости и образует длинный отросток, 
идущий вдоль иижней челюсти. Позвонки ко­
роткие, с отверстиями на вентральной поверх­
ности. Иногда сохраняются рудиментарные пе­
редние конечности. Тело голое, кольчатое, че­
шуя обычно сохраняется лишь на голове. 
Эоцен — ныне. Три подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО AMPHISBAENINAE GRAY, 1825

Морда округлая или сжатая с боков. Нозд­
ри латерально расположенные. Лицевая часть 
черепа неизогнутая. Засочленовного отростка 

нижней челюсти нет. Эоцен — ныне. В ископае­
мом состоянии три рода.

? Lestophis Marsh, 1885 (= Limnophis Marsh, 
1871; = Paleoboa Schmidt, 1927); эоцен 
С. Америки. Omoiotyphlops Rochebrune, 1886; 
эоцен 3. Европы. Platyrhachis Cope, 1873; оли­
гоцен С. Америки.

ПОДСЕМЕЙСТВО HYPORHININAE BAUR, 1893

Морда расширенная на конце. Ноздри рас­
положены на вентральной поверхности черепа. 
Лицевая часть черепа изогнута вниз. Сохраня­
ются маленькие базиптеригоидные отростки и 
надвисочные кости. Нижняя челюсть с длин­
ным засочленовным отростком. Эоцен — ныне. 
В ископаемом состоянии шесть родов.

Hyporhina Baur, 1893 (= Hypsorhina Соре, 
1900). Тип рода — Hyporhina antiqua Baur, 
1893; олигоцен, США (Ю. Дакота). Длина че­
репа около 10 мм, его лицевая часть изогнута

Рис. 499. Hyporhyna antiqua Baur.
Череп: а — сверху, б — снизу, в — сбоку (Х3,5). Оли­

гоцен США (Gilmore, 1928)

под углом 45°; рот нижний. Имеется заглазнич­
ная дуга. Носовые кости маленькие, предче­
люстная вклинивается между ними и почти до­
стигает лобных. Длина лобных костей значи­
тельно превышает их ширину; поверхность их 
бугорчатая. Теменная кость глубоко вклинива­
ется между лобными и несет сагиттальный 
гребень. Имеется чешуйчатая кость. Квадрат­
ная кость короткая и стоит более или менее 
вертикально. Предлобная кость маленькая и не 
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достигает края глазницы. Основная затылоч­
ная слита с пара- и базисфеноидом. Засочле- 
новный отросток сравнительно короткий. Зубы 
плевродонтные; на челюстной кости четыре, на 
предчелюстной — один зуб (рис. 499). Один вид.

Jepsibaena Vanzolini, 1951; Ototriton Loomis, 
1919 — оба из эоцена С. Америки. Changosau- 
rus Young, 1961; эоцен (? олигоцен) Китая. 
Pseudorhineura Vanzolini, 1951; олигоцеп 
С. Америки. Rhinetira Соре, 1861; олигоцен — 
ныне, С. Америка.
ПОДСЕМЕЙСТВО TROGONOPHINAE VANZOLINI, 1951

Морда округлая .или уплощенная. Базипте- 
ригоидные отростки сохраняются. Предчелюст­
ная и зубная кости сильно удлинены. Зубы 
акродонтные. Плейстоцен ныне. В ископае­
мом состоянии один род. Trogonophls Каир, 
1830; плейстоцен — ныне, С.-З, Африка.

LACERTILIA INCERTAE SEDIS
Teilhardosaurus Shikama, 1947; юра В. Азии. 

Cteniogenys Gilmore, 1928; в. юра С. Америки. 
Habrosaurus Gilmore, 1928; Odaxosaurus Gilmo­
re, 1928; Prionosaurus Gilmore, 1928 — все из 
в. мела С. Америки. Araeosaurus Seeley, 1881; 
Goruosaurus Meyer, 1858; Patricosaurus Seeley, 
1887; Saurospondylus Seeley, 1865 — все из в. 
мела 3. Европы. Dicarlesia .Huene, 1932 ( = Car- 
lesia Huene, 1931); в. мел Ю. Америки. Haplo- 
dontosaurus Gilmore, 1942; Machaerosatirus 
Gilmore, 1928; Oligodontosaurus Gilmore, 
1942—все из палеоцена С. Америки. Naoce- 
phalus Соре, 1872; Paraprionosaurus Cilmore, 
1938 — оба из эоцена С. Америки. Cremasto- 
saurus Соре, 1873; Diacium Соре, 1873 — все 
из олигоцена С. Америки. Sauromorus Pomel, 
1853; миоцен 3. Европы.

ОТРЯД OPHIDIA. ЗМЕИ
(= Serpentes)

Безногие лепидозавры с платибазальным че­
репом и подвижной квадратной костью, утра­
тившие обе височные дуги. Трабекулы сраста­
ются лишь как исключение. Межглазничная 
перегородка редуцирована или отсутствует. 
Передняя часть нейрокрания окостеневает и 
образована нисходящими отростками лобных 
костей. Нисходящие отростки теменных костей 
срастаются с передней ушной костью. Предче­
люстные, а обычно и теменная кости — непар­
ные; теменного отверстия нет. Слезная, ску­
ловая, а в большинстве случаев также задне­
лобная и чешуйчатая кости утрачены. Боковые 
затылочные кости смыкаются над затылочным 
-отверстием. Надвисочная кость расположена 
на черепе поверхностно; ее задний конец часто 
выступает назад за уровень затылка и оказы­
вается единственным элементом, к которому 
причленяется .верхний конец квадратной кости. 
Квадратная кость обычно значительно удли­
нена. Базиптеригоидные отростки и верхняя 
крыловидная кости утрачены, и крыловидные 
кости теряют связь с мозговой коробкой; иног­
да они оканчиваются сзади свободно, не сое­
диняясь с квадратной костью. Небные и кры­
ловидные кости подвижно соединены с челюст­
ной. Челюстная кость часто теряет связь с 
предчелюстной и становится подвижной; пред­
челюстная кость может редуцироваться. Ветви 
нижней челюсти соединены почти всегда связ­
кой; задние кости нижней челюсти (сочленов­

ная, предсочленовная и надугловая) срастают­
ся, и самостоятельными остаются лишь зубная, 
пластинчатая и иногда венечная кости; перед­
няя половина нижней челюсти может стано­
виться подвижной по отношению к задней. 
Зубы акродонтные, длинные, тонкие, изогнутые 
назад. Помимо челюстей, продольный ряд 
длинных, загнутых назад зубов почти всегда 
развит на небной и крыловидной костях. Пред­
челюстная кость часто лишена зубов, иногда 
их нет и в нижней челюсти. Часто в задней или 
передней части челюстной кости развиты длин­
ные бороздчатые ядовитые зубы; передние ядо­
витые зубы могут быть трубчатыми, пронизан­
ными выводным каналом ядовитой железы. 
Слуховая косточка тонкая и прямая, идет от 
овального окна слуховой капсулы к квадрат­
ной кости; барабанной перепонки нет. Внутрен­
няя часть слуховой косточки погружена в вы­
рост перилимфатического протока, заключен­
ный в костный карман, образованный стенка­
ми слуховой капсулы. Подъязычная кость 
лишь с одной жаберной дугой. Позвонки про­
цельные, укороченные, обычно сужающиеся 
кзади, с зигосфенами n зигантрами. По край­
ней мере передние туловищные позвонки нес т 
также вентральные отростки — гипапофизы; 
часто развиты также крыловидные отростки, 
сидящие по сторонам иевральной дуги (рис. 
500). Гемальные дуги прирастают к телам по­
звонков. Общее число позвонков достигает
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565. Хвостовой отдел обычно укорочен. Ребра, 
как правило, со слабо выраженной двухголов- 
чатостью. Грудины нет. В клоачной области 
концы ребер развилены, образуя лимфапофи- 
зы. Нет никаких остатков плечевого пояса, та­
зовый пояс часто сохраняется. Иногда развита 
рудиментарная бедренная кость, снабженная

Рис. 500. Coluber gemohensis Laurent!.
Дозвонок спереди. Современный, Европа (Bellairs, 

Underwood, 1951)

когтевидным придатком. Тело покрыто чешу­
ей; брюшные чешуи обычно расширены попе­
речно, образуя гастростеги. Пенис парный. В. 
.мел —ныне. Три подотряда.

ПОДОТРЯД TYPHLOPIDIA. 
ЧЕРВЕОБРАЗНЫЕ

(= Scolecophidia)

Роющие короткохвостые змеи с редуциро­
ванными глазами и срастающимися трабеку­
лами. Теменная кость иногда остается парной 
и всегда отделена от базнсфеноида щелью. 
Иногда сохраняются рудименты боковых кли­
новидных костей. Ноздри округлые, терминаль­
ные; предлобная кость увеличена и широко со­
прикасается с носовой. Обычно сохраняется 
скуловая кость и как исключение — рудимент 
чешуйчатой. Надвисочная кость утрачена. 
Квадратная кость короткая, наклоненная ниж­
ним концом вперед. Верхняя затылочная кость 
парная или отсутствует. Сошники связаны с 
черепом лишь посредством septomaxillare; неб­
ная кость часто срастается с наружной крыло- 
видной и не соприкасается с челюстной; кры­
ловидная кость сзади свободна. Челюстная 
кость занимает поперечное положение и под­
вижно соединяется с предлобной, или «над­
глазничной», костью. Нижняя челюсть с хоро­
шо развитым венечным и длинным засочленов- 
ным отростками, ее симфиз хрящевой. Шов 
зубной кости с надугловой занимает косое 
положение; пластинчатая кость широко сопри­
касается с венечной. Подъязычная кость ут­

рачивает ceratobranchiale I. Предчелюстная 
кость лишена зубов; на челюстной кости не 
более пяти зубов, на нижней челюсти — не бо­
лее одного. Небных зубов нет. Тела позвонков 
не сужаются кзади. Зигосфены и зигантры ле­
жат на уровне зигапофизов. Гемальных дуг 
нет. Гипоцентры развиты лишь на трех перед­
них позвонках. Имеется рудимент тазового по­
яса. Брюшные чешуи не увеличены. Эоцен — 
ныне. Одно семейство.

Обычно к этой же группе относят и сем. 
Leptotyphlopidae — роющих змей с редуциро­
ванными глазами, у которых челюстная кость 
тесно связана с предчелюстной и обычно со­
храняются зачаточные надвисочные кости и 
рудиментарный тазовый пояс. Возможно, одна­
ко, что общие признаки были независимо при­
обретены представителями обоих семейств по 
мере приспособления к роющему образу жизни 
(Ме Dowell, Bogert, 1954). Нами сем. Lepto­
typhlopidae относится к подотряду Anilidia.

СЕМЕЙСТВО TYPHLOP1DAE GRAY, 1825. 
СЛЕПОЗМЕЙКИ

Червеобразные змеи с редуцированными 
глазами. Эоцен — ныне. В ископаемом состоя­
нии один род.

Typhlops Oppel, 1811 (== Tiphlops Rafines­
que, 1815; = Tyhlina Wagler, 1830; = Typhlos 
Bonoparte, 1831; =Aspidorhynchus Fitzinger, 
1843; = Gerrhopilus Fitzinger, 1843; = Pseudo- 
typhlops Fitzinger, 1843; = Rhamphotyphlops 
Fitzinger, 1843; = Rhinotyphlops Fitzinger, 1843; 
= Ophthalmidion Dumeril et Bibron, 1844; = Pi- 
lidion Dumeril et Bibron, 1844; = Argyrophis

Рис. 501. Typhlops punctatus Leach.
Череп: a — сбоку, б — снизу. Современный (увеличено). 

Африка (Ме Dowell, Bogert, 1954)
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'Gray, 1845; = Cathetorhinus Gray, 1845; = Me- 
ditoria Gray, 1845; = Onychocephalus Gray, 
1845; = Onychopsis Gray, 1845; = Typhli- 
nalis Gray, 1845; = Thyphlops Gistl, 1846; 
= Diaphorotyphlops Jan, 1861; = Typhina Jan, 
1864; = Letheobia Cope, 1868; = Grypotyphlops 
Peters, 1881; = Gryptotypholops Boulenger, 
1893); эоцен и миоцен 3. Европы; современ­
ный, все материки, исключая районы умерен­
ного и холодного климата (рис. 501).

ПОДОТРЯД ANILIDIA.
АНИЛИДИИ

Роющие короткохвостые змеи с редуциро­
ванными глазами, неподвижной челюстной ко­
стью, тесно связанной с предчелюстной, и с 
недифференцированной брюшной чешуей. Но­
совая кость широко соединяется с предлобной, 
заднелобная и заглазничная утрачены, надви- 
сочная часто редуцирована и не выступает на­
зад за уровень затылка. Квадратная кость 
обычно короткая и наклонена вперед. Челюст­
ная кость широко сочленяется с нисходящим 
отростком лобной и с небными костями. На­
ружная крыловидная иногда срастается с че­
люстной и не соприкасается с крыловидной, 
последняя часто не достигает квадратной. 
Нижняя челюсть с небольшой венечной костью, 
образующей венечный отросток; засочленов- 
ный отросток мал или отсутствует. Зубная 
кость без отростка, заходящего назад за уро­
вень пластинчатой кости. Надугловая, пред- 
сочленовная и сочленовная кости срастаются 
и не образуют отростка, направленного назад 
вдоль наружного края зубной кости. Предче­
люстная кость обычно без зубов. Небных зу­
бов в большинстве случаев нет. Тела позвон­
ков сужаются кзади, остистые отростки корот­
кие, гипапофизы наблюдаются лишь на перед­
них позвонках, гемальные дуги не развиты. Ат­
лант иногда срастается с черепом. Ребра со 
слабо выраженной двухголовчатостью. В. 
мел — ныне. Три семейства: Leptotyphlopidae, 
Anilidae и Uropeltidae. В ископаемом состоя­
нии известны только Anilidae.

Обычно анилидий не выделяют в особую 
группу, а сближают с удавами (надсем. Booi­
dea). При этом сем. Boidae рассматривают в 
качестве наиболее примитивного семейства со­
временных змей и допускают, что различные 
анилидии вторично и независимо друг от дру­
га перешли к роющему образу жизни. Однако 
имеются серьезные основания предполагать, 
что первые змеи вели роющий образ жизни, 
и не исключено, что анилидии являются есте­

ственной группировкой, объединяющей специ­
ализированных потомков первично роющих 
змей.

СЕМЕЙСТВО ANILIDAE AMAZAL, 1929. 
ВАЛЬКОВАТОЕ ЗМЕИ

(=Tlysiidae Fitzinger, 1826)

Кости крыши черепа прочно соединены друг 
с другом. Предлобная кость без переднего 
отростка вдоль носовой. Надвисочная кость 
сохраняется, но она невелика и не выступает 
за задний край крыши черепа. Квадратная 
кость расширена дорсально. Слуховая косточ­
ка короткая, с широкой подошвой. Зубная 
кость неподвижная. Венечная кость сохраня­
ется. Предчелюстная кость с зубами; зубы сжа­
ты с боков. Небные зубы хорошо развиты. 
Хвост очень короткий. Сохраняются рудимен­
ты таза и бедренных костей. В. мел — ныне. 
В ископаемом состоянии три рода.

Dinilysia Smith-Woodward, 1901; в. мел. Ар­
гентина (рис. 502). ? Coniophis Marsh, 1872; в. 
мел, США. Anilioides Auffenberg, 1963; миоцен 
США. Ромер (Romer, 1956) выделяет р. Dini­
lysia в особое семейство, характеризующиееся

Рис. 502. Dinilysia patagonica Woodward.

резко выступающими наружу околозатылоч­
ными отростками. Хофштеттер (Hoffstetter, 
1955) выделяет в особое семейство род Coni­
ophis.

ПОДОТРЯД ALETHINOPHIDIA.
НАСТОЯЩИЕ ЗМЕИ

«Настоящие» змеи с брюшной чешуей, пре­
вращенной в гастростеги. Предчелюстная 
кость почти никогда не соединяется с челюст­
ной, челюстная обычно не имеет восходящего 
отростка и подвижно сочленяется с предлоб­
ной. Надвисочная кость длинная; ее задний 
конец обычно заходит за уровень затылочного 
сочленения. Квадратная кость почти всегда 
удлиненная и подвижно сочленяется с надви- 
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= Morelia Gray, 1842; = Asterophis Fitzinger, 
1843; = Simalia Gray, 1845;- = Aspidopython 
Meyer, 1874; = Aspidoboa Sauvage, 1884; 
= Hypaspites Ogilby, 1891); плиоцен Индии; 
плейстоцен Австралии; современный, Африка, 
Ю. и В. Азия, Индонезия и Австралия.

ПОДСЕМЕЙСТВО BOINAE BONOPARTE, 
1831

Заглазничной кости пет. Предлобные кости 
соприкасаются по средней линии. Зубов на 
предчелюстной кости нет. Внутренний отро­
сток небной кости короткий. Гипапофизы раз­
виты только на передних туловищных позвон­
ках. В. мел — ныне. В ископаемом состоянии 
13 родов.

Madtsoia Simpson, 1933; в. мел Мадагаскара 
и Ю. Америки. Gigantophis Andrews, 1901; 
эоцен Египта Paraepicrates Ме Grew, 1959; 
Boavus Marsh, 1871 (= Protagras Cope,
1872)—оба из эоцена С. Америки. Paleryx 
Owen, 1850 (? = Palaeopython Rochebrune, 
1880); эоцен и миоцен (?) 3. Европы. Palela- 
phis Rochebrune, 1884; Scytalophis Rochebrune, 
1880 — оба из эоцена или олигоцена 3. Европы. 
Ogmophis Соре, 1885; Pseudepicrates Auffen­
berg, 1963; миоцен С. Америки. Botrophis 
Rochebrune, 1880 (= Bothrophis Zittel, 1890) ; 
Heteropython Rochebrune, 1880; Scaptophis 
Rochebrune, 1880 — все из миоцена 3. Европы. 
Daunophis Swinton, 1926; плиоцен Бирмы.

ПОДСЕМЕЙСТВО ERYCINAE HOFFSTETTER, 
1955

Заглазничной кости нет. Предлобные кости 
широко раздвинуты. Предчелюстная кость рас­
положена впереди челюстных (а не между 
ними) и лишена зубов. Гипопофизы развиты 
только на передних туловищных позвонках. 
В. мел — ныне. В ископаемом состоянии шесть 
родов.

Lithophis Marsh, 1882; в. мел С. Америки. 
Helagras Соре, 1883; палеоцен С. Америки. 
Cheilophis Gilmore, 1938; эоцен С. Америки. 
Charina Gray, 1849 (= Wenona Baird et Girard, 
1852; = Pseudoeryx Jan, 1862); эоцен — ныне, 
С. Америка. Calamagras Соре, 1873 (=Aphelo- 
phis Cope, 1873); эоцен — миоцен С. Амери­
ки. Eryx Daudin, 1803 ( = Clothonia Daudin, 
1803; = Erix Dumeril, 1806; = Gongylophis 
Wagler, 1830; =Cusoria Gray, 1849; =Cursoria 
Gray, 1864); олигоцен и миоцен 3. Европы; со­
временный, В. Европа, Азия и Африка.

BOIDAE INCERTAE SEDIS

Dunnophis Ме Grew, 1959; эоцен С. Амери­
ки. Plesiotrix Rochebrune, 1884; Tachyophis Ro­
chebrune, 1884 — оба из эоцена 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО PALAEOPHIDAE LYDEKKER, 1888

Средней величины и крупные (до 10—15 м) 
морские змеи с длинным телом и маленькой 
головой. Позвонки с высокими остистыми от­
ростками и хорошо развитыми птерапофиза- 
ми, резко поднимающимися вверх над задни­
ми зигапофизами. Зигапофизы слабо развиты 
и не выступают наружу за уровень попереч­
ных отростков. Гипапофизы развиты на всех 
туловищных позвонках; иногда они имеют вид 
продольного киля, иногда разделены на перед­
ний и задний отростки. Парапофизы располо­
жены очень низко на телe позвонка. Ребра од­
ноголовчатые, лишенные даже зачаточных 
бугорков. Брюшная чешуя недифференциро­
ванная. Эоцен.

Род Archaeophis обычно выделяют в особое 
семейство.

Archaeophis М a ss а 1 on go, 1859. Тип 
рода—A. proavus Massalongo, 1859: н. эоцен, 
14талия. Сравнительно мелкие (до 5 м) мор­
ские змеи с легко построенными позвонками. 
Череп маленький, заостренный кпереди. Квад­
ратная кость резко наклонена вперед. Небные 
кости длинные, крыловидные — короткие. Зубы 
многочисленные, пятигранные, слегка борозд­
чатые. Общее число позвонков достигает 565, 
из них более 100 хвостовых. Позвонки удли­
ненные; остистый отросток сидит на задней 
половине невральной дуги. Невральный.канал 
очень широкий. Парапофизы не выступают 
вентрально за уровень нижнего края позвон­
ка. Тело позвонка посредине очень узкое, за­
остренное книзу (рис. 504). Два вида. Н. эоцен 
Италии и СССР (Туркмения).

Palaeophis Owen, 1840 ( = Dinophis Marsh, 
1861; =Titanophis Marsh, 1877). Тип рода — 
Palaeophis typhaeus Owen, 1840; ср. эоцен, 
Англия. Морские змеи размером до 8—10 м. 
Тела позвонков массивные, птерапофнзы уме­
ренно развитые, остистые отростки занимают 
примерно две трети длины невральной дуги. 
Спинномозговой канал не уже зигосфена, со­
членовные поверхности последнего направлены 
строго наружу. Парапофизы выступают вен­
трально за уровень нижнего края позвоцка 
(рис. 505). Около 10 видов. Эоцен 3. Еврогы, 
С. Африки и С. Америки.

Pterosphenus Lucas, 1898 (.= Moeriophis 
Andrews, 1901). Тип рода — Pterosphenus schu- 
cherti Lucas, 1898; в. эоцен США (Алабама).
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Рис. 504. Archaeophis proavus Massalongo:
a — череп снизу, б — спинные позвонки (Х7). Эоцен Италии (Janensch, 1906)

Рис. 505. Palaeophis typhaeus Owen.
Спинной позвонок: а — сбоку, б — спереди, в — сзади, r — снизу. Эоцен 3. Европы (Hoffstetter, 

1955)
Рис. 506. Pterosphenus schucherti Licas.

Спинной позвонок: а — сбоку, б — спереди, в — сзади. Эоцен С. Америки (Hoffstetter, 1955)

Крупные морские змеи размером до 15 м. Тела 
позвонков массивные и высокие, птерапофизы 
развиты очень сильно, остистые отростки зани­
мают всю длину невральной дуги. Спинномоз­
говой канал уже зигосфена, сочленовные по­
верхности последнего обращены вниз. Пара­
пофизы выступают вентрально за уровень края 
тел позвонков (рис. 506). Три — четыре вида. 
В. эоцен С. Африки, С. Америки и Ю. Аме­
рики.

НАДСЕМЕЙСТВО COLLIBROIDEA.

ПОЛОЗООБРАЗНЫЕ
(= Caenophidia)

Предлобная кость не соприкасается с носо­
вой. Подвижность черепа хорошо выражена 
между предчелюстной и носовыми, носовыми 
и лобными, лобными и теменными костями. 
Предчелюстная кость никогда не соединяется 
с челюстной и всегда лишена зубов. Челюст- 



пая кость подвижно сочленяется с предлобной. 
Заднелобная кость утрачена, заглазиичная со­
храняется, но не образует полной заглазнич­
ной дуги. Задний край надвисочной кости ча­
сто выступает на значительное расстояние за 
уровень затылочного сочленения. Квадратная 
кость направлена вниз и назад и сочленяется 

■с крыловидной; длинная небная кость обычно 
не соединяется с челюстной, которая посред­
ством эктоптеригоида соединяется с крыловид­
ной костью. В верхней челюсти развиты спе­
циализированные бороздчатые или полые ядо­
витые зубы. Венечная кость утрачена.- Само­
стоятельная угловая кость не сохраняется. 
Хвост обычно более или менее длинный. Ости­
стые отростки очень длинные. Гипапофизы на 
задних туловищных позвонках часто не разви­
ты. Рудименты тазового пояса не сохраняют­
ся. Олигоцен (? эоцен) — ныне. Четыре семей­
ства: Colubridae, Elapidae, Viperidae и Hydro- 
phidae; последние в ископаемом состоянии не­
известны.

СЕМЕЙСТВО COLUBRIDAE GRAY, 1825. 
ПОЛОЗЫ, ИЛИ УЖИ

Челюстная кость всегда расположена в го­
ризонтальной плоскости, идет далеко назад под 
глазницу и сочленяется с предлобной костью 
на значительном расстоянии от своего перед­
него конца. Небная кость с наружным отрост­
ком, сочленяющимся с внутренним отростком 
челюстной кости. В передней части челюстной 
кости ядовитых зубов никогда не бывает, 
в задней ее части могут иметься бороздчатые 
ядовитые зубы. Гипапофизы в большинстве слу­
чаев развиты лишь на передних туловищных 
позвонках. Олигоцен (? эоцен)—ныне. Семь 
подсемейств: Colubrinae, Dasypeltinae, Acro- 
chordinae, Xenoderminae, Pareinae (=AmbIyce- 
phalinae), Dipsadinae и Homalopsinae. В иско­
паемом состоянии встречены только Colubrinae.

ПОДСЕМЕЙСТВО COLUBRINAE GRAY, 1825

Малоспециализированные полозы без бо­
роздчатых ядовитых зубов. Надвисочная кость 
подвижная. Олигоцен — ныне. В ископаемом 
состоянии 17 родов. Роды, у которых гипапо- 
■физы развиты на всех позвонках, обычно выде­
ляют в подсем. Natricinae.

Natrix Laurent i, 1768 (= Tropinotus 
Kuhl et Hasselt, 1822; = Tropidonotus Kuhl, 
1826; = Rhabdophis Fitzinger, 1843; = Steiro- 
phis Fitzinger, 1843; . = Stirophis Agassiz, 
1846;' = Nerodia Baird et Girard, 1853; = Am- 
phiesma Dumeril, Bibron et Dumeril, 1854; 
= Herpetoreas Cunther, 1860; = Epirhina Jan, 
1862; = Styporhynchus Peters, 1863; = Tham- 

nosophis Jan, 1863; = Tropidonophis Jan, 1865; 
= Tropidophorus Jan, 1865; = Fowleci Theobald, 
1868; = Katophis Macleay, 1877; = Bothrodytes 
Cope, 1886; = Ceratophallus Cope, 1893; =Di- 
plophallus Cope, 1893; = Hebius Thompson, 
1913). Тип рода — Coluber natrix Linneus, 
1758; современный, Европа, С. и 3. Азия. Но­
совые кости укорочены и по длине примерно 
равны предчёлюстной, кзади они резко сужа­
ются. Предлобная кость узкая и отделена от 
лобной широкой щелью. Ширина лобной ко­
сти достигает половины ее длины. Теменная 
и затылочная кости обычно с гребнями. Над­
височная кость длинная, ее выступающая 
назад часть обычно превышает половину об­
щей длины кости. Квадратный отросток кры­
ловидной кости сравнительно короткий, ши­
рокий и резко изогнут по отношению к перед­
ней части кости. Челюстных зубов от 12 до 25, 
их размеры постепенно увеличиваются кзади. 
Бороздчатых зубов нет, но задние два — три 
зуба бывают заметно увеличены и отделены 
от передних диастемой. Все туловищные по­
звонки с гипапофизами (рис. 507). Более 100 
видов. Плиоцен США; плейстоцен — ныне, 
С. Америка и Европа; современный, Азия, 
Африка и Австралия.

Coluber Linnaeus, 1758 (= Scoliophis 
Lesueur, 1818; = Hemorrhois Boie, 1826: 
= ? Tyria Fitzinger, 1826; = Gonyosoma Wag­
ler, 1828; =Zamenis Wagler, 1830; =Hiero- 
phis Bonoparte, 1834; = Chilolepis Fitzinger, 
1843; = Eremiophis Fitzinger, 1843; = Eupre- 
piophis Fitzinger, 1843; = Haemorrhis Agassiz, 
1844; = Gomysoma Agassiz, 1846; = Bascanion 
Baird et Girard, '1853; = Masticophis Baird 
et Girard, 1853; = Coryphodon Dumeril, Bib­
ron et Dumeril, 1854; = Platyceps Blyth, 1860; 
= Bascanium Cope, 1862; = Megablabes Gun­
ter, 1865; = Spalerosophis Jan, 1865; = Loxo- 
don Jan, 1867; = Dolichophis Giste, 1868; 
= Acanthocalyx Cope, 1895; = Argyrogena 
Werner, 1924). Тип рода — Coluber jugularis 
Linnaeus, 1758; современный, Европа и 3. Азия. 
Носовые кости обычно более чем вдвое пре­
вышают по длине предчелюстную и постепен­
но сужаются кзади. Предлобная кость широ­
кая; вырезка между предлобной и носовой ко­
стями очень узкая. Носовая кость широко со­
прикасается с лобной. Ширина лобных костей 
намного меньше половины их длины. Темен­
ная и затылочная кости обычно с гребнями. 
Выступающая назад часть надвисочной кости 
явно короче половины ее общей длины. Квад-, 
ратный отросток крыловидной кости длинный, 
узкий и образует ровную дугу с передней 
частью кости. Челюстных зубов 12—25, иногда
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Рис. 507. Natrix natrix Linnaeus.
Череп: a — сбоку, б — снизу. Современный, Европа

Рис. 508. Coluber jugularis Linnaeus.
Европа

постепенно увеличиваются кзади. Бороздчатых 
зубов нет, но задние один — два зуба увели­
чены и отделены от остальных диастемой. 
Задние туловищные позвонки без гипапофизов 
(рис. 508). До 50 видов. Миоцен — ныне, Евро­
па; плиоцен — ныне, С. Америка; плейстоцен — 
ныне, Азия; современный, Африка, Центр. Аме­
рика. С территории СССР из плиоцена Украи­
ны известен Coluber podolicus (Н. Meyer), 
1844.

Pylmophis Rochebrune, 1880 (= Pilemophis 
Lydekker, 1888); олигоцен (? миоцен) 3. Евро­
пы. Elape Fitzinger, 1832 (=? Gonysoma Wag­
ler, 1828; = ? Periops Wagler, 1830; = Simus 
Agassiz, 1830; = Elaphis Bonoparte, 1831; 
= Rhinechis Michahelles, 1832; = Callopeltis 
Bonoparte, 1841; = Calopeltis Fitzinger, 1843; 
= Coelognathus Fitzinger, 1843; = Panthero- 
phis Fitzinger, 1843; = Callipelta Agassiz, 1846; 
= Alopecophis Gray, 1849; = Cynophis Gray, 
1849; = ? Churchillia Baird et Girard, 1852; 
= Compsosoma Dumeril, 1853; = ? Georgia 
Baird et Girard, 1853; = Plagiodon Dumeril, 
1853; = Scotophis Baird et Girard, 1853; = Ae- 
pidea Hallowell, 1860; = Leptohidium Hallo­
well, 1860; = Phyllophis Giinther, 1864; = Allo- 
phis Peters, 1872; = Hemidry as Peters et Do­
ria, 1878; = Spaniophis Mocquard, 1897;
— ? Tylanthera Cope, 1895; = Radinopsis Vogt, 

1922); миоцен Европы; плиоцен — ныне, 
С. Америка; современный, Европа, Азия и 
С. Америка. Malpolon Fitzinger, 1826 (= Coelo- 
peltis Wagler, 1830; = Rhabdodon Fleischmann, 
1831; =Caelopeltis Bonoparte, 1841; =Rhager- 
his Peters, 1862; = Rhagerrhis Gunter, 1866); 
миоцен 3. Европы; современный, Европа, 
Ю.-З. Азия и С. Африка. Protropidonotus 
Schlosser, 1916; миоцен 3. Европы. Thamnophis 
Fitzinger, 1843 (= Eutainia Baird et Girard, 
1853; = Prymnomiodon Cope, 1860; = Eutaenia 
Cope, 1866; =Chilopoma Yarrow, 1875; =Sty- 
pocetnus Cope, 1880; = Tamnophis Rachebrune, 
1880; = Atomarchus Cope, 1873; = Hemigenius 

Duges, 1888; =Sansanosaurus Kuhn, 1939); мио­
цен 3. Европы; плиоцен — ныне, С. Америка. 
Drynoides Auffenberg, 1958; Pseudocemorpha 
Auffenbcrg, 1963; Paraoxybelis Auffenberg.: 
1963 — все из миоцена С. Америки. Palaeoelo- 
phe Gilmore, 1938; миоцен (? плиоцен) С. Аме­
рики. Palaeofarancia Auffenberg, 1963; плиоцен 
США. Diadophis Baird et Gerard, 1853; Hetero- 
don Latreille, 1901; Stilosoma Brown, 1890; 
плиоцен — ныне, С. Америка. Lampropeltis 
Fitzinger, 1843 ( = Pseudoeryx Fitzinger, 1826; 
= Pseudoerix Thon, 1838; = Pseuderyx Fit­
zinger, 1843; = Sphenophis Fitzinger, 1843; 
= Ophibolus Baird et Gerard, 1853; = Osceola 
Baird et Girard, 1853; = Bellophis Lockington, 
1877; = Oreophis Duges, 1897; = Triaenopholis
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Werner, 1924); плиоцен — плейстоцен С. Аме­
рики; современный, С. и Ю. Америка. Saurophis 
Brunner, 1957; плейстоцен 3. Европы. Coronel- 
la Laurenti, 1768 { = Wallophis Werner, 1829; 
= Pediophis Fitzinger, 1843; = Zacholus Wag­
ler, 1860; = Psilosoma Jan, 1862; ? =Meizodon 
Fischer, 1858); плейстоцен 3. Европы; совре­
менный, Европа, Азия и Африка. Opheodrys 
Fitzinger, 1843—-плейстоцен 'С. Америки; со­
временный, С. Америка и В. Азия. Drymarchon 
Fitzinger, 1843 ( = Geoptyas Stendachner, 1867; 
=Morena Duges, 1906); Rhadinaea Cope, 1868— 
все из плейстоцена С. Америки; современные, 
С. и Ю. Америка. Carphophis Gervais, 1840; Fa- 
rancia Gray, 1842; Liodytes Cope, 1885; Pituo- 
phis Holbrook, 1842 (= Pityophis Hallowell, 
1853); Sioreria Baird et Gerard, 1853 — все 
плейстоцен — ныне, С. Америка. Ptyas Fitzin­
ger, 1834 (? = Korros Boie, 1828); плейсто­
цен— ныне, Азия.

СЕМЕЙСТВО ELAPIDAE BOIE, 1827. АСПИДЫ

Близки к полозам, но отличаются от послед­
них специализацией передних челюстных зу­
бов к ядовитости (протероглифия). Челюст­
ная кость обычно резко укорочена и несет на 
переднем конце мощные ядовитые зубы; же­
лобок ядовитых зубов более или менее замк­
нутый. Позади ядовитых зубов на челюстной 
кости обычно сохраняются неспециализиро­
ванные зубы. Гипапофизы развиты по всему 
туловищу. Хвост не уплощен с боков в связи 
с плавающим образом жизни. Возможно, про­
исходят от заднебороздчатых полозов, утра­
тивших переднюю часть челюстной кости. 
Миоцен — ныне. Два подсемейства: Elapinae 
и Dendroaspinae; первые известны в ископае­
мом состоянии.

ПОДСЕМЕЙСТВО ELAPINAE BOIE, 1827

Челюстная кость короткая, без заднего от­
ростка. Передние зубы нижней челюсти не 
увеличены. Миоцен — ныне. В ископаемом со­
стоянии два рода.

Naja Laurenti, 1768 (—Naia Berthold, 1827; 
= Aspis Wagler, 1830; = Uraeus Wagler, 1830; 
= Tomyris Eichwald, 1831; = Lepidon Swain­
son, 1839; = Palaeonaja Hoffstetter, 1939); 
миоцен — плейстоцен 3. Европы; плейстоцен — 
ныне. С. Африка и Ю. Азия; современный, Ин­
донезия и Африка. Micraras Wagler, 1824; 
плиоцен — ныне, С. и Центр. Америка.

СЕМЕЙСТВО V1PER1DAE GRAY, 1825. ГАДЮКИ

Челюстная кость резко укорочена, несет 
длинные трубчатые ядовитые зубы и сочле­
няется с предлобной костью своим передним 

концом. При открывании рта челюстная кость 
принимает вертикальное положение и концы 
ядовитых зубов оказываются направленными 
вперед. Небная кость утрачивает наружный 
отросток и налегает на челюстную кость сво­
им передним концом. Заглазничная кость неве­
лика или отсутствует. Наружная крыловидная 
кость резко удлинена, надвнсочная укорочена 
и не идет далеко за уровень затылочного со­
членения. Квадратная кость всегда очень 
длинная. Морда часто укорочена. Гипапофизы 
развиты на всех туловищных позвонках и 
иногда сильно удлинены. Миоцен (? олиго­
цен) — ныне. Два подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО VIPERINAE GRAY, 1825

Челюстная кость тонкая, не вырезанная 
спереди (рис. 509). Заглазничная кость хоро­
шо развита. Гипапофизы намного короче ости­
стых отростков. Парапофизы без длинных вен­
тральных отростков. Челюстная кость, поми­
мо ядовитых, может иметь и обычные зубы. 
Миоцен — ныне. В ископаемом состоянии два 
рода.

Provipera Kinkel in, 1892; миоцен 3. Европы. 
Vipera Laurenti, 1768 (= Beras Oken, 1816; 
Pellas Merrem, 1820; = Chersea Flemming,.

Рис. 509. Челюстная кость Viperinae (а) и Crolalinae (6). 
Сбоку, увеличено (.Терентьев П. В., Чернов С. А., 1950)

Рис. 510. Crotalus Linneu.
Череп сбоку. Современный, С. Америка (Gilmore, 1938) 
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1822; = Cobra Fitzinger, 1826; = Fhinaspis 
Bonoparte, 1834; = Pelius Bell, 1839; = Da­
kota Gray, 1842; = Chersophis Fitzinger, 1843; 
= Echidnoides Mauduyt, 1844; = Acridophaga 
Reuss, 1927; = Macrovipera Reuss, 1927; = Me- 
socoronis Reuss, 1927; Mesovipera Reuss, 1927; 
=₽ Teleovipera Reuss, 1927; = Latastea Reuss, 
1929; = Tsarevscya Reuss, 4930; = Latasteopa- 
ra Reuss, 1935); миоцен 3. Европы; современ­
ный, Европа, Азия и Индонезия.

ПОДСЕМЕЙСТВО CROTALINAE GRAY, 1825

Челюстная кость глубоко вырезана спереди 
в верхней части. Гипапофизы по длине пример­
но равны остистым отросткам. Диапофизы с 
.1, пнными вентральными отростками, опуска­
ющимися ниже уровня тела позвонка. Под пе­
редними зигапофизами развиты короткие ниж­
ние отростки. Хвост часто с «погремушкой» 
из видоизмененных роговых чешуй. Челюстная 

кость несет только ядовитые зубы (рис. 510). 
Миоцен — ныне. В ископаемом состоянии че­
тыре рода.

Agkistrodon Beauvois; плиоцен — плейсто­
цен, С. Америка; современный, С. Америка, 
Азия и В. Европа. Laophis Owen, 1859; миоцен 
Греции. Crotalus Linnaeus, 1758 ( = Caudisona 
Laurenti, 1768; =Crotalinus Rafinesque, 1816; 
= Uropsophus Wagler, 1830; =Urocrotalon 
Fitzinger, 1843; = Urocrotalum Agassiz, 1846; 
=Aploaspis Cope, 1866; =Aechmorphrys Couls, 
1875; = Paracrotalus Reuss, 1930); плиоцен — 
ныне, С. Америка; современный, Ю. Америка. 
Sistrurus Garman, 1883 (=Neurodromicus 
Соре, 1873); плейстоцен — ныне, С. Америка.

OPHIDIA INCERTAE SEDIS
Anomalophis Auffenberg, 1960; эоцен Ита­

лии. Ophidion Pomel, 1853; миоцен 3. Европы.

ПОДКЛАСС ARCHOSAURIA. АРХОЗАВРЫ
История изучения

В XIX в. различные группы архозавров рас­
сматривали как не связанные друг с другом 
(Owen, 1860; Zittel, 1890), и только в 1903 г. 
все они были объединены Осборном (Osborn, 
1903) в подкласс Diapsida. Критерием для вы­
деления этого подкласса послужило наличие 
двух височных дуг, и архозавры были вклю­
чены в него наряду с лепидозаврами и неко­
торыми другими группами. Хюне (Huene, 
1920) применил предложенный Копом термин 
«Archosauria» для группы высших диапсид, 
включающей крокодилов, динозавров и птеро­
завров. Виллистон (Williston, 1925) включил 
в состав архозавров и текодонтов и придал 
труппе, понимаемой в современном объеме, 
ранг надотряда, повышенный позднее Роме­
ром (Romer, 1934) до подкласса, что прини­
мается и в настоящем издании.

Общая характеристика и морфология
В черепе характерно наличие двух височных 

впадин, а у большинства — и предглазничного 
отверстия. Передняя часть мозговой коробки 
хорошо окостеневает благодаря развитию пар­
ных боковых клиновидных костей и небольшо­
го пресфеноида. Предчелюстная кость обыч­
но сильно разрастается и у многих форм пол­
ностью отделяет ноздрю от челюстной кости. 
Верхневисочная и таблитчатая кости отсут­

ствуют, а у .более поздних форм исчезают так­
же заднетеменная и заднелобная кости. Темен­
ное отверстие в рудиментарном виде сохра­
няется лишь у текодонтов и примитивных ди­
нозавров. Затылочный мыщелок одинарный. 
Обычно сохраняются узкие межптеригоидные 
ямы и подвижное базиптеригоидное сочлене­
ние; у крокодилов развивается вторичное 
нёбо, а крыловидные кости соединяются друг 
с другом на всем протяжении. У хищных архо­
завров нижняя челюсть обычно с боковым от­
верстием; венечный отросток, за исключением 
птицетазовых динозавров, развит слабо. Че­
люстные зубы текодонтные; иногда наблю­
дается их редукция и развитие рогового клю­
ва. Рудиментарные небные зубы сохраняются 
лишь у текодонтов.

Позвонки сильно варьируют по форме от 
слабо амфицельных и платицельных до про­
цельных и опистоцельных. Интерцентры, за 
исключением первых шейных позвонков, от­
сутствуют. Шея и хвост обычно длинные. 
Крестцовый отдел у большинства усилен. Реб­
ра двухголовчатые. Грудина, за исключением 
птерозавров и некоторых динозавров, не око­
стеневает. Коракоид единственный; клейтрум 
отсутствует; ключица с межключицей обычно 
утрачены, сохраняясь у немногих форм. Лоб­
ковая и седалищная кости сильно удлинены и 
соединяются только у вертлужной впадины 
(обычно прободенной), благодаря чему таз 
приобретает характерное трехлучевое строе­
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ние. У птицетазовых динозавров и птеро­
завров лобковая кость образует длинный 
задний отросток, идущий вдоль седалищной 
кости, и трехлучевой таз превращается в 
четырехлучевой. Задние конечности заметно 
длиннее передних, что связано с двуногим пе­
редвижением, но, хотя и в меньшей степени, 
это сохраняется у форм, вернувшихся к четве­
роногому хождению. У большинства конечно­
сти при движении ориентированы в вертикаль­
ной плоскости.

Плечевая кость без энт- или эпикоидиляр- 
ных отверстий. На плечевой кости обычно хо­
рошо развит дельтопекторальный гребень, а на 
бедренной — четвертый трохантер. Большая 
берцовая кость длинная и обычно массивная, 
а проксимальный и дистальный концы ее по­
вернуты на 90° друг к другу; малая берцовая 
относительно тонкая или вообще испытывает 
редукцию. Число карпальных и тарзальных ко­
стей очень мало. Проксимальные элементы 
стопы обычно тесно соединяются с большой 
берцовой костью, и функционирует интертар­
зальное сочленение, расположенное между 
косточками стопы. Наружные пальцы — в ки­
сти обычно V и IV, а в стопе I и V — испыты­
вают частичную или полную редукцию. В этом 
случае у большинства в кисти самым длин­
ным пальцем становится II, а в стопе — III. 
Особое строение имеют конечности птерозав­
ров. В связи с приспособлением к полету их пе­
редние конечности превратились в крылья, 
а задние испытали заметную редукцию в це­
лом.

Многие формы имели кожный панцирь.
Двуногое передвижение у архозавров воз­

никло, вероятно, с приспособлением к жизни 
на открытых пространствах, где двуногая (бо­
лее высокая) поза обеспечивает больший кру­
гозор. Приспособление к двуногому передви­
жению особенно резко выражено у хищных 
динозавров, а из растительноядных бипедаль­
ными остались только орнитоподы.

По способу размножения архозавры были 
яйцекладущими животными, но возможно, что 
некоторые водные формы были живородящи­
ми. Забота о потомстве, характерная для птиц 
и имеющаяся у крокодилов, возможно, была 
присуща и другим архозаврам. Высшие архо­
завры (динозавры и птерозавры) могли быть 
теплокровными.

Принципы систематики
Разделение архозавров на надотряды осно­

вано на таких признаках, как строение черепа 
(черепные впадины, сохранение в черепе ко­
стей, свойственных древним группам, наличие 
или отсутствие вторичного нёба и т. д.), строе-
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ние плечевого пояса (наличие или редукция ! 
ряда костей в нем) и строение таза (прободен- 
ность вертлужной впадины, расположение по 
отношению к ней лобковой кости и пр.), пре­
образование передних конечностей в крылья 
(птерозавры) н т. д.

Четыре иадотряда: Thecodontia, Crocodilia, 
Dinosauria и Pterosauria.

Историческое развитие

Вопрос о происхождении архозавров слож­
ный и дискуссионный. Наиболее убедительной 
кажется точка зрения Ромера (Romer, 1956), 
считающего предками архозавров мелких яще­
рицеобразных пермских эозухий, обладавших 
двумя височными впадинами, а в остальном по 
строению своего черепа (скелет эозухий изве­
стен плохо) стоящих очень близко к прогрес­
сивным котилозаврам — капторинам и низшим 
зверообразным — пеликозаврам, что не исклю­
чает возможности рассматривать и эти груп­
пы в качестве предковых для архозавров. 
Объем группы эозухий разные авторы пони­
мают по-разному, так же как спорным являет­
ся и само положение пермских эозухий в под­
классе лепидозавров, если их считать прямы­
ми предками архозавров.

Что касается происхождения надотрядов ар- ’ 
хозавров, то, по-видимому, исходной группой 
являются текодонты (триас), от которых про­
изошли не только крокодилы (верхний триас — 
ныне), динозавры (верхний триас — мел), 
и птерозавры (юра — мел), но и птицы. Послед­
нее обстоятельство дает основание некоторым 
авторам (Хюне) рассматривать птиц в составе 
архозавров, тем более, что морфологически 
птицы более однообразны, чем, например, один 
надотряд динозавров. Архозавры, за исключе­
нием крокодилов,— вымершая группа, но в ме­
зозое она была наиболее многочисленной и ши­
роко распространенной на всем Земном шаре 
не только среди пресмыкающихся, но и среди 
всех наземных позвоночных. Архозавры засе­
лили сушу (леса и открытые пространства — 
главным образом последние), воды (как прес­
ные, так и морские, но в основном первые) и 
воздух. Помимо специфических приспосЪбле- 
ний, архозавры дали биологические прообразы 
представителей двух более высокоорганизо­
ванных классов — птиц ,и млекопитающих — и 
экологически замешали их в мезозое. Птицу 
и млекопитающие в силу своей малочислен­
ности и ограниченности в распространении не 
могли успешно конкурировать с архозаврами 
в мезозое и стали быстро развиваться лишь в 
кайнозое, после массового вымирания архо­
завров.



Стратиграфическое распространение архозавров

Систематические группы

Пермь Триас Юра Мел Третичный Четвертичный
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THECODONTIA
Pseudosuchia 

Proterosuchidae.....
Elachistosuchidae.............
Ornitosuchidae..................
Scleromochlidae................
Sphenosuchidae..................
Aetosauridae...................

Phytosauria 
Phytosauridae........

CROCODILIA
Protosuchi a

Notochampsidae . . . .
Mesosuchia 

Teleosauridae...........
Metriorhynchidae..............
Pholidosauridae................
Notosuchidae....................
Goniopholidae...................
Atoposauridae...................
Libycosuchidae..................
Paralligatoridae................

Sebecosuchia
Sebecidae ...........................
Baurusuchidae...................

Eusuchia
Hylaeochampsidae............
Bernissartidae...................
Stomatosuchidae...............
Gavialidae..........................
Crocodylidae ......................

DINOSAURIA
Saurischia

Theropoda
Coeluroidea 

Ammosauridae...............
Procompsognathidae .... 
Podokesauridae.................
Segisauridae.......................
Compsognathidae................ ■■
Coeluridae..........................
Ornithomimidae...............
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Стратиграфическое распространение архозавров

Продолжение

Систематические группы
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Teratosauridae.................... —
Megalosauridae...................
Ceratosauridae .....................
Spinosauridae....................... —Deinodontidae.....................

Prosauropoda
Thecodontosauridae. . . .
Plateosauridae .....................
Melanorosauridae...............
Pbateosauravidae ....

Sauropoda 
Cetiosauridae..........
Brachiosauridae .............

Ornithischia
Ornithopoda 

Hypsilophodontidae . . . 
Laosauridae................
Psittacosauridae.................

—
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—Hadrosauridae.....................
Thescelosauridae .....

Stegosauria
Scelidosauridae..................

Ankylosauria 
Acanthophloidae........
Nodosauridae.......................
Syrmosauridae....................

Ceratopsia 
Protoceratopsidae......
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II

Ceratopsidae........................
Pachyrhinosauridae ....

Incertae subordinis

Pachycephalosauridae . .

PTEROSAURIA
Rhamphorhynchoidei

Dimorphodontidae ....
Rhamphorhynchidae . .
Anurognathidae................... —

Pterodactyloidei
Pterodactylidae ....
Ornithocheiridae ....



НАДОТРЯД THECODONTIA. ТЕКОДОНТЫ

Наземные и водные хищные пресмыкающие­
ся длиной от 15—20 см до 4—5 м. Череп длин­
ный и узкий, с носовыми отверстиями, распо­
ложенными близ переднего конца морды 
(f’seudosuchia) или между глазницами (Phy- 
tosauria). Предглазничное отверстие и обе ви­
сочные ямы всегда хорошо развиты. Лобная 
ц теменная кости парные. Вторичного нёба 
нет; базиптеригондное сочленение подвижное. 
Иногда сохраняется верхняя крыловидная 
кость. Нижняя челюсть длинная и тонкая, без 
венечного отростка, обычно с хорошо выра­
женным боковым отверстием. Зубы кониче­
ские, сжатые с боков, часто зазубренные по 
переднему и заднему краям. Обычно имеется 
семь — восемь шейных, 18 спинных и два крест­

цовых позвонка. Позвонки амфицельные или 
платицельные. Ребра двухголовчатые, как ис­
ключение передние туловищные ребра могут 
быть трехголовчатыми. В плечевом поясе со­
храняются межключица и обычно ключица. 
Тазовый пояс трехлучевой, подвздошная кость 
умеренно разрастается назад, лобковая кость 
участвует в образовании вертлужной впади­
ны. Конечности пятипалые. Четвертый трохан- 
тер бедренной кости развит несильно, прокси­
мальные косточки стопы (пяточная и таран­
ная) неплотно связаны с большой берцо­
вой. У многих на спине развивается пан­
цирь из продольных рядов небольших пластин. 
В. пермь — триас. Два отряда.

ОТРЯД PSEUDOSUCHIA. ПСЕВДОЗУХИИ

Ноздри расположены на конце морды; пред­
челюстная кость разрастается назад и обыч­
но оттесняет челюстную кость от нижнего 
края ноздри. Носовые кости длинные. Иногда 
сохраняются щелевидные межптеригоидные 
ямы. Обычно развиты большие небные отвер­
стия. Позвонки амфицельные. Шейные ребра 
длинные. Коракоид прободен отверстием. Лоб­
ковая кость отогнута книзу. Задние конечно­
сти всегда намного длиннее передних. Как пра­
вило, наземные животные, часто приспособлен­
ные к двуногому передвижению. В. пермь — 
триас. Шесть семейств.

СЕМЕЙСТВО PROTEROSUCHIDAE HUENE, 1914 
(= Erythrosuchidae Watson, 1917)

Примитивные псевдозухии с удлиненным 
черепом и загнутой вниз мордой. Теменные ко­
сти широкие. Обычно сохраняются теменное 
отверстие и заднетеменная кость. Квадратная 
кость наклонена назад. Имеется верхняя кры­
ловидная кость. Боковое отверстие в нижней 
челюсти может отсутствовать. Зубы в ряде 
случаев прирастают к краям альвеол и тогда 
внешне становятся очень сходными с акро- 
донтными. Иногда сохраняются небные зубы. 
Передние спинные ребра могут быть трехго­
ловчатыми. По способу передвижения — чет­
вероногие формы. Панциря нет. В. пермь — 
триас.

Chasmatosaurus Haughton, 1924 (? = 
Ankistrodon Huxley, 1865; ? = Epicampodon 

Lydekker, 1885). Тип рода — Chasmatosaurus 
vanhoepeni Haughton, 1924; н. триас (зона 
Lystrosaurus), Ю. Африка. Череп низкий и 
длинный, с резко загнутой вниз мордой. 
В предчелюстной кости восемь зубов. Лобные 
кости не достигают переднего края предлоб­
ных. Глазница округлая, маленькая. Имеются 
теменное отверстие, заднетеменная кость и 
небные зубы. Нижняя челюсть без боково­
го отверстия. Зубы прирастают к краям 
альвеол. Длина черепа до 40 см (рис. 511). 
Три вида. Н. триас Ю. Африки, Китая и 
Индии.

Archosaurus Tatarinov, 1960. Тип рода — 
A. rossicus Tatarinov, 1960; в. пермь (татар­
ский ярус, IV зона), СССР (Владимирская 
обл.). Морда слабо загнута вниз. В предче­
люстной кости восемь зубов, передние резко 
увеличены. Лобные кости заходят далеко впе­
ред за уровень переднего края предлобных. 
Глазница округлая. Сохраняются маленькое 
теменное отверстие и межтеменная кость 
(рис. 512). Один вид.

Chasmatosuchus Huene, 1940. Тип рода — 
Ch. rossicus Huene, 1940: н. триас (ветлуж- 
ская серия), СССР (Вологодская обл.). Зубы 
сильно сжатые с боков, треугольные и зазуб­
ренные по переднему и заднему краям, при­
растающие к краям альвеол. Позвонки удли­
ненные, слабовогнутые, с килем на вентраль­
ной поверхности. Остистый отросток располо­
жен на задней половине позвонков. Передние
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Рис. 511. Chasmatosaurus vanhoepeni Haughton.
Череп: a — сверху, б — сбоку, в — снизу. Н. триас Ю. Африки (Broili, Schroder, 1934)

спинные ребра трехголовчатые (рис. 513). 
Два — три вида. Н. триас (ветлужская серия) 
Европейской части СССР.

Erythrosuchus В r о о т, 1905 (= ? Dongusia 
Huene, 1940; = Garjainia Otschev, 1958;
= Vjuschkovia Huene, 1959). Тип рода — Ery­
throsuchus africanus Вrооm, 1905; н. триас 
(зона Cynognathus), Ю. Африка. Очень круп­
ный протерозух с черепом длиной от 40 см до 
1 м. Череп высокий, с вырезкой между пред­

челюстной и челюстной костями. В предче­
люстной кости пять зубов. Глазница высокая, 
заостряющаяся кверху: предлобные кости 
очень большие, широко перекрывают лобные. 
На заглазничной кости шероховатое утолще­
ние. На крыше черепа в области теменного от­
верстия глубокая ямка. Базисфеноид срастает­
ся с основной затылочной костью и несет го­
ризонтальный гребень. Нижняя челюсть с бо­
ковым отверстием. Шейных позвонков семь.
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Рис. 512. Archosauriis rossicas Tatarinov:
a — предчелюстная кость снаружи; б — фрагмент крыши черепа сверху. В. пермь СССР (Владимир­

ская обл.) (Татаринов, 1960)
Рис. 513. Chasmatosuchus rossicus Huene.

Передние туловищные позвонки. Н. триас СССР (Вологодская обл.) (Huene, 1940)

спинных 18, крестцовых — два. Передние спин­
ные ребра трехголовчатые; обе головки зад­
них спинных ребер сочленяются с невральной 
дугой, выше тела позвонка (рис. 514). Четыре 
вида. Н. триас Ю. Африки и Приуралья. Воз­
можно, встречается и в низах ср. триаса При­
уралья.

Seemannia Huene, 1958; н. триас 3. Европы. 
Proterosuchus Вrооm, 1903; Elaphrosuchus 
Вrооm, 1946 — оба из н. триаса Ю. Африки. 
Sliansisuchus Young, 1960; н. триас Китая. 
Cuyosuchtts Reig, 1961; н. триас Аргентины. 
? Dasygnathoides Kuhn, 1963 (= Dasygnathus 
Huxley, 1877); в. триас 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО ELACHISTOSUCHIDAE HUENE, 1956

Очень мелкие, четвероногие по способу пе­
редвижения псевдозухии с большими височ­
ными ямами и теко-акродонтными зубами. 
Теменное отверстие не сохраняется. Нижняя 
челюсть без бокового отверстия. Зубы мелкие, 
изодонтные, многочисленные. Парные конечно­
сти короткие. Панциря нет. В. триас.

Elachistosuchus Janensch, 1949; в. триас 
3. Европы.

СЕМЕЙСТВО ORNITHOSUCHIDAE BOULENGER, 1903

Мелкие, двуногие по способу передвижения 
псевдозухии со спинным панцирем из парного 
ряда костных пластинок. Череп умеренно уд­
линенный, с вертикальной квадратной костью. 
Теменного отверстия нет. Крыловидные кости 
соприкасаются на значительном протяжении, 
и межптеригоидные ямы редуцированы. Как 
исключение сохраняются небные зубы. Ниж­
няя челюсть с боковым отверстием. Задние 
конечности в полтора — два раза длиннее пе­
редних; IV и V пальцы стопы редуцированы. 
Триас.

Euparkeria Вrооm, 1913. Тип рода — 
Е. capensis Вrооm, 1913; н. триас (зона Cyno­
gnathus), Ю. Африка. Череп сравнительно 
массивный, длиной около 9 см. Предчелюст­
ная кость полностью отделяет челюстную от 
края ноздри. Ноздря и глазницы округлые. 
Сохраняются рудиментарные небные зубы. 
В предчелюстной кости три зуба, в челюст­
ной— 12. Ребра с крючковидными отростками. 
Лобковая кость короткая и широкая, резко 
отогнутая книзу, седалищная — широкая. Зад­
ние конечности всего в полтора раза длиннее 
передних (рис. 515). Один вид. .
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Рис. 514. Erythrosiichus Вrооm:
— реконструкция Е. af r iconics Вrооm;

(Оренбургская обл.); в — крыша черепа Е. triplicostatus (Huene) сверху;
н. триас Ю. Африки; б — череп Е. primus ^(Otschev) сбоку; н. триас СССР

и. триас СССР_£(Оренбургская обл.) (а — Huene,
1910; б — Otschev, 1958; в — Татаринов, 1961).

Рис. 515. Euparkeria capensis Вrооm.
Череп: а — сверху, б — сбоку (Х7/9). Н. триас Ю. Африки 

(Вrооm, 1913)

Рис. 516. Omithosuchus woodwardi Newton.
Череп: а—ебоку, б — снизу. В/триас 3. Европ; 

(Вrооm, 1913)



Рис. 517. Scleromochlus taylory Woodward.
Реконструкция. Ср. триас (иизы верхнего) 3. Европы (Huene, 1956)

Ornithosuchus Newton, 1893. Тип рода — 
О. wood.wa.rdi Newton, 1893; в. триас, Шотлан­
дия. Череп легко построенный, с большими 
предглазничными отверстиями и удлиненными 
дорсовентрально глазницами. Ноздри боль­
шие, овальные, челюстные кости достигают их 
краев. Нижняя височная яма резко сужена в 
верхней половине. Небных зубов нет, челюст­
ные зубы тонкие, острые. В предчелюстной 
кости три зуба, в челюстной — девять. По-ви­
димому, имеется три крестцовых позвонка. 
Седалищная кость заострена на конце. Задние 
конечности вдвое длиннее передних (рис. 516). 
Два вида. В. триас 3. Европы.

Browniella Вrооm, 1913; н. триас Ю. Афри­
ки. Parringtonia Huene, 1939; Mandasuchus 
Charig, 1958; Teleocrater Charig, 1959 — все из 
ср. триаса В. Африки. Cerritosaurus Price, 
1946; ? Rhadinosuchus Huene, 1938 — оба из 
ср. триаса Ю. Америки. Erpetosuchus Newton, 
1893 (= Нerpetosuchus Вrооm, 1906); Salto- 
posuchus Huene, 1920; ? Dyoplax Fraas, 1867 — 
все из в. триаса 3. Европы. Hesperosuchus 
Colbert, 1952; ? Stegomosuchus Huene, 1922 — 
оба из в. триаса С. Америки.

Ромер (Romer, 1956) относит р. Dyoplax к 
примитивным крокодилам Protosuchia.

СЕМЕЙСТВО SCLEROMOCHLIDAE HUENE, 1914

Очень мелкие, двуногие по способу передви­
жения псевдозухий, лишенные панциря. Череп 
умеренно удлиненный, легко построенный, с 
вертикальной квадратной костью. Теменного 
отверстия нет; глазница округлая, большая; 
предглазничное отверстие велико. Небных 
зубов нет. Нижняя челюсть с боковым отвер­
стием. Туловище укорочено (20 предкрестцо­
вых позвонков), в крестце четыре позвон­
ка. Лобковая и седалищная кости длинные и 
тонкие. Конечности длинные и тонкие, зад­
ние—в полтора раза длиннее передних. Кисть 
короткая, с укороченными наружными паль­
цами, лишенными когтей. Стопа с очень удли­
ненными метатарзальными косточками, I па­

лец стопы укорочен и направлен в сторону. 
Возможно, древесные животные. В. триас.

Scleromochlus Woodward, 1907. Тип рода — 
S. taylori Woodward, 1907; в. триас 3. Европы 
(рис. 517).

СЕМЕЙСТВО SPHENOSUCHIDAE HUENE, 1922

Формы, переходные по строению между дву­
ногими псевдозухиями и примитивными кро­
кодилами. Предчелюстная кость короткая и, 
возможно, не вклинивается между ноздрями; 
последние подразделены сзади носовыми ко­
стями. Челюстная кость не достигает ноздри. 
Предглазничное отверстие маленькое. Темен­
ного отверстия нет, теменные кости узкие. 
Заднелобной кости нет. Квадратная кость вер­
тикальная. Межптеригоидных ям нет, но раз­
виты большие небные отверстия. Небных зу­
бов нет. Коракоид удлиненный, ключица утра­
чена. Задние конечности намного сильнее пе­
редних. Возможно, имеется спинной панцирь. 
В. триас.

Sphenosuchus Haughton, 1915. Тип ро­
да— S. acutus Haughton, 1915; в. триас, 
Ю. Африка. Длина черепа около 20 см. Темен­
ные кости образуют сагиттальный гребень. 
В предчелюстной кости три зуба, в челюстной 
12. Коракоидное отверстие представлено вы­
резкой. Панцирные щитки скульптированные 
(рис. 518). Один вид.

Microchampsa Young, 1944; в. триас Китая.

СЕМЕЙСТВО STAGONOLEPIDAE AGASSIZ, 1843

Средней величины и крупные (до 5 м) кро­
кодил ообразные панцирные псевдозухий. Че­
реп маленький, узкий, с заостренным рылом. 
Ноздри очень большие, ограниченные сзади 
челюстной костью. Квадратная кость низкая, 
наклоненная вперед. Теменного отверстия нет; 
верхняя височная яма обращена наружу, ниж­
няя височная яма уменьшена в размерах в ре­
зультате вторичного соединения заглазничной
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и чешуйчатой костей. Заднелобная кость 
сохраняется. Межптеригоидные ямы редуци­
рованы, небные зубы утрачены. Передняя 
часть челюстей лишена зубов и. слегка изогну­
та вверх. Нижняя челюсть с боковым отвер­
стием. Зубы изодонтные, в верхней челюсти 

’до 18 зубов, в нижней — до 10. Шейных поз­
вонков девять, спинных 16, крестцовых — два. 
Подвздошная кость с передним отростком. 
Лобковая кость с двумя отверстиями. Задние 
конечности в полтора — два раза длиннее пе­
редних, Кисть и стопа пятипалые, но наруж­
ные (V) пальцы укорочены. Панцирь из сег­
ментально расположенных спинных пластин, 
боковых пластин, часто снабженных шипами, 
и из более мелких вентральных элементов. 
Ср.— в. триас.

Aetosaurus Fraas, 1877. Тип рода — A. fer- 
ratus Fraas, 1877; в. триас, Германия. Срав­
нительно мелкие (около 1 м) формы. Череп 
относительно большой, с коротким рылом, 
большими предглазничными ямами и глазни­
цами и сравнительно маленькими и овальны­
ми верхними височными ямами. В предчелю­
стной кости четыре очень коротких зуба, в че­
люстной кости 9—10 зубов, в нижней челюсти 
семь — восемь. Коронки зубов слегка сжатые 
с боков и изогнутые. Спинные панцирные пла­
стинки с радиальной скульптурой, брюшные ■— 
мелкие; число их в поперечном ряду может 
достигать 12 (рис. 519). Два вида. В. триас 
3. Европы. %

Stagonolepis Agassiz, 1845. Тип рода — 
S. robertsoni Agassiz, 1845; в. триас. Шотлан­
дия. Близок к Aetosaurus, от которого отлича­
ется более крупными размерами (до 3 м), 
относительно меньшей величиной черепа с 
укороченной задней частью, несколько боль­
шими размерами верхних височных и меньши­
ми размерами глазниц, большим наклоном 
вперед квадратной кости, удлинением беззу­
бой части челюстей и более широкими панцир­

ными пластинками на брюхе, образующими не 
более восьми продольных рядов. В предчелю­
стной кости пять мелких зубов, в челюстной — 
11, в нижней челюсти их 10 (рис. 520). Один 
вид.

Typothorax Соре, 1875 ( = Episcoposaurus 
Соре, 1888; ? = Acompsosaurus Mehl, 1915). 
Тип рода — Typothorax coccinarum Соре, 
1875; в. триас, США. Череп сравнительно низ­
кий, с удлиненной беззубой частью челюстей. 
Ноздря намного длиннее предглазничного от­
верстия. Глазница несколько сжата дорсо- 
вентрально, округлая. Зубы тупые, кониче­
ские, в предчелюстной кости три зуба, в челю­
стной 9—10, в нижней челюсти семь зубов. 
Плечевая кость с эктэпикондилярным отвер­
стием. Пластинки спинного панциря с ямчатой 
скульптурой, боковые пластинки с длинными 
шипами, развитыми по всему телу от головы 
до середины хвоста (рис. 521). Два — три ви­
да. В. триас С. Америки. Сомнительные остат­
ки указаны для в. триаса 3. Европы и 
Ю. Азии.

Stagonosuchus Ниепе, 1938; ср. триас В. Аф­
рики. ? Anisodontosaurus Welles, 1947; Ari- 
zonasaurus Welles, 1947 — оба из ср. триаса 
С. Америки. Aetosauroides Casamiquela, 1960; 
Argentinosuchus Casamiquela, 1960; Hoplito- 
saurus Huene, 1938 (= Hoplitosuchus Heune, 
1938); Prestosuchus Huene, 1938; Procerosu- 
chus Huene, 1938; Rauisuchus Huene, 1938 — все 
из ср. триаса Ю. Америки. Desmatosuchus Ca­
se, 1920; ? Dolichobrachium Williston, 1904; 
? Stegomus Marsh, 1866 — все из в. триаса 
С. Америки. ? Platyognathus Young, 1944; 
в. триас Китая. Кроме того, отпечатки следов 
Chirotherium Steckler, 1824; триас 3. Европы 
и С. Америки. Brachychirotherium Beurlen, 
1950; в. триас 3. Европы.

Ромер (Romer, 1956) относит род Platyog­
nathus к примитивным крокодилам Protosu- 
chia.

ОТРЯД PHYTOSAURIA. ФИТОЗАВРЫ 
(= Parasuchia)I

Пресноводные крокодилообразные текодон- 
ты с удлиненным рылом и отодвинутыми дале­
ко назад ноздрями. Рыло образовано разрос­
шимися предчелюстными костями и обычно 
не достигает края ноздрей, окаймленных носо­
выми костями и septomaxillaria. Носовые ко­
сти сравнительно короткие. Предглазничные 
отверстия небольшие. Крыловидные кости 
почти на всем протяжении соприкасаются друг 
с другом, и межптеригоидные ямы сохраняют­

ся лишь в области базиптеригоидного сочле­
нения. Небные отверстия маленькие, щеле­
видные. Позвонки платицельные. Шейные реб 
ра короткие. Коракоид не прободен отверсти­
ем. Лобковая кость короткая, очень широкая 
и не отогнутая внизу. Задние конечности лишь 
немного длиннее передних. Всегда развит кож­
ный панцирь. Размеры до 5—6 м и более. 
Триас. Одно семейство.
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рис. 524. Belodon Meyer:
a — реконструкция В. planirostris (Meyer); б — череп В. planirostris Meyer сбоку; в — череп 

В. plieningeri Meyer сверху. В. триас. 3. Европы (а, б — Romer, 1945; в — Huene, 1911)

СЕМЕЙСТВО PHYTOSAURIDAE JAEGER, 1828
Кости черепа сильно скульптированы. Но­

совые отверстия щелевидные, расположен­
ные очень высоко, septomaxillaria образует 
часть межносовой перегородки. Хоаны распо­
ложены под ноздрями. Глазницы обращены 
дорсально. Теменного отверстия нет. Морда на 
конце обычно расширена и слегка загнута вниз 
и несет удлиненные зубы. Небные зубы утра­
чены. Брюшной панцирь плохо развит. Триас.

Phytosaurus Jaeger, 1828 ( = Cubicodon 
Jaeger, 1828; = Cylindricodon Jaeger, 1828; 
=Nicrosaurus Fraas, 1866; = Lophoprosopus 
Mehl, 1915; = Brachysuchus Case, 1929; ? = Pa- 
rasuchus Huxley, 1870; ? = Coburgosaurus
Heller,1954). Тип рода — Phytosaurus cylind­
ricodon Jaeger, 1828; в. триас, Германия. Мор­
да очень высокая и сравнительно короткая, с 
сильно скульптированным срединным гребнем. 
Глазницы расположены над уровнем передней 
части нижней височной ямы; чешуйчатые кос­
ти разрастаются назад за уровень верхних 
височных ям, небольших по размерам и обра­
щенных назад. Передние зубы округлые в по­

перечном сечении, задние сжаты с боков. 
Спинной панцирь из парного ряда поперечно' 
расширенных скульптированных пластинок, 
бока и брюхо покрыты мелкими пластинками 
(рис. 522). Три — четыре вида. В. триас 
3. Европы, С. Америки и Индии (?).

Rutiodon Emmons, 1856 ( = Compsosaurus- 
Leidy, 1857; =Omosaurus Leidy, 1857; =Rhy- 
tidodon Cope, 1886; =Metarhinus Jaekel, 1910; 
=Machaeroprosopus Mehl, 1916; = Leptosuchus 
Case, 1922; = Pseudopalatus Mehl, 1928; ? = He- 
terodontosuchus Mehl, 1916). Тип рода — Rutio­
don carolinensis Emmons, 1856; в. триас США 
(Каролина). Очень крупный высокорылый 
фитозавр с черепом длиной до 1,5 м. Рыло' 
постепенно понижается кпереди .и не обра­
зует срединного гребня. Носовые отверстия 
открываются па возвышении, образованном 
носовыми костями и подымающимися выше 
уровня крыши черепа. Предглазничное отвер­
стие шелевидное. Глазницы округлые, распо­
ложены над уровнем средней части нижних 
височных ям. Чешуйчатые кости разрастаются 
далеко назад за уровень верхних неболь- 
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тих височных ям, обращенных назад. Спин­
ной панцирь из треугольных костных пласти­
нок (рис. 523). Более 10 видов. В. триас 
'С. Америки, 3. Европы и Индии.

Belodon Meyer, 1842 (= Mystriosuchus Fra­
as, 1896; = Termatosaurus Plieninger, 1844). 
Тип рода — Belodon planirostris Meyer, 1863; 
в. триас, Германия. Средней величины фи- 
тозавр (длина черепа 60—90 см) с длинным 
и низким рылом, резко обособленным от зад­
ней части черепа. Морда на конце расширена 
.ложечкообразно: ноздри расположены над 
предглазничными отверстиями; глазницы над 
уровнем передней половины нижних височных 
ям, верхние височные ямы сравнительно боль­
шие. Зубы маленькие гомодонтные бороздча­
тые. Наружный панцирь состоит из округлых 

спинных пластинок и полигональных брюшных 
(рис. 524). Два —три вида. В. триас3. Европы.

Mesorhinus Jaekel, 1910; н. триас. 3. Европы. 
Angistorhinopsis Huene, 1922; Francosuchus 
Kuhn, 1932 (= Ebrachosaurus Kuhn, 1936; 
= Ebrachosuchus Kuhn, 1936); ? Riley a Huene, 
1902 (? = Palaeosaurus Riley et Stutchbury. 
1836) —все из в. триаса 3. Европы. ? Pachysu- 
chus Young, 1951; в. триас Китая, Angistorhi- 
nus Mehl, 1914; tClepsysaurus Lea, 1853 
(= Clepsisaurus Emmons, 1856; = Centemo- 
don Lea, 1856; = Eurydorus Leidy, 1859; = Pa- 
laeoctonus Cope, 1877; = Suchoprion Cope, 
1877); Palaeorhinus Williston, 1904 (= Pro- 
mystriosuchus Case, 1922) — все из в. триаса 
С. Америки.

НАДОТРЯД CROCODILIA. КРОКОДИЛЫ
История изучения

Ископаемые крокодилы впервые были опи­
саны Кювье (Cuvier, 1824). Гексли (Huxley, 
1875) выявил значение положения внутренних 
ноздрей для систематики и филогении кроко­
дилов и разделил их на три подотряда: Рага- 
suchia, Mesosuchia и Eusuchia. Подотряд Ме- 
sosuchia объединял мезозойских, a Eusuchia— 
преимущественно кайнозойских крокодилов, у 
которых вторичное нёбо образовано не только 
небными, но и крыловидными костями. Parasu- 
chia резко отличаются от настоящих крокоди­
лов отсутствием вторичного нёба, смещением 
ноздрей далеко назад и наличием больших 
предглазничных отверстий, и теперь их отно­
сят к Thecodontia.

Фраас (Fraas, 1902) предложил выделить из 
состава мезозухий морских крокодилов типа 
Metriorhynchus. Мук (Моок, 1934), Кольберг 
(Colbert, 1946) и Ромер (Romer, 1956) прида­
ют этой группе ранг подотряда. Однако Ке­
лин (Kalin, 1955) считает выделение талатто- 
зухий нецелесообразным.

Мук (Mook, 1934) выделил примитивных 
верхнетриасовых крокодилов в особый подот­
ряд Protosuchia. Позднее Симпсон (Simpson, 
1937) описал своеобразных эоценовых кроко­
дилов Ю. Америки, приспособившихся до из­
вестной степени к наземному образу жизни, и 
выделил их в особый подотряд Sebecosuchia. 
С тех пор система крокодилов не претерпела 
особых изменений.

С территории СССР остатки крокодилов до 
сих пор почти не изучены. Из меловых и тре­
тичных отложений Казахстана известны мно­
гочисленные панцирные пластинки аллигато­

ров, кроме того, из верхнего мела Крыма были 
описаны остатки крокодила рода Thoracosau- 
rus.

Общая характеристика и морфология
Земноводные или водные четвероногие архо­

завры с широким и длинным черепом, корот­
кой шеей, короткими парными конечностями 
и длинным и сжатым с боков хвостом — глав­
ным плавательным органом. Череп обычно 
скульптирован. Наружные ноздри располага­
ются на конце более или менее удлиненной 
морды и обычно сливаются. Внутренние нозд­
ри отодвигаются далеко назад благодаря раз­
витию вторичного нёба из предчелюстных, че­
люстных, небных и (Eusuchia) крыловидных 
костей. Предчелюстные, а реже и челюстные 
кости могут соединяться дорсально позади 
ноздрей, оттесняя от них носовые кости. Лоб­
ные и теменные кости сливаются, теменного 
отверстия нет. Часто развиваются дополни­
тельные кости у верхнего края глазницы (os 
palpebrale). Предглазничное отверстие утра­
чено, реже редуцировано. Заглазничная дуга 
обычно глубоко погружена (вогнута) и лишена 
скульптуры. Квадратная кость обычно накло­
нена назад. Эпиптеригоид утрачен. Базипте- 
ригоидное сочленение неподвижное. Боковое 
отверстие в нижней челюсти иногда исчезает. 
Зубы многочисленные, конические, сжатые о 
боков и обычно с килями по переднему и зад­
нему краю (рис. 525).

Позвонки амфицельные, платицельные, или 
процельные. Обычно имеется девять шейных, 
14—15 спинных, два крестцовых и 30—40 хво­
стовых позвонков. Интер центры атланта и 
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эпистрофея срастаются и иногда образуют 
зубовидный отросток эпистрофея (рис. 526).

Ребра двухголовчатые. В плечевом поясе 
ключицы исчезают. Грудина остается хряще­
вой. В тазовом поясе интересно обычное от­
теснение лобковых костей от вертлужной впа- 

•дины, которая, за исключением Protosuchia, 
образована седалищными и подвздошными ко­
стями. Передние конечности намного короче 
задних, пятипалые, но IV и V пальцы кисти 
лишены когтей, и IV палец состоит всего из 
четырех фаланг. Задние конечности четырех­
палые, с рудиментом V пальца (рис. 527). Пя­
точная и таранная кости сохраняют самостоя­
тельность, но в стопе функционирует интер­
тарзальное сочленение. Обычно имеется хоро­
шо развитый панцирь из костных пластин на 
спине и брюхе.

Принципы систематики
Разделение крокодилов основывается на та­

ких признаках, как степень развития вторич- 
юго нёба, строение позвонков (амфицель- 
юсть, платицельность или процельность) и 
ющая конструкция черепа (высокий и узкий 
или длинный и уплощенный). Нами принято 
разделение надотряда Crocodilia на четыре от­
ряда: Protosuchia, Mesosuchia, Sebecosuchia 
и Eusuchia.

Историческое развитие
В настоящее время общепризнано, что кро­

кодилы происходят от примитивных псевдо- 
зухий, приспособившихся до известной степени

Рис. 525. Череп Crocodilus niloticus Laurenti: 
а — сверху, б — снизу (Mook, 1921)

к двуногому передвижению, и что их возврат 
к четвероногому передвижению связан с пе­
реходом к водному образу жизни. На вторич- 
ность четвероногого передвижения указывают 
трехлучевая форма таза и редукция наружно­
го (V) пальца стопы крокодилов. С приспособ­
лением к водному образу жизни связывают 
прогрессивное развитие вторичного нёба, де­
лающие возможным заглатывание крокодила­
ми пищи в воде.

Древнейшие крокодилы — позднетриасовые 
Protosuchia еще сохраняют много общего с 
псевдозухиями и отличаются от них главным 
образом развитием вторичного нёба и редукци­
ей предглазничного отверстия. Особенно близ-

Рис. 526. Передние шейные позвонки 
Crocodilus Laurenti (Goodrich, 1930).
Рис. 527. Конечности Alligator missis- 

sippiensis Daudin:
a — передняя конечность; б — задняя 
конечность. Схема. Хрящ обозначен бе­

лым (Kalin, 1955)
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ки к протозухам верхнетриасовые псевдозухии 
типа Sphenosuchidae, у которых, как и у при­
митивных крокодилов, носовые кости вклини­
ваются между терминально расположенными 
носовыми отверстиями. Квадратно-скуловая 
кость очень невелика, в плечевом поясе утра­
чена ключица и имеются скульптированные 
пластинки спинного панциря. Протозухии сто­
ят в основании филогенетического ствола кро­
кодилов (рис. 528).

Для мезозухов, типичных для юры и мела, 
характерно сравнительно слабое развитие вто­
ричного нёба, в образовании которого не уча­
ствуют крыловидные кости, и платицельность 
или слабо выраженная амфицельность позвон­
ков. Наблюдается дифференцировка крокоди­
лов на два главных экологических типа: 
сравнительно короткомордые формы с ма­
ленькой верхней височной ямой и сильными 
клыками, ведшие активно хищный образ жиз­
ни, и длинномордые формы с большой верх­
ней височной ямой и сравнительно слабыми 
однородными зубами, питавшиеся преимуще­
ственно рыбами. Центральную группу корот­

комордых мезозухий образуют семейства: 
Atoposauridae и Goniopholidae. Отдаленным 
родством с этой группой связаны, появивши­
еся уже в раннеюрскую эпоху морские длин- 
норылые крокодилы Telesauridae. Более высо­
кая степень приспособления к жизни в морях 
характеризует сем. Metriorhynchidae, предста­
вители которого обладали ластовидными пар­
ными конечностями’, гетероцеркальным хво­
стовым плавником и утратили панцирь. Обе- 
группы морских крокодилов вымерли в ранне­
меловую эпоху. Параллельную ветвь морским 
крокодилам образуют длинномордые пресно­
водные мезозухии сем. Pholidosauridae.

Уклоняющиеся группы короткомордых ме­
зозухий, характеризующиеся переходом до 
известной степени к наземной жизни, состав­
ляют семейства Libycosuchidae и Notosncbi- 
dae. Наиболее глубоким приспособлением к 
наземному образу жизни обладали коротко- 
рылые высокоголовые себекозухии, сохраняв­
шие в строении много примитивных признаков, 
и происходящие или от ранних мезозухий, или 
даже от протозухий.



Крокодилы современного типа — эвзухии, 
появившиеся в позднемеловую эпоху, пред­
ставляют собой группировку, выделенную по 
«горизонтальному» принципу. Их характери­
зует удлинение вторичного нёба, в состав ко­
торого вошли и крыловидные кости, и про­
цельность позвонков. По-видимому, эвзухии 

связаны в происхождении с мезозойскими го- 
ниофолидами. Наиболее уклоняющейся груп­
пой евзухий являются позднемеловые Stoma- 
tosuchidae — гигантские крокодилы с крайне 
уплощенным черепом и редуцированными зу­
бами.

ОТРЯД PROTOSUCH1A. ПЕРВИЧНЫЕ КРОКОДИЛЫ

Примитивные крокодилы со сравнительно 
высоким черепом и умеренно удлиненной мор­
дой. Ноздри более или менее разделены. Пред- 
глазничного отверстия нет; глазницы обраще­
ны более латерально, чем у большинства 
других крокодилов. Верхняя височная яма 
невелика, и лобная кость не достигает ее края. 
Вторичное нёбо короткое. Позвонки амфи­
цельные. Лобковая кость входит в вертлуж­
ную впадину. Панцирь хорошо развит. В. триас. 
Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО NOTOCHAMPSIDAE HAUGHTON, 1924

Лобные кости широкие, и крыша черепа 
между глазницами уплощена. Заглазничная 
дуга расположена под кожей, невогнутая. 
Квадратная кость вертикальная. В нижней 
челюсти имеется боковое отверстие. Коракоид 
короткий. Седалищные кости разрастаются 
вперед, но лобковые все же достигают края 
вертлужной впадины. Спинной панцирь из 
парного ряда прямоугольных пластин. В. 
триас.

Рис. 529. Protosuchus richardsoni Brown:
а — реконструкция; б — череп, сверху. ВЛтриас С. Америки (Colbert, Mook, 1951)

Рис. 530. Notochampsa istedana Вrооm:
а — череп сверху; б — плечевой пояс (уменьшено). В. триас Ю. Америки (Huene, 1933)
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Proiosuchus Brown, 1934 (= Archaeostl- 
chus Brown, 1933). Тип рода — Archaeosuchus 
richardsoni Brown, 1933; в. триас, США (Ари­
зона). Череп широкий, с уплощенной крышей. 
Нижняя челюсть без засочленовного отростка. 
Глазницы больше верхних височных ям. 
В предчелюстной кости четыре зуба, в челю­
стной— 13; предчелюстные зубы отделены от 
челюстных. В нижней челюсти 17 зубов. Пред­
крестцовых позвонков 24, крестцовых два, 
хвостовых — около 35. Тела позвонков удли­
нены; остистые отростки прямые, невысокие. 
Подвздошные кости с передним отростком; се­
далищные кости велики, соединены вентраль­

но в длинном симфизе. Плечевая кость тонкая,, 
немного длиннее лучевой и локтевой. В кисти 
пять пальцев. Бедро длинное, слегка изогну­
тое. Проксимальные косточки стопы большие. 
Сохраняется рудимент пальца стопы. На спи­
не срединный ряд из парных больших прямо­
угольных пластин; на брюхе и хвосте панцирь 
из прямоугольных маленьких пластин. Общие 
размеры — менее 1 м (рис. 529). Один вид.

Notochampsa Вrооm, 1904 (= Erythochamp- 
sa Haughton, 1924) (рис. 530); ? Pedeticosau- 
rus van Hoepen, 1915-—оба из в. триаса 
Ю. Африки.

ОТРЯД MESOSUCH1A. МЕЗОЗУХИИ
Вторичное нёбо образовано предчелюстны­

ми. челюстными и небными костями и внут­
ренние ноздри обычно расположены между

Рис. 531. Teleosaurus cadomensis Geoffroy.
Череп: а — сверху, б — снизу. Н. юра 3. Европы (Deslongchamps, 1870)

небными и крыловидными костями. Челюст­
ные кости иногда соединяются дорсально и от­
тесняют носовые кости от предчелюстных. На­

ружные ноздри обычно сливаются. 
Предтлазничное отверстие почти 
всегда утрачено. Верхняя височная 
яма большая, и лобная кость до­
стигает ее края. Заглазиичная 
дуга часто расположена непосред­
ственно под кожей. Позвонки 
платицельные или слегка амфицель­
ные. Лобковая кость не входит в 
вертлужную впадину. Панцирь обыч­
но хорошо развит. Восемь семейств. 
Юра — эоцен.

СЕМЕЙСТВО TELEOSAURIDAE 
DESLONGCHAMPS, 1863

Морские 1панцирные крокодилы 
со слабоспециализированными ко­
нечностями. Морда длинная и тон­
кая, резко обособленная от осталь­
ной части черепа. Челюстные кости 
соприкасаются дорсально и оттесня­
ют носовые от предчелюстных. На­
ружная ноздря непарная. Иногда 
сохраняется маленькое предглаэнич- 
ное отверстие. Глазницы округлые и 
обычно обращены вверх; верхние ви­
сочные ямы прямоугольные и намно­
го превышают размеры глазниц. 
Пластинчатая кость входит в нижне­
челюстной симфиз. Зубы -многочис­
ленные, тонкие, тесно посаженные. 
Позвонки слегка амфицельные. Пе 
редние конечности примерно вдвое 
короче задних. -Спинной панцирь из 
парного ряда широких пластин,
Рис. 532. Steneosaurus lorteti Deslongchamps.

Череп: а — сверху, б — снизу. В. юра 
3. Европы (Deslongchamps, 1870).
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брюшной — из соединенных швами неправиль­
но расположенных пластин. Юра — н. мел.

Teleosaurus Geoffroy, 1825 (= Theleosau- 
rus Cuvier, 1829). Тип рода — Teleosaurus ca- 
domensis Geoffroy, 1825; н. юра, Франция. Мор­
да весьма длинная и узкая, уплощенная. Нозд­
ри очень велики; глазницы круглые, обращен­
ные вверх; имеется маленькое предглазничное 
отверстие. Верхние височные ямы широкие. Зу­
бы многочисленные (их общее число достига­
ет 200), отогнутые наружу; в предчелюстной 
кости пять зубов. Спинные щетки в крестцовом 
и хвостовом отделах с килями; брюшной пан­
цирь из многоугольных пластин (рис. 531). Не­
сколько видов. Юра 3. Европы и Китая.

Steneosaurus Geoffroy, 1825 ( — Stenosau- 
rus Wagler, 1830; = Streptospondylus Meyer, 
1830; = Lepiocranius Broun, 1837; = Serico- 
don Meyer, 1845; = Sericosaurus Leonhardt et 
Broun, 1845). Тип рода — Steneosaurus leedsi 
Andrews, 1907; ср. юра, 3. Европа. Верхние 
височные ямы очень велики и удлинены. Хоа­
ны маленькие, округлые. Зубы с двумя про­
дольными гребнями. В предчелюстной кости 
четыре зуба. Длина черепа более 80 см (рис. 
532). Несколько видов. Юра 3. Европы; ср. 
юра Мадагаскара; юра Ю. Америки.

Mystriosaurus Каир, 1835 (= Macrospon- 
dylus Meyer, 1831). Тип рода — Mystriosaurus 
bollensis Jaeger, 1828; н. юра, 3. Европа. Очень 
близок к Steneosaurus. Длина черепа до 1 м. 
Несколько видов. Н. юра 3. Европы.

Aelodon Meyer, 1830 (= Palaeosaurus Geof­
froy, 1833; = Paloeosaurus Geoffroy, 1833; 
= Aelodon de la Beche, 1834; = Engyomasau- 
rus Каир et Scholl, 1834; = Glaphyrorhynchus 
Meyer, 1842; = Engyonimasaurus Agassiz,
1844; = Aeollodon Agassiz, 1846); Pelagosau- 
rus Bronn, 1841 (= Mosellaesaurus Monard, 
1846; = Mosellosaurus Monard, 1847); Platy- 
suchus Westphal, 1961 — все из н. юры 3. Ев­
ропы. Teleidosaurus Deslongchamps, 1869; ср. 
юра 3. Европы. ? Gavialinum Lortet, 1892; 
? Gnathosaurus Meyer, 1833; ? Haematosaurus 
Sauvage, 1874; Mycterosuchus Andrews, 1913— 
все из в. юры 3. Европы. ? Heterosaurus Cor- 
nuel, 1953; н. мел 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО METRIORHYNCHIDAE ZITTEL, 1890 
(= Thalattosuchia Fraas, 1902)

Морские крокодилы с резко специализиро­
ванными ластовидными парными конечностя­
ми и гетероцеркальным хвостовым плавни­
ком. Череп удлиненный, слабо скульптирован- 
ный. Морда не отделена резким сужением 
от задней части черепа. Предлобные кости

О 20 40 см

Рис. 533. Metriorhynchus jaekeli Schmidt.
Реконструкция. В. юра 3. Европы (Abel, 1907)

велики и обычно образуют надглазничные 
выросты. Заглазничная дуга тонкая, слегка 
вогнутая. Пластинчатая кость входит в симфиз. 
Имеется кольцо склеротики. Хвостовой отдел 
позвоночника изогнут вниз. Передние конеч­
ности намного короче задних. Кожного панци­
ря нет (рис. 533). Ср. юра — н. мел.

Metriorhynchus Meyer, 1830 (= Rhacheo- 
saurus Meyer, 1838; = Metriorynchus Pictet, 
1845; = Metriorrhynchus Sauvage, 1874; = Su- 
chodus Lydekker, 1890; ? = Purranisaurus Rus- 
coni, 1948). Тип рода — Metriorhynchus super- 
ciliosus Blainville, 1867; в. юра, Франция. Мор­
да на конце не расширена. Три предчелюстных

Рис. 534. Metriorhynchus Меугг
Череп сбоку. В. юра 3. Европы (Nopcsa 1928) 

зуба, из них второй и третий увеличены. Ко­
нечности сравнительно мало изменены, и го­
лень сравнительно длинная (рис. 534). Не­
сколько видов. Ср.— в. юра 3. Европы; юра 
Ю. Америки.

Geosaurus Cuvier, 1824 (= Н alilim nos au­
ras Ritgen, 1826). Тип рода — Lacerta gigantea 
Sommering, 1816; в. юра, Германия. Морд» 
умеренной длины, очень узкая. Наружные 
ноздри разделены. Верхние височные ямы 
сильно удлинены. Передние конечности специа­
лизированные; лучевая и локтевая кости пре­
вращены в многоугольные пластины (рис. 535). 
Несколько видов. В. юра — н. мел. 3. Европы.

Dakosaurus Quenstedt, 1856 (= Cricosaurus 
Wagner, 1858; = Dacosaurus Sauvage, 1873; 
= Plesiosuchus Owen, 1884; ? = Brachytae- 
nius Meyer, 1842). Тип рода — Crocodylus ma- 
ximus Plieninger, 1846; в. юра, Германия. 
Морда относительно короткая. Выросты над 
глазами, образованные предлобными костями, 
очень велики, с закругленным краем; верхние, 
височные ямы необычайно велики. Несколько 
видов. В. юра 3. Европы.
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Рис. 535. Geosaurus suevicus Fraas.
a — сверху,Череп:

(Fraas,

Capelliniosuchus Simonelli, 1896; Enaliosu- 
‘Chus Koken, 1883; Neustosaurus Raspail. 
1842 — все из н. мела 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО PHOLIDOSAURIDAE MEYER, 1841

Морда удлиненная и тонкая. Носовые ко­
сти длинные, широкие, достигают ноздри и 
могут разделять ее, смыкаясь с предчелюст­
ными. Верхние височные ямы могут резко пре­
вышать по размерам глазницы. Позвонки пла- 
тицельные или амфицельные, панцирь почти 
полный. В. юра — эоцен.

Pholidosaurus Mey er, 1841 (= Macrorhyn- 
chus Dunker, 1843). Тип рода — Pholidosaurus 

в — передняя конечность; r — задняя конечность. В. юра Германии
1902)

schaumburgensis Meyer, 1941; н. мел (вельд), 
Германия. Верхние височные ямы довольно 
большие, четырехугольные, с закругленными 
краями, почти равные по величине глазницам; 
последние обращены наружу. Заглазничная 
перегородка в своей верхней части вогнутая. 
Спинной щит образован двумя рядами прямо­
угольных пластин, брюшной — из восьми ря­
дов многоугольных пластин, соединенных шва­
ми. Позвонки амфицельные (рис. 536). Не­
сколько видов. В. юра — н. мел. 3. Европы.

Dyrosaurus Pomel, 1894. Тип рода — 
D. phosphaticus (Thomas), 1893; палеоцен, Аф­
рика (Тунис). Морда исключительно длинная



и узкая. Ноздря непарная. Заглазиичная пе­
регородка на одном уровне с поверхностью 
черепа. Верхние височные ямы очень велики 
(рис. 537).. Несколько видов. В. мел — эоцен 
Африки.

Crocodileimus J о u r d а n, 1870 (-= Chaelo- 
saurus Jourdan, 1862). Тип рода — Crocodilei­
mus robustus Jourdan, 1870; в. юра,- Франция. 
Голова составляет 0,2 обшей длины тела. 
Зубы очень длинные, притупленные, в верхней 
челюсти их 24, в нижней—20. Позвонки ам­
фицельные. Хвост короткий. Сильно развит 
брюшной панцирь, состоящий из очень массив­
ных многоугольных пластин. По положению 
внутренних ноздрей, полностью расположен­
ных в птеригоидах и разделенных срединной 
перегородкой, приближаются к Eusuchia (рис. 
538). Один вид.

Рис. 536. Pholidosaurus decipiens Andrews.
Нёбо. В. юра 3. Европы (Andrews, 1913) 

Рис. 537. Dyrosaurus phosphaticus Thomas. 
Череп сверху. Палеоцен С. Африки (Kalin, 1955)

Anglosuchus Mook, 1942; ср. и в. юра Анг­
лии, Petrosuchus Owen, 1878; в. юра Англии. 
Peipehsuchus Young, 1948; ? Sunosuchus Young, 
1948 — оба из в. юры Китая. Suchosaurus 
Owen, 1842; н. мел Англии. ? Teleorhinus Os­
born, 1904 (= Terminonaris Osborn, 1904); в. 
мел США (Монтана). ? Congosaurus Dollo, 
1914; палеоцен Африки (Ангола). ? Wurtwsau- 
rus Swinton, 1930; ? Rhabdognathus Swinton, 
1930; ? Rhabdosaurus Bergounioux, 1955; ? 
Sokotosaurus Swinton, 1930; Phosphatosaurus 
Bergounioux, 1955 — все из н. эоцена Африки.

СЕМЕЙСТВО NOTOSUCH1DAE NOPSCA, 1928

Череп высокий, морда очень короткая. Мо­
жет сохраняться предглазничное отверстие. 
Верхние височные ямы намного меньше глаз­
ниц, лобные кости не достигают их края; квад­
ратная кость лишь слегка наклонена назад. 
Заглазиичная дуга слегка вогнутая. Нижняя 
челюсть с очень большим боковым отверсти­
ем, пластинчатая кость входит в симфиз. В. 
мел.

Notosuchus Woodward, 1896; Uruguaysuchus 
Rusconi, 1933; ? Brasileosaurus Huene, 1931; 
? Sphagesaurus Price, 1950 — все из в. мела 
Ю. Америки.

СЕМЕЙСТВО GONIOPHOLIDAE LYDEKKER, 1887

Череп с короткой или умеренно удлиненной 
мордой. Ноздря непарная, носовые кости 
обычно достигают ее края, а иногда почти 
полностью подразделяют ее (Theriosuchus). 
Иногда сохраняется предглазничное отвер­
стие. Верхние височные ямы обычно сравни­
тельно большие и зачастую превышают разме­
ры глазниц. Заглазиичная дуга обычно вогну­
тая. Нижняя челюсть иногда 'без бокового от­
верстия (Shamosuchus). Зуба сильно диффе­
ренцированы по длине, частью превращены в 
клыки. Позвонки амфицельные или почти пла­
тельные. Спинной панцирь из двух или боль­
шего числа рядов пластин, брюшной панцирь 
из многоугольных пластин, соединенных шва­
ми. В. юра — мел.

Goniopholis Owen, 1841 (= Hyposaurus
Owen, 1849; = Diplosaurus Marsh, 1877; ? = 
= Amphicotylus Cope, 1878). Тип рода — Go­
niopholis crassidens Owen, 1841; н.мел (вельд), 
Англия. Морда резко расширена на конце. 
Имеются большие Предглазничные отверстия. 
Носовые кости достигают ноздри, но не разде­
ляют ее. Глазницы небольшие, в 2 раза усту­
пают по размерам верхним височным ямам. 
Лобные кости достигают края верхних височ­
ных ям. Покровные кости черепа резко скульп- 
тированы. Внутренние ноздри большие. Пла­
стинчатая кость входит в симфиз нижней че­
люсти. Зубы крупные, бороздчатые, с килями, 
в каждой челюсти 16—18 зубов. Для передних 
нижнечелюстных зубов имеются ямки в верх­
ней челюсти (рис. 539). Несколько видов. 
В. юра 3. Европы и С. Америки, н. мел 3. 
Европы, С. и Ю. Америки, в. мел Ю. Аме­
рики.

Nannosuchus Owen, 1879; Oweniasuchus 
Woodward, 1855 (= Brachidectes Owen, 1879); 
Theriosuchus Owen, 1879 —все из в. юры
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Рис. 538. Crocodileimus robustus Jourdan.
Скелет снизу. Юра Франции (Lortet, 1892)

Рис. 539. Goniopholis simus Owen.
Череп сверху. В. юра 3. Европы (Owen, 1878)

3. Европы. Machimosaurus Meyer, 1837 
(= Machimasaurus Meyer, 1837; = Machitio- 
saurus Meyer, 1838); в. юра — н. мел. 3. Евро­
пы. Shamosuchus Mook, 1924; мел Монголии. 
Doratodon Seeley, 1881 (? = Rhadinosaurus 
Seeley, 1881); в. мел 3. Европы. ? Chiayilsuchus 
Bohlin, 1953; в. мел Китая; Baharijodon Kuhn, 
1936; в. мел. Египта. Coelosuchus Williston, 
1906; Dakotasuchus Mehl, 1941; Pinacosuchus 
Gilmore, 1942; Pliogonodoti Leidy, 1857; Poly- 
dectes Cope, 1870 — все из в. мела С. Америки. 
Microsuchus Saez, 1928; Symptosuchus Ameg­
hino, 1899 — оба из в. мела Ю. Америки.

СЕМЕЙСТВО ATOPOSAURIDAE GERVAIS, 1871

Очень мелкие крокодилы с широкой головой 
и короткой, заостренной кпереди мордой. Но­
совые кости выступают в носовое отверстие, 
но обычно не разделяют его полностью. За­
глазничные дуги более или менее вогнутые. 
Верхние височные ямы меньше глазниц. Боко­
вое отверстие нижней челюсти маленькое. По­
звонки пла.тицельные. Конечности длинные, 
тонкие. Спинной панцирь из двух узких пря­
моугольных пластин, брюшного панциря нет. 
В. юра.
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Atoposaurus Meyer, 1850. Тип рода — 
A. jourdanl Meyer, 1850; в юра (литографский 
сланец), Германия. Маленькое ящерицеобраз­
ное животное с длинным хвостом, более 50 поз­
вонков. Глазницы очень крупные. Остистые 
отростки позвонков с уплощенными трехраз­
дельными верхними краями. В кисти пять паль­
цев, в стопе — четыре (рис. 540). Один вид.

О 1 2см

Рис. 540. Atoposaurus jourdanl Meyer.
Посткраниальный скелет сбоку. В. юра 3. Европы (Lortet, 1892) 

Alligator ellus Gervais, 1871; Alligatorium 
Jourdan, 1862 — оба из в. юры 3. Европы; 
Hoplosuchus Gilmore, 1926; в. юра США; 
Shantungosuchus Young, 1961; в. юра Китая.

СЕМЕЙСТВО LIBYCOSUCHIDAE STROMER, 1915

Морда короткая, высокая и широкая. Носо­
вые кости разделяют ноздрю; Заглазничные 
дуги на уровне поверхности черепа. Верхние 
височные ямы намного меньше глазниц. Ниж­
нечелюстной симфиз очень короткий и низкий. 
Зубы дифференцированные. Позвонки плати- 
цельные. В. мел.

Libycosuchus Stromer, 1915. Тип рода — 
L. brevirostris Stromer, 1915; в. мел (сеноман) 
Египта.

СЕМЕЙСТВО PARALLIGATORIDAE KONZHUKOVA, 
1954

Морда короткая и широкая. Носовые кости 
входят в ноздри, разделяя их. Верхние височ­
ные ямы намного меньше глазниц. Заглазнич­
ная перегородка массивная, лобные кости не 
входят в их край. Бокового отверстия нижней 
челюсти нет. Нижнечелюстной симфиз корот­
кий; пластинчатая кость достигает симфи­
за, но не «входит в него. Зубы разной вели­
чины; при закрывании рта нижнечелюстные 
зубы располагаются кнутри от верхнечелюст­
ных. Позвонки амфицельные; щитки спин­
ного панциря образуют более двух рядов. 
В. мел.

Paralligator Konzhukova, 1954. Тип 
рода — Р. gradilifrotis Konzhukova, 1954; в. мел, 
Монголия (Ширэгин-Гашун). Череп сравни­
тельно короткий и широкий. Лицевая часть че­
репа уплощена. Лобные кости с медиальным 
гребнем. Край верхней челюсти фестончатый. 
Нижняя челюсть очень массивная, уплощен­
ная снизу. В каждой челюсти 20 зубов, пер­
вый, четвертый и шестнадцатый нижнечелю­
стные зубы входят в ямки на верхней челю­
сти (рис. 541). Три вида. В. мел Монголии и 
Китая.

ОТРЯД SEBECOSUCHIA. СЕБЕКОЗУХИИ
Крокодилы с необычайно высоким и узким 

черепом и латерально обращенными глазница­
ми. Вторичное нёбо короткое, образованное 
предчелюстными, челюстными и небными ко­
стями. Лицевая часть черепа очень узкая, 
с продольным гребнем на дорсальной поверх­
ности. Ноздри разделены отростками носовых 

костей. Предглазничного отверстия нет; верх­
няя височная яма невелика, и лобная кость не 
входит в ее край. Хоаны очень широкие. Зубы 
сильные, немногочисленные, сжатые с боков и 
зазубренные по переднему и заднему краям. 
Позвонки платицельные или слегка амфицель­
ные. Два семейства. В. мел — миоцен.
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Рис. 541. Paralligator gradiiifrons Konzhukova.
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. мел Монголии (Конжукова, 1954)

СЕМЕЙСТВО SEBECIDAE SIMPSON, 1937

Внутренние ноздри необычайно велики и ог­
раничены небными и крыловидными костя­
ми. Лицевая часть черепа сравнительно удли­
ненная. Имеется дополнительная надглазнич­
ная кость (os palpebrale). Квадратная кость 
наклонена назад. Зубы слабо дифференциро­
ванные по длине. В. мел — миоцен.

Sebectis Simpson, 1937. Тип рода — 
S. icaeorhinus Simpson, 1937; эоцен, Аргентина 
(Патагония). Скульптура поверхности черепа 
очень резко выраженная, неправильная. В зад­
ней части лобных костей медиальный гребень. 
Теменные кости образуют поперечный гре­
бень. В формировании челюстного сочленения 
участвуют квадратноскуловая и надугловая 
.кости. В верхней челюсти 14 зубов, в нижней — 
13. Имеются ямки для второго, третьего и чет­
вертого нижнечелюстных зубов. Самые круп­
ные зубы расположены в средней части че­

люстной кости (рис. 542). Один-два вида. 
Палеоцен — миоцен Аргентины.

СЕМЕЙСТВО BAURUSUCHIDAE PRICE, 1945

Внутренние ноздри ограничены крыловидны­
ми и наружными крыловидными костями. Ли­
цевая часть черепа укорочена. Верхние височ­
ные ямы небольшие. Небные кости трубчатые. 
Квадратная кость почти вертикальная. Зубы 
в небольшом числе, частью превращенные в 
клыки. В. мел.

Batirtistichtis Price, 1945. Тип рода — 
В. pachecoi Price, 1945; в. мел (свита бауру), 
Бразилия. Один предчелюстной и два верхце- 
челюстных зуба превращены в клыки. Между 
предчелюстной и челюстной костями глубокая 
вырезка для нижнечелюстного клыка 
(рис. 543). Один вид.

Cynodontosuchus Woodward, 1896; в. мел Ар­
гентины.
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Рис. 542. Sebecus leucorhinus Simpson.
Череп; a — сбоку, б — снизу. Эоцен Ю. Америки (Colbert, 1940) 

Рис. 543. Baurusuchus pachecoi Price.
Череп сбоку. В. мел Бразилии (Golbert, 1946)

ОТРЯД EUSUCHIA. НАСТОЯЩИЕ КРОКОДИЛЫ

Вторичное нёбо образовано предчелюстны­
ми, челюстными, небными и крыловидными ко­
стями, и внутренние ноздри полностью окру­
жены последними. Наружные ноздри обычно 
сливаются, иногда остаются подразделенными 
тонкой перегородкой. Предглазничное отвер­
стие сохраняется лишь в редких случаях. Лоб­
ные кости обычно не входят в край верхних ви­
сочных ям; последние по размерам обычно 
уступают глазницам, а в некоторых случаях 
перекрываются снаружи. Евстахиевы трубы 
открываются непарным отверстием в базисфе- 
ноиде. Иногда развивается дополнительная 
кожная кость в верхнем крае глазницы (pal- 
pebrale), но кольцо склеротики отсутствует.

Боковое отверстие в нижней челюсти хорошо 
развито. Предкрестцовые позвонки процель­
ные, на шейных позвонках обычно гипапофизы. 
Спинной панцирь в большинстве случаев хоро­
шо развит, брюшной часто отсутствует 
(рис. 544). Мел — ныне. Пять семейств.

Сем. Bernissartidae обычно относят к подот­
ряду Mesosuchia.

СЕМЕЙСТВО HYLAEOCHAMPSIDAE WILLISTON, 
1925

Череп короткий и широкий, верхние височ­
ные ямы сравнительно большие, почти равные 
глазницам. На нёбе, кроме обычных отверстий
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Рис. 544. Crocodilus Laurenti.
Нёбо, уменьшено. Эоцен С. Аме­

рики (Mook, 1921)

между небными, крыловидными и наружными 
крыловидными костями, имеются отверстия 
между наружными крыловидными, челюстны­
ми и скуловыми костями. Н. мел.

646 О 26 50см

Рис. 545. Hylaeochampsa vectiana Owen.
Череп: а — сверху, б — снизу. В. юра 

. Англии (Andrews, 1913)

Рис. 546. Stomatosuchus inermis Stromer.
Череп сверху. В. мел Египта (Huene, 

1956)

Hylaeochampsa Owen, 1874 (? = Heterosuchus 
Seeley, 1887); в. юра (?)—н. мел (вельд) 
Англии (рис. 545).

СЕМЕЙСТВО BERNISSARTIDAE ZITTEL, 1890

Наружные ноздри разделены. Верхние ви­
сочные ямы намного меньше глазниц. Заглаз­
ничная дуга сильно вогнута. Нижняя челюсть 
без бокового отверстия. Спинной и брюшной 
панцири состоят из продольных рядов более 
или менее прямоугольных пластин. Н. мел.

Bernissartia Dollo, 1883. Тип рода — 
В. fagesi Dollo, 1883; н. мел (вельд), Бельгия. 
Характерна уплощенность задних зубов, имею­
щих закругленные вершинки. Один вид.

СЕМЕЙСТВО STOMATOSUCHIDAE STROMER, 1925

Череп широкий и плоский, с сильно удли­
ненным предглазничный отделом. Верхние ви­
сочные отверстия крайне малы. Глазницы об­
ращены вверх. Нижняя челюсть без бокового 
отверстия, тонкая, со слабым симфизом и вы­
ступающим вниз гребнем, который, возможно, 
поддерживал горловой мешок. Верхнечелюст­
ные зубы маленькие, нижнечелюстные отсут­
ствуют. Шейные позвонки без гипапофизов. 
Панциря нет. В. мел.

Stomatosuchus Stromer, 1925. Тип рода — 
S. inermis Stromer, 1925; в. мел (сеноман), 
Египет. Череп длинный (2 м) (рис. 546). Два 
вида. В. мел Африки.

Условно к этому же семейству относят роды 
Aegyptosuchus Stromer, 1933 (= Stromerosu- 
chus Kuhn, 1936); в. мел Египта.

СЕМЕЙСТВО GAVIALIDAE ADAMS, 1854

Морда очень удлиненная и узкая, резко от­
граниченная от остальной части черепа. Нозд­
ри окружены предчелюстной костью. Челюст­
ные кости смыкаются дорсально, отделяя но­
совые кости от предчелюстных. Верхние височ­
ные ямы большие. Нижнечелюстной симфиз 
удлиненный, в его образовании участвует пла­
стинчатая кость. Зубы сравнительно слабые и 
многочисленные. На спине развит парный про­
дольный ряд костных щитков; брюшного пан­
циря нет. Плиоцен (? эоцен) ■— ныне. В иско­
паемом состоянии два рода.

Gavialis О р р е 1, 1811 ( = Gavial Окбп, 
1817; — Gaviala Fleming, 1822; = Gavialus Ra­
finesque, 1815; = Charialis Theobald, 1876; = 
Garialis Lydekker, 1888; = Leptorhynchus Clift, 
1828; = Rhamphostoma Wagler, 1830; = Rham- 
phognathus Vogt, 1856; = Ramphostoma Wag-
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Рис. 547. Gavialis gangeticus Gmelin.
Череп: a— сверху, б — снизу. Современный, Индия (Kalin, 1955)

ler, 1830). Тип рода —Lacerta gangetica, Gmelin, 
1789; современный, Индия и Бирма. Передние 
зубы несколько удлинены, остальные однород­
ны, сжаты с боков. В каждой ветви челюсти 
25—30 зубов (рис. 547). Несколько видов. 
Эоцен Англии (?); плиоцен — ныне, Ю. Азия.

Rhamphosuchus L у d е к к е r, 1886. Тип ро­
да— Crocodylus crassidens Falconer et Cautley, 
1840; плиоцен Индии. Гигантская форма (дли­
ной около 17 м). Один вид.

СЕМЕЙСТВО CROCODYLIDAE CUVIER, 1807

Морда короткая или удлиненная, но никогда 
не отграниченная резко от остальной части че­
репа. Носовые кости всегда соприкасаются с 
предчелюстными и обычно достигают наруж­
ных ноздрей. Верхние височные ямы почти 
всегда меньше глазниц. Заглазничная дуга 
вогнутая. Четвертый или пятый зуб челюст­
ной кости обычно усилен и превращен в клык. 
Спина покрыта многими рядами костных щит­
ков. В. мел — ныне. Три подсемейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО CUVIER, 1807

Морда короткая, большей частью широкая. 
Верхняя височная яма очень маленькая, иногда 
закрытая снаружи (у Palaeosuchus). Внутрен­

ние ноздри со срединной перегородкой и греб­
нем на заднем крае. Верхняя челюсть без вы­
резки между предчелюстной и челюстной ко­
стями. Обычно четвертый зуб челюстной кости 
превращен в клык. При закрывании рта ниж- 
челюстные зубы ложатся внутрь от верхнече­
люстных, для четвертого нижнечелюстного зу­
ба имеется ямка (или отверстие) в верхней че­
люсти. В. мел ■— ныне. В ископаемом состоя­
нии более 20 родов.

Alligator Cuvier, 1817 (= Cayman Graves, 
1821; =Aligator Gray, 1825; = ChampsaVJ ag- 
ler, 1830; = Champa Agassiz, 1846; = Caima- 
noeda Mehl, 1916; = Caimanoidea Mehl, 1916; 
= Caimanoideus Mehl, 1916; = Caigator Dera- 
niyagala, 1947). Тип рода — Crocodylus rnissis- 
sipiensis Daudin,< 1802; современный, США. 
Морда сильно уплощена и закруглена спереди. 
Ноздря разделена отростками предчелюстных 
и носовых костей. Глазница очень больше". 
Челюстная кость соприкасается с предлобной. 
Слезная кость намного меньше предлобной. 
На нёбе большое предчелюстное отверстие 
(рис. 548). Много видов. Олигоцен Казахста­
на; олигоцен — ныне, С. Америка; современ­
ный, Китай.

Brachychatnpsa Gilmore, 1911. Тип рода — 
В. montana Gilmore, 1911; в. мел (свита хелл- 
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крик), США (Монтана). Ноздря непарная, 
с расширенным передним краем. Пятый зуб 
челюстной кости превращен в клык. Один
ВИД.

AUognathosuchus Mook, 1921. Тип рода-— 
Alligator heterodon Соре, 1872; эоцен, США. 
Зубной ряд резко укорочен, задние зубы силь­
но уплощены (рис. 549). Один-два вида. 
Палеоцен и эоцен США.

Рис. 548. Alligator mississippiensis Daudin.
Череп: а — сверху, б — снизу. Современный, С. Америка 

(Mook. 1921)
Рис. 549. AUognathosuchus polyodon Moor.

Нижняя челюсть сбоку, уменьшено. Эоцен С. Америки (Huene, 
1956)

Рис. 550. Leidyosuchus sterribergii Gilmore.
Череп снизу. В. мел С. Америки (Gilmore, 1910)

Arambourgia Kalin, 1939. Тип рода — 
Alligator gaudryi de Stefano, 1904; эоцен, Фран­
ция (фосфориты кэрси). Морда широкая и ко­
роткая, заостренная впереди. Ноздря разделе­
на срединной перегородкой. Второй и третий 
зубы челюстной кости превращены в клыки. 
Один — два вида. Эоцен 3. Европы.

Hassiacosuchus Weitzel, 1935. Тип рода — 
Н. haupti Weitzel, 1935; ср. эоцен, Германия. 
Морда необычно короткая, Глазницы очень 
велики. Задние зубы резко увеличены и упло­
щены (? черепахоед). Один вид.

Bottosaurus Agassiz, 1849; в. мел США. Се- 
rathosuchus Schmidt, 1938; Navajosuchus Mook, 
1924 — оба из палеоцена США. Notocaiman 
Rusconi, 1937; палеоцен Аргентины. Orthogeny- 
stichus Mook, 1924; Procaimanoidea Gillmore, 
1946 — оба из эоцена США. Eocaiman Simpson, 
1933; эоцен Аргентины. Boveristichtis Kuhn, 
1938; Caimanosuchus Kuhn, 1938; Eocenosuchus 
Kuhn, 1938; Menatalligator Piton, 1937 — все 
из эоцена 3. Европы. Hispanochampsa Kalin, 
1936; олигоцен Испании. Brachygnathosuchus 
Mook, 1921; Proalligator Ambrosetti, 1890 — оба 
из плиоцена Ю. Америки. Colossoemys Rodri­
gues, 1892 (= Emysuchus Nopcsa, 1924); тре­
тичные отложения (или плейстоцен ?) Ю. Аме­
рики. Caiman Spix, 1825; (=1acaretinga Spix, 
1829; = lacare Gray, 1844; = Aromosuchus 
Gray, 1862; = Cynostichus Gray, 1862; = Pero- 
suchus Cope, 1868; = Purussaurus Rodrigues, 
1892; = Xenosuchus Rusconi, 1933; ? = Dino- 
suchus Gervais, 1876); Paleosuchus Gray, 
1862 — оба из плиоцена Ю. Америки, совре­
менный, Ю. и Центр. Америка. Melanosuchus 
Gray, 1862; современный, Ю. Америка.

ПОДСЕМЕЙСТВО CROCODYLINAE CUVIER, 1807

Морда умеренно удлиненная и тонкая. Верх­
ние височные ямы малы, всегда меньше глаз­
ниц. Внутренние ноздри без гребня на заднем 
крае. Рыло обычно сужено на границе пред­
челюстных и челюстных костей; в эту вырезку 
при закрывании рта входит четвертый нижне­
челюстной зуб. Обычно пятый зуб челюстной 
кости превращен в .клык. При закрывании рта 
нижнечелюстные зубы лежаться не внутрь от 
верхнечелюстных, а между ними. В. мел — 
ныне. В ископаемом состоянии около 20 родов.

Crocodylus Laurenti, 1768 (= Crocodil- 
lus Scopoli, 1777; = Crocodilus Gmelin, 1789; 
= Chatnpse Merrem, 1820; = Mecistops Gray, 
1844; = Motinia Gray, 1844; = Oopholis Gray, 
1844; = Palinia Gray, 1844; — Enrieodon Pran- 
ger, 1845; = Bombifrons Gray, 1862; = Molina 
Gray, 1862; = Temsacus Gray, 1862; = Theca-
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Рис. 551. Deinosuchus riograndensis (Colbert et Bird).
Череп: a — сверху, б — сбоку. В. мел С. Америки (Colbert a. Bird,

champsa Соре, 1867; = Ichthyosuchiis Соре, 
1872; = Philas Gray, 1874). Тип рода— Сгосо- 
dylus niloticus Laurenti, 1768; современный, 
Африка. Наружная ноздря непарная. Для пе­
реднего нижнечелюстного зуба имеется вырез­
ка (или отверстие) в предчелюстной кости. 
Пластинчатые кости не входят в нижнечелю­
стной симфиз. Много видов. В. мел — миоцен 
3. Европы; эоцен Африки и С. Америки; мио­
цен К). Америки; плиоцен Азии и плейстоцен 
Австралии; современный, на всех континентах, 
кроме Европы, в тропических и субтропических 
областях.

Leidyosuchus Lambe, 1908. Тип рода — 
L. canadensis Lambe, 1908; ®. мел, Канада. Ко- 
роткорылый крокодил с большим отверстием 
в предчелюстных костях. Лобная кость участ­
вует в образовании края верхней височной 
ямы. Пластинчатые кости входят в нижнече­
люстной симфиз. В вырезку в верхней челюсти 
входят четвертый и пятый нижнечелюстные зу­
бы. Внутренние ноздри расположены посреди­
не крыловидных костей (рис. 550). Несколько 
видов. В. мел — палеоцен С. Америки.

Deinosuchus Holland, 1909 
(= Phobosuchus Nopcsa, 1924). 
Тип рода — Deinosuchus hatcheri 
Holland, 1909; в. мел, США (Мон­
тана) . Один из наиболее крупных 
крокодилов. Длина черепа около 
2 м, общая длина тела около 16 м, 
высота позвонков более 30 см; 
поперечные отростки позвонков 
очень длинные. Спинной панцирь 
очень толстый (рис. 551). Два- 
три вида. В. мел С. Америки 
й 3. Европы.

Necrosuchus Simpson, 1937. 
Тип рода — N. ionensis Simpson, 
1937; в. мел или палеоцен, Арген­
тина. Рыло короткое, нижнечелю­
стной симфиз достигает уровня 
четвертого зуба; в его образова­
нии участвует пластинчатая кость. 
Один ввд.

Allodaposuchus Nopcsa, 1928;
в. мел 3. Европы. Asiatosuchus 
Mook, 1940; Liangusuchus Young, 
1948 — оба из эоцена Китая. Wei- 
geltisuchus Kuhn, 1938; эоцен Гер­
мании. Brachyuranochatnpsa Zan­
gerl, 1944; MegadontosuchusbAoo^ 
1955; Prodiplocynodon Mook, 1941; . 
Kentisuchus Mook, 1955; Limno- 
saurus Marsh, 1872—все из эоце- 

!954) на США. Diplocynodon Pomel, 
1847; (= Diplocynodus Pomel, 

1853;? = Orthosaurus Geottroy, 1835;? = Plero- 
don Meyer, 1839; ? = Pleurodon Meyer, 1839; ? = 
= Saurocainus Gervais, 1852); эоцен — миоцен 
3. Европы, эоцен С. Америки, неоген Африки. 
Ilchunaia Rusconi, 1946; Oxysdonsaurus Ambro- 
setti, 1890 ( = Oxydontosaurus Mook, 1934) — 
■оба из олигоцена Ю. Америки. Pallimnarchus 
de Vis, 1886; плейстоцен Австралии. Ostaeolae- 
mus Cope, 1860 ( = Halcrosia Gray, 1862; = 
= Osteoblepharon Schmidt, 1919); современ­
ный, Африка.

ПОДСЕМЕЙСТВО TOMISTOMINAE WOODWARD, 
1932

Морда очень длинная и тонкая. Носовые ко­
сти длинные и узкие; они могут вклиниваться 
между предчелюстными костями, но никогда 
не достигают наружных ноздрей. Предлобные 
кости намного меньше слезных. Глазницы од­
ного размера с верхними височными ямами 
или больше их. Пластинчатые кости входят в 
нижнечелюстной симфиз. В. мел — ныне. В ис­
копаемом состоянии более 10 родов.
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Рис. 552. Tomistoma schlegeli Miiller.
Череп: a — сверху, б — снизу. Современный. Индонезия (Моок, 1921)

Рис. 553. Thoracosaurus Leidy:
•а — череп t. scanicus Troedsson сверху. В. мел Европы; б — черепThoracosaurus sp. 

снизу. В. мел СССР (Крым (а — Troedsson, 1924; б — Борисяк, 1913)

Рис. 554. Euthecodon nutriae Fourteau.
Череп сверху. Палеоцен Египта (Kahlin, 1955)

Tomistoma Muller, 1846 
(= Rhynchosuchus Huxley, 
1859; ? = Pyrenodon Dujardin, 
1843; ? = Melitosaurus Owen, 
1871; ? = Atacisaurus Astre, 
1931). Тип рода — Crocodylus 
schlegeli Miiller, 1838; совре­
менный, Малайя и Индонезия. 
Глазницы почти вдвое больше 
верхних височных впадин. 
Внутренние ноздри круглые. 
Нижнечелюстной симфиз до­
стигает уровня четырнадцатого 
или пятнадцатого зуба. В каж­
дой челюсти около 20 зубов. - 
Второй предчелюстной зуб 
обычно выпадает в юном воз­
расте, и взрослое животное 
имеет четыре предчелюстных 
зуба (рис. 552). Несколько ви­
дов. Эоцен — плиоцен Африки; 
эоцен — миоцен 3. Европы; 
современный, Малайя и Индо- 
/езия.

Thoracosaurus Leidy, 1852 
(= Sphenosaurus Agassiz, 
1849). Тип рода — Crocodylus 
neocesariensis de Kail, 1842; в. 
мел, 3. Европа. Передняя часть 
морды слегка расширена, име­
ются небольшие Предглазнич­
ные отверстия. Слезная кость 
необычайно велика по сравне­
нию с предлобной; лобная об­
разует край верхней височной 
впадины (рис. 553). Несколько 
видов. В. шел С. Америки, 
3. Европы, С. Африки и СССР 
(Крым).

Euthecodon Fourteau, 
1920. Тип рода — Gavialis 
brumpti Joleaud, 1920; плиоцен, 
Египет. Предчелюстные кости 
необычайно длинны. Верхние 
височные ямы сближены. На 
слезных костях резко выражен­
ный продольный гребень. Края 
альвеол 1выступают наружу; 
между соседними альвеолами 
глубокие вырезки (рис. 554). 
Два вида. Плиоцен и плейсто­
цен Африки.

Holops Соре, 1869; в. мел 
США. Dollosuchus Swinton, 
1937; Pristichampsus Gerwais, 
1853 (= Pristichampsa Lydek­
ker, 1888); Eosuchus Dollo,
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1907 — все из эоцена 3. Европы. Tienosuchus 
Young, 1948; эоцен Китая. Gavialostichus Toula 
et Kail, 1885 ( = Garialostichus Boulenger, 
1886); миоцен 3. Европы; миоцен и плиоцен 

С. Америки. Leptorrhamphus Ambrosetti, 1890; 
Rhamphosiomopsis Rusconi, 1933—оба из 
'плиоцена Ю. Америки. Gryposuchus Gilrich. 
1912, плейстоцен Бразилии.

НАДОТРЯД DINOSAURIA. ДИНОЗАВРЫ

История изучения
Впервые остатки динозавров были открыты 

в вельде Англии. Их первое описание отно­
сится к 1824 г. (Buckland, 1824). Оуэн (Owen, 
1841) рыделил динозавров в качестве отряда. 
Начиная со второй половины XIX столетия, 
после открытия крупных местонахождений ди­
нозавров в С. Америке, эта группа стала ши­
роко известной. Постепенно остатки динозав­
ров были открыты на всех континентах. В на­
стоящее время описано несколько сотен видов 
динозавров, и по своему объему эта группа 
является одной из самых больших среди пре­
смыкающихся. Многое в изучении динозавров 
сделали американские палеонтологи Коп 
(Соре, 1866—1892) и Марш (Marsh, 1872— 
1898), а позднее Осборн (Osborn, 1898—1932), 
Гилмор (Gilmore, 1905—1946), Лалл (Lull, 
1907—1949), Браун (Brown, 1908—1943), 
Штернберг (Sternberg, 1925—1955), Кольберг 
(Colbert, 1945—1961) и др. Из европейских 
палеонтологов следует упомянуть прежде всего 
Долло (Dollo, 1882—1923), а затем Нопчу 
(Nopcsa, 1899—1933) и Хюне (Huene, 1901— 
1958), в Китае — Яна (Young, 1931—4959). 
В СССР из-за отсутствия хороших материа­
лов динозавры длительное время изучались 
недостаточно. Отдельные статьи были посвя­
щены описанию разрозненных фрагментарных 
остатков (Рябинин, 1915—1945) и условиям 
их захоронения (Ефремов, 1932—1944). Систе­
матическое изучение динозавров началось 
после богатых сборов Монгольской палеонто­
логической экспедиции АН СССР 1946— 
1949 гг.: И. А. Ефремовым (1949—1955), 
Е. А. Малеевым (1952—1956) и А. К. Рожде­
ственским (1952—1963) опубликован ряд 
работ.

Общая характеристика и морфология

Динозавры в большинстве своем крупные 
животные, иногда достигающие гигантских 
размеров — 30 м длины (зауроподы). Как 
правило, примитивные представители любой из 
групп динозавров имели небольшие разме­
ры — около 1 м или немногим более, и лишь 
впоследствии, при процветании группы, дости­
гали значительных размеров. Первично все 

динозавры были двуногими по способу пере­
движения: наиболее древние представители 
любой из групп, даже если она со време­
нем перешла >к четвероногому хождению, со­
храняют признаки двуногости (бипедализ- 
ма).

Череп (рис. 555) бипедальных динозавров 
большой, особенно велик он у карнозавров — 
настоящих хищных динозавров — и образует 
прямой угол с позвоночником. Из четвероно­
гих динозавров череп велик только у цератоп- 
сов—и то за счет разрастания «воротника» 
над затылочным мыщелком. В черепе, кроме 
височных, имеются также Предглазничные 
впадины. Межчелюстные кости хорошо разви­
ты и либо несут зубы, либо совместно с пред- 
зубной костью на нижней челюсти образуют 
беззубый клюв (птицетазовые динозавры). 
Небных зубов нет. Теменное отверстие сохра­
няется лишь в рудиментарном виде у проза- 
уропод. Шейные, туловищные и передние хво­
стовые позвонки обычно опистоцельные, сред­
ние и задние хвостовые — почти платицельные 
либо амфицельные. Крестец, особенно у бипе­
дальных форм, сильно развит. У ящеротазовых 
сохраняются брюшные ребра. Ключица отсут­
ствует. За исключением орнитопод, лопатка 
срастается с коракоидом. Таз (рис. 556) хоро­
шо развит: у ящеротазовых обычно лобковые, 
а у птицетазовых — седалищные кости обра­
зуют симфиз. Задние конечности (рис. 557— 
558) в целом у хищных динозавров сходны с 
ногами птиц, у растительноядных они подобны 
конечностям массивных млекопитающих (сло­
нов, носорогов, бегемотов). У бипедальных 
форм сильно развит четвертый трохантер бе­
дренной 'кости, а на большой берцовой — кне- 
миальный гребень. Число карпальных и тар­
зальных костей сильно уменьшено — до двух- 
трех. Число пальцев на передних конечностях 
(рис. 557, 558) у четвероногих — пять, у орни­
топод — четыре, у хищных динозавров реду­
цируется до трех; задние конечности у четве­
роногих-— пятипалые, у двуногих—трехпа­
лые (иногда с рудиментами I и V пальцев).

По образу жизни — сухопутные (хищники 
и четвероногие птицетазовые) и амфибиотиче- 
ские (зауроподы и орнитоподы). У сухопутных 
птицетазовых динозавров сильно развит на­
ружный костный покров — в виде панциря,
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Рис 555. Черепа различных динозавров:
а — хищного Tyrannosaurus, б — зауроподы Diplodocus, в — орнитоподы Kritosaurus, г — стегозавра Stegosaurus,

д — рогатого динозавра Tricerapos (а — вид — Williston, 1925; г — Romer, 1945)

Рис. 556. Тазовые пояса динозавров:
в — орнитоподы Thesce- 
дииозавра Monoclonius

а — хищного nuosaurus, о — зауроподы а та rasa иг us, 
losaurus, г — стегозавра Stegosaurus, д — рогатого

(Romer, 1945) 



различных шипов, рогов и 
других средств защиты от 
хищников; у водных форм 
подобные средства защиты 
■отсутствов ал и.

Крупнейшие местонахож­
дения динозавров (по типу 
образования, главным обра­
зом дельтовые) находятся 
в Китае и Ю. Америке 
(триас), в В. Африке (верх­
няя юра — нижний мел), в 
С. Америке (юра —мел),на 
юге Монгольской Народной 
Республики и в Китае (мел).

Историческое развитие

Наиболее ранние динозав­
ры — тероподы (верхний 
триас) ■—являются прямы­
ми потомками хищных дву­
ногих псевдозухий. Уже в 
конце триаса тероподы раз­
делились на три группы: на 
мелких, с легко построенным 
скелетом хищников — целу- 
розавров (Coelurosauria), 
более крупных хищников с 
массивным скелетом — кар- 
нозавров (Carnosauria) и 
прозауропод (Prosauropoda), 
начавших приспосабливаться 

Рис. 557. Парные конечности ящеротазовых динозавров
Вверху — передние конечности: а — AnMsaurus, б — Siruthiomimus, в — Allosaurus, г — 
Gorgosaurus, д — Diplodocus. Внизу — задние конечности: е— Anchlsaurus, ж—Struthiomi- 

mus, з — Allosaurus, и — Camaras aurus [Marsh. Osborn и Gilmore (Romer, 1955)1

к питанию растительной пищей. В конце же 
триаса, вероятно, от основного ствола отдели­
лась и ветвь птицетазовых динозавров, также 
перешедших на питание растительной пищей.

Ранние целурозавры (комисопнаты и др.) 
обнаруживают большое сходство не только 
с текодонтами, но и с прозауроподами, подт­
верждая общность происхождения. В процес­
се эволюции целурозавры увеличились в раз­
мерах — от 1 до 5 м, но сохранили легко 
построенный скелет. У верхнемеловых орнито- 
мимид отмечается сильно выраженная пусто­
телость костей. Череп у целурозавров умень­
шился по сравнению с текодонтами, а у наибо­
лее поздних — верхнемеловых орнитомимид — 
утрачены зубы. Возможно, целурозавры пере­
стали быть настоящими хищниками и могли 
питаться не только мелкими животными или 
яйцами других динозавров и птиц, но и раз­
личными плодами. Внешне орнитомимиды были 
очень похожи на крупных бегающих птиц 
типа страусов благодаря наличию длинной и 
гибкой шеи и построенных совершенно по- 
птичьи трехпалых задних конечностей, в кото­
рых метатарзальные кости срастались друг

Рис. 558. Парные конечности птицетазовых ' дино­
завров

Вверху — передние конечности: а — Hypsilophodon, б— 
Iguanodon, в — М nnocloni us. Внизу — задние конечно­
сти: г — Hypsilophodon. д — Anatosaurus, е — М оно- 

clonlus [Hulke, Abel, Dollo и Brown (Romer, 1955)]
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с другом, образуя цевку. Как и все динозавры, 
орнитомимиды сохраняли длинный хвост ис­
пользовавшийся ими в качестве балансира 
при беге и, возможно, необходимый также в ка­
честве противовеса передних конечностей; 
последние были необычайно длинными для 
двуногих динозавров. Кисть была хвататель­
ного типа и могла использоваться для удержа­
ния пищи (возможно, что орнитомимиды с по­
мощью передних конечностей ловили мелких 
животных).

Совершенно отлично от целурозавров раз­
вивались карнозавры, превратившиеся в круп­
нейших за всю историю Земли наземных хищ­
ников. Увеличение размеров карнозавров с 
одновременным усилением орудий нападения 
(зубов и когтей), вероятно, связано прежде 
всего с увеличением размеров их жертв — ра­
стительноядных птицетазовых динозавров, за­
щищенных к тому же панцирем, шипами, ро­
гами и т. д. Увеличение зубов у хищников до 
размера, необходимого для закалывания круп­
ных жертв, должно было вызывать увеличе­
ние размеров и всего черепа (а следовательно, 
и тела). Его большая тяжесть обусловила раз­
витие шейных позвонков с короткими, но ши­
рокими телами. Все-таки нужно отметить, что 
череп развивался ио отношению к туловищу 
непропорционально быстро. Поэтому должна 
была быть какая-то компенсация для сохране­
ния равновесия передней части тела при дву­
ногом хождении хищников, наиболее выгодном 
для высматривания жертвы издали с высокого 
наблюдательного пункта. Правда, череп не­
сколько облегчался за счет развития предглаз- 
ничных впадин, а его эффективность увеличи­
валась также за счет редукции венечного 
отростка нижней челюсти, что способствовало 
ее большей подвижности и, стало быть, дава­
ло возможность заглатывать более крупную 
добычу. Все же этого было недостаточно, и 
компенсацией развития большого черепа яви­
лась редукция передних конечностей, в кото-' 
рых, по-видимому, не было большой необхо- 

. димости при сильно развитых зубах и мощных 
когтях задних лап. Задние таоги поздних карно­
завров отличаются значительной массивно­
стью — на них опирался тяжелый таз, под­
держивавший огромное тело животного — вы­
сотой до 10 м у таких верхнемеловых гигантов, 
как тираннозавр и др. Характерно, что на зад­
них лапах произошла редукция боковых паль­
цев, свойственная и другим бипедальным ди­
нозаврам — орнитоподам. По-видимому, это 
давало преимущества для более быстрого пе­
редвижения и вместе с тем создавало большую 
конструктивную прочность и экономичность. 
Большое значение для быстроты бега карно­

завров имел и хвост — балансир. У карнозав­
ров, как и у орнитопод, был сильно развит 
четвертый трохантер бедренной кости, к кото­
рому прикреплялась мощная бедренно-хвосто­
вая мускулатура, игравшая важную роль в 
движении задних конечностей.

Прозауроподы занимают промежуточное 
положение между хищными динозаврами — 
тероподами и растительноядными — зауропо- 
дами. Две основные группы прозауропод — 
текодонтозавры и платеозавры, скорее всего, 
являются не продолжением одна другой, а 
параллельными ветвями. По строению черепа 
и зубов платеозавры более близки к примитив­
ным зауроподам, чем текодонтозавры, но по 
строению конечностей они оставались более 
двуногими формами, чем последние, и тем са­
мым более близкими к тероподам.

Прозауроподы сохраняли еще двуногое пе­
редвижение своих предков-хищников, но на­
чали приспосабливаться к питанию раститель­
ной пищей, что отразилось прежде всего на 
строении зубного аппарата. Зубы прозауропод, 
обладающие уплощенными коронками с ха­
рактерной пильчатостью краев, внешне еще 
похожи на зубы хищников, но размеры их не­
большие и число увеличено. Возможно, что 
переход к растительной пище происходил 
через стадию всеядности. В соответствии с 
уменьшением зубов наблюдается и уменьше­
ние размеров черепа, что сближает прозауро­
под с зауроподами. Так же как и у последних, 
у прозауропод начинается удлинение шеи и 
хвоста. Наиболее поздние прозауроподы до­
стигают уже значительного размера — около 
6 м. У ряда прозауропод хвостовые позвонки 
становятся амфицельными, что свидетельст­
вует об ослаблении опорной функции хвоста; 
по-видимому, эти прозауроподы начали пере­
ход к четвероногому хождению.

Зауроподы развивались как животные, при­
способившиеся к питанию растительной пищей 
и обитанию в воде. Вполне возможно, что пе­
реход на растительную пищу послужил толч­
ком к обитанию 1в водных бассейнах, где зау­
роподам, лишенным защитных средств, легче 
было спасаться от карнозавров. Жили зауро­
поды, скорее всего, в достаточно больших во­
доемах — в крупных озерах и даже в при­
брежной зоне внутриконтинентальных морей. 
Они достигали гигантских размеров, мысли­
мых только в воде. Их огромный размер мог 
служить защитой от водных хищников (кро­
кодилов и др.) и вместе с тем давал возмоЖ*  
ность беспрепятственного существования в 
волноприбойной зоне. Зауроподы перешли 
к четвероногому хождению: поддерживать 
многотонное тело на двух ногах, вероятно. 
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было бы слишком тяжело даже в воде. 
Гидрофильный облик зауропод хорошо вы­
ражен в строении их конечностей, эпифизы 
костей которых плохо оформлены и были 
покрыты хрящом; между 'тем даже у бо­
лее мелких наземных динозавров эпифизы 
костей хорошо окостеневают. По-видимому, 
заур’оподы были отличными пловцами, причем 
главным органом плавания служил длинный 
хвост, составляющий до двух третей длины 
тела животного. Длинная и гибкая шея позво­
ляла зауроподам питаться водной растительно­
стью на больших участках, не сходя с места, 
что существенно для гигантских животных, 
тратящих много энергии на передвижение.

Наиболее древние и примитивные зауроподы 
из группы цетиозавров имеют много сходства 
в строении черепа и зубов с платеозаврами. 
Они были еще сравнительно некрупными жи­
вотными с уплощенными ложечковидными зу­
бами. В дальнейшем эволюция зауропод пошла 
по двум направлениям. Одни зауроподы — 
цетиозавры — отличались более легко постро­
енным скелетом и вместе с тем более крупны­
ми размерами (до 30 м в длину). Облегченная 
передняя (с полыми костями) и массивная 
задняя половины тела цетиозавров позволяла 
им в воде приподниматься на задних ногах и, 
таким образом, набирать воздух в легкие, 
даже заходя на значительную глубину. Дру­
гая группа зауропод—брахиозавры, отделив­
шаяся от цетиозавров, вероятно, в среднеюр­
скую эпоху, характеризуется более массивным 
скелетом, хотя по размерам они явно уступа­
ли цетиозаврам. По сравнению с иетиозавра- 
ми брахиозавры были «более четвероногими», 
поскольку передние конечности у них равня­
лись задним, а у некоторых даже несколько 
превышали последние. Это при наличии длин­
ной шеи придавало брахиозаврам жирафо- 
образный облик, что, по-видимому, явилось 
иной формой приспособления, нежели у цети­
озавров, для возможности заходить на боль­
шую глубину.

Своего расцвета зауроподы достигли к кон­
цу юрского периода, и уже в середине мела 
численность их резко падает. Возможно, они 
были .вытеснены другой водной группой дино­
завров — орнигоподами, достигшими своего 
расцвета в 1повдне.мело1вую эпоху.

Если .вопрос о происхождении птицетазовых 
динозавров пока остается спорным, то родст­
венные связи между отдельными подотрядами 
птицетазовых динозавров прослеживаются бо­
лее четко. По-видимому, еще в конце триаса 
произошло разделение ствола птицетазовых 
динозавров на две ветви: на орнитопод и сте­
гозавров. В конце юрского периода от орни­

топод отделились панцирные динозавры (анки­
лозавры) и, возможно, несколько позднее — 
рогатые динозавры (цератопсы).

Основной орнитоподовый ствол составляют 
игуанодонты и утконосые динозавры (гадро- 
завры), различные же мелкие орнитоподы юры 
■и мела — 'гипсилофюдонты, пситтакоз авры, 
лаозавры и тесцелозавры — являются, по-ви­
димому, короткими боковыми ответвлениями 
этого ствола. Из них особый интерес пред­
ставляют 'Гипсилофодонты и пситтакозавры, по 
строению зубов очень сходные с анкилозавра­
ми. Пситтакозавры, кроме того, напоминают 
по строению черепа примитивных рогатых ди­
нозавров, и поэтому раньше их часто считали 
прямыми предками анкилозавров или цератоп- 
сов. Лаозавры, обладавшие огромными глазни­
цами и пустотелыми костями конечностей, 
возможно, приспособились к древесному обра­
зу жизни, являясь наиболее отклонившейся от 
других орнитопод группой.

Эволюция основного ствола орнитопод шла 
в направлении увеличения абсолютных разме­
ров тела, совершенствования приспособления 
к двуногому передвижению, улучшения кон­
струкции зубного аппарата и приспособления 
к обитанию в воде. Гигантские утконосые ди­
нозавры, достигавшие 10—12 м в высоту (при 
их бипедальной позе), были самыми крупными 
двуногими животными, когда-либо существо­
вавшими на Земле. Их колоссальный размер, 
безусловно, облегчал им защиту от хищников. 
Утконосые динозавры по сравнению с игуано- 
донтами имеют более резко выраженный «дву­
ногий облик»: у них значительнее диспропор­
ция между передними и задними конечностя­
ми, закончена редукция боковых пальцев 
задних ног (у игуанодонтов они четырехпалые, 
у гадрозавров — трехпалые) и усилен крестец 
с четырех — шести до восьми позвонков. Инте­
ресно совершенствование конструкции зубного 
аппарата. У игуанодонтов зубы крупные, не­
многочисленные и двухъярусные, т. е. в вер­
тикальном ряду одновременно находятся два 
зуба. У примитивных гадрозавров зубы тоже 
еще немногочисленные, но более мелкие, и на­
чинается переход к трехъярусному расположе­
нию; у позд нем еловых гадрозавров числю зуб­
ных вертикальных рядов увеличивается до 50 
в каждой челюсти, а число зубов в одном 
ряду — от трех до пяти — шести. Все зубы 
тесно прилегали друг к другу, образуя единую 
«зубную батарею», и располагались в шахмат­
ном порядке; при этом молодые зубы распола­
гались на более низком уровне, образуя сов­
местно с функционирующими зубами верти­
кальные зубные ряды. Такое устройство зуб­
ного аппарата обеспечивало не только его 



конструктивную прочность, но и функциональ­
ную гипсодонтность, свойственную животным, 
питающимся травой, вместе с которой попа­
дают землистые частицы, постепенно стираю­
щие коронки. Это было важным приспособле­
нием гадрозавров, питавшихся прибрежной 
болотной растительность и, вероятно, клуб­
нями некоторых растений.

Очень ярко выражено у гадрозавров при­
способление к обитанию в водоемах, начав­
шееся еще у игуанодонтов, которые, вероятно, 
были обитателями прибрежных зарослей. 
В связи с хождением по мягкому грунту у них, 
по-видимому, началось уплощение когтевых 
фаланг и их превращение в копытные, полно­
стью завершившееся у утконосых динозав­
ров. Многочисленные отпечатки следов игуа­
нодонтов, известные в ископаемом состоянии, 
указывают на постоянное или, во всяком слу­
чае, частое пребывание этих динозавров на 
мягкой влажной почве близ воды.

Гадрозавры — уже типично водные живот­
ные, обитавшие в громадных болотах или озе­
рах, дельтах рек и, возможно, мелководных 
участках морских побережий. Утинообразный 
клюв служил для «щипания» растительности 
и процеживания воды с питательными части­
цами. Такой способ питания, ’когда конец мор­
ды постоянно опущен в ®оду, вызвал ютодаи- 
жение чюздрей от конца морды -назад; в глаз­
ницах развились склеротические пластинки, 
защищавшие глаза от давления воды. Перед­
ние конечности, сравнительно хорошо разви­
тые для двуногих динозавров, служили допол­
нительными органами опоры при питании, 
когда животное опускалось ;на все четыре ноги, 
и помогали при плавании — форма наружных 
пальцев кисти свидетельствует о наличии 
между ними плавательной перепонки. Глав­
ным органом плавания был хвост, очень длин­
ный и высокий у основания. Копытные фалан­
ги задних ног н гипсодонтность зубов делают 
гадрозавров до известной степени сходными 
с некоторыми копытными млекопитающими. 
Биологически гадрозавры были подобны беге­
мотам.

Остальные группы птицетазовых динозав­
ров были наземными травоядными животны­
ми, перешедшими к четвероногому хождению 
и приобретшими мощные оборонительные 
средства. У стегозавров связь с двуногими ди­
нозаврами еще ясно выражена. Начали пере­
ход к четвероногому хождению нижнеюрские 
сцелидозавры, достигшие уже довольно круп­
ных размеров (до 4 м в длину). На спине 
у них появились защитные образования — 
шипы. Вероятно, сцелидозавры, судя по их 
строению, .передвигались на задних конечно­

стях, но при нападении хищника опускались 
на четыре ноги, подставляя ему защищенную 
спину. У настоящих стегозавров (верхняя 
юра — нижний мел) основным способом пере­
движения было хождение уже на четырех но­
гах, хотя резкая диспропорция в длине перед­
них и задних конечностей указывает на то, 
что эти животные могли приподниматься на 
задние ноги, например, при питании листвой 
деревьев. Стегозавры достигали значительных 
размеров — 6 м; на спине у них развились 
два ряда громадных костных треугольных пла­
стин (Stegosaurus) или длинных и мощных 
острых шипов (Kentrurosaurus). Имелись шипы 
и на подвижном хвосте.

Более надежно защищенными от хищни­
ков оказались сменившие стегозавров в кон­
це раннемеловой — начале позднемеловой эпо­
хи другие птицетазовые динозавры, так­
же жители суши,— анкилозавры и цера- 
топсы.

Примитивные анкилозавры — акантофоли- 
ды — еще сохраняли признаки происхождения 
от двуногих предков (диспропорция конечно­
стей). Тело их было покрыто отдельными мел­
кими костными шипами и пластинами кожного 
происхождения. У настоящих анкилозавров, 
достигавших иногда громадных размеров 
(8—9 м в длину), костные щитки срастались 
между собой, образуя кольца, опоясывавшие 
сверху спину. У некоторых анкилозавров эти 
кольца могли сливаться в единый панцирь, 
напоминающий панцирь черепах или глипто­
донтов. Нередко в коже дополнительно разви­
вались еще мелкие трехгранные шипы. Тяже­
лая броня, особенно мощная в крестцовой 
области (как наиболее высокой и, стало быть, 
легче всего доступной для карнозавров), вызва­
ла укрепление позвоночника путем слияния 
между собой предкрестцовых позвонков и 
срастания их с крестцом. На конце хвоста 
у ряда форм развивается диск с громадными 
шипами — колючками, а сухожилия хвостовых 
мышц окостеневали. Такой хвост, равный по 
длине туловищу животного, представлял со­
бой мощное защитное оружие.

К четвероногому хождению перешли и рога­
тые динозавры, являющие пример удивитель­
ной конвергенции с носорогами. Основными 
защитными средствами цератопсов были рога, 
а также «воротник», развившийся за счет раз­
растания назад теменных и чешуйчатых костей 
и служивший для прикрытия шеи. Огромная 
тяжесть головы, составляющей у поздних 
форм около трети длины туловища, вызвала 
слияние передних шейных позвонков.

Архаические рогатые динозавры — прото- 
цератопсы (начало верхнего мела) — еще не
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имели рогов, или они были в зачаточном со­
стоянии; «воротник» был мал, к слияние шей­
ных позвонков только начиналось. Протоце- 
ратопсы еще сохраняют ярко выраженные 
признаки происхождения от двуногих предков: 
диспропорция конечностей, длинные метатар­
зальные кости и хорошо развитый четвертый 
трохантер бедра. Как и у орнитопод, задний 
отросток лобковой кости еще значительной 
длины.

У настоящих цератопсов, достигавших 
огромных размеров (до 8 м), на носовых и 
лобных костях развились громадные рога (от 
одного до трех) до полутора метров длины, 
служившие мощным оборонительным оружием 
даже против гигантских хищников. У некото­
рых цератопсов, помимо рогов, развивались 

еще громадные острые шипы на скуловых ко­
стях (Pentaceratops) или по краям «воротни­
ка» (Styracosaurus). Настоящие цератопсы — 
«наиболее четвероногие» из всех динозавров, 
если не считать своеобразных брахиозавров. 
Задние конечности по длине почти равны пе­
редним, четвертый трохантер бедра и задняя 
вётвь лобковой кости редуцируются, пальцы 
оканчиваются широкими копытными фаланга­
ми. По-видимому, цератопсы обитали вместе 
с анкилозаврами в густых зарослях вокруг 
различных водоемов.

Наибольшего расцвета птицетазовые дино­
завры (за исключением стегозавров) достигли 
в конце позднемеловой эпохи, заканчивающей 
историю всех динозавров.

Два отряда: Saurischia и Ornithischia.

ОТРЯД SAURISCHIA. ЯЩЕРОТАЗОВЫЕ ДИНОЗАВРЫ

Череп сравнительно высокий, рыло не раз­
растается, ростральной и предзубной костей 
нет. Предчелюстная кость недлинная, и че­
люстная достигает края ноздри. У хищных 
динозавров ноздри расположены у переднего 
края морды, но у амфибиотических зауропод 
смещаются далеко назад. Предглазничная 
впадина большая; впереди нее часто образуют­
ся дополнительные отверстия. Нижняя челюсть 
с хорошо развитым засочленовным отростком, 
венечный отросток ме выражен (рис. 555а, б). 
Зубы немногочисленные, не образующие мно- 
гоярусности по вертикали, и либо ножевидные 
и мелкопильчатые с боков (у хищников), либо 
ложечковидные (у растительноядных), Обычно 
имеется 9—10 шейных, около 15 спинных и 
три — шесть крестцовых позвонков. Сочлене­
ние позвонков не только при помощи зигапо- 
физов, но и посредством дополнительного со­
членовного отростка — гипосфена, отходяще­
го от задней поверхности невральных дуг 
ниже зигапофизов и входящего в ямку (ги­
пантрум) на передней поверхности следующе­
го за ним позвонка. Обызвествленных сухо- 

■' жилий вдоль позвоночника, за исключением 
орнитомимид, обычно нет. Тазовый пояс трех­
лучевого типа (рис. 556а, б). Лобковые кости 
расширены на конце, образуя симфиз. Задне- 
лобковый отросток (postpubis) отсутствует; 
имеются брюшные ребра. Конечные фаланги 
на передних и задних ногах острые, когтевид­
ные (рис. 557).

По образу жизни ящеротазовые динозавры 
ясно разделяются на наземных двуногих (те- 
роподы и прозауроподы) и амфибиотических 

четвероногих (зауроподы). Среди двуногих 
выделяется группа активных гигантских хищ­
ников (карнозавры), сравнительно легко по­
строенных животноядных форм (целурозавры) 
и переходящих к растительноядности (проза­
уроподы). Все амфибиотические четвероногие 
(зауроподы) питались растительностью. В. 
триас — мел. Сомнительные остатки описаны 
из ср. триаса. Три подотряда.

ПОДОТРЯД THEROPODA.
ХИЩНЫЕ ДИНОЗАВРЫ

Двуногие хищные динозавры размером от 
25 см до 12—15 м. Череп сравнительно круп­
ный, с хорошо развитой заглазничной частью. 
Ноздри расположены на конце морды. Квад­
ратная кость обычно вертикальная. Иногда со­
храняется верхняя крыловидная кость. Ниж­
няя челюсть высокая и длинная, с большим 
боковым отверстием. Зубы острые, сжатые с 
боков, зазубренные по краям, обычно несколь­
ко загнутые назад; как исключение зубы могут 
замещаться роговым клювом (Ornithomimi- 
dae). Позвонки платицельные, шейные и реже 
спинные позвонки могут становиться описто- 
цельными. Обычно имеется около 10 шейных, 
15 спинных и трех — пяти крестцовых позвон­
ков. Шея сравнительно короткая (всегда ко­
роче туловища), хвост длинный. Лопатка 
длинная и узкая. Тазовый пояс массивный; 
симфиз образован одними лобковыми костями, 
часто расширенными на конце. Передние ко­
нечности значительно короче задних, с реду­
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цированными наружными пальцами; у специ­
ализированных форм кисть становится трех­
палой или даже двупалой. Стопа четырехпа­
лая, с обычно резко укороченным и обращен­
ным назад I пальцем. Ср. триас — мел. Два 
надсемейства.

НАДСЕМЕЙСТВО COELURO1DEA. 
ЦЕЛУРОЗАВРЫ

(= Coelurosauria)

Сравнительно мелкие (от 25 см до 5 м) хищ­
ные динозавры с небольшим, относительно 
низким черепом. Глазницы большие, округ­
лые; дополнительных предглазничных отвер­
стий обычно не бывает. Зубы в большинстве 
случаев некрупные, и клыки слабо выражены 
или не дифференцированы совсем; иногда зубы 
утрачиваются. Шея и туловище сравнительно 
длинные. Обычно имеется 9—10 шейных, 
14 спинных, три крестцовых позвонка; у спе­
циализированных форм число крестцовых по­
звонков может увеличиваться до пяти. Позвон­
ки обычно платицельные, но шейные и (реже) 
спинные позвонки иногда становятся описто- 
цельными. Конечности сравнительно длинные 
и тонкие. Передние конечности у примитив­
ных форм пятипалые, у специализированных 
же IV и V пальцы могут утрачиваться. Бедрен­
ная кость обычно изогнутая и более короткая, 
чем большая берцовая. Стопа, как правило, 
четырехпалая, с укороченным I пальцем; от 
V пальца обычно сохраняется лишь метатар­
зальная косточка. Ср. триас — мел. Семь се­
мейств.

СЕМЕЙСТВО AMMOSAURIDAE HUENE, 1914

Мелкие примитивные целурозавры с отно­
сительно большим черепом, примерно равным 
по длине плечу. Зубы слабые, тесно посажен­
ные. Спинные позвонки сильно удлиненные, 
крестцовые и хвостовые — укороченные. В кре­
стце три позвонка. Лобковая кость широкая и

Рис. 559. Ammosaurus major Marsh.
Реконструкция. В. триас С. Америки (Huene, 1956)

короткая. Предплечье короткое. Голень коро­
че бедра. Стопа не имеет «птичьего» строения, 
характерного для других целурозавров. Пяст­
ные кости короткие, I палец стопы развит нор­
мально, но V представлен лишь короткой пяст­
ной костью и зачаточной фалангой. Плохо 
известны. В. триас.

Ammosaurus Marsh, 1891. Тип рода — 
A. major Marsh, 1891; в. триас США (рис. 559).

СЕМЕЙСТВО HALOPODIDAE MARSH, 1881
(=PROCOMPSOGNATHIDAE HUENE, 1914)

Примитивные целурозавры с удлиненным, 
низким черепом и сильными зубами. Шея отно­
сительно длинная; хвостовые позвонки корот­
кие. В крестце три позвонка. Передние конеч­
ности укороченные, кисть несколько редуци­
рована. Задние конечности длинные и строй­
ные, голень по длине не уступает бедру, пяст­
ные кости умеренно удлиненные, но стопа уже 
приобретает характерное «птичье» строение. 
Пяточная кость иногда с бугром. В. триас — 
н. юра.

Procompsognathus Fraas, 1914 (? — Pteros- 
pondylus Jaekel, 1913); в. триас 3. Европы 
(рис. 560). Hallopus Marsh, 1881; в. триас 
(? н. юра) США. ? Halticosaurus Huene, 1908; 
в. триас 3. Европы.

СЕМЕЙСТВО PODOKESAURIDAE HUENE, 1914

Целурозавры с удлиненным черепом и сла­
быми зубами, разделенными небольшими про­
межутками. Шейные и задние хвостовые по­
звонки удлиненные. В крестце три позвонка. 
Лобковая кость очень длинная. Предплечье и 
кость удлиненные. Голень и плюсневые кости 
очень длинные; стопа имеет типичное для це­
лурозавров «птичье» строение. Пяточная кость 
иногда с бугром. Ср.— в. триас.

Triassolestes Reig, 1961; ср. триас Аргентина. 
Saltopus Huene, 1910 (рис. 561); Avipes Hue­
ne, 1932; Dolichosuchus Huene, 1932; Velocipes 
Huene, 1932 — все из в. триаса 3. Европы. 
Coelophysis Соре, 1889; Podokesaurus Talbot, 
1911; Spinosuchus Huene, 1932; ? Gwyneddo- 
saurus Bock, 1945 — все из в. триаса С. Аме­
рики. ? Lukousaurus Young, 1948; в. триас Ки­
тая.

СЕМЕЙСТВО SEG1SAUR1DAE CAMP, 1936

Тяжелю тюстроенные целурозавры. Позвон­
ки без полостей. Ключицы сохраняются. Седа­
лищная кость с отверстием. Голень слегка

530



Рис. 560. Procompsognathus triassicus Fraas. 
Реконструкция. Триас Германии (Zittel, 1932)

Рис. 561. Saltopus Huene.
Реконструкция. Ср. триас 3. Европы (Huene. 1956)

длиннее бедра. Кисть трехпалая, с удлиненны­
ми пальцами. Стопа имеет «птичье» строение, 
V палец редуцирован, I укорочен. Пяточная 
кость с бугром. Н. юра (? в. триас). Плохо 
известны.

Segisaurus Camp, 1936; н. юра (? в. триас) 
С. Америки.

СЕМЕЙСТВО COMPSOGNATHIDAE HUXLEY, 1870

Длина до 1 м. Обычно имеется дополнитель­
ное шредглазиичное отверстие, расположенное 

Ь в челюстной кости впереди главного. Зубы 
I острые. Шея длинная, гибкая; в ее состав 
:• входит 9—10 опистоцельных позвонков. Спин­

ных позвонков 13, они слегка опистоцельные 
или платицельные. Крестцовых позвонков пять. 

| Лобковые кости более длинные, чем седалищ- 
I ные, расширенные на конце. Кисть трехпалая, 
‘ ее IV палец редуцирован, V утрачен полно- 
? стью. Стопа четырехпалая, с рудиментарной 

метатарзальной костью V пальца. I палец 
стопы резко укорочен и повернут назад. 
В. юра — мел.

Compsognathus Wagner, 1859. Тип рода — 
С. longipes Wagner,1859; в. юра (портланд), 
Бавария. Череп длиной около 7,5 см. Имеется 
дополнительное предглазничное отверстие. 
Длинная ось черепа направлена под прямым 
углом к шее. Зубы маленькие, конические. 
Передние конечности вдвое короче задних. 
Проксимальные кости стопы уплощены и плот­
но прилегают к большой берцовой кости 
(рис. 562). Один вид.

Velociraptor Osborn, 1924. Тип рода — 
V. mongoliensis Osborn, 1924; в. мел, Монголия 
(Шабарак-Усу) и С. Китай. Череп маленький, 
низкий, с удлиненной лицевой частью. Имеет­
ся дополнительное предглазничное отверстие; 
Зубы редко посаженные. Предчелюстная кость- 
несет три зуба, челюстная —- девять, в нижней

531 34*



U О о™ 564
Рис. 562. Compsognathus longipes Wagner:

а — скелет; б — задняя конечность (XI). В. юра Германии (Zittel, 1932) 
Рис. 563. Velociraptor mongoliensis Osborn.
Череп сбоку. В. мел Монголии (Osborn, 1924) 

Рис. 564. Sauromithoides motigoliensis Osborn. 
Череп сбоку. В. мел Монголии (Osborn, 1924)



челюсти 14 зубов. Когтевые фаланги кисти 
длинные, сильно загнутые и сжатые с боков 
(рис. 563). Один вид.

Saurornithoid.es Osborn, 1924. Тип рода — 
S. mongoliensis Osborn, 1924; в. мел, Монголия 
(Шабарак-Усу). Череп низкий и удлиненный, 
но несколько более крупный, чем у Velocirap­
tor; дополнительное предглазничное отверстие 
крупное. Зубы широкие, густо посаженные. 
Предчелюстная кость несет четыре зуба, челю­
стная— 15. Средний палец стопы сравнитель­
но короткий (рис. 564). Один вид.

Elaphrosaurus Janensch, 1920; в. юра и в. мел 
Африки. Aristosuchus Seeley, 1887; Thecospon- 
dylus Seeley, 1882 — оба из н. мела Англии. 
Compsosuchus Huene, 1932; в. мел Индии. Ra- 
pator Huene, 1932; в. мел Австралии. Dromaeo- 
saurus Matthew et Brown, 1922; в. мел С. Аме­
рики.

СЕМЕЙСТВО COELURIDAE MARSH, 1881

(= Coelurosauridae Соре, 1882)

Очень близки к Compsognathidae. Длина до 
2 м. Череп с большим предглазничный отвер­
стием, впереди него обычно имеется маленькое 
дополнительное предглазничное отверстие. 
Зубы острые, небольшие, передние несколько 
редуцированы. Шея длинная, гибкая, в состав 
ее входит 9—10 опистоцельных позвонков. 
Спинных позвонков 13, они слегка амфицель­
ные или опистоцельные; тела спинных позвон­
ков удлинены. Крестцовых позвонков пять. 
Задние хвостовые позвонки с очень длинными 
передними загапофизами. Лобковая кость 
утолщенная, но не расширенная на конце. 
Передние конечности сравнительно длинные, 
кисть трехпалая, с сильными когтевыми фа­
лангами. Стопа четырехпалая, с рудиментар­
ной метатарзальной костью V пальца и резко 
укороченным I пальцем. Юра — н. мел.

Ornitholestes Osborn, 1903. Тип рода — 
О. hermani Osborn, 1903; в. юра (свита Мор­
рисон), США (Вайоминг). Череп с двумя 
предглазничными отверстиями. Шейных по­
звонков 10. Кисть удлиненная, с очень силь­
ными, сжатыми с боков и резко изогнутыми 
когтевыми фалангами. Седалищная кость не 
утолщенная на конце. Когтевые фаланги паль­
цев стопы изогнутые широкие (рис. 565). Один 
вид.

Agrosaurus Seeley, 1891; юра Австралии. 
Sinocoelurus Young, 1942; юра Китая. Caudo- 
coelus Huene, 1932; в. юра 3. Европы. Coelurus 
Marsh, 1879; в. юра и н. мел С. Америки. Cala- 
mospondylus Lydekker, 1889; ( = Calamosaurus 

Lydekker, 1891); Thecocoelurus Huene, 1926— 
оба из н. мела 3. Европы. Chirostenotes Gil­
more, 1924; Coelosaurus Leidy, 1865 —оба из 
в. мела С. Америки. Coeluroides Huene et Ма- 
tley, 1932; Jubbulpuria Huene et Mathley, 1932; 
Laevisuchus Huene et Matley, 1932 — все из 
в. мела Индии.

Условно к этому же семейству отнесены 
роды: Sarcosaurus Huene, 1932; н. юра 3. Евро­
пы. Walgettosuchus Huene, 1932; Fulgurotheri- 
ит Huene, 1932 — оба из н. мела Австралии. 
Род Sarcosaurus часто относят к сем. Megalo- 
sauridae, а род Walgettosuchus — к сем. Orni- 
thomimidae.

СЕМЕЙСТВО ORNITHOM1M1DAE MARSH, 1890

Размеры до 3,5—5,0 м. Череп маленький, 
легкий, предглазничное отверстие большое, 
впереди него в челюстной кости имеется ма­
ленькое дополнительное предглазничное отвер­
стие. Квадратная кость наклонена вперед и 
вниз. Челюсти тонкие. Зубы отсутствуют. Шея 
длинная, тонкая. Предкрестцовые позвонки 
опистоцельные или слегка гетероцельные. 
Шейных позвонков 10, спинных 13, крестцо­
вых — пять. Шейные ребра прирастают к по­
звонкам. Подвзошная кость широко разраста­
ется вдоль крестца. Лобковая и седалищная 
кости на конце расширены. Передние конечно­
сти сравнительно очень длинные. Кисть трех­
палая, хватательная; IV и V пальцы отсутст­
вуют. Стопа трехпалая, с обычно сохраняю­
щимся рудиментом метатарзальной кости 
V пальца. Плюсна длинная; метатарзальная 
кость III пальца сужена в проксимальной 
части. Пальцы стопы длинные, тонкие. В. 
мел.

Ornithomimus М а r s h, 1890 (= Struthiomi- 
mus Osborn, 1917). Тип рода — Ornithomimus 
velox Marsh, 1890; в. мел С. Америки (Коло­
радо). Череп похож на птичий, с очень корот­
кой заглазничной частью и длинной и низкой 
предглазничной. Передняя лопасть подвздош­
ной кости загибается вниз. Седалищная кость 
изогнутая. Рудимент пятой метатарзальной 
кости сохраняется (рис. 566). Около 10 видов. 
В. мел С. Америки и Китая (Внутренняя Мон­
голия). О. altus Osborn, 1902 и близкие к нему 
виды, ранее выделявшиеся в особый род Stru- 
thiomimus, отличаются от типичных видов 
Ornithomimus лишь меньшими размерами, бо­
лее короткими кистью и плюсной и отсутстви­
ем рудимента метатарзальной кости V пальца.

Oviraptor Osborn, 1924. Тип рода —■ 
О. philoceraptos Osborn, 1924; в. мел Монголии
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566
Рис. 565. Omitholestes hermani Osborn:

a — реконструкция; б — череп сбоку. В. мел Монголии (Osborn, 1917)
Рис. 566. Ornithomimus alius Osborn.

Реконструкция (X'/25) В. мел. Канады (Osborn; 1917)



(Шабарак-Усу). Череп очень короткий и вы­
сокий, его лицевая часть совершенно не пони­
жается кпереди. Череп значительно короче,

Рис. 567. Oviraptor philoceratops Osborn.
Череп сбоку. В. мел Монголии (Osborn, 1924)

чем у Ornithomimus. Височные ямы большие. 
Челюсти полностью лишены зубов. Нижняя 
челюсть очень высокая в передней половине, 
с двумя боковыми отверстиями. По-видимому, 
сохраняется межключица (рис. 567). Один вид.

Macrophalangia Sternberg, 1932; в. мел Кана­
ды. Betasuchus Huene, 1932; в. мел 3. Европы. 
■Ortiithomimoides Huene et Mathley, 1932; в. мел 
Индии.

НАДСЕМЕЙСТВО DEINODONTOIDEA. 
КАРНОЗАВРЫ
(= Carnosauria)

Крупные и гигантские (5—15 м) хищные 
динозавры с большим, массивным и высоким 
черепом. Глазницы удлинены дорсовентраль- 
но. Обычно имеется дополнительное предглаз- 
ничное отверстие. Между теменными и верх­
ней затылочной костями остается неокостенева­
ющее пространство. Зубы обычно очень круп­
ные, передние зубы челюстной кости несколь­
ко увеличены. Шея и туловище 1несколько 
укорочены. Шейных позвонков 8—10, спинных 
13—15. В крестце обычно пять позвонков, но 
у примитивных карнозавров имеется только 
три. Шейные и туловищные позвонки обычно 
опистоцельные, хвостовые — платицельные. 
Передние конечности резко укорочены, зад­
ние — массивные. Кисть обычно с редуциро­
ванными IV и V пальцами, у специализирован­
ных форм —двупалая. Бедренная кость обычно 
прямая и более длинная, чем большая берцо­
вая. Стопа четырехпалая, с укороченным и 
обращенным назад I пальцем; V палец обычно 
представлен лишь рудиментом метатарзаль­

ной косточки. Плюсна несколько короче и мас­
сивнее, чем у целурозавров, II—IV метатар­
зальные кости часто срастаются, III метатар­
зальная всегда длиннее боковых. Ср. триас — 
в. мел. Шесть семейств.

СЕМЕЙСТВО GRYPONICH1DAE ВRООM, 1911 

(=Palaeosauridae Huene, 1926)

Мелкие карнозавры со сравнительно длин­
ными передними конечностями. Череп сравни­
тельно небольшой. Шея и туловище относи­
тельно удлиненные. В крестце три позвонка. 
Остистые отростки шейных позвонков низкие. 
Позвонки платицельные. Лобковая кость длин­
ная и узкая; длина передних конечностей со­
ставляет не менее двух третей длины задних. 
Кисть пятипалая, но ее IV и V пальцы лише­
ны когтей. Возможно, еще сохраняли извест­
ную способность к опоре на передние конеч­
ности. Ср.— в. триас.

Рис. 568. Palaeosauriscus Kuhn, 1959
Череп сбоку. В. триас 3. Европы

Herrerasaurus Reig, 1963; Ischisaurus Reig, 
1963 — оба из ср. триаса Аргентины. Palaeosau­
riscus Kuhn, 1959 (= Palaeosaurus Riley et 
Stutchbury, 1836); в. триас 3. Европы 
(рис. 568). Aetonyx Вrооm, 1911; Gryponyx 
Вrооm, 1911-—оба из в. триаса Ю. Африки.

СЕМЕЙСТВО TERATOSAUR1DAE HUENE, 1932

Средней величины карнозавры с большим, 
но еще сравнительно низким черепом. Зубы 
сравнительно тонкие, изогнутые. Шейные и 
и спинные позвонки умеренно удлиненные. В 
крестце три позвонка. Позвонки платицель­
ные. Лобковая кость длинная, узкая. Перед­
ние конечности сравнительно массивные и со­
ставляют по длине около двух третей от зад­
них. Наружные (IV и V) пальцы кисти реду­
цированы. Стопа четырехпалая, с пястной ко­
стью V пальца. Пястные кости I—III пальцев 
разделены (рис. 569). Ср. (?) —в. триас.

Teratosaurus Meyer, 1861 {=Smilodon 
Plieninger, 1846; = Avalonia Seeley, 1898; 
= Zanclodon in errore); ср. (?)—в. триас
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Рис. 569. Стопа Gresslyosaurus Riitimeyer 
В. триас 3. Европы (Huene. 1956)

Рис. 570. Teratosaurus Meyer.
Череп сбоку. В. триас 3. Европы (Ниепе, 1956)

Рис. 571. Megalosaurus buclandi Meyer.
Реконструкция. В. юра Англии (Ниепе, 1956)

Рис. 572. Antrodemus fragilis (Marsh): 
а— череп сбоку: б — правая передняя конечность.

В. юра США (Gilmore, 1920)
Рис. 573. Embasaurus minax Riabinin.

а, б — позвонки. Н. мел СССР (Казахстан) (Рябинин. 1931>



3. Европы (рис. 570). Cladeiodon Owen, 1841 
( = Cladyodon Owen, 1842; = Claderodon Agas­
siz, 1846; = Kladeisteriodon Plieninger, 1846; 
= Kladyodon Plieninger, 1846); Gresslyosaurus 
Riitimeyer, 1857 (= Dinpsaurus Riitimeyer, 1856; 
= Picrodon Seeley, 1898; = Pachysaurus Hue- 
пр, 1908) —оба из в. триэса 3. Европы. Si.no- 
saurus Young, 1948; в. триас Китая. Orosaurus 
Huxley, 1867 (= Orinosaurus Lydekker, 1889; 
? = Basutodon Huene, 1908); в. т;р.иас Ю. Аф­
рики. Zatomus Соре, 1871; в. триас С. Америки.

СЕМЕЙСТВО MEGALOSAURIDAE HUXLEY, 1870

Размеры от 5 до 10 м. Череп большой и 
массивный, с маленьким дополнительным 
предглазничным отверстием. Соединение лоб­
ных костей с теменными обычно рыхлое. 
Квадратная кость наклонена назад. Нижняя 
челюсть удлиненная. Шейные позвонки опи­
стоцельные, спинные — платицельные или 
слегка опистоцельные. В крестце пять позвон­
ков. Тазовый пояс массивный, подвздошная 
кость сравнительно низкая, с хорошо развитой 
передней лопастью и отростком для лобковой 
кости.' Как лобковая, так и седалищная кости 
расширены на дистальном конце. Передние 
конечности короткие, трехпалые, с сохраняю­
щимися иногда рудиментами IV и V пальцев. 
Таранная кость с восходящим отростком. Ме­
татарзальные кости II—IV пальцев могут 
сливаться. Юра — мел.

Иногда из этого семейства выделяют особое 
семейство Allosauridae Huene, 1948, отличаю­
щееся от типичных мегалозаврид наличием 
выростов на предлобных костях. Хюне (Ние­
пе, 1956) выделяет в особые семейства также 
роды Bachariasaurus и Erectopus.

Megalosaurus В u с k 1 а n d, 1824 (= Poeki- 
lopleuron Eudes-Deslongchamps, 1838; = Poi- 
kilopleuron Owen, 1842; = Poecilopleuron Fit­
zinger, 1843; = Poecilopleurum Agassiz, 1846; 
= Nuthetes Owen, 1854; = Aggiosaurus Am- 
bayrac, 1913; = Altispinax Huene, 1923; = Ili- 
osuchus Huene, 1932; = Magnosaurus Huene, 
1932). Тип рода — M. bucklandi Meyer, 1832; 
в. юра (оксфорд), Англия. Размеры до 8 м. 
Лобные кости плотно соединены с теменными. 
Выростов на предлобных костях нет. Предче­
люстная кость несет четыре зуба. Кости таза 
несросшиеся. Сохраняются рудименты IV и 
V пальцев кисти (рис. 571). Несколько видов. 
Н. юра—н. мел 3. Европы; в. юра Африки. 
Сомнительные остатки указаны для н. юры 
С. Америки.

Antrodemus Leidy, 1870 (= Allosaurus 
Marsh, 1877; = Creosaurus Marsh, 1878; ? 
= Labrosatirus Marsh, 1879). Тип рода— 

Antrodemus valens Leidy, 1870; в. юра (свита 
моррисон), США (Колорадо). Лобные кости 
рыхло соединены с теменными. Предлобные 
кости с бугристыми выростами. Предчелюст­
ная кость несет пять зубов, челюстная 15—17, 
нижняя челюсть 15—16. IV и V пальцы кисти 
полностью утрачены; I палец кости с 'боль­
шим кривым когтем (рис. 572). Несколько ви­
дов. В. юра С. Америки и Африки; н. мел 
С. Америки. Сомнительные остатки (плюсне­
вая ность) указаны для в. юры Забайкалья.

Macrodontophion Zborzevski, 1934; юра 
3. Европы. Chienkosaurus Young, 1942; в. юра 
Китая. Szechuanosaurus Young, 1942; в. юра 
Китая. ?Altispinax Huene, 1923; н. мел 3. Евро­
пы. Acrocanthosaurus Stovall et Langston. 
1950; н. мел С. Америки. Carcharodontosaurus 
Stromer, 1931; мел. С. Африки. Inosaurus 
Lapparent, 1957; н. мел С. Африки. Indo- 
saurus Huene et Mathley, 1932; Indosuchus 
Huene et Mathley, 1932 — оба из в. мела Ин­
дии.

Условно к этому же семейству отнесены 
роды Erectopus Huene, 1923; н. мел 3. Европы. 
Embasaurus Riabinin, 1931; н. мел Казахстана 
(рис. 573). Dryptosaurus Marsh, 1877; ( = Lae- 
laps Cope, 1886); в. мел С. Америки. Drypto- 
sauroides Huene, 1932; Orthogoniosaurus Das 
Gupta, 1931 —оба из в. мела Индии. Baharia- 
satirus Stromer, 1934; в. мел С. Африки. Роды 
Dryptosaurus и Dryptosauroides иногда отно­
сят к целурозаврам.

СЕМЕЙСТВО CERATOSAUR1DAE MARSH, 1884

Очень близки к Megalosauridae, но отлича­
ются наличием костного выроста (рога) на 
носовых костях. Кисть трехпалая, с рудимен­
тами IV и V пальцев. В. юра.

Рис. 574. Ceralosaurus nasicornis Marsh.
Череп сбоку. В. юра США (Gilmore, 1920)
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Рис. 575. Spinosaurus aegypticus Stromer.
Реконструкция. В. мел Египта (Lapparent, 1955

Ceratosaurus Marsh, 1884. Тип рода — 
<С. nasicornis Marsh, 1884; в. юра (свита мор- 
рисон), США (Колорадо). Череп массивный, 
с большим костным рогом на носовых костях 
и двумя рогами меньшего размера — на пред­
лобных. В предчелюстной кости три зуба, 
в челюстной 15, в нижней челюсти 15 зубов. 
Рудимент IV пальца кисти развит очень хоро­
шо, и кисть обычно считают четырехпалой. На 
спине имеется продольный ряд маленьких 
пластинок (рис. 574). Один вид.

Proceratosaurus Huene, 1926; в. юра 3. Ев­
ропы.

СЕМЕЙСТВО SPINOSAUR1DAE STROMER, 1915

Длина до 10—12 м. Все предкрестцовые по­
звонки опистоцельные; остистые отростки 
спинных позвонков чрезвычайно длинные. 
В. мел.

Spinosaurus Stromer, 1915. Тип рода — 
■S. aegypticus Stromer, 1915; в. мел, Египет. 
Зубная кость длиной до 80 см. Зубы большие, 
конические, почти прямые. Спинные позвонки 
массивные, хвостовые — короткие. Остистые 
отростки некоторых спинных позвонков дости­
гают 1,7 м в длину (рис. 575). Один вид.

СЕМЕЙСТВО DEINODONTIDAE СОРЕ, 1886 
(=Tyrannosauridae Brown, 1914)

Хищные динозавры 1игантской величины. 
Череп большой, массивный, с тремя предглаз- 
ничными отверстиями, из которых передние 
два невелики. Лобные и теменные кости сое­
динены неподвижным швом. Квадратная 
кость вертикальная; нижняя челюсть высокая, 
недлинная. Зубы большие, саблевидные. Шея 
(8—10 позвонков) и туловище (13—15 позвон­
ков) укорочены. Шейные позвонки описто- 
цельтаые, спинные — платицельные. Тазовый 
пояс превышает размеры черепа. Подвздош­
ные кости высокие, с длинной задней лопа­
стью, лобковые — длинные, резко расширен­
ные на конце; седалищные кости направлены 
заостренным дистальным концом назад. Пе­
редние конечности сильно редуцированы. 
’Кисть с двумя пальцами (I и II) и зачатком 
пястной кости III пальца; когтевые фаланги 
сильно изогнуты и резко сжаты с боков. Зад­
ние конечности длинные, массивные. Бедрен­
ная кость почти такой же длины, .как и боль­
шая берцовая. Таранная кость массивная, с 
восходящим отростком. Метатарзальные кости 
массивные, умеренной длины; метатарзальная 
кость среднего (III) пальца редуцирована в
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Рис. 576. Tarbosaurus efremovi Maleev:
a — реконструкция; 6 — череп сбоку; в — передняя лапа; г — левая задняя лапа. В. мел Монголии (а, б — Малеев, 1955)

проксимальной части и плотно соединена с ме- 
татарзальными костями II и IV пальцев. Фа­
ланги пальцев стопы массивные, крепкие. Ког­
ти умеренно загнутые, широкие. В. мел.

Tarbosaurus Maleev, 1955. Тип рода — 
T. efremovi Maleev, 1955; в. мел. Монголия. 
Длина 10—12 м. Череп менее высокий, но бо­
лее вытянутый, чем у Tyrannosaurus. Выросты 
на слезных костях отсутствуют. Зубы сильно 
сжаты с боков. Предчелюстная кость несет 
четыре зуба, челюстная 13, в нижней челюсти 
15 зубов. Передний зуб челюстной кости зна­
чительно сильнее зубов предчелюстной кости. 
Плечевая кость более короткая, чем у Tyran­
nosaurus и Gorgosaurus; она втрое длиннее 
локтевой и вчетвеоо короче бедренной. Мета­

тарзальные кости более короткие, чем у Ty­
rannosaurus и Gorgosaurus (рис. 576). Один 
ВИД.

Tyrannosaurus Osborn, 1905 (= Dynatno- 
saurus Osborn, 1905; ? = Manospondylus Cope, 
1892). Тип рода — Tyrannosaurus rex Osborn. 
1905; в. мел (свита хелл-крик), США (Монта­
на). Длина 12—14 м. Череп высокий, сжатый 
с боков, длиной до 1,3—1,5 м. Глазницы бобо­
видные. Слезная кость с бугристым утолще­
нием. Предчелюстная кость несет четыре зуба, 
челюстная —• 12 или 13, в нижней челюсти 
14—15 зубов. В поперечном сечении зубы ши­
рокоовальные, слабее сжатые с боков, чем у 
Tarbosaurus, стенки альвеол между зубами 
поднимаются на 2—3 ом в виде треугольных 
костных пластинок. Лопатка длинная, узкая;
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Рис. 577. Tyrannosaurus rex Osborn.
Череп сбоку. В. мел. США (Osborn, 1912)

Рис. 578. Deinodon Leidy:
а —гчереп D. libratus (Lambe); в. мел США; б — череп D. ton- 
cinator (Maleev); в — правая задняя лапа D. novojilovi, Ma­

leev). В. мел Монголии (а — Gilmore, 1946; б — Малеев,
1955)

плечевая кость почти втрое короче лопатки. 
Седалищные кости немного короче лобковых. 
Бедренная кость длиннее большой берцовой. 
Метатарзальные кости массивные (рис. 577). 
Три вида. В. мел Азии и С. Америки.

Deinodon Leidy, 1868 (= Dinodon Соре, 
1866; = Aublysodon Leidy, 1868; = Teinurosau- 
rus Cope, 1869; = Albertosaurus Osborn, 1905; 
= Gorgosaurus Lambe, 1914). Тип рода — Dei­
nodon horridus Leidy, 1868; в. мел (свита бел- 
ли — ривер), Канада (Альберта). Размеры 
варьируют в пределах 7—9 м. Череп узкий и 
более низкий, чем у Tyrannosaurus и Tarbosau­
rus. Глазницы большие, округлые. Слезные ко­
сти обычно с большими выростами. Зубы резко 
сжаты с боков, в поперечном сечении они 
овальные или чечевицеобразные. Предчелюст­
ная кость несет четыре зуба, челюстная—14, 
в нижней челюсти 14 зубов. Зубы предчелюст­
ной кости короче передних челюстных. Лопат­
ка длиннее передних конечностей. Плечевая 
кость вдвое короче локтевой. Бедренная кость 
почти такой же длины как и большая берцо­
вая, или несколько короче последней. Мета­
тарзальные кости длиннее, чем у Tyrannosau­
rus и Tarbosaurus (рис. 578). До 10 видов. 
Н. мел Монголии и С. Америки.

Genyodectes Woodward, 1901 (? = Clasmodo- 
saurus Ameghino, 1899; ? = Loncosaurus Ameg­
hino, 1899); в. мел Ю. Америки. Alectrosaurus 
Gilmore, 1933; Prodeinodon Osborn, 1924 — оба 
из в. мела Китая. Majungasaurus Deperet, 
1955; в. мел Мадагаскара.

Роды Clasmadosaurus и Loncosaurus иног­
да относят к целурозаврам.

THEROPODA INCERTAE SEDIS
Poposaurus Mehl, 1915; в. триас США. Ра- 

ronychodon Соре, 1876; Pneumatoarthrus Соре, 
1870; ( = Pheumatarthrus Соре, 1872); Polyo- 
dontosaurus Gilmore, 1932; Stenonychosaurus 
Sternberg, 1932; Tichosteus Cope, 1878; Zapsa- 
lis Cope, 1877 — все из в. мела США.

ПОДОТРЯД PROSAUROPODA.
ПРОЗАУРОПОДЫ

От небольших до крупных размеров ди; 
завры, преимущественно двуногие по способ}' 
передвижения, с переходом к четвероногому 
хождению. По своему строению занимают про­
межуточное положение между Theropoda и 
Sauropoda. Череп относительно небольшой, 
сильно суженный в рыльной части (рис. 579).
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Верхняя челюсть может нависать над нижней. 
Ноздри расположены не на конце морды. Глаз­
ницы округлые; предглазничная впадина одна. 
Нижняя височная впадина трапециевидной 
формы. Нижняя челюсть с боковым отверсти­
ем. Зубы мелкие, конические, утолщенные по­
средине, более многочисленные, чем у теропод, 
;to, как и у них, зазубренные спереди и сзади.

Рис. 579. Черепа прозауропод:
us, б — Plateosaurus (Gregory по Piveteau, 1955)

Шея и хвост более удлиненные, чем у теропод, 
но значительно короче, чем у зауропод. По­
звонки обычно амфицельные или платиамфи- 
цельные. Шейных позвонков обычно 9—10, 
спинных (несущих низкие невральные отрост­
ки) 14—15, крестцовых три — четыре, хвосто­
вых—до 60. Шейные ребра тонкие и длин­
ные. Коракоид большой, сливающийся с ло­
паткой в массивный скапулокоракоид; груди­
на изредка окостеневает. Плечевая кость с рас­
ширенными эпифизами, но сохраняет хорошо 
развитый крючкообразный отросток дельтовид­
ного гребня. Подвздошная кость с короткой 
передней и большой задней лопастями. Седа­
лищная кость массивная, широкая; лобковая — 
без молотообразного выроста на конце. Перед­
ние конечности на треть или вдвое короче зад­
них. Предплечье в полтора раза короче плеча; 
IV и V пальцы кисти укорочены и лишены 
когтей. Задняя конечность массивная; бедрен­
ная кость изогнута и длиннее большой берцо­
вой; четвертый трохантер, как правило, хоро­
шо развит. Таранная кость без восходящего 
отростка. Стопа с редуцированным V пальцем. 
Сохраняются брюшные ребра. В. триас. Со­
мнительные остатки указаны для ср. триаса 
Ю. Америки.

Четыре семейства: Thecodontosauridae, Р1а- 
teosauridae, Plateosauravidae и Melanorosau- 
ridae. Два последних семейства, установ-

ленные по весьма фрагментарным материа­
лам из в. триаса Ю. Африки, не рассматрива­
ются.

СЕМЕЙСТВО THECODONTOSAURIDAE

Мелкие легкие динозавры. Голова относи­
тельно маленькая. Квадратная кость немного 
наклонена вперед и вниз. Зубы конические, 
с острыми, зазубренными краями. В каждой 
челюсти около 15 зубов. Крестцовых позвон­
ков три — четыре. Лобковая кость палочко­
образная. Передние конечности сравнительно 
длинные: лишь на треть короче задних. Мета­
тарзальные кости удлиненные. В. триас.

Thecodontosaurus Riley et Stutchbu- 
ry, 1836 (= Megadactylus Hitchkock, 1865; 
= Amphisaurus Marsh, 1877; = Anchisau­
rus Marsh, 1885). Тип рода — Th. antiquus 
Morris, 1843; в. триас, Ю. Англия. Полный че­
реп и скелет неизвестны. Шейные позвонки 
относительно короткие. Передние конечности 
длинные. Проксимальный конец плечевой ко­
сти сильно расширен. Первая метатарзальная 

• кость маленькая. Несколько видов. В. триас 
3. Европы, Ю. Африки и С. Америки. Остатки 
текодонтозавров из н. триаса Вологодской и 
Оренбургской обл. (Ефремов, 1940; Юрьев, 
1954), по-видимому, принадлежат текодонтам 
или другим пресмыкающимся (Ефремов и 
Вьюшков, 1955).

Anchisaurus Marsh, 1891 (= Yaleosaurus 
Huene, 1932). Тип рода — Anchisaurus colu- 
rus Marsh, 1891; в. триас, США (Коннектикут). 
Размер около 2 м. Очень большие глазницы. 
Позвонки удлиненные. Передние конечности 
короче, чем у Thecodontosaurus. От V пальца 
стопы сохраняется лишь рудимент metatarsale 
(рис. 579а). Несколько видов. В. триас США 
(Коннектикут и Массачусетс).

Gyposaurus Вrооm, 1911 ( = Aristosaurus 
Hoepen, 1920; ? = Hortalotarsus Seeley, 1894). 
Тип рода — Gyposaurus capensis Broom, 1911; 
в. триас, Ю. Африка. Мелкие (около 1,5 м) 
прозауроподы. Шейные и средние спинные по­
звонки удлиненные. Крестцовых позвонков 
три. Лопатка сильно изогнута у основания. 
Передняя конечность относительно короткая. 
Подвздошная кость высокая. Четвертый тро­
хантер бедра слабо развит. Четыре — пять ви­
дов. В. триас Ю. Африки.

Massospondylus Owen, 1854 (= Leptospon- 
dylus Owen, 1854; = Pachyspondylus Owen, 
1854); в. триас ,Ю. Африки. Dromicosaurus 
Hoepen, 1920; в. триас Ю. Африки (близок к 
Massospondylus).
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Рис. 580. Plateosaurus quenstedti Huene. 
Скелет. В. триас. 3. Европы (Huene, 1926)

Отнесение р. Spondylosoma Ниепе, 1942 из 
ср. триаса Ю. Америки к сем. Thecodontosau- 
ridae, по-видимому, ошибочно.

СЕМЕЙСТВО PLATEOSAURIDAE

Наиболее крупные прозауроподы, достига­
ющие в длину 6 м и более. Зубы ложечковид­
ные, сжатые в основании коронки; их число в 
каждой челюсти до 25. Крестцовых позвонков 
обычно четыре. Подвздошная кость короткая, 
лобковая и седалищная — узкие и длинные, 
пластинчатые. Передняя конечность прибли­
зительно вдвое короче задней. Метатарзаль­
ные кости сравнительно короткие. В. триас.

Plateosaurus Meyer, 1837 ( = Platysaurus 
Agassiz, 1846; ? = Dimodosaurus Pidanchet et 
Chopard, 1863; ? = Sellosaurus Huene, 1908). 
Тип рода — Plateosaurus engelhardti Meyer, 
1837; в. триас, Германия. Массивный (до 6 м 
длиной) динозавр. Череп маленький, но удли­
ненный и легко построенный, с большими от­
верстиями, разделенными узкими перемычка­
ми. Рыло узкое и заостренное, опущенное слег­
ка вниз. Ноздря очень большая. Предглазнич­
ная впадина треугольная, большая. Глазница 
широкая и высокая, со склеротикальным 
кольцом. Верхняя височная впадина малень­
кая, нижняя — вытянутая вертикально. Ниж­
няя челюсть очень узкая. Зубы ланцетовид­

ные. На верхней челюсти ЗЗ—35 зубов, на 
нижней — 27. Лопатка изогнутая и узкая. 
Лобковая кость длиннее седалищной. Бедрен­
ная кость значительно длиннее берцовой, 
очень легкая, изогнутая; с хорошо развитым 
четвертым трохантером посредине ствола 
(рис. 5796, 580). Несколько видов. В. триас 
3. Европы.

Рис. 581. Lufengosaurus 
huenei Young.

Стопа, уменьшено. В. триас 
Китая (Young, 1947)

Lufengosaurus Young, 1941 (<= Yunnano-^ 
saurus Young, 1942). Тип рода — L. huenei
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Рис. 582. Позвонки зауропод:
а, б — шейный и спинной позвонки Diplodocus-, в, г. д — шейный, спинной и передний хвостовой

позвонки Apatosaurus (а, б — Holland, 1905; в — д — Gilmore, 1936)

Young, 1941; в. триас, Китай (Юннань). Бли­
зок к Plateosaurus. Череп менее вытянут, его 
вентральная поверхность почти горизонталь­
ная; рыло низкое. Нижняя височная впадина 
с передним и задним расширением внизу. 
В верхней челюсти около 25 зубов, в нижней, 
по-видимому, несколько меньше. Шея длинная, 
приблизительно в 2,5 раза короче хвоста. Про­
ксимальный конец лопатки широкий, коракоид 
большой. Задняя лопасть подвздошной кости 
сильно вытянута, образуя острый угол. Лобко­
вая и седалищная кости примерно одинаковой 
ширины. I палец на передней и задней конеч­
ностях особенно сильный (>рис. 581). Один вид, 
к которому должны быть отнесены и описан­
ные оттуда же: L. magnus Y., а также два ви­
да Y unnanosaurus и Gyposaurus sinensis Y. 
(молодые особи L. huenei) и, наконец, пост­
краниальный скелет Sinosaurus triassicus Y. 
(очень крупная особь L. huenei). В. триас Ки­
тая (Юннань).

ПОДОТРЯД SAUROPODA. 
ЗАУРОПОДЫ

Очень крупные (до 30 м длиной) и массив­
ные четвероногие динозавры с длинной шеей, 
весьма длинным хвостом и относительно ко­
ротким туловищем. Череп по отношению к те­
лу чрезвычайно мал. Ноздри смещены назад 
и вверх к глазницам. Глазницы большие, со 
склеротикальными пластинками. Заглазнич- 
ный отдел черепа укорочен. Нижняя челюсть 
обычно без бокового отверстия. Зубы одно­
родные, маленькие, ложечко- или ланцето­
видные. В верхней челюсти их 12—17, в ниж­
ней 10—46. Шейных позвонков 12—-17, спин­
ных 10— 13, крестцовых три — шесть, хвосто­
вых — до 80 и более. Тела позвонков (рис. 
582) имеют боковые впадины. Шейные и пер­
вые спинные позвонки удлиненные и могут 
быть резко опистоцельными. Остистые отро-
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Рис. 583. Cetiosaurus oxoniensis Phillips.
Скелет. Ср. юра Англии (Huene, 1956)

стки задних шейных и передних спинных по­
звонков часто раздвоены; задние спинные по­
звонки с гипосфенами и гипантрами. Все спин­
ные позвонки несут свободные ребра; шейные 
ребра срастаются с позвонками. Последние 
хвостовые позвонки обычно палочковидные. 
Лопатка и коракоид широкие и массивные. 
Грудина парная, обычно хорошо окостеневаю­
щая. Лобковая и седалищные кости расширен­
ные и приблизительно одинаковой величины. 
Подвздошная кость с короткой задней ло­
пастью. Конечности массивные, задние незна­
чительно длиннее передних, а иногда даже ко­
роче их. Суставные поверхности костей конеч­
ностей плохо выражены. Бедренная кость со 

•слабо развитым четвертым трохантером и зна­
чительно длиннее костей голени. Астрагал 
(таранная кость) без восходящего отростка, 
метакарпальные и метатарзальные кости отно­
сительно короткие, первые длиннее вторых. 
И передние, и задние конечности пятипалые, 
но IV и V пальцы несколько редуцированы; 
обычно передняя конечность имеет формулу: 
2, 2, 2, .1, 1, задняя — 2, 3, 4, 2, 1. Первые три 
пальца кисти и стопы оканчиваются громад­
ными, высокими и сильно сжатыми с боков 
когтями. Растительноядные, обитатели внутри­
материковых водных бассейнов и, возможно, 
прибрежной части морей. Большая часть ро­
дов описана по фрагментарным остаткам. 
Юра — мел. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО CETIOSAURIDAE

Череп низкий, удлиненный, сходный с чере­
пом Plateosauridae из подотряда Prosauropo- 
da. Носовые отверстия могут сливаться в 
одно. Озубление слабое; зубы сосредоточены 
на передних концах челюстей и имеют острые 
передние и задние края с плоской лингваль­
ной поверхностью. У древних форм невраль­
ные отростки позвонков простые, нердсчле- 
ненные, а предкрестцовые позвонки слабо опи­
стоцельные. Лопатка, как правило, на прокси­
мальном конце более широкая, чем на ди­
стальном. Передняя конечность обычно значи­
тельно короче задней. Кости как передних, так 
и задних конечностей относительно тонкие и | 
легкие. Лобковая кость не очень широкая. 1 
Юра — мел.

Rhoetosaurus Longman, 1926. Тип ро­
да— Rh. brownei Longman, 1926; н. юра, Ав­
стралия (Квинсленд). Наиболее примитивный 
из зауропод, по своему строению во многом 
близок к Plateosauridae. Известен по отдель­
ным костям. На телах позвонков боковые впа­
дины слабо выражены, невральные дуги вы­
сокие, неразделенные. Передние хвостовые n е 
звонки короткие и высокие. Один вид.

Cetiosaurus О w е n, 1841 (= Cetiosauriscus 
Huene, 1927; = Cardiodon Owen, 1841). Тип ' 
рода — Cetiosaurus oxoniensis Phillips, 1871;
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ср. юра(бат), Англия. Крупный (до 15 м дли­
ной). Зубы широкие, люпатовадые. Шейные и 
спинные позвонки слабо опистоцельные, е про­
стыми, неразделенными невральными отрост­
ками. Боковые впадины на спинных позвонках 
занимают высокое положение. Крестцовых по­
звонков пять-шесть. Передние конечности не­
много короче задних. Седалищная кость ко­
роткая и расширенная, но менее широкая, чем 
лобковая (рис. 583). Четыре вида. Ср.— в. юра 
Европы; ср. юра С. Африки.

Diplodocus Marsh, 1878. Тип рода — D. Ion- 
pus Marsh, 1878; в. юра (свита моррисон) 
США (Колорадо). Один из крупных (более 
25 м длины) зауропод. Череп в задней части 
поднят и сужен, в лицевой — вытянут, а в за­
глазничной области расширен поперечно. На­
ружные носовые отверстия невелики n слиты 
в одно, расположенное на вершине черепа, над 
глазницей. Зубы узкие, цилиндрические, в 
каждой ветви челюсти их около 12. Шейных 
позвонков 15, спинных 11, крестцовых три — 
пять, хвостовых — более 70. Шейные позвон­
ки сильно удлиненные, нерезко опистоцельные,

Рис. 584. Diplodocus carnegii Hatcher:
>ку; б — зуб уменьшено; в — стопа, уменьшено» 
В. юра С. Америки (Holland, 1905)

е разделенными надвое невральными отрост­
ками. Средние крестцовые позвонки сливают­
ся между собой не только телами, но и нев­
ральными отростками. Гемальные отростки 
раздвоенные (рис. 584, 585). Несколько ви­
дов. В. юра США.

Barosaurus Marsh, 1890. Тип рода — В. 
lentus Marsh, 1890; в. юра США (Ю. Дако­
та). Отличается от Diplodocus более длинны­
ми шейными позвонками и более мощным та­
зом и задними конечностями. Два вида. В. 
юра С. Америки и В. Африки (свита тенда­
гуру)-

Mongotosaurus Gilmore, 1933. Тип рода — 
М. haplodon Gilmore, 1933; н. мел, С. Китай. 
По строению зубов и шейных позвонков схо­
ден е Diplodocus. Другие части скелета неиз­
вестны. Один вид.

Mamenchisaurus Young, 1954. Тип рода — 
М. constructus Young, 1954; в юра, Китай 
(Сычуань). Череп неизвестен. Размер около 
13 м. Шейные позвонки (15?) длинные и рез­
ко опистоцельные. Шейные ребра такой же 
длины, как тела позвонков. Гемальные отро­
стки раздвоенные, как у Diplodocus (рис. 586). 
Один вид.

Dicraeosaurus Janensch, 1914. Тип рода —
D. hansemanni Janensch, 1914; в. юра (свита 

тендагуру), Африка. По строению черепа схо­
ден е Diplodocus, но отсутствует дополнитель­
ное предглазничное отверстие в челюстной ко­
сти; предчелюстная кость шире и зубной ряд 
длиннее. Шейных позвонков 12, спинных 12, 
крестцовых — пять. Шейные позвонки короче, 
чем у Diplodocus. По строению конечностей 
близок к Diplodocus. Два вида. В. юра—мел 
(сеноман) Африки.

Antarctosaurus Huene, 1927. Тип рода — 
A. wishmannianus Huene, 1929; в. мел, Ю. Аме­
рика (Патагония). Наиболее крупный пред­
ставитель зауропод (длина бедра 2,3 м). По 
строению черепа напоминает Diplodocus, от 
которого отличается более высокой затылоч­
ной областью и не таким длинным, но расши­
ренным рылом. Шея сравнительно короткая, 
задние шейные позвонки снизу плоские и ши­
рокие. Лопатка неширокая, е прямым задним 
краем. Конечности не очень массивные. Me­
tacarpale V несколько короче, чем другие (рис. 
587). Два вида. В. мел Ю. Африки и Центр. 
Индии.

Titanosaurus Lydekker, 1877. Тип рода— 
T. indicus Lydekker, 1877; в. мел, Центр. Ин­
дия. Размер средний для зауропод. По строе­
нию черепа, позвоночника и передних конеч­
ностей сходен е Antarctosaurus. Крестцовых
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Рис. 585. Diplodocus carnegii Hatcher.
Скелет, в. юра С. Америки (Holland, 1905)

Рис. 586. Mamenchisaurus constructus Young.
Скелет. В. юра Китая (Сычуань) (Young, 1954)



позвонков шесть, задние конечности массив­
ные. Несколько видов. В. мел Центр. Индии, 
Ю. Америки, Европы и Африки.

Рис. 587. Antarctosaurus wichmannianus Huene.
Череп сбоку. В. мел Ю. Африки (Huene, 1956)

Laplatasaurus Huene, 1929. Тип рода — 
L. araucanicus Huene, 1929; в. мел, Ю. Америка 
(Аргентина). Близок к Titanosaurus, но круп­
нее, а скелет построен более легко. Тела по­
звонков. не уплощены снизу. Два вида. В. мел 
Ю. Америки (Аргентина), Мадагаскара и Ин­
дии.

СЕМЕЙСТВО BRACHIOSAURIDAE

Череп относительно короткий и высокий. 
Носовые отверстия парные, расположенные 
впереди глазниц. Зубной аппарат мощный, зу­
бы ложечкообразные. Позвонки с большими 
боковыми впадинами. Шейные и спинные по­
звонки часто с раздвоенными остистыми отро­
стками. Передние конечности такой же дли­
ны, как задние, или длиннее. Кости как зад­
них, так и передних конечностей обычно мас­
сивные. Лопатка расширена обычно дистально. 
Лобковая кость очень широкая и массивная. 
Ср. юра — мел.

Bothrlospondylus Owen, 1875. Тип рода— 
В. suffosus Owen, 1875; в. юра (кимеридж), 
Англия. Крупные зауроподы (15—20 м дли­
ной), до известной степени промежуточны по 
строению между Cetiosaurus и Brachiosaurus. 
Шейных позвонков не менее 14. Невральные 
отростки нераздвоенные. Несколько видов. Ср. 
и в. юра Европы; ср. юра Мадагаскара.

Pelorosaurus М а n t е 11, 1850 (= Or nith­
opsis Seeley, 1870; = Eucamerotes Hulke, 
1872; = Ischyrosaurus Hulke, 1874; = Chondr- 
osteosaurus Owen, 1876; = Dinodocus Owen. 
1884; Neosodon Moussaye, 1885). Тип рода — 
Pelorosaurus conybeari Mantell, 1850; н. мел, 

Англия. Известен по отдельным костям. Зубы 
широкие, ланцетовидные, как у Bothriospon- 
dylus. Невральные отростки неразделенные. 
Несколько видов. В. юра и н. мел Англии и 
Франции.

Apatosaurus Marsh, 1877 ( = ? Atlantosa- 
urus Marsh, 1877; = Titanosaurus Marsh, 1877; 
= Brontosaurus Marsh, 1879). Тип рода— Apa­
tosaurus ajax Marsh, 1877; в. юра (свита морри- 
сон), США (Колорадо). Череп недостаточно 
известен. Шейных позвонков 15, спинных 10, 
крестцовых четыре-пять, хвостовых — бо­
лее 80. Шея не очень длинная. Шейные ребра 
массивные и изогнутые. Невральные отростки 
передних позвонков раздвоенные, а у осталь­
ных туловищных и первых хвостовых — узкие 
■и длинные, как у Diplodocus. Лопатка на ди­
стальном конце лишь слабо расширена (рис. 
588, 589). Несколько видов В. юра С. Амери­
ки и Португалии.

Brachiosaurus Riggs, 1903. Тип рода — В. 
altithorax Riggs, 1903; в. юра (свита морри- 
сон), США (Колорадо). Жирафоподобная 
форма. Череп относительно большой — около 
Vis длины всего тела (более 20 м). Носовая 
область резко вздута, занимая наиболее высо­
кое положение в крыше черепа и образуя уступ 
приблизительно в 90° с челюстной костью. Зу­
бы, как у Bothrlospondylus. Шейных позвон­
ков 13, спинных 11, крестцовых пять. Крестец 
весьма широкий; хвост умеренной длины. Не­
вральные отростки нераздвоенные. Плечевая 
кость такой же длины, как бедренная, или не­
сколько длиннее (рис. 590). Два вида. В. юра 
(свита тендагуру) В. Африки.

Camarasaurus Соре, 1877 (= Morosaurus 
Marsh, 1878). Тип рода — Camarasaurus sup- 
remus Соре, 1877; в. юра (свита моррисон), 
С. Америка (Колорадо). Сравнительно не­
крупный (длина до 12 м). Череп имеет высо­
кое дугообразное поднятие в предглазничной 
области. Шея по отношению к туловищу до­
вольно короткая. Шейных позвонков 12, спин­
ных 12, крестцовых четыре-пять, хвостовых — 
50. Шейные ребра очень тонкие и длинные, за­
ходящие одно за другое. Невральные отростки 
спинных и крестцовых позвонков низкие и ши­
рокие; на передних позвонках они раздвоен­
ные. Седалищная кость узкая (рис. 591, 592). 
Три вида. В. юра (свита моррисон) США.

Сомнительные остатки описаны из н. мела 
Англии.

Ulntasaurus Holland, 1919. Тип рода — 
U. douglassi Holland, 1919; в. юра (свита мор­
рисон), США (Юта). Известен по позвонкам,, 
характеризующимся очень большой шириной. 
Близок к Camarasaurus. Один вид.
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Рис. 588. Apatosaurus excelsus Mar h.
Скелет. В. юра США (Вайоминг) (Marsh, 1879)

Рис. 589. Apatosaurus loisae Holland'
крестец снизу; б - плечевой пояс; в - тазовый пояс (уменьшено). В. юра США (Юта) (Holland, 1915



Рис. 590. Brachiosaurus brancai J anensch.
Череп: а— сбоку; б — спереди; в — сверху; г — снизу. В. юра (тендагуру) В. Африки (Janensch, 1936)

Astrodon Johnston, 1859 (= Pleurocoe- 
lus Marsh, 1888). Тип рода — Astrodon john­
stoni Leidy, 1865; н. мел, С. Америка. Мелкие 
(около 4 м) зауроподы. По строению черепа за­
нимает промежуточное положение между Са- 
marasaurus и Helopus. Зубы высокие и узкие; 
в челюстной кости их 9—10, в зубной—13 (рис. 
593). Несколько видов. В. юра и н. мел. С. 
Америки; н. мел Европы.

Euhelopus Romer, 1956 (= Helopus Wi­
man, 1929). Тип рода — Helopus zdanskyi 
Wiman, 1929; н. мел, Китай (Шаньдун). Дли­
на скелета 10 м. Череп легко построен; верх­
няя и нижняя челюсти резко скошены впереди. 
Близок к Camarasaurus, но отличается слабым 
развитием отростков шейных и спинных по­
звонков. Шейных позвонков 17, спинных 15, 
крестцовых три. Шея чрезвычайно длинная. 
Лобковая и седалищная кости широкие, упло­
щенные (рис. 594, 595, 596, а). Один вид.

Tienshanosaurus Young, 1937. Тип рода— 
T. chitaensis Young, 1937; н. мел, Китай 
(Синьцзян). Известен по неполному скелету 
(рис. 596, б). Близок к Euhelopus. Один вид.

Omeisaurus Young, 1939. Тип рода — О. 
junghsiensis Young, 1939; н. мел, Китай (Сы­
чуань). Известен по части скелета без черепа. 
Род, близкий к Euhelopus и Tienshanosaurus. 
Характеризуется укороченным коракоидом. 
Седалищная и лобковая кости расширены, как 
у Tienshanosaurus (в отличие от Euhelopus). 
Четвертый трохантер бедра развит сильнее, 
чем у Euhelopus и Tienshanosaurus (рис. 
596, в). Два вида. Н. мел Китая (Ганьсу и Сы­
чуань).

SAUROPODA INCERTAE SEDIS

Amygdalodon Cabrera, 1947; н. юра Ю. Аме­
рики (Патагония). Зубы, как у Apatosaurus, 
но шейные позвонки очень длинные. Amphicoe- 
lias Соре, 1877; в. юра С. Америки (Колора­
до). Caulodon Соре, 1877; в. юра С. Америки. 
Dystrophaeus Соре, 1877; в. юра С. Америки 
(Юта). Elosaurus Peterson et Gilmore, 1902; 
в. юра С. Америки (Вайоминг). Наименьший 
из зауропод (длина плечевой кости 22,5 см, 
бедренной — 33,5 см). Возможно, молодой 
экземпляр. Epanterias Соре, 1878; в. юра



Рис. 592. Catnarasaurus lentus (Marsh).
Череп сбоку. В. юра США (Юта) (Gilmore, 1925)

Рис. 591. Camarasaurus supremus Соре.
Скелет. В. юра США (Колорадо) (Osborn, Mook, 1921)



Рис. 594. Euhelopus zdanskyt (Wiman).
Скелет. Н. мел Китая Шаньдун) (Wiman, 1929)



С. Америки. Haplocanthosaurus Hatcher, 1903 
(= Haplocanthus Hatcher 1903); в. юра 

С. Америки (Колорадо). Sanpasaurus Young, 
1946; ,в. юра Китая (Сычуань). Мелкая или 
молодая форма, описанная (по разрозненным 
остаткам) ошибочно, как игуанодонт (отряд 
Ornithischia). Symphyrophus Соре, 1878; в. юра 
С. Америки. Tornieria Sternfeld, 1911 (= Gi- 
gantosaurus Fraas, 1908); в. юра В. Африки 
(Тендагуру). Aepisaurus Gervais, 1853; н. мел 
Франции. Algoasaurus Вrооm, 1904; н. мел Ю. 
Африки. Asiatosaurus Osborn, 1924; н. мел 
Монголии. Austrosaurus Longman, 1933; н. мел 
Австралии. Гигантские зауроподы (с позвон­
ками более 1 м длины). Macrurosaurus Seeley, 

1869; н. мел Англии. Aegyptosaurus Stromer, 
1932; в. мел С. Африки. Alamosaurus Gilmore, 
1922; в. мел С. Америки (Нью-Мехико). Argy- 
rosaurus Lydekker, 1893; в. мел Ю. Америки. 
Campylodon Huene, 1929; в. мел Ю. Америки. 
Microcoelus Lydekker, 1894; в. мел Ю. Амери­
ки. Chiayiisarus Bohlin, 1953; в. мел Китая. 
Hypselosatirus Matheron, 1869 (?= Magiaro- 
saurus Huene, 1932); в. мел Европы. Microsau- 
rus Hatcher, 1900; в. мел Ю. Америки. Parro- 
saurus Gilmore, 1945 (= Neosaurus Gilmore 
et Stewart, 1945); в. мел С. Америки (Миссу­
ри). Rebbachisatirtis Lavocat, 1951; в. мел 
С. Африки (Марокко). .Succinodon Huene, 
1941; в. мел Польши.

ОТРЯД ORNITHISCHIA. ПТИЦЕТАЗОВЫЕ ДИНОЗАВРЫ

Череп с несколько удлиненной рыльной ча­
стью (рис. 555в, г, д). Предчелюстные кости, 
удлиненные и обычно несколько расширенные, 
отделяют челюстные кости от ноздрей. Перед­
няя часть челюстей лишена зубов и покрыта 

роговым клювом; в нижней челюсти клюв 
обычно поддерживается дополнительной пред- 
зубной костью, в верхней иногда развивается 
дополнительная ростральная кость. Носовые 
кости удлиненные, достигающие уровня глаз- 
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нир, у верхнего края которых обычно имеют­
ся верхнеглазничные (надглазничные) кости. 
Предглазничные отверстия маленькие или от­
сутствуют. Щечная область черепа вогнутая. 
Нижняя челюсть у некоторых групп с хорошо 
развитым венечным отростком.

Зуры сжаты с боков, с гребневидными ко­
ронками, зазубренными спереди и сзади. У 
некоторых групп замещающие зубы тесно объ­
единяются со старыми, образуя сложные си­
стемы вертикальных зубных рядов, сливаю­
щихся между собой в единую «зубную бата­
рею». В такой батарее одновременно функци­
онируют только наружные зубы продольного 
ряда (вдоль челюсти). Шейных позвонков 9— 
15, спинных обычно около 17, крестцовых 3— 
10. Сухожилия вдоль позвоночника зачастую 
обызвествлены. Ключицы почти всегда отсут­
ствуют. Таз имеет четырехлучевое строение, но 
у прогрессивных орнитопод и рогатых дино­
завров задняя ветвь лобковой кости редуциру­
ется, а у панцирных недоразвивается передняя 
ветвь (рис. 556в, г, д). Подвздошная кость 
низкая и широкая. Лишь седалищные кости 
образуют симфиз, обычно слабый.

Концевые фаланги уплощенные, обычно ко­
пытовидные (рис. 558). У многих четвероногих 
птицетазовых динозавров развивается кожный 
панцирь. Брюшные ребра обычно отсутствуют.

Все птицетазовые динозавры — раститель­
ноядные формы. По образу жизни они разде­
ляются на преимущественно амфибиотических 
орнитопод, передвигавшихся на двух ногах, и 
на наземных четвероногих стегозавров, анкило­
завров и цератопсов, защищенных костными 
пластинками, массивным панцирем или рога­
ми. Орнитоподы и цератопсы по образу жизни 
во многом напоминают современных млеко­
питающих. Распространены были птицетазо­
вые динозавры на всех материках. Юра — 
мел. Спорные остатки описаны из в. триаса. 
Четыре подотряда.

ПОДОТРЯД ORNITHOPODA. 
ПТИЦЕНОГИЕ

Лишенные панциря и других защитных об­
разований (рогов, шипов и т. д.) птицетазовые 
динозавры, двуногие по способу передвиже­
ния. Размеры — от 1 до 15 м; древние формы 
более мелкие, поздние — более крупные. 
Предчелюстные кости, как правило, беззубые, 
сильно удлиненные, достигают сзади слезных 
костей. Обе височные впадины хорошо разви­
ты. У более древних орнитопод сохраняется 
верхнеглазничная кость и обычно имеется не­
большое предглазничное отверстие, а скуло­

вая кость, как правило, соприкасается с че­
шуйчатой позади нижней височной впадины. 
Затылочный мыщелок обычно отогнут вниз. 
Нижняя челюсть с хорошо развитым высоким 
венечным отростком. Зубы с листовидной ко­
ронкой, имеющей один гребень (или несколь­
ко) на боковой поверхности. Зубы обычно мно­
гоярусные; у высших орнитопод они образуют 
сложную систему из 40—50 вертикальных (по­
перечных) рядов, по нескольку зубов в каж­
дом. Передние позвонки могут быть описто- 
цельными. Число позвонков варьирует: шей­
ных 9—15, спинных 15—19, крестцовых четы­
ре— восемь, хвостовых — до 90 и более. Зад­
няя ветвь лобковой кости у более поздних 
форм часто укорочена. Задние конечности, как 
правило, массивные, в полтора-два раза длин­
нее передних. На бедренной кости хорошо раз­
вит четвертый трохантер. В кисти и стопе обыч­
но редуцируются (частично или полностью) I 
и V пальцы. По образу жизни преимуществен­
но водные или полуводные. В. юра — мел. 
Сомнительные остатки описаны из в. триаса 
Африки. Шесть семейств: Hypsilophodonotidae, 
Laosauridae, Ps'jttacosauridae, Iguanodontidae, 
Hadrosauridae и Thescelosauridae. Выделение 
сем. Camptosauridae из состава сем. Iguano­
dontidae мало обосновано. Сем. Pachycepha- 
losauridae, часто относимое к орнитоподам, 
главным образом из-за бипедальности, совер­
шенно отлично по строению черепа, зубной си­
стемы и по другим признакам от всех орнито­
под и рассматривается как incertae sedis.

СЕМЕЙСТВО HYPSILOPHODONTIDAE

Сравнительно небольшие орнитоподы (дли­
ной до 3 м). Череп относительно короткий и 
высокий в затылочной области. Предчелюст­
ная кость с зубами. Верхнеглазничные кости 
могут отсутствовать. Зубы со слабо выражен­
ной двухярусностью, мелкие, трехдольчатые, с 
гребнем посредине, сходны с зубами стегозав­
ров. В каждой челюсти 10—16 зубов. Шейных 
позвонков девять, спинных — 16, крестцовых 
три — шесть. Передние позвонки платицель­
ные или слегка опистоцельные. Лопатка длин­
ная, с умеренно расширяющимся дистальным 
концом. Передний отросток лобковой кости 
(praepubis) узкий, задний — приблизительно 
одинаковой длины с седалищной костью. Се­
далищная кость с обтюраторным отростком 
посредине ствола. Кости конечностей пусто­
телые. Передняя конечность сравнительно 
длинная, плечевая кость лишь незначительно 
короче бедра. Бедренная кость изогнутая, чет­
вертый трохантер ниже середины ствола. Ме­
татарзальные кости длинные. Обе конечности
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Рис. 597. Hypsilophodon foxii Huxley:
a — скелет (Х'/и): б — нижняя челюсть. Н. мел Англии (а — Gilmore, 1909J 

б — Hulke 1882)

Рис. 598. Крестец Laosauridae (Dryosaurus alius Marsh) сверху. 
II — ilium, p — pubis; 1—6 — крестцовые позвонки (Gilmore, 1925)

Рис. 599. Laosaurus gracilis Marsh.
Череп сбоку. В. юра С. Америки (Gilmore, 1925)



пятипалые, но в кисти начинается редукция IV 
и V пальцев, а в стопе почти полностью реду­
цирован V палец. Когтевые фаланги притуп­
ленные. Может присутствовать тонкий кожный 
панцирь. Н. мел.

I'ypsilophodon Huxley, 1870. Тип рода— 
Н. foxii Huxley, 1870; н. мел (вельд), Англия. 
Мелкие (около 1,5 м длиной), орнитоподы. Че­
реп относительно короткий и высокий как в за­
тылочной, так и в глазничной области. В пред­
челюстной кости пять зубов, в челюстной — И, 
в нижней челюсти— 10. Крестцовых позвонков 
пять. V палец передней конечности редуциро­
ван. Седалищная и лобковые кости прямые. 
Бедрецная кость значительно короче большой 
берцовой. Спина была покрыта тонкими щит­
ками кожного панциря (рис. 597). Один вид.

Stenopelix Meyer, 1857. Тип рода — S. val- 
densis Meyer, 1857; н. мел (вельд), Германия. 
Известна только задняя часть скелета, поэто­
му отнесение этого рода к сем. Hypsilophodon- 
tidae может быть ошибочным. Позвонки слабо 
амфицельные и слегка удлиненные; таз очень 
узкий; крестцовых позвонков три. Передние 
конечности вдвое короче задних. Зубы когте­
видной формы, но не плоские, скорее пирами­
дальные. Один вид.

Geranosaurus Вrооm, 1911; описан по раз­
розненным фрагментарным остаткам из в. три­
аса Ю. Африки, и отнесение его к этому семей­
ству не является достаточно обоснованным.

СЕМЕЙСТВО LAOSAURIDAE

Мелкие динозавры (длиной до 2 м). Череп 
умеренной длины, высокий в затылочной обла­
сти и низкий впереди. Предчелюстные кости 
без зубов. Верхнеглазничная кость хорошо 
развита. Предглазничная впадина не очень 
большая. Теменные кости узкие. Глазница 
большая. Зубы одноярусные, среднего разме­
ра. Шейные позвонки платицельные или ам­
фицельные. В крестце шесть позвонков, но кре­
стец немассивный, крестцовые ребра тонкие 
(рис. 598). Грудинные кости неправильной пя­
тиугольной формы. Подвздошная кость низ­
кая, с узкой передней и задней лопастью. Се­
далищная кость и задняя ветвь лобковой кости 
слабо искривлены и имеют одинаковую длину. 
Кости конечностей пустотелые. Плечевая кость 
довольно прямая со слабо расширенными эпи­
физами, лежащими в одной плоскости. Бедрен­
ная кость изогнутая. Метатарзальные кости 
длинные. Передние конечности пятипалые и 
очень маленькие, задние — очень длинные, че­
тырехпалые, с рудиментом пятой метатарзаль­
ной кости. Первый палец в стопе хорошо раз­
вит. В. юра (свита моррисон).

Laosaurus Marsh, 1878. Тип рода — L. se- 
ler Marsh, 1878; в. юра (свита моррисон), 
США (Юта). Череп сравнительно короткий, 
высокий не только в затылочной, но и в глаз­
ничной области. Нижняя височная впадина 
округлая, расположена непосредственно под 
верхней височной впадиной. Квадратная кость 
изогнутая. Шейные позвонки короткие и пла­
тицельные. Передний отросток лобковой кости 
короткий (рис. 599). Несколько видов. В. юра 
(свита моррисон) С. Америки.

Dryosaurus Marsh, 1894. Тип рода — Lao­
saurus altus Marsh, 1878; в. юра (свита мор­
рисон), США (Вайоминг). Род, близкий к Lao­
saurus. Череп немного удлиненный. Нижняя 
височная впадина треугольная, верхняя височ­
ная впадина смещена вперед. Шейные позвон­
ки длинные и амфицельные. Передний отро­
сток лобковой кости длинный (рис. 598). Один 
вид.

К этому же семейству иногда относят Nano- 
saurus Marsh, 1877; из в. юры (свита моррисон) 
США. Эта очень мелкая форма, описанная по 
нижней челюсти (длиной 3,6 см), возможно, 
не принадлежит к птицетазовым динозаврам.

СЕМЕЙСТВО PSITTACOSAUR1DAE OSBORN, 1924.
ПСИТТАКОЗАВРЫ

Мелкие орнитоподы (длиной около 1,5 — 
2 м). Череп высокий и укороченный сзади, а 
впереди образующий узкий беззубый клюв, как 
у попугая. Ноздри маленькие. Предглазнич­
ной впадины нет. Глазницы со склеротикаль- 
ными кольцами; имеется верхнеглазничная 
кость. По общим очертаниям черепа напомина­
ют примитивных рогатых динозавров (Protoce- 
ratopsidae). Зубы мелкие, трехдольчатые, с 
низкой коронкой, сходные с зубами анкилозав­
ров. В каждой челюсти семь — девять зубов, 
или вертикальных рядов, имеющих двухъярус­
ное строение. Шейных позвонков шесть, спин­
ных 15—16, |цресгцовых пять-шесть, хвосто­
вых — 43. Имеется ключица. Подвздошная 
кость почти прямая, седалищная — уплощен­
ная, без обтюраторного отростка. Передний 
отросток лобковой кости узкий, задний — ко­
роткий, прилегающий к седалищной кости. 
Задние конечности немассивные, почти вдвое 
длиннее передних. Бедренная кость изогнутая, 
короче, чем большая берцовая. И передние и 
задние конечности четырехпалые. В кисти ис­
пытывает редукцию также IV палец. Когтевые 
фаланги полукопытные. Н. мел.

Пситтакозавры не являются типичными ор- 
нитоподами, и наличие у них признаков анки­
лозавров и цератопсов заставляет предпола-

555





гать, чти, возможно, правильнее их было бы 
выделить в самостоятельный подотряд.

Psittacosaurus Osborn, 1923 (? = Prot- 
iguanodon Osborn, 1923). Тип рода — P. mon- 
goliensis Osborn, 1923; н. мел, Монголия. Череп 
сбоку имеет вид почти прямоугольника, а свер­
ху — равнобедренного треугольника. Нижняя 
челюсть массивная. Скуловая кость с боковым 
выступом. Невральная дуга первого шейного 
позвонка сильно вытянута. Имеются свободные 
хвостовые ребра. Плечевая кость значительно 
длиннее, чем лучевая. Фаланги передних ко­
нечностей уплощенные. Большая берцовая 
кость мощная, малая берцовая — тонкая (рис. 
600). Несколько видов. Н. мел Кузбасса, Мон­
голии и Китая.

СЕМЕЙСТВО IGUANODONTIDAE. ИГУАНОДОНТЫ

Среднего и крупного размера орнитоподы. 
Череп удлиненный, резко суживающийся кпе­
реди и расширенный в височной области. Пред­
глазничная впадина маленькая. Верхние ви­
сочные впадины разделены узкими теменными 
костями, образующими низкий гребень. Нозд­
ри, на конце морды. У переднего края орбиты 
имеется верхнеглазничная кость. Склероти- 
кального кольца нет. Предчелюстные кости 
беззубые. Зубы крупные, шпателевидные, с 
одним или несколькими гребнями на плоской 
боковой поверхности коронки. Зубные ряды с 
двухъярусным расположением зубов. Число 
зубных рядов колеблется от 12 до 27 в каждой 
половине челюсти. Шейных позвонков около 
10, спинных 16—18, крестцовых четыре — 
шесть, хвостовых — не меиее 40—50. Шейные 
позвонки опистоцельные. Крестцовые позвонки 
срастаются, передние хвостовые могут нести 
ребра. Ключицы отсутствуют. Задняя ветвь 
лобковой кости может достигать длины седа­
лищной; последняя изогнутая, с хорошо разви­
тым обтюраторным отростком. Задние конеч­
ности в полтора — два раза длиннее передних. 
Бедренная кость с сильно развитым четвертым 
трохантером посредине ствола и обычно не­
сколько длиннее большой берцовой. Плечевая 
кость значительно длиннее лучевой. Кости ки- 

<сти хорошо развиты. Передние конечности пя­
типалые, задние — четырехпалые, с редуциро­
ванным I пальцем. Концевые фаланги притуп­
ленные или копытовидные. В. юра — н. мел. 
Сомнительные остатки известны из в. мела.

Camptosaurus Marsh, 1885 (= Camptono- 
tus Marsh, 1879; = Camptonodus Hoffmann, 
1880; = Cumnoria Seeley, 1888; = Cumnovia 
Carus, 1888). Тип рода — Camptonotus dispar 
Marsh, 1879; в. юра (свита моррисон), США 

(Вайоминг). Сравнительно небольшие игуано- 
донты (длиной от 2 до 5 м). Череп длинный и 
низкий. Нижняя височная впадина примерно 
равна глазнице. Квадратная кость изогнутая. 
Зубы с одним резко выраженным гребнем и 
несколькими второстепенными. В каждой по­
ловине челюсти по 14—16 зубных рядов. 
Шейных позвонков девять, спинных 16 (?), 
крестцовых четыре или пять (не считая двух 
переходных к спинным и хвостовым), хвосто­
вых — более 44. Первые три шейных позвонка 
почти платицельные, остальные — опистоцель­
ные. Подвздошная кость с расширенной зад­
ней лопастью. Задняя ветвь лобковой кости та­
кой же длины, как седалищная кость. Перед­
ние конечности в полтора раза короче задних. 
Кисть довольно массивная. Фаланговая фор­
мула передней конечности: 2, 3, 3, 3, 2. Пер­
вые три пальца хорошо развиты и оканчивают­
ся полукопытными фалангами, а IV и V реду­
цированы. Бедренная кость изогнутая. Фалан­
говая формула задней конечности: 2, 3, 4, 5, 0.

I пястная коеть слабо развита. Конечные фа­
ланги полукопытные (рис. 601—603). Несколь­
ко видов. В. юра (свита моррисон) США 
(Вайоминг), в. юра (кимеридж) Англии и н. 
мел (свита дакота) США (Ю. Дакота). Сом­
нительные виды описаны из Оксфорда и вельда 
Англии и в. мела Венгрии.

Dysalotosaurus Pompecky, 1920. Тип ро­
да— D. lettow-vorbecki Pompecky, 1920;
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Рис. 603. Camptosaurus dispar Marsh: 
a, 6 — спинной позвонок сбоку и спереди; в — кисть; г — 

па (уменьшено). В. юра С. Америки (Gilmore, 1969)

в. юра (кимеридж ? ), В. Африка (Тендагуру). 
Мелкий динозавр, размером с собаку, близкий 
к Camptosaurus, хотя по форме черепа, имею­
щего умеренную длину и довольно высокую 
затылочную область, сходен с Hypsilophodon. 
Глазницы очень большие. Квадратная кость 
слабо изогнутая. Зубы такого же типа, как у 
Camptosaurus. В верхней челюсти 13 зубов 
(или зубных рядов), в нижней 11 —12. Шейных 
позвонков восемь-девять, спинных 16, крестцо­

вых пять-шесть, с большими крестцовыми реб­
рами. Подвздошная кость с очень длинным 
передним отростком. Передняя конечность ко­
роткая. Кисть очень слабая. Бедренная кость 
слабо изогнутая, с хорошо развитой головкой. 
Большая берцовая кость несколько длиннее 
бедренной. Стопа четырехпалая, но функцио­
нально — трехпалая: I палец сильно редуци­
рован (рис. 604). Один вид.

Рис. 604. Dysalotosaurus lettow-vorbecki Pompecky.
Череп: а — сбоку; б — сверху. В. юра В. Африки (Janenschr 

1955)

Iguanodon М а n t е 11, 1825 ( = Iguanosau- 
rus Ritgen, 1828; = Therosaurus Fitzinger, 
1843; = Sphenospondylus Seeley, 1882). Тип 
рода — Iguanodon mantelli Н. von Meyer, 
1832; н. мел (вельд), Англия. Крупные (до 
10 м длины) динозавры. Череп узкий, высокий 
в затылочной области. Нижняя височная впа­
дина больше глазницы и имеет треугольную 
или овальную форму. Квадратная кость пря­
мая. Зубы большие, с одним или несколькими 
гребнями на боковой поверхности. В верхней 
челюсти 21—27 зубных рядов, в нижне? — 
20—22 и более. Позвонков шейных 10—11, 
спинных 17—18, крестцовых шесть, хвосто­
вых—более 50. Подвздошная ' кость высо­
кая, с треугольной задней лопастью. Се­
далищная кость значительно длиннее задней
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Рис. 605. Iguanodon bernissartensis Boulenger;
a — скелет; б — череп. Н. мел (вельд) Англии (Dollo, 1883)

ветви лобковой кости, передняя ветвь лобковой 
кости умеренной ширины. Фаланговая форму­
ла передней конечности: 1, 3, 3, 3, 4. Фаланга 
I пальца имеет вид острого шипа («шпоры»). 
Бедренная кость прямая. Первая метакар­
пальная кость рудиментарная. Фаланговая 
формула задней конечности: 0, 3, 4, 5, 0. Кон­
цевые фаланги копытовидные (рис. 605). Не­
сколько видов. Н. мел Монголии, 3. Европы и 
С. Африки.

Условно к этому же семейству отнесены ро­
ды: Cryptodraco Lydekker, 1889 (= Crypto- 
saurus Seeley, 1875); Anoplosaurus Seeley, 1879; 
Eucercosaurus Seeley, 1879; мало отличим от 
Anoplosaurus. Sphenospondylus Seeley, 1883;. 
Syngonosaurus Seeley, 1879, близок к Anoplo­
saurus. Vectisaurus Hulke, 1879; Priodontogna- 
thus Seeley, 1875 — все из в. юры — н. мела 
Англии. Kangnasaurus Haughton, 1915; в. (?) 

мел. Ю. Африки. Craspedodon Dollo, 1883; 
в. мел (сенон) Бельгии. Phabdodon Matheron,. 
1869 (= Mochlodon Seeley, 1881; = Ornithome- 
rus Nopcsa, 1926); в. мел Европы.

СЕМЕЙСТВО HADROSAURIDAE СОРЕ, 1869. 
ГАДРОЗАВРЫ (=ТРАХОДОНТЫ), ИЛИ 

УТКОНОСЫЕ ДИНОЗАВРЫ
(= Trachodontidae Marsh, 1890)

Наиболее крупные орнитоподы (длиной до 
15 м). Передняя часть рыла образует за счет 
предчелюстных и предзубной костей более или 
менее широкий, утиноподобный клюв (рис. 
606). Дорзальная поверхность черепа либо 
плоская, либо с гребнем различного типа, об­
разованным разросшимися предчелюстными и 
носовыми, а иногда и лобными костями. Но­
совые отверстия очень большие и длинные, со­
общающиеся посредством носовых каналов с
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Рис. 606. Череп гадрозавра (Edmontosaurus rega­
les Latnbe):

phenoideum, bsp — отросток basipterygoideum, е — 
венечный отросток, d — dentale, exo — exooccipi- 
tale, f — frontal^ fm — foramen magnum, itf — ниж­
няя височная яма, } — jugale- I — lacrimale, Zsf — 
laterosphenoideum, mx— maxi Hare, и — nasale, nar— 
носовая полость, occ — затылочный мыщелок, opot —
opisthoticum парокципитальный отросток)»
orb — орбита, p — parietale, pd— praedentale, pmx— 
praemaxillare, po — postorbitale, prf — praefrontale.

so — supraangulare, soc — supraoccipitale, so — squa­

(Lull, Wright, 1942)
Рис.607.Позвонки гадрозавра (Hadrosaurus Leidy): 
а, б — спинные; в, i— передние хвостовые; д — и— 
средние хвостовые, к — н — задние хвостовые (Lull, 

Wright 1942)
Рис. 608. Конечности гадрозавра (Anatosaurus 

Lull et Wright):

ll—V — пальцы; б — задняя: as — astragalus, cal — 
calcaneus, / — femur, fl — fibula, it — ilium, Zs —
ischium, mt — metatarsalia, — pubis, ti — tibia', 

Wright, 1942)



полостью внутри гребня. Предглазничное от­
верстие отсутствует. В глазнице часто наблю­
дается склеротикальное кольцо. Верхнеглаз­
ничных костей нет. Нижняя челюсть с сильно 
развитым высоким венечным отростком. Зуб­
ная система сложная: замещающие зубы об- 

1 разуют совместно с функционирующими вер­
тикальные зубные ряды, до пяти-шести зубов 
в одном ряду; всего в каждой ветви челюсти 
может иметься до 50 и более таких вертикаль­
ных зубных рядов, сливающихся между собой 
в единую «зубную батарею». Расположение зу­
бов создает вид мозаики. Зубы имеют ланце­
товидную коронку, покрытую эмалью только с 
одной стороны (в верхней челюсти — снару­
жи в нижней — с внутренней стороны). Шей­
ные позвонки опистоцельные, число их около 
15, спинных— около 20, крестцовых — обычно 
восемь, хвостовых — до 90 и более; их невраль­
ные и гемальные отростки высокие (рис. 607). 
Ключица отсутствует. Передний отросток лоб­
ковой кости расширенный, задний — корот­
кий: не более половины длины седалищной ко­
сти. Седалищная кость с маленьким обтюра­
торным отростком. Передняя конечность (рис. 
608) четырехпалая, как правило, с копытами 
на II и III пальцах. Фаланговая формула: 0, 3, 
3, 3. 3. Карпальные кости рудиментарные. Зад­
няя конечность примерно вдвое длиннее перед­
ней (рис. 608). Бедренная кость массивная и 
прямая, с хорошо развитым четвертым трох- 
антером ниже середины ствола. Большая бер­
цовая кость обычно короче бедренной. I и V 
пальцы стопы отсутствуют, остальные несут 
на конце копыта. Амфибиотические по образу 
жизни. В. мел. Три подсемейства (рис. 609).

ПОДСЕМЕЙСТВО HADROSAURINAE LAMBE, 
1918

Череп длинный, чаще без гребня. Лицевая 
область сильно вытянута. Рыло у большинства 
опущено вниз и расширено. Беззубая часть че­
люстной и зубной костей обычно длинная. Но­
совые кости нормальной длины. Носовые от­
верстия большие, эллиптические. Носовой ка­
нал прямой. Лобные кости почти всегда уча­
ствуют в образовании глазницы, которая, как 
правило, больше, чем нижневисочная впадина. 
Заглазничная кость увеличенная и образует 
карманообразное расширение позади глазни­
цы. Чешуйчатые кости разделены теменными. 
Затылок низкий и широкий. Корень и коронка 
зубов образуют средний тупой угол между со­
бой. Невральные отростки хвостовых позвон­
ков относительно недлинные. Плечевая кость 
обычно длиннее лучевой. Подвздошная кость 
массивная, слабо изогнутая. Седалищная кость 

длинная, прямая, с легким расширением на ди­
стальном конце. В. мел.

Bactrosaurus Gilmore, 1933. Тип ро­
да— В. johnsoni Gilmore, 1933; в. мел (свита 
ирен-дабасу), С. Китай. Череп и скелет изве­
стны по отдельным костям. Размер сравнитель­
но небольшой. Нижняя челюсть у мелких осо­
бей (возможно, молодых) имеет 16—18 зуб­
ных рядов, а у более крупных 20 — 23 ряда; 
в верхней челюсти от 17—18 до 28 зубных 
рядов. Коронки зубов относительно велики. 
В вертикальном ряду не более трех зубов у 
более крупных экземпляров и не более двух — 
у мелких. Последние спинные позвонки харак­
теризуются массивностью вершин. Крестец из 
семи слившихся позвонков, невральные отрост­
ки которых также сливаются у основания. Пе­
редняя ветвь лобковой кости очень короткая, 
с резким расширением лопасти. Седалищная 
кость относительно короткая и довольно мас­
сивная, с частично или полностью замкнутым 
обтюраторным отверстием. Копытные фалан­
ги (у более крупных экземпляров) притупле­
ны (рис. 610, 611). Один вид. Описанный из 
Ю. Казахстана вид относится, вероятно, к 
р. Уaxartosaurus.

Claosaurus Marsh, 1890. Тип рода — Тга- 
chodon agilis Marsh, 1872; в. мел (морские от­
ложения свиты ниобрара), США (Канзас). 
Примитивный гадрозавр сравнительно неболь­
шого размера. Череп плохо известен. Зубы с 
широкой листообразной коронкой резко отли­
чаются от зубов других гадрозавров. В крест­
це шесть слившихся позвонков, как у игуано- 
донтов. Имеется metatarsale I, отсутствующее 
у всех других гадрозавров. Один вид.

Hadrosaurus Leidy, 1859. Тип рода — Тга- 
chodon foulkii Leidy, 1858; морской в. мел (сви­
та матаван), США (Нью-Джерси). Близок к 
Anatosaurus, от которого отличается более ко­
роткими телами хвостовых позвонков, боль­
шим наклоном невральных отростков спинных 
позвонков и более мощной и сильнее изогну­
той передней лопастью подвздошной кости. 
Три вида, но из них два сомнительных. В. мел 
С. Америки.

Lophorhothon Langston, 1960. Тип рода — 
L. atopus Langston, 1960; морской в. мел (сви­
та сельма) США (Алабама). Известен по не­
полному скелету. Близок к Kritosaurus, а так­
же к Brachylophosaurus и Prosaurolophus из 
подсем. Saurolophinae. Носовые кости несут 
небольшой! пирамидальный гребень, располо­
женный впереди глазниц. Лобные кости участ­
вуют в образовании глазниц. Крестцовых поз­
вонков шесть (?), медиальная впадина на их
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Рис;. 609. Схема филогенеза гадрозавров:
а — Anatosaurus copei Lull et Wright; 6 — Anatosaurus annectens (Marsh); в — Anatosaurus edmontoni Gilmore; r — Edmontosaurus Lam-
be; д — Kritosaurus navajovius Brown; е — Kritosaurus notabilis (Lambe); ж — Saurolophus Brown; з — Prosaurolophus Brown; и — Che- 
neosaurus Lambe; к — Procheneosaurus Matthew; л — Hy'pacrosaurus Brown; m'— Corythosaurus Brown; и — Lambeosaurus Parks; g

Parasaurolophui tubicen .Wiman; n — Parasaurolopffus walkeri Parks (Lull,’Wright, 1942)





вентральной стороне не выражена. Кнемиаль- 
ный гребень б. берцовой кости сравнительно 
небольшой, и фибулярный фланг дистального 
конца не сильно расширен. Один вид.

Kritosaurus Brown, 1910 ( = Gryposaurus 
Lambe, 1914). Тип рода — Kritosaurus navajo- 
vius Brown, 1910; в. мел (свита киртленд), 
США (Нью-Мехико). Размер 8—9 м. Череп 
большой и очень высокий — как в затылочной 
области, так и в носовой. Носовые кости дуго­
образно изогнуты. Носовые отверстия очень 
большие. Слезная кость сильно развитая, не­
правильной пятиугольной формы; образует 
широкий контакт с челюстной костью. Лобные 
кости отделены от глазниц. Глазница непра­
вильно овальная и гораздо меньше, чем нижне­
височная впадина. Верхневисочная впадина 
очень большая. Заглазничая кость слабо взду­
та. Квадратная кость длинная, прямая. Квад­
ратно-скуловая кость большая, почти или сов­
сем отделяющая скуловую от квадратной. 
Верхняя челюсть очень большая, беззубая 
часть челюстной кости короткая; нижняя че­
люсть массивная. Шейных позвонков 13, спин­
ных 16, крестцовых — девять. Диапофизы пе­
редних спинных позвонков направлены вверх 
и назад; их дистальные концы достигают уров­
ня вершины невральных отростков. Крестцо­
вые позвонки сливаются между собой с ча­
стичным слиянием их невральных отростков. 
Антитрохантер массивный. Задняя ветвь лоб­
ковой кости маленькая (рис. 612). Три — че­
тыре вида. В. мел (свиты киртленд и белли- 
ривер) С. Америки (Нью-Мехико, Альберта).

Edmontosaurus Lambe, 1917. Тип рода — 
Е. regalis Lambe, 1917; в. мел (свита Эдмон­
тон), Канада (Альберта). Род, близкий к Ana­
tosaurus. Размер крупный (до 13 м длины). 
Череп низкий впереди, но высокий и расширен­
ный сзади, без лобного вздутия. Челюстная 
кость большая, зубная — высокая и массивная. 
Передний угол слезной кости вклинивается 
между скуловой и нижней ветвью предчелюст­
ной,- но не достигает челюстной кости. Лобная 
кость образует часть глазницы. Глазницы 
большие, угловатые, с несколько вытянутым 
передне-внутренним углом. Нижняя височная 
впадина значительно меньше глазницы, сжа­
та и сильно сужена, особенно на верхнем кон­
це. Заглазничная кость вздута. Квадратная 
кость длинная и слегка (искривленная, отделя­
емая квадратноскуловой от скуловой. Темен- 
'Ныс кости разделяют чешуйчатые, имея вид 
узкой полоски. Зубных рядов в челюстной кос­
ти 51—53, в зубной 48—49. Шеиных позвонков 
13, спинных"18, 1крестцо1вых девять. Попереч­
ные отростки спинных позвонков невысокие. 
Нев-ральные отростки крестцовых позвонков 

так расширяются, что между ними не остается 
промежутков, однако слияния не наблюдает­
ся. Антитрохантер на подвздошной кости хоро­
шо развит. Задняя ветвь лобковой кости со­
ставляет треть длины седалищной (рис. 606). 
Один вид.

Anatosaurus Lull et Wright, 1942. Тип 
рода — Claosaurus annectens Marsh, 1892; 
в. мел (свита ланс), США (Вайоминг). Гадро­
завры среднего размера (до 10 м длины). Че­
реп средней высоты, сзади узкий, впереди с 
расширенным рылом. Область вокруг носовых 
отверстий сильно скульптирована. Слезная 
кость среднего размера и субтреугольной фор­
мы. Лобная часть черепа вогнута и име­
ет небольшое вздутие. Лобная кость обра­
зует часть верхнего края глазницы. Глазницы 
широкие, субтреугольные, с вытянутым вперед 
нижним передним краем. Заглазничная кость 
чрезвычайно вздута, в нее входит в виде кар­
мана задний угол глазницы. Квадратная кость 
почти прямая, средней длины и иногда полно­
стью отделяется от скуловой посредством квад­
ратноскуловой. Челюсти не массивные. Зубных

Рис. 613. Anatosaurus annectens (Marsh)
Череп сбоку. В. мел (свита ланс) С. Америки (Lull a. Wright, 

1942)

рядов в челюстной кости до 52, в зубной — 44. 
Шейных позвонков 12, спинных 20, крестцовых 
девять, хвостовых — до 78 (возможно, более). 
Невральные отростки спинных позвонков до­
вольно низкие, передние поперечные отростки 
длинные. Шевроны (гемальные дуги) сравни­
тельно короткие. Антитрохантер на подвздош­
ной кости не очень массивен. Задняя ветвь лоб­
ковой кости достигает приблизительно поло­
вины длины седалищной (рис. 613). Четыре — 
пять видов. В. мел (свита ланс) С. Америки.
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ПОДСЕМЕЙСТВО SAUROLOPHINAE BROWN, 1914

Череп довольно длинный, умеренной высо­
ты, с гребнем, образованным носовыми костя­
ми. Лицевая область удлиненная, рыло низ­
кое, широкое, лопатообразное. Беззубая часть 
верхней и нижней челюстей длинная. Носовые 
•отверстия большие и узкие, носовой канал не 
изогнутый и не заходящий в гребень. Лобная 
кость может участвовать в образовании глаз­
ницы; последняя меньше нижней височной впа­
дины и имеет вид угловатого овала. Заглаз­
ничная кость небольшая, без карманообразно­
го углубления. Квадратная кость длинная и 
почти прямая. Квадратноакуловая кость боль­
шая, почти полностью разделяющая квадрат­
ную и скуловую кости. Чешуйчатые кости не 
разделены теменными. Коронка зубов удли­
ненная, ланцетовидная, с низким медиальным 
гребнем; ее апикальная вершина умеренно 
округлая, а края без бугорков или латераль­
ных углов. Поперечные отростки передних 
спинных позвонков заходят выше уровня не­
вральных отростков. Спинные ребра характе­
ризуются расширением бугорка. Плечевая 
кость может быть и длиннее, и несколько ко­
роче, чем лучевая. Подвздошная кость изогну­
тая. Седалищная кость с секирообразным вы­
ростом на дистальном конце или без него. В. 
мел.

Brachylophosaurus Sternberg, 1953. Тип 
рода—В. canadensis Sternberg, 1953; в. мел 
(свита белли-ривер), Канада (Альберта). Из­
вестна передняя часть скелета. По общим очер­
таниям черепа, высокого в затылочной и носо­
вой областях, близок к Kritosaurus, от которо­
го отличается наличием небольшого, нависаю­
щего над теменными костями гребня, образо­
ванного как у Saurolophtis, носовыми костями. 
В челюстной кости около 50 зубных рядов, в 
зубной — около 40. Передние конечности отно­
сительно длинные. Один вид.

Prosaurolophus Brown, 1916. Тип рода — 
Р. maximus Brown, 1916; в. мел (свита белли- 
ривер), Канада (Альберта). Череп с низким 
зачаточным гребнем, расположенным над пе­
редним краем глазницы. Верхняя ветвь пред­
челюстной кости достигает середины HocoBioro 
отверстия. Лобные кости не доходят до верх­
него края глазницы. В верхней челюсти до 
48 зубных рядов, в нижней — до 40. Шейных 
позвонков 13, спинных 18, крестцовых— 10. 
Передние гемальные отростки совсем малень­
кие. Плечевая кость длиннее, чем лучевая. Сиг­
моидная кривизна 1ПЮ1двздош'НЮЙ кости выраже­
на не сильно. Седалищная кость очень длин­
ная и прямая, без секирообразного расшире­
ния на конце (рис. 614). Один вид.

Рис. 614. Prosaurolophus maximus Brown.
Череп сбоку. В- мел (свита белли-ривер) Канады (Lull, 

Wright, 1942)

Saurolophus Brown, 1912. Тип рода — 
•S. osborni Brown, 1912; в. мел (свита Эдмон­
тон), Канада (Альберта). Череп более корот­
кий и высокий, чем у Prosaurolophus, с длин­
ным гребнем, идущим косо вверх и назад, за 
затылочную область. Гребень образован носо­
выми и, возможно, лобными костями. Верх­
няя ветвь предчелюстной кости достигает зад­
него конца носового отверстия. Верхний край 
глазницы образован лобной костью. Нижняя 
височная яма, как и глазница, более длинная 
и узкая, чем у Prosaurolophus. Число зубных 
рядов в верхней челюсти — до 60, в нижней — 
до 50. Позвонков шейных 12, спинных 20, кре­
стцовых — восемь. Шевроны вдвое короче не­
вральных отростков. Плечевая кость может 
быть и короче, и длиннее, чем лучевая. Под­
вздошная кость с заметно выраженной сигмо­
идной кривизной. Седалищная кость с секиро­
образным расширением или без него. Обтюра­
торный отросток седалищной кости замыкает­
ся, образуя округлое отверстие (рис. 615). 
Два вида. В. мел Монголии и в. мел (свита 
эдмонтон) Канады (Альберта).

Сомнительный вид (по обломку ischium) 
описан А. Н. Рябининым с Амура.

ПОДСЕМЕЙСТВО LAMBEOSAURINAE PARKS, 1923

Череп небольшой, но высокий, с коротким, 
узким клювом. Предчелюстные и носовые ко­
сти, сильно разрастаясь, образуют обычно 
округлый или удлиненный гребень, пронизан­
ный петлевидными носовыми каналами. Носо­
вые отверстия узкие. Лобные кости отделены 
от глазниц и образуют небольшое вздутие. 
Глазница от овальной до округлой и прибли­
зительно равна по размеру нижней височной 
впадине. Чешуйчатые кости не разделяются 
теменными. Беззубая часть верхней и нижней 
челюстей неудлиненная. Зубы длинные и





мелкие. Корень и коронка зубов, образуя 
большой тупой угол, почти выравнены в одну 
линию. Хвостовые позвонки с длинными не­
вральными отростками и частым окостенением 
сухожилий. Лучевая кость обычно длиннее, 
чем плечевая. Верхний край подвздошной ко- 

с заметным искривлением. Передняя ветвь 
шоковой кости расширенная, задний отросток 
короткий и тонкий. Седалищная кость секиро­
образная на дистальном конце. В. мел.

Yaxartosaurus Riabinin, 1939. Тип ро­
да — У. aralensis Riabinin, 1929; в. мел, Ю. Ка­
захстан.. Описан по разрозненным костям че­
репа и скелета. Нижняя челюсть имеет 34—35 
зубных рядов. Седалищная кость с замкну­
тым обтюраторным отверстием. Плечевая кость 
с узким проксимальным концом (рис. 616). 
Один вид.

Procheneosaurus Matthew, 1920 ( = Di- 
danodon Osborn, 1902; = Tetragonosaurus 
Parks, 1931). Тип рода — Tetragonosaurus 
praeceps Parks, 1931; в. мел (свита белли-ри- 
вер), Канада (Альберта). Сравнительно мел­
кие динозавры (менее 5 м длины). Носовой 
jcaHa.i открытый. Слезная кость треугольной 
формы, от умеренного до большого размера, 
иногда достигает восходящего отростка челю­
стной кости; образует большую часть передней 
половины глазницы. Длина нижней височной 
впадины примерно в 2,5 раза больше ее ши­
рины. В верхней челюсти 40 зубных рядов, в 
нижней — ЗЗ. В строении посткраниального 
скелета имеется большое сходство с р. Coryth- 
osaurus из подсем. Lambeosaurinae. Шейных 
позвонков 14, спинных 16, крестцовых 10. 
Поперечные отростки спинных позвонков на­
правлены не вверх (как у большинства), а в 
стороны; их невральные отростки в 2—3 ра-

Рис. 616. Yaxartosaurus aralensis 
Riabinin.

Задняя часть черепа сверху. В. мел 
.(турон) СССР (Казахстан) (Ряби­

нин, 1939)

Рис. 617. Procheneosaurus praeceps (Parks).
Череп сбоку. В. мел (свита белли-ривер) С. Америки (Lull, 

Wright, 1942)

за более высоты тела позвонков. Шевроны 
тонкие, на 7—18 хвостовых позвонках такой 
же длины, как и невральные отростки, а далее 
быстро уменьшаются в размере. Антитрохан- 
тер небольшой. Задний отросток лобковой ко­
сти кривой и укороченный, составляя менее 
трети седалищной кости. Седалищная кость 
длинная, но очень тонкая, изогнутая; дисталь­
ный конец слегка расширен (рис. 617). Три ви­
да. В. мел (свита белли-ривер) Канады (Аль­
берта).

Cheneosaurus L a m Ь е, 1917. Тип рода— 
Ch. tolmanensis Lambe, 1917; в. мел (свита 
эдмонтон), Канада (Альберта). Динозавры 
среднего размера. Носовой канал закрыт. 
Слезная кость квадратноугловатая, малень­
кая и узкая, не достигающая восходящего от­
ростка челюстной кости. Длина нижней ви­
сочной впадины втрое больше ее ширины. Зуб­
ных рядов в верхней челюсти 35, в нижней — 
ЗЗ. В каждом ряду два функционирующих зу­
ба. Посткраниальный скелет неизвестен. Один 
ВИД. u

Nipponosaurus Nagao, 1936. Тип рода —< 
N. sachalinensis Nagao, 1936; в. мел, Ю. Са­
халин. Род, близкий к Procheneosaurus. Мел­
кие динозавры с высоким, довольно широким 
и коротким черепом. Лобная кость с низким 
вздутием. Гребень представлен зачаточным ку­
полообразным поднятием. Тела спинных по­
звонков маленькие, но с хорошо развитыми 
невральными отростками. Седалищная кость 
с секирообразным расширением на конце. Бед­
ренная кость немного длиннее большой берцо­
вой. Метатарзальные кости довольно длинные 
и массивные. Один вид.
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Lambeosaurus Parks, 1923 ( = Stephano- 
saurus Lambe, 1914). Тип рода — Lambeosau­
rus lambei Parks 1923; в. мел (свита белли-ри­
вер), Канада (Альберта). Гребень черепа раз­
личной формы, у некоторых видов оканчивает­
ся сзади шиповидным отростком. Угол, об­
разуемый рылом и гребнем, варьирует, но 
приближается к прямому. Вершина гребня — 
впереди глазницы. Предчелюстные кости обра­
зуют значительную часть дорзальной поверх­
ности черепа; носовые кости идут до конца 
гребня. Нижняя ветвь предчелюстных костей

Рис. 618. Lambeosaurus lambei Parks.
Череп сбоку. В. мел (свита- белли-ривер) С. Америки (Lull

Wright 1942)

впереди резко расширена, верхние (восходя­
щие) ветви разделены носовыми костями. Пет­
ля носового канала заходит в верхнюю ветвь 
предчелюстной кости. Слезная кость малень­
кая, треугольная. В верхней челюсти 30—40 
зубных рядов, в нижней — 41. Из посткрани­
ального скелета известны лишь отдельные ко­
сти. Подвздошная кость не сильно изогнута. 
Большая берцовая кость массивная, почти 
такой же длины, как бедренная (рис. 618). 
Три вида. В. мел (свита белли-ривер) Канады 
(Альберта).

Corythosaurus Brown, 1914. Тип рода — 
С. casuaris Brown, 1914; в. мел (свита белли- 
ривер), Канада (Альберта). Гребень черепа 
высокий, узкий, сжатый с боков, шлемоподоб­
ный; его наивысшая точка обычно непосред­

ственно над глазницей. Линия рыла и гребня 
образует угол около 115°. Носовые кости обра­
зуют вершину и конец гребня и разделяют 
ветви предчелюстных костей. Носовые каналы 
закрытые, за исключением боковых сторон 
гребня. Петля носового канала заходит в верх­
нюю ветвь предчелюстной кости; ее нижняя 
ветвь расширена незначительно. Слезная кость 
маленькая, треугольная. Зубных рядов в верх­
ней челюсти 43, в нижней — 37. Шейных по­
звонков 15, спинных 19, крестцовых восемь, 
хвостовых — 61. Невральные отростки перед­
них спинных позвонков маленькие. Попереч­
ные отростки почти горизонтальные. Шевроны 
длиннее невральных отростков. Лопатка длин­
ная. Подвздошная кость резко изогнута. Пе­
редняя ветвь лобковой кости короткая, тонкая, 
резко расширенная; задняя ветвь маленькая, 
палочкообразная (рис. 619). Шесть видов. В. 
мел (свита белли-ривер) Канады (Альберта).

Tanius Wiman, 1929 (= Tsintaosaurus Y o- 
ung, 1958). Тип рода — Tanius sinensis Wi­
man, 1929; в. мел, Китай (Шаньдун). Круп­
ные гадрозавры. Череп известен неполностью; 
по-видимому, в передней части имелся очень 
высокий шлемоподобный гребень (от которого 
сохранилась лишь задняя стенка), не нависав­
ший над глазницами. Задняя часть черепа от­
носительно невысокая, нижняя челюсть удли­
ненная, с значительной беззубой частью, резко 
отгибающейся вниз. Предзубная кость боль­
шая. В верхней челюсти 40 зубных рядов, в 
нижней — 38. Шейных позвонков 12—14, спин­
ных — около 20, крестцовых — восемь, хвосто­
вых— не менее 60. Гемальные отростки перед­
них хвостовых позвонков очень длинные. Верх­
ний край подвздошной кости с заметным ис­
кривлением. Передняя ветвь лобковой кости 
очень широкая. Седалищная кость умеренной 
длины, слабо изогнутая, с небольшим секиро­
образным расширением дистального конца. 
Лучевая кость значительно длиннее плечевой, 
а большая берцовая несколько длиннее бед­
ренной. Один вид. Описанный оттуда же Tsin­
taosaurus spinorhinus Young, 1958 является 
синонимом типа рода.

Hypacrosaurus Brown, 1913. Тип рода— 
Н. altispinus Brown, 1913; в. мел (свита Эд­
монтон), Канада (Альберта). Род, близкий к 
Corythosaurus. Гребень высокий, шлемообраз­
ный, вздутый над глазницами и впереди них, 
менее сжат с боков, чем у Corythosaurus. Оти' 
сительно большая часть гребня образована 
предчелюстными костями, а меньшая — носо­
выми, которые не разделяют ветвей предчелю­
стных костей. Рыло сравнительно более ко­
роткое, чем у Corythosaurus. Угол между
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Рис. 620. Hypacrosaurus altispinus Brown.
Череп сбоку. В. мел (свита Эдмонтон) Канады (Lull, 

Wright, 1942)

Рис. 619. Corythosaurus excavatus Gilmore.
Череп сбоку. В. мел (свита, белли-ривер) Канады (Lull, 

Wright, 1942)

гребнем и рылом 140°. Носовые каналы закры­
ты полностью, без носовых полостей по бокам 
гребня. Нижняя ветвь предчелюстной кости 
значительно расширена. Слезная кость узкая 
и длинная. Зубных рядов в верхней челюсти 
46—47, в нижней — 40. Невральные отростки 
спинных позвонков очень длинные (рис. 620). 
Один вид.

Parasaurolophus Parks, 1922. Тип рода-— 
Р. walkeri Parks, 1922; в. мел (свита белли- 
ривер), Канада (Альберта). Гребень вытянут 
далекоза череп, превышая всю длину послед- 
него.^Гребень несколько искривлен и состоит 
из двух парных полых труб. Весь верхний про­
филь черепа до конца гребня образован пред­
челюстными костями. Нижняя ветвь предче­
люстных костей очень короткая и не расши­
ряется поперечно. Рыло очень короткое. Носо­
вые отверстия большие и находятся далеко 
впереди. Носовые кости смещены на вентраль­
ную поверхность гребня. Квадратноскуловая 
кость целиком разделяет скуловую и квадрат­
ную. Парокципитальный отросток длинный. 
Слезная кость почти прямоугольной формы. 
Лопатка очень большая. Передняя конечность 
короткая (рис. 621). Три вида. В. мел (свиты 
оджоаламо и фруитленд) США (Нью-Мехи­
ко); в. мел (свита белли-ривер) Канады (Аль­
берта) .

HADROSAURIDAE INCERTAE SEDIS

Trachodon Leidy, 1856. Тип рода — T. mi- 
rabilis Leidy, 1856; в. мел (свита юдифь-ри- 

вер), США (Монтана). Nomen dubium (голо­
тип представлен единственным зубом, который 
может быть отнесен к любому из родов).

Mandschurosaurus Riabinin, 1930. Тип 
рода -- Trachodon amurense Riabinin, 1925; в. 
мел, С. Китай (р. Амур). Описан ио разрознен­
ным костям. Динозавры от мелкого до среднего 
размера. В верхней челюсти не менее 29 зуб­
ных рядов, в нижней 29—35. Вершина зубов 
довольно округлая, по краям коронки — мел­
кие зубчики. По строению скелета сходен с 
Procheneosaurus и Bactrosaurus. Один вид. 
Описанный из Внутренней Монголии М. топ- 
goliensis является синонимом Bactrosaurus 
johnsoni (рис. 611). Сомнительные остатки 
указаны для Индокитая.

Orthomerus Seeley, 1883 ( = Limnosaurus 
Nopcsa, 1899; = Telmatosaurus Nopcsa, 1903; 
= Hecatosaurus Brown, 1910). Тип рода — 
Orthomerus dolloi Seeley, 1883; в. мел, Гол­
ландия. Мелкий гадрозавр со сравнительно 
короткой предглазничной областью. Зубы уз­
кие, сжатые. Плечевая кость искривленная, 
узкая. Нижняя часть передней конечности 
сильно удлинена. Три вида. В. мел СССР 
(Крым), Голландии и Румынии.

Ornithotarsus Соре, 1869; Thespesius Leidy, 
1856 (= Cionodon Соре, 1874; = Cinodon Со­
ре, 1875; = Diclonius Соре, 1876; = Pteropelyx 
Соре, 1889); Claorhynchus Соре, 1872; Dysga- 
nus Cope, 1877; Hypsibema Cope, 1870—все 
из в. мела США.
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СЕМЕЙСТВО THESCELOSAUR1DAE STERNBERG, 1936

Небольшие (до 3 м длиной) орнитоподы. 
Череп с большими глазницами, более корот­
кий и высокий, чем у Hypsilophodontidae. Зу­
бы мелкие, многодольчатые; в каждой ветви 
челюсти около 20 зубов. Позвонки такого же 
типа, как у Hypsilophodontidae. Верхний ко­
лец лопатки расширен умеренно или сильно.

Задняя ветвь лобковой кости длинная. Плечо 
длиннее предплечья, а бедро длиннее голени. 
Метатарзальные кости умеренной длины,иля 
укороченные. Конечные 'фаланги когтевидтые. 
Хвост, как у Ankylosauria, е обызвествленны­
ми сухожилиями. В. мел.

Thescelosaurus Gilmore, 1913 (? = Park- 
sosaurus Sternberg, 1937). Тип рода —- Th. ne­
glectus Gilmore, 1913; в. мел (свита, ланс),



Рис. 622.' Thescelosaurus neglectus^Gi\more.
Скелет. В мел С. Америки (Gilmore, 1916)



США (Вайоминг). Зубы, не сливающиеся 
между собой, с продольными гребнями и бо­
роздами (8—10). В верхней челюсти 22 зуба, 
в нижней—18. Шейные позвонки неизвестны, 
спинных 16, крестцовых шесть, хвостовых — 
более 40. Седалищная кость заметно упло­
щена; ее дистальный конец расширен в тон­
кую лопасть (рис. 622). Один-два вида. 
В. мел Канады (Альберта) и США (Вайо­
минг).

ПОДОТРЯД STEGOSAURIA. 
СТЕГОЗАВРЫ

|Растительноядные четвероногие динозавры, 
достигающие 6—9 im длины. Череп маленький, 
очень низкий и узкий, с удлиненной лицевой 
областью. Носовые отверстия удлиненные. 
Предглазничные впадины отсутствуют, верх­
ние височные ямы узкие, нижние височные 
ямы большие. Верхний край глазницы образо­
ван дополнительными надглазничными ко­
стями. Предчелюстная кость длинная, полно­
стью отделяет челюстную кость от ноздри, 
но не достигает слезной кости. Нижняя че­
люсть удлиненная, высокая, с маленькой 
предзубной костью. Зубы маленькие, сжатые 
с боков, с зазубренной коронкой и длинным 
цилиндрическим корнем. В каждой челюсти 
одновременно присутствует лишь один про­
дольный ряд зубов в количестве 22—25, пред­
челюстная кость всегда лишена зубов. По­
звонки высокие, слегка амфицельные или пла- 
тицелыные. Спинных позвонков около 17, кре­
стцовых —• четыре. Остистые отростки туло­
вищных позвонков высокие. Подвздошная 
кость сильно разрастается вперед от верт­
лужной впадины, изогнутая. Задний отросток 
лобковой кости маленький и тонкий. Конеч­
ности массивные, передние намного короче 
задних. Кисть пятипалая, стопа четырех- или 
трехпалая. Вдоль спины и хвоста расположе­
ны массивные костные шипы и килеватые 
пластинки. Юра—н. мел. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО SCEL1DOSAUR1DAE HUXLEY, 
1870

Размеры до 4 м. Надглазничная кость одна. 
Зубная кость с хорошо выраженным венеч­
ным отростком. Позвонки амфицельные, часто 
полые внутри. Невральный канал в крестцо­
вых позвонках не расширен. Конечности срав­
нительно тонкие. Стопа четырехпалая. Конце­
вые фаланги когтевидные. Наружный панцирь 
состоит из многочисленных мелких бугорков, 
килеватых костных пластин и шипов, располо­

женных рядами вдоль спины. Ряд крупных 
вертикальных пластин расположен вдоль 
хвоста. Юра — н. мел.

Scelidosaurus Owen, 1863 (? = Sarcelestes 
Lydekker, 1893). Тип рода—Scelidosaurus 
harrisoni Owen, 1863; н. юра (лейас), Англия 
(о-в Уайт). Зубы с сильно сжатыми с боков 
треугольными коронками. Позвонки амфи­
цельные, шейных — шесть или семь, спинных 
16—17, хвостовых — около 40. Бедренная 
кость с четвертым трохантером. Таранная и 
пяточная кости не срастаются друг с другом. 
I палец стопы короткий (рис. 623). Один вид.

Условно к этому же семейству отнесен 
р. Lusitanosaurus Lapparent, 1957; н. мел Пор­
тугалии.

СЕМЕЙСТВО STEGOSAURIDAE MARSH, 1877

Размеры до 9 м. Надглазничных костей 
две-три. Венечный отросток нижней челю­
сти не развит. Невральный канал в крестцо­
вой области сильно расширен. Конечности 
массивные. Стопа трехпалая, ее пальцы со­
стоят из трех фаланг каждый. Концевые фа­
ланги копытообразные. Наружный панцирь 
из крупных шипов и пластин. Ср. юра — 
н. мел.

Stegosaurus Marsh, 1877 (= Hysirophus 
Соре, 1878; = Hypsirhophus Соре, 1879; = Di- 
racodon Marsh, 1881). Тип рода — Stegosau­
rus stenops Marsh, 1877; в. юра (свита морри- 
сон), США (Колорадо). Надглазничных ко­
стей две. Носовые кости занимают почти по­
ловину длины черепа. Нижняя челюсть не 
достигает уровня переднего конца морды. 
В каждой челюсти по 23 маленьких зуба. По­
звонки амфицельные или слегка платицель­
ные, с высокой невральной дугой. Шейных 
позвонков 10. Передние конечности массив­
ные, короткие; плечо по длине равно локтевой 
кости. Бедренная кость длинная, прямая. 
Шейка бедра не выражена, четвертого тро- 
хантера нет. Большая берцовая кость корот­
кая, широкая. Пяточная и таранная кости сра­
щены вместе. Наружный панцирь состоит из 

. двух рядов огромных треугольных костных 
пластин и шипов, расположенных вдоль спи­
ны и хвоста (рис. 624). Восемь видов. 
В. юра — н. мел Европы; н. мел Азии (Казах­
стан) ; в. юра С. Америки.

Kentrosaurus Hennig, 1915 (= Doryphoro- 
saurus Nopcsa, 1916; = Kentrurosaurus Hen­
nig, 1917). Тип рода — Kentrosaurus aethiopi­
cus Hennig, 1915; в. юра (свита тендагуру), 
В. Африка. Весьма сходен со Stegosaurus, но
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Рис. 623. Scelidosaurus harissonii Owen.
Реконструкция. Н. юра Англии (Huene. 1956)

Рис. 624. Stegosaurus angulatus Marsh:
a — реконструкция; б — череп сбоку. В. юра США (Lull, 1910)

отличается несколько меньшей величиной. 
Наружный панцирь состоит из 'более мелких и 
узких пластин и очень крупных конусообраз­
ных шипов (рис. 625). Один вид.

Chialingosaurus Young, 1959; ср. юра Китая. 
Dacentrurus Lucas, 1902 (= Omosaurus Owen, 

1875); ср.— в. юра Европы. Saurechinodon 
Owen, 1861 (= Echinodon Owen, 1861); в. юра 
Европы. Craterosaurus Seeley, 1874; и. мел Ев­
ропы; ? Paranthodon Nopcsa, 1929; н. мел 
Ю. Африки. Priconodon Marsh, 1888; н. мел 
С. Америки.
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Рис. 625. Kentrurosaurus aethiopicus Hennig.
Реконструкция. В. юра В. Африки (Тендагуру) (Hennig, 1915)

ПОДОТРЯД ANKYLOSAURIA. 
АНКИЛОЗАВРЫ

Крупные четвероногие динозавры, дости­
гающие 3,5—5 м длины. Тело низкое, широ­
кое. Череп широкий, треугольных очертаний, 
покрытый сверху мозаикой кожных окостене­
ний. Крыша -черепа плоская пли сводчатая, 
часто орнаментирована килеватым.и пластин­
ками или шипами. Предглазничного отверстия 
и верхней височной ямы нет, нижняя височ­
ная яма очень (маленькая или полностью за­
крыта снаружи кожными окостенениями. За­
тылочный мыщелок направлен ‘вниз. Предче­
люстная кость обычно без зубов, сильно раз­
растающаяся по вентральной поверхности 
рыла. Нижняя челюсть короткая, высокая. 
Зубы маленькие, сжатые с боков, с зазубрен­
ной коронкой, в каждой челюсти 16—21 зубов, 
одновременно присутствует лишь один про­
дольный ряд зубов. Позвонки платицельные 
или слабоамфицельные. Шея короткая, из де­
вяти позвонков, спинных позвонков около 17, 
в крестце от трех до девяти позвонков. Хвост 
длинный, 25—40 позвонков, у некоторых форм 
■на конце «булава». Ребра 'поясничной области 
часто сращены с поперечными отростками по­
звонков. Пояса конечностей массивные. Ло­
патка и коракоид срастаются. Подвздошная 
кость обычно сильно разрастается вперед от 
вертлужной впадины, лобковая кость слабая, 
без переднего отростка и с коротким задним. 
Конечности короткие. Кисть пятипалая. 'Бед­
ренная кость длиннее большой берцовой, со 
слабо развитыми трохантерами; метатарзаль­
ные кости короткие, толстые, стопа (исключая 

Syrmosaurus) четырехпалая. Концевые фа­
ланги плоские, копытообразные. Имеется на­
ружный панцирь, состоящий из килеватых 
шипов, расположенных рядами вдоль спины, 
или ладьевидных многоугольных пластин, 
соединяющихся друг с другом и образующих 
сплошной или сегментированный щит. Наруж­
ная поверхность щита часто орнаментирована 
различными шипами. Хвост покрыт шипами 
или заключен в костные кольца. Мед. Три се­
мейства.

СЕМЕЙСТВО ACANTHOPHOLIDAE NOPCSA, 1923

Длина около 3—4 м. Череп высокий, рыло 
сравнительно тонкое, крыша черепа толстая, 
сводчатая. Кожные кости на крыше черепа 
развиты слабо, и нижняя височная яма сохра­
няется. Подвздошная кость сравнительно сла­
бо разрастается вперед от вертлужной впади­
ны. Наружный панцирь состоит из отдельных 
килеватых - пластин или (шипов, расположен­
ных вдоль спины и хвоста. Мел.

Acanthopholis Huxley, 1867. Тип рода — 
A. horridus Huxley, 1867; в. мел (сеноман), 
Англия. Зубная кость изогнута в виде сиг­
моидной кривой, венечный отросток отсутству­
ет. Зубы ланцетовидные, острые, с сильно за­
зубренной коронкой. Поперечное сечение 
средних и задних хвостовых позвонков вось­
миугольное или шестиугольное. Наружный 
панцирь (состоит из полукруглых или оваль­
ных пластин и шипов, суженных у основания. 
Четыре вида. В. мел Англии.

Struthiosaurus В u n z е 1, 1871 (= Crataeo- 
mus Seeley, 1881; = Pluropeltus Seeley, 1881; 
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=Danubiosaurus Bunzel, 1871; = Leipsano- 
saurus Nopcsa, 1918). Тип рода — Struthiosau- 
rus austricus Bunzel, 1871; в. мел (турок), Ав­
стрия (Гозау). Крыша черепа утолщена срав­
нительно слабо и не сильно выступает над 
затылочной областью. Остистые отростки ко­
роткие. Шипы панциря очень большие. Два — 
три вида. В. мел 3. Европы, Австрия, Венгрия 
и Франция).

Hylaeosaurus Mantell, 1832 (= Hylosaurus 
Fitzinger, 1843; = Regnosaurus Mantell, 1848); 
Priodontognathus Seeley, 1875 — оба из н. ме­
ла 3. Европы. Onychosaurus Nopcsa, 1902; 
Rhodanosaurus Nopcsa, 1929 — оба из в. мела 
3. Европы.

СЕМЕЙСТВО NODOSAURIDAE MARSH, 1890 
(— Ankylosauridae Brown, 1908)

Размеры до 5,5 м. Череп уплощенный, рыло 
короткое и округлое. Крыша черепа покрыта 
сильно развитыми костными пластинками и 
шипами. Нижняя височная яма может пере­
крываться кожными костями. Атлант и эпи­
строфей срастаются. Крестец длинный 
(пять —девять позвонков). Пояса и конечно­
сти массивные. Панцирь сильно развит; его 
пластинки могут срастаться с позвонками, та­
зов и ребрами. Мел.

Talarurus Maleev, 1952. Тип рода — 
T. plicatospinaeus Maleev, 1952; в. мел (? се- 
нон), Монголия (Баин-Ширэ). Общая длина 
черепа не более 30 см. Шейные позвонки ко­
роткие, высокие. Спинные позвонки высокие, 
амфицельные. Крестцовых позвонков девять. 
Поясничные ребра (четыре-пять пар) проч­
но сращены с поперечными отростками по­
звонков. Лопатка вдвое длиннее плечевой ко­
сти. Бедро в полтора раза длиннее плеча. 

Подвздошные кости длинные, корытообразной 
формы, сильно утолщены и расширены в аце­
табулярной части. Хвост длинный, на конце 
«булава». Наружный панцирь состоит из кост­
ных пластин (толщиной 20—50 мм), имеющих 
ладьевидную форму, соединяющихся дpyг с 
другом и образующих шейный, спинной и 'та­
зовый щиты. По наружной поверхности щитов 
расположены полые костные шипы с гофри­
рованной поверхностью (рис. 626). Один 
вид.

Ankylosaurus Brown, 1908 ( = Stereoce- 
phalus Lambe, 1902; = Euoplocephalus Lambe, 
1910). Тип рода — Ankylosaurus magniventris 
Brown, 1908; в. мел, США (Монтана). Череп 
более массивный, чем у Talarurus. Нижняя 
височная яма перекрыта кожными костями. 
Панцирь состоит из низких, килеватых пла-

Рис. 626. Talarurus plicatospineus Maleev:
а — пластина панциря сверху: б — часть тазового щита панциря 
верху; в — шип панциря. В. мел Монголн н (Малеев, 1956)

стин ладьевидной формы. Шипов на наруж­
ной стороне панциря нет (рис. 627). Один: 
йид.

Nodosaurus Marsh, 1889. Тип рода — 
N. testilis Marsh, 1889; в. мел (бентон), США 
(Вайоминг). Восемь крестцовых позвонков.. 
Наружный панцирь состоит из многоугольных 
костных пластин, расположенных в проме­
жутках между ребрами, и из мелких килева­
тых пластин, идущих по дорсальной поверх­
ности ребер. Наружная поверхность пластин 
имеет шероховатую скульптуру, напоми­
нающую направлением костных волокон строе­
ние текстильной ткани (рис. 628). Один 
вид.

Dyoplosaurus Parks, 1924. Тип рода — 
D. acutosquameus Parks, 1924;.в. мел (сенон), 
Канада (Альберта). Череп в длину несколь­
ко больше, чем в ширину. - Нижняя височная 
яма перекрыта кожными костями. Задний 
край крыши черепа орнаментирован рядом> 
небольших шипов. Панцирь состоит из тол­
стых многоугольных пластин. Наружные ши­
пы сильно скульпторов аны небольшими углу­
блениями и каналами. На конце хвоста «бу­
лава» (рис. 629). Два вида. В. мел С. Амери­
ки и Монголии.
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Рис. 627. Ankylosaurus magnwentns Brown.
Реконструкция. В. мел США (Монтана) (Brown, 1908)

Рис. 628. Nodosaurus tectilis Marsh.
Реконструкция. В. мел США (Вайоминг) (Lull, 1922)

Рис. 629. Dyoplosaurus acutosquamatus Parks.
Хвостовой отдел позвоночника. В. мел С. Америки (Lapparent, Lavocat, 1955)

Рис. 630. Polacanthus foxi Hulke.
Реконструкция. Н. мел

Polacanthus Hulke, 1874. Тип рода — 
Р. foxi Hulke, 1874; н. мел. (вельд), Англия. 
Девять крестцовых позвонков. Наружный 
панцирь не разделен на отдельные сегменты. 
Ребра срослись по всей длине с внутренней 
поверхностью панциря, как у черепах. Боль­
шие конические шипы расположены в два

Англии (Huene 1956)
ряда вдоль спины и хвоста (рис. 630). Один 
вид. '

Palaeoscincus Leidy, 1856. Тип рода-— 
Р. costatus Leidy, 1856; в. мел, США (Монта­
на). Череп более массивный, чем у Talarurus. 
Нижняя височная яма открытая. Туловищные 
ребра срастаются с поперечными отростками 
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позвонков. Панцирь состоит из поперечных 
рядов'толстых многоугольных пластин, разде­
ленных мозаикой мелких пластинок. По краям 
панпиря развиты длинные, гладкие ши­
пы (рис. 631). Четыре вида. В. мел С. Аме­
рики.

В. мел США (Huene, 1956)

633
Рис. 632. Edmontonia rugosidens Gilmore.

Череп снизу. В. мел С. Америки (Lapperent, Lavocat, 
1955)

Рис. 633. Panoplosaurus Lambe..
Череп сбоку (уменьшено) В. мел Канады (Romer, 1956)

Scolosaurus Nopcsa, 1928. Тип рода — 
S. cutieri Nopcsa, 1928; в. мел (сенон), Канада 
(Альберта). Пять крестцовых позвонков. Ло­
патка длиннее плечевой кости. Плечо длиннее 
голени и в полтора раза короче ’бедра. Пан­
цирь сегментированный, состоящий из тол­
стых многоугольных пластин и гладких остро­
конечных шипов. Шея прикрыта двумя боль­
шими пластинками. Хвост несет два ряда ши­
пов. Один вид.

Polacanthoides Nopcsa, 1929; н. мел Англии. 
Hoplitosaurus Lucas, 1902; Silvisaurus Eaton, 
1961 —оба из н. мела С. Америки. Edmontonia 
Sternberg, 1928 (рис. 632); Hierosaurus Wie­
land, 1909: Panoplosaurus Lambe, 1919 (рис. 
633); Stegopelta Williston, 1905 — все из в. ме­
ла С. Америки. Anodontosaurus Sternberg. 
1929; Loricosaurus Huene, 1929 — оба из в. ме­
ла Ю. Америки. Heishansaurus Bohlin, 1953; 
Peishansaurus Bohlin, 1953; Sauroplites Bohlin, 
1953; Stegosaurides Bohlin, 1953 — в. мел Ки­
тая. Pinacosaurus Gilmore, 1933; в. мел Монго­
лии. Brachypodosaurus Chakravati, 1934; Lame- 
tosaurus Matley, 1923 —оба из в. мела Индии.

СЕМЕЙСТВО SYRMOSAURIDAE MALEEV, 1952

Размеры до 4,5—5,0 м. Тело сильно упло­
щенное и широкое. Зубы значительно мень­
шего размера, чем у акантофолад и анкило­
завров. Шейные позвонки короткие, спин­
ные— длинные, с низкими телами, слегка 
уплощенными на концах. Подвздошные кости 
сильно расширены и утолщены позади верт­
лужной впадины. Крестцовых позвонков три. 
Конечности массивные, короткие. На конце 
хвоста «булава». Панцирь состоит из отдель­
ных килеватых шипов, расположенных по 
поверхности шеи, туловища и хвоста. В. 
мел.

Syrmosaurus Maleev, 1952. Тип рода — 
S. viminicaudus Maleev, 1952; в. мел, Монго­
лия (Баин-Дзак). Зубы с низкой листовидной 
коронкой, бороздчатые. Режущий край корон­
ки разделен на 8—10 зубчиков. Позвонки 
длинные, амфицельные. Ребра не срастаются 
с поперечными отростками позвонков. Лопат­
ка массивная, широкая. Коракоид короткий. 
Лобковые кости редуцированные. Стопа трех­
палая. На конце хвоста расположены плашмя
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Рис. 634. Syrmosaurus viminicaudus 
Maleev:

a _ зуб с внутренней стороны! б — хво­
стовой отдел позвоночника; в — шипы 
панциря сверху. В. мел Монголии (Ма­

леев, 1956)

особые ножевидные шипы, образующие удар­
ную «секиру» (рис. 634). Несколько видов. 
В. мел Монголии.

ПОДОТРЯД CERATOPSIA.
ЦЕРАТОПСЫ, ИЛИ РОГАТЫЕ 

ДИНОЗАВРЫ

Крупные четвероногие птицетазовые дино­
завры. Череп очень большой за счет разра­
стания теменных и чешуйчатых костей, обра­
зующих своеобразный «воротник» над шеей 
(рис. 635). Как правило, на дорзальной по­
верхности черепа имеются рога — от одного 
до пяти: срединный—на носовых костях и 
одна-две пары в заглазничной области. Пе­
редняя часть челюстей превращена в узкий 
клюв, образованный в верхней челюсти пар­
ными ростральными костями (rostralia), а в 
нижней—предзубной (praedentale). Пред- 
глазничная впадина небольшая, нижняя ви­
сочная впадина также становится маленькой 
у более высокоорганизованных цератопсов. 
Имеется верхнеглазничная ность. Скуловая 
кость разрастается назад и вниз, где обычно 
развивается дополнительная надскуловая 
кость (epijugale). Нижняя челюсть с хорошо 
развитым венечным отростком. Коронки зу­
бов с гребнистыми краями и сильно развитым 
срединным килем. Зубы, аналогично орнито- 
подам, расположены вертикальными рядами 
по два — пять зубов в каждом. Число зубных 
рядов в каждой ветви челюсти от 15 у прими­
тивных 'форм до 40 у высокоорганизованных. 
Позвонки платицельные (рис. 636). Шея ко­
роткая (семь — девять позвонков), передние 
шейные позвонки могут срастаться. Спинных 
позвонков 12—14, крестцовых 6—II. Задняя 
ветвь лобковой кости у большинства руди­
ментарная (рис. 637). Фаланговая форму­
ла передней конечности: 2, 3, 4, 3, 2, зад­
ней 2, 3, 4, 5, 0 (рис. 638). Сухопутные 
растительноядные. В мел. Три семейства 
(рис. 639).

СЕМЕЙСТВО PROTOCERATOPSIDAE GRANGER 
ET GREGORY, 1923

Примитивные мелкие цератопсы. Череп без­
рогий, но на носовых костях имеется шерохо­
ватость, указывающая на наличие зачаточно­
го рога. Предглазничная впадина сравнитель­
но большая. Носовые кости относительно ма­
лы; предлобные кости не соединяются по 
средней линии и принимают участие в образо­
вании глазницы. Заглазнично-височная об­
ласть узкая,, глазницы и височные впадины 
большие. «Воротник» короткий и имеет высо­
кий срединный гребень. Нижняя челюсть ко­
роткая и высокая. Предчелюстная кость быва­
ет с зубами. Зубных рядов 15—47, по два
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Рис. 635. Череп рогатого динозавра (Triceratops Marsh):
а — череп T. brevlcornis Hatcher, Marsh and Lull сбоку; б — череп 7. serratus Marsh сверху; в — череп T. flabellatus Marsh сзади; г — череп T. flabellatus Marsh
в сагиттальном разрезе (мозговая полость показана черным); g — слепок мозговой полости T. serratus Marsh, d — dentale, eo — epioccipitale, fr — frontale, h —
надглазничный рог, ft,— носовой рог, n — nasale, p — paritale, pd — praedentale, q — quadratum, r — «rostrale», sq — squamosum, st — верхняя височная яма;

то — medulla oblongata, о1 — lobi olfactorii, I—XII — головные нервы (Hatcher, Marsh, Lull, 1907)



Рис. 636. Позвонки рогатого динозавра (Triceratops prorsus Marsh):
а — передние шейные; б — передний спинной; в — задний спинной; г — крестец снизу; 

д, е — задние хвостовые (Hatcher, Marsh, Lull, 1907)

(три?) зуба в каждом. Зубы с неразделенным 
корнем. Первые шейные позвонки могут ча­
стично срастаться. Крестцовых позвонков 
шесть — восемь, их невральные отростки вы­
сокие и не срастающиеся друг с другом. Кре­
стец длинный, узкий, слабо изогнутый. Средние 

хвостовые позвонки со сравнительно высоки­
ми невральными отростками. Имеются ( ма­
ленькие ключицы. Задняя лопасть подвздош­
ной кости относительно короткая и широкая. 
Передний отросток лобковой кости короткий, 
задний — слабо редуцирован. Седалищная
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Рис. 637. Тазовые пояса рогатых динозавров:
а — Protoceratops andrewsi Granger et Gregory; 6 — Triceratops flabellatus Marsh (a — Brown, 

Schlaikjer. 1940; 6 — Hatcher, Marsh, Lull, 1907)

кость длинная и довольно прямая. Передние 
конечности маленькие, кисть намного короче 
стопы, редренная кость с хорошо развитым 
четвертым трохантером и короче большой 
берцовой. В. мел.

Protoceratops Granger et Gregory, 
1923. Тип рода — Р. andrewsi Granger et Gre­
gory, 1923; в. мел (свита джадохта), Монго­
лия и С. Китай. Череп умеренно высокий. Но­
совые кости дугообразно изогнуты, образуя 
зачаточный рог. '«Воротник» имеет форму 
треугольника, очень широкий, с «окнами». 
Квадратная и боковая затылочные кости не 
соединяются. Зубная кость с искривленным 
вентральным краем. В челюстной и зубной 
костях по 14—15 зубных рядов. Предчелюст­
ная кость с двумя зубными рядами. Шейные 
позвонки срастаются частично, второй и тре­
тий — лишь у основания. Позвонки среднего 
отдела хвоста с весьма длинными невральны­
ми отростками. Передние конечности тонкие, 
кисть гораздо меньше и короче ступни 
(рис. 640). Один вид.

Leptoceratops Brown, 1914. Тип рода — 
L. gracilis Brown, 1914; в. мел (свита Эдмон­

тон), Канада (Альберта). Череп короткий и 
очень высокий, 'особенно в затылочной части. 
Признаков наличия носового рога нет. Височ­
но-затылочная область небольшая, «ворот­
ник» без «окон», сравнительно узкий, прямо­
угольного очертания. Боковая затылочная 
кость длинная, соединяющаяся с квадратной. 
Зубная кость короткая и массивная. Предче­
люстная кость без зубов, челюстная и зубная 
несут по 17 или более зубных рядов. Три пер­
вых шейных позвонка полностью сливаются 
между собой. Конечные фаланги удлиненные 
и острые (рис. 641). Один вид.

Montanoceratops Sternberg, 1951; в. мел 
(свита сан-мэри) США (Монтана); близок к 
Protoceratops, с небольшим носовым рогом. 
Microceratops Bohlin, 1953; в. мел Китая; бли­
зок к Leptoceratops. Notoceratops Tapia, 1919; 
в. мел Ю. Америки; известен только по ниж­
ней челюсти.

СЕМЕЙСТВО CERATOPS1DAE MARSH, 1888

Крупные (до 6 м длиной и 2,5 м высотой) 
цератопсы. Череп с хорошо развитыми рога­
ми и большим «воротником». Предглазничная
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Рис. 638. Конечности рогатых динозавров:
е — стопа; а, г—Protoceratops andrewst Granger et Gregory; б, д — Leptoceratopsа — в — кисть; г—

gracilis Brown; в, е—-Monod о ni us nasicornis Brown (Brown, Schlaikjer, 1&40)

впадина исчезающая. Глазница и нижняя ви­
сочная впадина небольшие. Предлобные кости 
соединяются по средней линии и .не участвуют 
в образовании глазницы. Лобные кости обра­
зуют вторичную крышу черепа, с внутренней 
полостью, в которую ведет ложнотеменнюе 
отверстие. Предчелюстная кость без зубов, 
нижняя челюсть сравнительно длинная. Число 
зубных рядов до 40 в каждой 1ветви челюсти, 
по три—'Пять зубов в одном вертикальном 
ряду. Зубы с разделенным корнем. Первые 
шейные позвонки срастаются полностью. 
Крестцовых позвонков обычно 10, хвосто­
вых—-около 50. Невральные отростки сред­
них хвостовых позвонков недлинные. Ключиц 
нет. Верхний край подвздошной кости отогнут 
горизонтально; задняя лопасть относительно 

узкая и длинная. Передний отросток лобковой 
кости довольно большой, -задний —■ сильно ре­
дуцирован. Седалищная кость обычно искри­
вленная и умеренной длины. Четвертый тро­
хантер бедра редуцирован; бедренная кость 
длиннее большой берцовой. Конечные -фаланги 
кисти и стопы копытовидные. В. мел. Два под­
семейства.

ПОДСЕМЕЙСТВО MONOCLONIINAE HUENE, , 
1956

Цератопсы с относительно коротким «во­
ротником» и, как правило, с небольшими от­
верстиями в нем -или даже совсем без них.. 
Носовой рог может быть длиннее лобных. 
В. мел.
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Рис. 639. Схема филогенеза рогатых динозавров:
а — ProtoceratopS', б — Leptoceratops', в — Monoclonius; г — Triceratops', д — Styraco- 
Saurus; е— Chasmosaurus; ж — Pentaceratops', s — Torosaurus; и — Anchiceratops;

к — Arrhinoceratops (Lull, 1933)

Brachyceratops Gilmore, 1914. Тип ро­
да—В. montanensis Gilmore, 1914; в. мел 
(свита ту-медисин) США (Монтана). Сходен, 
с одной стороны, с Leptoceratops (из подсем. 
Protoceratopsinae), с другой — е Monoclonius. 
Небольшой цератопс (длиной около 3 м). Че­
реп относительно короткий и высокий. Лоб­
ные рога очень маленькие, носовой — хорошо 
развит. «Окна» в «воротнике» небольшие. 
В челюстной кости 20 зубных рядов. Шейных 
позвонков семь — девять, спинных 12—14, 
крестцовых шесть — семь, хвостовых — 50. 
К крестцу дополнительно прирастают два пе­
редних хвостовых позвонка. Большая берцо­
вая кость лишь немного короче бедренной 
(рис. 642). Один — два вида. В. мел США 
(Монтана) и Канады (Альберта).

Monoclonius Соре, 1876 (= Centrosaurus 
Lambe, 1902). Тип рода—Monoclonius Cras­
sus Соре, 1876; в. мел (свита юдифь-ривер) 
США (Монтана). Носовой рог длинный, лоб­
ные— зачаточные. «Воротник» седловидный и 
относительно короткий, ню с довольно боль­
шими «окнами». В верхней челюсти около 
35 зубных рядов (рис. 643). Несколько ви­

дов В. мел (свита Юдифь-ривер и белли- 
ривер) С. Америки и (серия дифунта) Мек­
сики.

Styracosaurus Lambe, 1913. Тип рода — 
S. albertensis Lambe, 1913; в. мел (свита бел- 
ли-ривер), Канада (Альберта). Близок к Mo­
noclonius, но «воротник» несет по краям три 
пары больших и три пары малых шипов. 
Посгкраииальный скелет неизвестен (рис. 644). 
Два вида. В. мел Канады (Альберта) и США 
(Монтана).

Eoceratops Lambe, 1915. Тип рода — Mo­
noclonius canadensis Lambe, 1902; в. мел (сви­
та белли-ривер), Канада (Альберта). Сходен 
с Triceratops. Известен по неполному черепу. 
Среднего размера цератопс с черепом длиной 
около I м. Носовой рог короткий, лобные — 
умеренной длины. «Воротник» немного боль­
ше половины длины головы, «окна» длинные. 
В нижней челюсти 25 зубных рядов. Один вид.

Triceratops Marsh, 1889 (= Diceratops 
Lull, 1905; = ? Agalhaumas Cope, 1872;
= ?Polyonax Cope, 1874). Тип рода — Cera­
tops horridus Marsh, 1889; в. мел (свита ланс), 
США (Вайоминг). Крупные цератопсы с



Рис. 640. Protoceratops andrewsi Granger et Gregory:
a — скелет; б — череп; в—нижняя челюсть. В. мел Монголии j(a—Lull, 1933, б, в —Brown, Schlaikjer, 1 940)

Рис. 642. Brachyceratops montanensis Gilmore.
Череп сбоку. В. мел С. Америки (Lambe, 1915)

Рис, 641. Leptoceratops gracilis Brown.
Череп сбоку. В. мел (свита эдмонтон) С. Америки (Stern­

berg, 1951)



Рис. 643. Motwclonius flexus Brown.

Рис. 644. Styracosaurus albertmsis Lambe.
Череп сбоку. В. мел. (свита белли-ривер) Сл Америки 

(Lull, 1933)

черепом длиной около 3 м. Носовой рог корот­
кий, лобные — длинные. «Воротник» 'относи­
тельно короткий, с очень маленькими «окна­
ми» или совсем без них. Число зубных рядов 
в челюстях от 28 до 38 (рис. 635—637, 645, 
646). Около 10 видов. В. мел (свиты эдмонтон 
и ланс) С. Америки. Сомнительные виды уста­
новлены из слоев Денвер Колорадо' и свиты 
ланс Монтаны.

ПОДСЕМЕЙСТВО CERATOPSINAE HUENE, 
1956

Цератопсы с длинным «воротником» и 
обычно с большими отверстиями в нем. Носо­
вой рог небольшой, всегда короче лобных. 
У некоторых представителей развиваются бо­
ковые рога за счет разрастания скуловых и 
надскуловых костей. В. мел.

Chasmosaurus Lambe, 1914. Тип рода — 
Monoclonius belli Lambe, 1902; в. мел (свита 

белли-ривер), Канада (Альберта). «Ворот­
ник» длинный и плоский, с большими «окна­
ми» субтреугольной формы. Носовой рог не­
большой, лобные — умеренного размера или 
длинные (рис. 647). Три вида. В. мел (свита 
белли-ривер) Канады (Альберта).

Ceratops Marsh, 1888. Тип рода — С. mon­
tanus Marsh, 1888; в. мел (свита юдифь-ри- 
вер), США (Монтана). Представлен очень не­
полным материалом (лобными рогами и заты­
лочным мыщелком). По-видимому, близок к 
Chasmosaurus. Один вид.

Anchiceratops Brown, 1914. Тип рода — 
A. ornatus Brown, 1914; в. мел (свита эдмон­
тон), Канада (Альберта). Сходен с Pentacera­
tops и Arrhinoceratops. «Воротник» длинный, 
почти прямоугольный, с относительно неболь­
шими «окнами». Лобные рога большие, носо­
вой — маленький. Посткраниальный скелет 
неизвестен. Два вида. В. мел (свита эдмон­
тон) Канады (Альберта).

Arrhinoceratops Parks, 1925. Тип рода — 
A. brachyops Parks, 1925; ®. мел (свита 
эдмонтон), Канада (Альберта). Сходен с Chas­
mosaurus и Anchiceratops. «Воротник» отно­
сительно большой, почти квадратный, с не­
большими «окнами». Лобные рога большие, 
носовой — очень маленький. Надскуловая 
кость образует рогообразные выступы. Один 
вид.

Pentaceratops Osborn, 1923. Тип рода — 
Р. sternbergi Osborn, 1923; в. мел (свита фруйт- 
ленд), США (Нью-Мехико). Занимает про­
межуточное положение между Chasmosaurus 
и Torosaurus. «Воротник» очень большой, 
с длинными, узкими «окнами». Носовой рог 
небольшой, лобные рога длинные. Имеются 
два боковых рога, представляющих выросты 
надскуловой кости (рис. 648). Два вида. 
В. мел (свиты фруйтленд и киртленд) США 
(Нью-Мехико).

Torosaurus Marsh, 1891. Тип рода — 
T. latus Marsh, 1891; в. мел (свита ланс), 
США (В'айоминг). Крупный нератопс с длин­
ным «воротником», .но относительно неболь­
шими и округлыми «окнами». Носовой рог 
маленький, лобные — очень мощные. Надску- 
ловая кость не развита. |Посткраниальный 
скелет неизвестен (рис. 649). Два .вида. В. мел 
(свита ланс) США (Вайоминг).

CERATOPSIDAE INCERTAE SEDIS

Manospondylus Соре, 1892; Sterrholophus
Marsh, 1891—оба из в. мела С. Америки.
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Рис. 647. Chasmosaurus belli Lambe.
Череп сбоку. В. мел (свита белли-ривер) С. Америки 

(Lambe, 1914)

о 0.В 1м

Рис. 648. Pentaceratops fenestratus Wiman.
Скелет. В. мел (свита киртлэнд) С. Америки (Lull, 1933)



Рис. 649. Torosaurus gladius Marsh.
Череп сбоку. В. мел (свита лаис) С. Америки (Lull. 1933)

СЕМЕЙСТВО PACHYRHINOSAURIDAE STERNBERG, 
1950

Череп слабо суженный впереди, почти пря­
моугольный, а не треугольный, как у других 
рогатых динозавров. Рогов нет, но дорзальная 
поверхность черепа над клювом и глазницами 
резко утолщена. Предглазничная впадина 
отсутствует. Глазницы маленькие, низко рас­
положенные. «Воротник» короткий и тонкий.

Рис. 650. Pachyrhinosaurus canadensis Sternberg.
Реконструкция головы. В. мел (свита эдмоитон) С. Аме 

(Sternberg, 1950)

НижПяя челюсть короткая и массивная. Зубы 
низкие и массивные, с частично разветвлен­
ным корнем. В. мел.

Pachyrhinosaurus Sternberg, 1950. Тип 
рода—Р. canadensis Sternberg, 1950; в. мел 
(свита эдмонтон), Канада (Альберта). Череп 
короткий и высокий (длиной более 1 м). Но­
совые кости разросшиеся, образующие взду­
тие, скульптированное вверху (возможно, что 
в образовании этого утолщения участвуют 
также предлобные кости). На лобных костях 
между глазницами—глубокая яма. В ниж­
ней челюсти около 35 зубных рядов (рис. 650). 
Один вид.

INCERTAE UBORDINIS

СЕМЕЙСТВО PACHYCEPHALOSAURIDAE STERNBERG, 
1945

Мелкие (длиной около 1 м) динозавры. Ха­
рактеризуются чрезвычайно сильным утолще­
нием крыши черепа; лобные и теменные кости 
резко утолщены и образуют куполообразное 
вздутие. На черепе имеются мелкие костные 
шипы. Носовые отверстия маленькие, распо­
ложены на самом конце рыла. Верхние височ­
ные впадины очень маленькие. Затылочная 
поверхность черепа нависает над мыщелком, 
квадратная кость сильно наклонена вперед и 
челюстное сочленение расположено под глаз-
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/ лицей. Предчелюстная кость с зубами и не 
отделяет челюстную от ноздрей. Нижняя че­
люсть короткая. Зубы мелкие, не сливающиеся 
между собой, расположенные в один ряд; по 
строению коронки, имеющей треугольный про­
филь и рассеченной несколькими продольны­
ми бороздами, они сходны с зубами стегозав­
ров (Stegosauria). Посткраниальный скелет 
легко построен. Шейные позвонки такой же 
формы, как у типичных орнитопод, а спинные 

и хвостовые — как у примитивных рогатых 
динозавров. Лопатка длинная и узкая. По 
строению таза также сходны с рогатыми ди­
нозаврами. Передние конечности пятипалые, 
задние —■ четырехпалые. 'Бедро приблизитель­
но равно голени. В. мел.

Stegoceras Lambe, 1918 (рис. 651) и Pachy- 
cephcdosaurus Brown et Schlaikjer, 1943 — оба 
из ;в. мела (свиты белли-ривер и юдифь-ри­
вер) С. Америки.

НАДОТРЯД PTEROSAURIA. ЛЕТАЮЩИЕ ЯЩЕРЫ

История изучения
Впервые один из юрских птеродактилей был 

описан в 1784 г. Коллини (Collini, 1874), от­
несшим его к морским животным неизвестной 
природы. Кювье (Cuvier, 1801) установил 
принадлежность птеродактилей к пресмыкаю­
щимся, среди которых он выделил, новую 

группу — летающих ящеров. Однако еще Блу- 
менбах (Blumenbach, 1807) относил птеродак­
тилей к водяным птицам, а Земмеринг (Soem­
mering, 1810) и некоторые другие — к летучим 
мышам. Ваглер (Wagler, 1830) и Агассиц 
(Agassiz, 1836) сближали птерозавров с их­
тиозаврами и плезиозаврами.
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Почти все известные до настоящего време­
ни птерозавры описаны из мезозойских отло­
жений С. Америки и 3. Европы. По американ­
ским летающим ящерам наиболее обстоятель­
ные работы дали Коп, Марш, Виллистон, Итон, 
а европейские формы особенно детально изу­
чили Мейер, Оуэн, Вагнер, Квенштедт, Фраас, 
Сили, Принингер, Нопча, Бройли, Артабер.

В СССР до сего времени сделано лишь 'не­
сколько находок остатков 1птерозавров, ча­
стью описанных Боголюбовым (1914) и Ря­
бининым (1948).

Общая характеристика и морфология
Птерозавры — весьма специализированные 

высшие пресмыкающиеся. Вся их организация 
приспособлена к полету, в связи с чем они об­
наруживают значительную конвергенцию с 
птицами. Размеры тела очень разнообразны: 
одни были не крупнее воробья, другие — с 
размахом крыльев более 7 м. Величина круп­
ных птерозавров, по-видимому, предельная 
для летающих позвоночных.

Характерная особенность скелета птерозав­
ров— его высокая прочность и легкость, что 
достигалось конструктивным совершенством 
строения и связей костей, а также их пневма- 
тичностью. В отличие от прочих пресмыкаю­
щихся, птерозавры лишены губчатой костной 
ткани. Плотное костное вещество неравномер­
ной толщины и весьма компактное. Трубчатые 
кости полые, лишенные мозга. Внутри круп­
ных черепных костей и близ диафизов труб­
чатых костей располагаются тонкие костные 
перекладины, играющие роль внутренних опор­
ных балочек, что при сохранении легкости 
этих костей повышает их прочность.

Череп причленялся к осевому скелету под 
прямым углом/ Швы большинства покровных 
костей черепа во взрослом состоянии исчеза­
ли. Верхние височные впадины маленькие, бо­
ковые (или нижние) вытянуты сверху вниз. 
Глазницы очень большие, со склеротикаль- 
ными кольцами. Предглазничные отверстия 
часто сливаются с сильно отодвинутыми назад 
носовыми. Теменные кости небольшие, пи­
неальное отверстие отсутствует. Квадратные 
кости длинные и узкие, обычно наклонены впе­
ред, так что челюстное сочленение распола­
гается под орбитами. Предглазничная часть 
черепа сильно вытянута и обычно заострена 
в виде клюва, образованного увеличенными 
предчелюстными и зубными костями. У без­
зубых форм клюв был одет роговым чехлом, 
который мог присутствовать и в случае не­
полной редукции зубов. Задние отростки пред­
челюстных костей разрастались назад между 

носовыми и достигали лобных костей. Хоаны 
расположены между небными костями и сош­
никами. Базиптеригоидные отростки хорошо 
развиты, птеригоидных флангов нет, между 
крыловидными и наружными крыловидными 
костями — большие небные отверстия. Ниж­
няя челюсть состояла обычно из четырех ко­
стей (зубной, угловой, надугловой и сочленов­
ной), обе ее ветви прочно соединялись друг с 
другом симфизом. У птеранодонов череп отли­
чался наличием особого затылочного выроста, 
образованного теменными костями; этот вы­
рост далеко простирался назад и служил как 
бы противовесом длинному клюву. У других 
птерозавров, как, например, у Ornithod.es- 
mus, череп был исключительно ажурный и лег­
кий: далеко вытянутые вперед элементы лице­
вой части представляли собой систему 
соединенных между собой тонких балок, обра­
зующих прочную ферму наподобие велосипед­
ной рамы.

Зубы у птерозавров хватательные и имеют 
простую коническую форму; они всегда за­
острены, часто тесьма длинны и тонки, распо­
лагаясь в один ряд на разных расстояниях 
друг от друга. Зубы рамфоринхов характерны 
своим наклоном вперед, так что передние, бо­
лее крупные зубы несколько выступали за пе­
редний край челюстей. У меловых птеродакти­
лей зубы редуцировались и замещались рого­
вым клювом.

Предкрестцовые позвонки процельные, хво­
стовые— амфицельные. Шейный отдел по­
звоночника (семь — девять позвонков) удли­
ненный. Тип сочленения шейных позвонков и 
редукция шейных ребер обеспечивали боль­
шую подвижность шеи. Туловищный отдел со­
стоял из 12—16 позвонков, но был весьма уко­
рочен и почти лишен подвижности — позвонки 
этого отдела у меловых птеродактилей неред­
ко связывались сверху непарной накладной 
костью — нотариумом. Крестцовых позвонков 
4—10. Хвост у одних птерозавров был весьма 
длинным (рамфоринхи), а у других, наоборот, 
укороченным (птеродактили). В нем насчиты­
вается от 10 до 40 позвонков. Длинный хвост 
рамфоринхов характеризовался значитель­
ным развитием сухожилий, которые при ча­
стичном обызвествлении делали хвост механи­
чески «жестким» и упругим. Тела позвонков 
имели полости, в которые вели боковые отвер­
стия. В большей части предкрестцовой области 
ребра были двухголовчатыми, а около крест­
ца — одноголовчатыми; окостеневали, по-види­
мому, не только позвоночные, но и грудинные 
отделы ребер. Имелись небольшие брюшные 
ребра. Грудина очень мощная, расширенная 
в виде щита, с медиальным передним выро­
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стом и более или менее значительным средин­
ным килем.

Плечевой пояс представлен только лопатка­
ми и коракоидами. Те и другие почти равной 
величины, длинные и узкие. У меловых птеро­
дактилей дистальные концы лопаток соеди­
няются с нотариумом. Коракоиды прямые, без 
отверстий. Отсутствие ключиц и межключицы 
компенсировалось^ очевидно, расширением гру­
дины. Плечевые кости крупные, расширенные 
проксимально, с развитыми дельтовидными от­
ростками, к которым прикреплялись мощные 
грудные мышцы. Лучевая и локтевая кости 
имеют почти одинаковую длину, всегда длин­
нее плечевой кости. Косточки запястья, числом 
от трех до пяти, образуют два ряда, между 
которыми находится межзапястное (интеркар­
пальное) сочленение. Кости проксимального 
ряда обычно срастаются, к переднему краю 
этой комплексной кости примыкают одна — 
две дополнительные (сесамовидные) косточ­
ки; направлясь назад, они образуют тонкую 
костную шпору для укрепления кожной пере­
понки (пропатагиума) на наружной стороне 
конечности, между плечом и предплечьем. Ме­
такарпальные кости I, II и III пальцев очень 
тонкие. Они тесно соединяются друг с другом 
и примыкают к равной им по длине, но очень 
мощной метакарпальной кости IV (летатель­
ного) пальца. Фаланговая формула передней 
конечности: 2, 3, 4, 4. Первые три пальца нор­
мальной величины и вооружены когтями. Фа­
ланги IV пальца исключительно удлинены 
(особенно первые две) и образуют костную 
опору переднего края крыла. V палец утрачен.

Подвздошные кости сильно вытянуты и тес­
но соединяются с крестцом. Параллельно под­
вздошным костям располагаются более широ­
кие, сращенные седалищные и лобковые кости, 
граница между которыми слабо различима. 
Имеются предлобковые кости, образующие 
вентральный симфиз. У одних птерозавров 
предлобковые кости значительно расширяются 
в дистальном направлении, у других они уз­
кие, лентовидные. Вертлужная впадина не про­
бодена отверстием. Часть таза, находящаяся 
впереди этой впадины, длиннее его задней 
части. Бедренные кости тоньше плечевых. Са­
мая крупная кость задней ноги — большая бер­
цовая, малая берцовая — рудиментарная или 
отсутствует. Проксимальные кости предплюс­
ны (таранная и пяточная) у многих форм сра­
стались с большой берцовой, и голеностопное 
сочленение было замещено интертарзальным, 
расположенным между косточками стопы. 
В дистальном ряду стопы две косточки. Пер­
вые четыре пальца и их метатарзальные кости 
равной величины. V палец обычно короче, 

и его метатарзальная кость имеет вид неболь­
шого шпенька. Формула фаланг: 2 (1), 3 (2), 
4, 5, 3 (0); когтевые фаланги первых двух 
пальцев могут отсутствовать, а V палец всегда 
лишен когтя. У рамфоринхов этот палец был 
отставлен в сторону и поддерживал перепон­
ку между задними ногами и хвостом (уропа- 
тагиум). У короткохвостых птеродактилей V 
палец редуцирован.

На основании отпечатков, сохранивших 
очертания тела птерозавров, можно составить 
представление и об их внешнем облике. Харак­
тернейшей особенностью является наличие ле­
тательной перепонки. Как и у рукокрылых, 
она представляет собой кожную складку, раз­
раставшуюся от тела. Эта перепонка (крыло­
вая, или плагиопатагиум) наиболее сильно 
была развита между боками тела и передними 
конечностями с их удлиненными четвертыми 
пальцами. Кроме того, имелись еще дополни­
тельные плечевая (пропатагиум) и хвостовая, 
иначе — межбедренная (уропатагиум), пере­
понки. Последняя у короткохвостых птеро­
завров оставалась в виде небольшой полосы, 
окаймлявшей с внутренней стороны бедро, или 
вовсе исчезала. У рамфоринхов на конце длин­
ного хвоста находился непарный кожный лос­
кут («балансир») треугольной или ромбиче­
ской формы. Крылья у одних видов были ши­
рокими (у большинства птеродактилей), 
а у других — узкими, заостренными (у рамфо- 
ринхий). В покое, при подгибании крыльев, пе­
репонки собирались в складки. На отпечатках 
кожи птерозавров удалось обнаружить опре­
деленно ориентированные в летательной пе­
репонке сплетения эластических волокон, кото­
рые, вероятно, способствовали натяжению 
перепонки в полете и собиранию ее в складки 
в покое (Broili, 1925). Расположение воло­
кон соответствует направлению сил натяже­
ния, которые должны были возникать при рас- 
праллении крыла. У рамфоринхов имелись еще 
перепонки между пальцами ног. Они могли 
служить для увеличения общей поддерживаю­
щей поверхности тела в полете и как ласты 
при плавании. Тело птерозавров было лишено 
чешуй, но зато, по-видимому, покрыто волосо­
видными образованиями, которые могли обра­
зовывать даже густой мех. Следы «волос» об­
наружены у некоторых видов на спине, шее и 
перепонке (Broili, 1938).

По слепкам мозговой полости черепа уда­
лось изучить общее строение головного мозга 
летающих ящеров (Edinger, 1927). Он напоми­
нает мозг птиц: полушария переднего мозга 
были крупные, с короткими, конусовидными 
обонятельными долями; зрительные доли боль­
шие. Мозжечок по размерам уступал птичьему, 
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что свидетельствует о меньшем совершенстве 
локомоций птерозавров. Относительно боль­
шие размеры мозга птерозавров объясняются 
прежде всего сильным развитием органов зре­
ния— важнейшего средства ориентации в по­
лете. Обоняние у птерозавров, как и у птиц, 
было развито слабо.

Летающим ящерам было свойственно весь­
ма энергичное дыхание, о чем свидетельствуют 
их увеличенные ноздри и хоаны. В полете 
грудная клетка у птерозавров, вероятно, как 
и у птиц, была неподвижной, и большую роль 
в дыхании могла играть система связанных с 
легкими воздушных мешков. Эти мешки, ве­
роятно, давали выросты в полости трубчатых 
костей и в тела позвонков; они-то и обуслов­
ливали пневматичность этих костей.

Усиленное дыхание, вероятно, было связа­
но с прогрессивным развитием кровеносной си­
стемы. Возможно, у летающих ящеров уже 
имелось полное разделение артериального и 
венозного токов крови и была достигнута 
теплокровность.

Принципы систематики
Филогенетическая систематика птерозавров 

основывается прежде всего на признаках, ко­
торые характеризуют степень приспособления 
к полету. Важнейшие из этих признаков: кон­
струкция крыла, в частности, относительное 
развитие его скелетных элементов, длина хво­
ста, характер соединения лопатки с коракои­
дом и с позвоночником, форма предлобковых 
костей, степень редукции малых берцовых ко­
стей и пятых пальцев ног. Существенными счи­
таются и некоторые особенности строения че­
репа.

Историческое развитие
Птерозавры появились в самом начале юры 

или даже в конце триаса. Остатки древнейших 
рамфоринхов найдены в нижнелейасовых 
отложениях Ю. Англии. В позднем лейасе эти 
птерозавры были представлены уже несколь­
кими родами, известными из Англии и Герма­
нии. В средней и поздней юре они были до­
вольно широко распространены в Европе. 
Позднеюрские рамфоринхи обнаружены также 
в В. Африке (свита тендагуру). В СССР ве­
роятные остатки верхнеюрских рамфоринхов 
найдены в Казахстане (Актюбинская и Южно- 
Казахстанская обл.).

К концу юрского периода рамфоринхи по­
степенно исчезают и уступают место более про­
грессивной группе — птеродактилям, которые 
к тому времени обитали уже в 3. Европе и 

В. Африке. Расцвет птеродактилей приходит­
ся на меловой период, в течение которого они 
широко расселились. В СССР птеродактили 
известны из верхнего мела Поволжья.

Многочисленные находки птеродактилей 
были сделаны в нижнем мелу и верхней юре 
С. Америки (Вайоминг). В нижнемеловых от­
ложениях Ю. Америки (Бразилия) найдены 
очень фрагментарные остатки птерозавров. 
В С. Америке летающие ящеры особенно мно­
гочисленны в конце позднего мела; среди них 
появляются и гигантские формы — птеронодо- 
ны, обитавшие также в Европе, в частности на 
территории СССР. В конце мела птерозавры 
вымирают.

Предками летающих ящеров были мелкие 
псевдозухий; из них особого внимания заслу­
живает сем. Scleromochlidae из низов верхнего 
триаса Шотландии (Huene, 1914, 1956). У Scle­
romochlus предплечье и голень уже были удли­
нены, что характерно и для птерозавров. В свя­
зи с приспособлением к двуногому хождению 
подвздошные кости у Scleromochlus были вы­
тянуты вдоль крестца. Способность к бегу на 
задних ногах Scleromochlus сочетал с лазани­
ем по деревьям. Это вызвало удлинение пе­
редних конечностей как органов хватания при 
передвижении по ветвям. Возможно, что 
Scleromochlus был способен к парашютирова­
нию с помощью развившихся на боках и ко­
нечностях кожистых оторочек (патагиумов), 
которые поддерживали животное в воздухе в 
моменты прыжков с вершин деревьев вниз и 
с ветки на ветку. К предкам птерозавров 
Scleromochlus был близок и числом предкрест­
цовых позвонков, которых у него насчитыва­
лось 20—21—примерно столько же, сколько 
их было у примитивных птерозавров, и мень­
ше, чем у типичных псевдозухий.

У представителей наиболее древнего (ниж­
ний лейас) и примитивного рода птерозав­
ров— Dimorphodon — череп своей относитель­
но короткой лицевой частью, вертикальным по­
ложением квадратной кости и строением нёба 
еще очень напоминает череп псевдозухий. 
Хвост у Dimorphodon был сравнительно длин­
ный, как и у псевдозухий. Относящиеся к сем. 
Dimorphodontidae более поздние роды характе­
ризуются более вытянутым черепом с увели­
ченными глазницами и отодвинутыми вперед 
сочленениями с нижней челюстью. У настоя­
щих рамфоринхов (сем. Rhamphorhynchidae) 
крылья удлиняются, а хвост несколько укора,- 
чивается. Особую группу составляют Anuro- 
gnathidae, лишенные длинного хвоста. Эти 
формы могут рассматриваться как. связующее 
звено между рамфоринхами и птеродактилями. 
У них сохранились такие типичные для рамфо-
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ринхов- признаки, как полное отделение носо­
вого отверстия от предорбитального, очень ко­
роткий метакарпальный отдел крыла, длин­
ный, отступавший в сторону V палец задней 
ноги. В то же .время редукция хвоста и 
сходство с птеродактилями в строении таза 

I лают целесообразным выделение таких 
птерозавров в особое семейство среди рамфо­
ринхов. Утрата у представителей этого семей­
ства длинного хвоста в известной степени ком­
пенсировалась удлинением .крыльев, что долж­
но было увеличить маневренность полета. 
У птеродактилей утрата длинного хвоста, слу­
жившего рамфоринхам в полете стабилизато­
ром и рулем, компенсировалась увеличением 
подвижности крыла (летательный палец стал 
сгибаться). В результате полет стал более 
совершенным. Стали возможным сложные по­
вороты в воздухе, облегчились взлет и посадка. 
У крупных птеродактилей позднего мела про­
изошло укрепление опоры крыла за счет проч­
ного соединения элементов плечевого пояса и 
присоединения дистальных концов лопаток к 
нотариуму.

Совершенствование летательных приспособ­
лений и общий подъем уровня организации ме­
ловых птерозавров приводят их к расцвету, 
о чем свидетельствуют широкое распростране­
ние птеродактилей и появление среди них 
большого разнообразия форм. Однако в со­
ревновании за господство в воздухе птерозав­
ры не выдержали соперничества со своими 
более прогрессивными противниками — птица­
ми — и в конце мелового периода вымерли.

Экология и тафономия
По образу жизни птерозавры были в боль­

шей степени «воздушными» животными, чем 
птицы, так как вся их активная деятельность 
связывалась с полетом. Их местообитания 
приурочивались в основном к побережьям мо­
рей, озер, лагун и дельт. Большинство летаю­
щих ящеров питалось рыбой, которую они 
добывали как на лету, так и опускаясь в воду. 
Виды, обладавшие горловыми мешками, мог­
ли действовать клювом как черпаком. Неко­
торые (Belonochasma}, по-видимому, были 
планктонофагами. Ввиду сравнительно не­
большого удельного веса тела (пневматичные 
кости, воздушные мешки) птерозавры не мог­
ли по-настоящему нырять. Однако на неболь­
ших глубинах птеранодоны, например, подоб­
но пеликанам, были в состоянии охотиться на 
стайную мелкую рыбу, вылавливать мальков 
и плавающих беспозвоночных, а также выби­
рать из ила и среди водорослей различных при­
донных животных. Некоторые мелкие летаю­

щие ящеры были насекомоядными, особенно 
те, что, подобно Anurognathus, имели большой 
рот, но короткие челюсти (Huene, 1956). Виды, 
обладавшие короткими, утолщенными зубами 
(например, Criorhynchus), возможно, питались 
моллюсками или даже иглокожими.

Размножаться птерозавры должны были 
яйцами. Высказывалась мысль, что птерано­
доны могли вскармливать своих детенышей 
полупереваренной пищей, находившейся у них 
в горловом мешке (Kripp, 1943). Детеныши 
могли выводиться в гнездах на деревьях или 
скалах.

Полет птерозавров по степени своего со­
вершенства уступал <полету большинства птиц. 
Нерасчлененность крыльев и отсутствие жест­
ких опор на всем протяжении летательных 
перепонок, за исключением их переднего края, 
ограничивали возможность изменения площа­
ди и очертаний несущих плоскостей (крыльев), 
что весьма затрудняло маневрирование поле­
том. Сам полет был плавным и бесшумным 
благодаря эластичности летательных перепо­
нок.

Рамфоринхи имели длинные, узкие и за­
остренные крылья с несколько изогнутыми пе­
редними краями. Способность их к складыва­
нию была ограничена, и управление полетом 
осуществлялось главным образом длинным 
хвостом с рулевой лопастью на конце (стаби­
лизатор и одновременно руль высоты). Полет 
рамфоринхов отличался значительной быстро­
той с преобладанием парения. Изменение вы­
соты достигалось у примитивных большеголо­
вых представителей этой группы путем на­
клона головы, что приводило к перемещению 
центра тяжести тела и изменению наклона его 
продольной оси. Высота менялась и при пово­
ротах в вертикальной плоскости рулевой ло­
пасти хвоста. Эта лопасть использовалась, ве­
роятно, также для торможения.

Крылья птеродактилей были шире и короче, 
чем у рамфоринхов, и в месте причленения 
IV мальца они сгибались. Крупные птеродак­
тили летали по сравнению с ра-мфоринхами тя­
желее и медленнее, совершая преимуществен-' 
но гребные движения, но полет их отличался 
большей маневренностью. Повороты обеспечи­
вались частичным изменением площади крыль­
ев за счет некоторого их складывания.

Весьма своеобразными «летунами» являлись 
гигантские птеранодоны. Крыло птеранодона 
имело четыре сочленения. Шарнирный плече­
вой сустав обеспечивал взмахи крылом сверху 
вниз и очень 'незначительные повороты .в гори­
зонтальной плоскости. В шарнирном локте­
вом суставе крыло направлялось вперед и вниз 
(сгибалось и разгибалось). Более сложное 
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запястно-пястное сочленение допускает пово­
роты крыла кверху и отведения назад с изме­
нением угла атаки. Наконец, шарнирное со­
членение в основании фаланг позволяло ди­
стальной части крыла сгибаться и разгибаться 
под углом примерно в 80° в горизонтальной 
плоскости (Saint-Seine, 1955). При складыва­
нии крыльев в этом сочленении летательные 
пальцы откидываются назад. При размахе 
крыльев, достигавшем 7,5 м, вес тела птерано­
донов составлял примерно 30 кг (Kripp, 
1943). Отношение квадрата размаха крыла к 
его площади у птеранодонов почти равнялось 
этому показателю у современных альбатросов, 
которым птеранодоны, очевидно, мало усту­
пали в способности к длительному паре­
нию.

Птеранодоны обладали значительной манев­
ренностью (Kripp, 1948): они могли совершать 
быстрые повороты и были способны к пикиру­
ющему полету. В полете у них голова закиды­
валась назад так, что затылочный гребень 
(руль направления и отчасти стабилизатор) 
располагался позади центра тяжести. При пи­
кировании голова выносилась вперед.

Несколько неясна механика взлета птерозав­
ров. В тех случаях, когда они сидели на ска­
лах или на высоких обрывах, полет мог начи­
наться с парашютирующего прыжка вниз. 
Взлету с земли и воды должен был предшест­
вовать прыжок вверх. Во время покоя крыла­
тые ящеры, по-видимому, подвешивались на 
когтях задних или передних конечностей, цеп­
ляясь за ветви или выступы скал.

Птеродактили имели возможность опускать­
ся на землю и ходить по ней на задних ногах, 
опираясь основаниями кистей согнутых крыль­
ев. В какой-то мере, вероятно, это было до­

ступно даже рамфоринхам с их длинными и 
несгибавшимися крыльями.

Птерозавры могли также опускаться на воду 
и плавать. Рамфоринхам, а может быть, и дру­
гим крылатым ящерам, в этом могли содей­
ствовать пальцевые перепонки задних ног. 
Длинные крылья некоторых птерозавров при 
этом прижимались к бокам тела, а у птеродак­
тилей, благодаря шарнирным суставам лета­
тельных пальцев, концы крыльев могли отги­
баться назад, как, например, у плавающих 
крачек и чаек.

Остатки птерозавров встречаются главным 
образом в морских, лагунных и озерных отло­
жениях. Кости летающих ящеров, несмотря на 
их хрупкость, обладали значительной твер­
достью. Остатки птерозавров представлены в 
основном разрозненными частями скелета, со­
провождающимися в отдельных случаях от­
печатками контуров тела и летательных пере­
понок.

Биологическое и геологическое значение'
Своеобразное направление эволюции птеро­

завров и особенности их специализации дела­
ют изучение этих животных весьма интерес­
ным для познания путей и закономерностей 
филогенеза позвоночных. Особый интерес име­
ет исследование приспособлений крылатых 
ящеров, связанных с полетом.

Изучение птерозавров ценно и для страти­
графии, так как вертикальное распростране­
ние отдельных родов и даже семейств летаю­
щих ящеров сравнительно невелико, а также 
для палеогеографии, поскольку остатки птеро­
завров приурочены в основном к морским фа­
циям.

ОТРЯД RHAMPHORHYNCHOIDEI. РАМФОРИНХИ

Череп относительно массивный. Предглаз­
ничные отверстия полностью отделены от носо­
вых и глазниц. Теменные кости обычно не об­
разуют гребня. Челюстные сочленения распо­
ложены сравнительно далеко позади и лишь в 
редких случаях находятся под глазницами. Зу­
бы хорошо развиты, часто мощные и направ­
ленные вперед, обычно заметно уменьшаются 
по величине спереди назад. Шея (семь-во­
семь позвонков) относительно короткая, ат- 
лас и эпистрофей остаются самостоятельными; но всегда заметны. V палец ноги развит и от- 
есть проатлас. Позвонки лишены экзапофизов.ставлен в сторону, имеет две-три фаланги и 
Спинных позвонков 12—16, крестцовых три—лишен когтей. Юра. Три семейства.

пять; хвост обычно очень длинный, с окостенев­
шими сухожилиями. Имеются маленькие шей­
ные ребра. Грудина крупная, спереди сужаю­
щаяся. Крылья длинные, узкие; летательные 
пальцы не складывались. Метакарпальные ко­
сти короткие, в длину меньше половины пред­
плечья. В каждом крыле — по одному пропа- 
тагиалыному окостенению. Задние конечности 
у большинства форм сравнительно короткие, 
слабые. Малые берцовые кости рудиментарны,
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СЕМЕЙСТВО DIMORPHODONTIDAE NOPCSA, 1923

Череп относительно высокий (высота содер­
жится в длине не более 3 раз), его передний 
конец несколько закруглен. Предглазничные 
отверстия часто очень большие, равные глаз­
ницам, или даже большие. Челюстные сочле­
нения—позади глазниц. Челюсти умеренно 
вытянуты. Ветви нижней челюсти соединены 
швом и не образуют направленного вперед не­
парного выступа. Зубы обычно направлены 
вертикально, а если несколько наклонены, то 
чаще внутрь. Длина их не более высоты ниж­
ней челюсти. На нижней челюсти зубы начи­
наются от переднего края или немного отсту­
пя от него. В крестце четыре позвонка. Пред- 
лобковые кости сильно расширены дистально 
и соединяются длинным симфизом, латераль­
ные края их прямые. Хвост длинный. Юра.

Dimorphodon Owen, ,1858. Тип рода — Pte- 
rodactylus macronyx Buckland, 1829; н. юра 
(н. лейас), Ю. Англия. Череп относительно 
очень большой (22 см в длину), высокий, с не­
значительно удлиненной лицевой частью, 
ажурно построенный. Крыша черепа дугооб­
разно понижается к переднему краю. Мозго­
вая коробка очень маленькая. Носовые отвер­
стия несколько больше предглазничных; те и 
другие больше глазниц, имеющих форму тре­
угольника, обращенного вершиной вниз. Ниж­
ние височные ямы несколько больше верхних. 
Задние отростки предчелюстных костей не до­
стигают уровня переднего края глазниц. Квад­
ратные кости расположены почти вертикально, 
и челюстные сочленения лежат далеко позади 
глазниц. Зубов много. Передние зубы круп­
ные, несколько искривленные, сильно заост­
ренные и сидят редко; задние зубы заметно 
мельче, в нижних челюстях они сидят очень 
тесно. Шея и туловище короткие. Шейные по­
звонки (семь) очень массивные и высокие, с 
низкими остистыми отростками. Туловищных 
позвонков 13, их тела короткие, с широкими и 
низкими остистыми отростками, хвостовых — 
более 30, из них передние короткие и с ости­
стыми отростками, а последующие — без от­
ростков и сильно удлинены. Грудина относи­
тельно слабая, заостренная сзади. Крылья 
сравнительно короткие. Плечевые кости сильно 
расширены на проксимальных концах. Пред­
плечье длиннее плеча. Метакарпальные кости 
короче половины плечевой. Первые три фалан­
ги летательного пальца возрастают по длине, 
четвертая короче третьей. Подвздошные кости 
образуют тонкие передние и задние отростки 
равной длины. Ноги длинные, сильные. Бед­
ренные кости несколько длиннее плечевых. Ко­
сти голени в полтора раза длиннее бедренных.

Длина тела примерно 125 см. Самый прими­
тивный птерозавр. По-видимому, питался раз­
нообразной пищей <(рис. 652). Один вид.

Campylognathoides Strand, 1928 (= Сат- 
pylognathus Plieninger, 1894). Тип рода — 
Campylognathus zitteti Plieninger, 1894; 
н. юра (в. лейас), Германия (Гольцмаден). 
Череп удлиненный (8—43 см), с умеренно вы­
тянутым и заостренным лицевым отделом, 
верх которого прямой, круто наклоненный 
вперед. Мозговая коробка относительно боль­
шая. Самыми крупными отверстиями черепа 
являются глазницы. Удлиненные носовые от­
верстия больше треугольных предглазничных. 
Верхние височные ямы крутые, нижние — 
эллиптические. Квадратные кости наклонены 
назад. Задние отростки предчелюстных костей 
заходят за уровень переднего края глазниц. 
Нижняя челюсть в передней трети слабо изо­
гнута вниз. Зубы недлинные, расположены 
равномерно и постепенно уменьшаются спере­
ди назад. В верхней челюсти зубы начинаются 
близ переднего конца, а в нижней — несколько 
отступя от него. Хвост очень длинный, с удли­
ненными позвонками, связанными окостенев­
шими сухожилиями. Брюшных ребер шесть 
пар. Грудина расширенная, трапециевидная, с 
высоким и выдающимся вперед гребнем. Пле­
чевые кости с угловатыми боковыми отрост­
ками. Предплечье длиннее плеча на Vs- Мета­
карпальные кости немного короче половины 
плеча. Из фаланг летательного пальца самая 
длинная вторая, первая превышает пред­
плечье более чем вдвое. Большие берцовые 
кости немного длиннее бедренных. Длина те­
ла могла достигать 0,5 м или несколько более 
(рис. 653). Один-два вида. Н. юра (в. лейас) 
Германии.

Scaphognathus Wagner, 1861 (= Pachy- 
ramphus Fitzinger, 1843; = Brachytrachelus 
Giebel, 1850). Тип рода — Pterodactylus 
crassirostris Goldfuss, 1830; в. юра (титон), 
Германия (Бавария). Череп удлиненный, не­
высокий, уплощенный в лицевом отделе (дли­
на 11—12 см). Округлые глазницы являются 
самыми крупными отверстиями черепа. Удли­
ненные носовые отверстия меньше овальных 
предглазничных. Задние отростки предчелюст­
ных костей не идут далее уровня переднего 
края глазниц. Нижние и верхние височные 
ямы примерно равной величины. Квадратные 
кости сильно наклонены вперед; челюстные 
сочленения располагаются у заднего края 
глазниц. Зубы в обеих челюстях крупные и 
разделяются большими промежутками, за иск­
лючением передней части предчелюстных ко­
стей. Посткраниальный скелет известен не-
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Рис. 652. Dimorphodon macronyx Owen.
Реконструкция (x’/s) Н. юра Англии (Arthaber, 1921)

полно. Плечевая кость с умеренно расширен­
ными эпифизами. Предплечье почти вдвое 
длиннее плеча. Метакарпальная кость лета­
тельного пальца лишь в полтора раза толще 
остальных метакарпальных костей. Из фаланг 
летательного пальца самая длинная — пер­
вая, равная двум третям длины предплечья. 
Бедренная кость немного больше плечевой. 
Размах крыльев — около 70 см; по размерам 
тела этот птерозавр был с .ворону (рис. 654). 
Два вида.

Parapsicephalus Arthaber, 1919. Тип ро­
да— Scaphognathus purdoni Newton, 1888; 
н. юра (в. лейас), Ю. Англия (йоркшир). Че­
реп вытянутый, низкий, верх его слабовыпук­
лый. Предглазничные отверстия значительно 
больше треугольных глазниц. Носовые отвер­
стия удлиненные. Отростки предчелюстных ко­
стей доходят до уровня глазниц. Квадратные 
кости слабо наклонены вперед. Большие пе­
редние зубы разделены значительными проме­
жутками. Известен только череп с хорошо со­

хранившимся отпечатком головного мозга с 
относительно крупными обонятельными доля­
ми. Один вид.

Rhamphocephalus Seeley, 1880 (== Doli- 
chorhamphus Seeley, 1885).' Тип рода—Pte- 
rodactylus bucklandi Meyer, 1832; ср. юра 
(бат), Ю. Англия (Стонсфилд). Череп удлинен­
ный и высокий в лицевом отделе, сильно сжа­
тый между глазницами. Передние зубы боль­
ше задних, сидящих в челюстях почти верти­
кально. Шея длинная, хвост относительно ко­
роткий. Летательный палец умеренной длины. 
Один-два вида. Ср. юра (бат) Англии.

СЕМЕЙСТВО RHAMPHORHYNCHIDAE SEELEY.
1870 ,

Череп низкий (высота содержится в длине 
обычно более 3 раз), резко сужающийся 
к сильно заостренному переднему концу. 
Предглазничные отверстия небольшие, всегда 
меньше глазниц. Челюстные сочленения —
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Рис. 653. Campy lognathoides zitteli (Plieninger).
Черен сбоку. В. юра Германии (Huene, 1956)

Рис. 654. Scaphognathus crassirostrisQoXdhxss.
Череп сбоку. В. юра Германии (Saint-Seine, 1955)

под глазницами. Челюсти сильно вытянуты. 
Ветви нижней челюсти в симфизе срастаются 
и образуют направленный вперед беззубый 
ножевидный отросток. Передние зубы сильно 
наклонены вперед, очень острые и длинные; 
их длина превышает промежутки между зуба­
ми и высоту нижней челюсти. В крестце 
три — пять позвонков. Предлобковые кости 
обычно не образуют дистальных расширений, 
соединяются коротким симфизом; на лате­
ральных сторонах имеются выступы. Хвост 
длинный. Юра.

Dorygnathus Wagner, 1860. Тип рода — 
Ornithocephalus banthensis Theodori, 1830; 
в. лейас, Германия. Череп относительно круп­
ный (около 15 см в длину), с большими глаз­
ницами, нижние края которых образуют углы. 
Носовые отверстия расположены выше уров­
ня предглазничных. Нижние височные ямы 
крупнее верхних. Задние отростки предче­
люстных костей заходят за уровень переднего 
края глазниц. Ветви нижних челюстей посре­
дине слегка утончены и изогнуты. Самый пе­
редний зуб нижней челюсти направлен почти 
горизонтально вперед. Длина шейных позвон­
ков почти вдвое превышает высоту их тел. 
В крестце три-четыре позвонка. Лопатки срав­
нительно широкие. Плечевые кости довольно 

длинные. Метакарпальные кости вдвое короче 
плеча. Первая фаланга летательного пальца 
почти равна плечу, но короче четвертой. Пе­
редние отростки подвздошных костей длиннее 
задних и направлены несколько вверх. Седа­
лищные кости полукруглые, а предлобко­
вые— с дистальными расширениями. Длина 
животного не превышала 0,5 м (рис. 655) Один 
вид.

Rhamphorhynchus Meyer, 1846. ■( = Ram- 
phornynchus Meyer, 1846). Тип рода — Pte'ro-, 
dactylus longicaudus Munster, 1839; в. юра 
(титон), Германия (Золенгофен, Бавария). 
Череп относительно низкий, сильно вытяну­
тый (длина от 3,5 до 20 см). Глазницы округ­
лые, очень крупные. Височные ямы неболь­
шие. Передние концы челюстей лишены зубов, 
но зубообразно заострены и выдаются вперед. 
Шейных позвонков семь, грудных 16, пояснич­
ных два, крестцовых четыре-пять, хвостовых — 
до 40 и больше. Грудина весьма крупная, че.г 
тырехугольная, с хорошо развитым килем и 
длинным передним выростом. Плечевые кости 
сравнительно короткие, но мощные. Пред­
плечье в полтора раза и более длиннее плеча, 
метакарпальные кости в полтора — два раза 
короче плеча и в 18—19 раз короче летатель­
ного пальца. Первые (наиболее длинные) фа­
ланги летательного пальца в 2,5 раза длиннее 
плеча. Предлобные кости тонкие," без расшире­
ний, изогнутые под прямым углом. Бедренные 
кости заметно короче плечевых, а большие бер­
цовые равны им или превосходят их по дли­
не. Размеры тела достигали 40 см и более 
(рис. 656). Несколько видов. В. юра Германии 
и В. Африки.

Odonthorhynchus S to Iley, 1936. Тип ро­
да— О. aculeatus Stolley, 1936; в. юра (ти­
тон), Германия и Ю. Англия. Близок к Rham­
phorhynchus, но меньших размеров. Четыре 
пары передних зубов нижней челюсти сильно 
выступают вперед. Один вид.

Условно к этому же семейству отнесены ро­
ды: Doratorhynchus Seeley, 1875; в. юра (ти­
тон) Ю. Англии. Dermodactylus Marsh, 1881; 
в. юра (свита моррисон) США.

СЕМЕСТВО ANUROGNATHIDAE 
KUHN, 1937

Череп очень высокий и короткий, спереди 
закругленный. Предглазничные отверстия 
меньше глазниц. Челюстные сочленения — по­
зади глазниц. Челюсти короткие. Ветви нижней 
челюсти соединяются швом. Зубы конические 
и короткие, равные по высоте, начинаются от
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Рис. 655. Dorygnathus banthensis (Theodori).
Череп сбоку. Н. юра Германии (Saint-Seine, 1955)

Рис. 656. Rhamphorhynchus Meyer:
а — реконструкция Rhamphorhynchus sp.; б — череп Rhamphorhynchus sp. сбоку. В. юра Германки (а — Saint-Seine, 1955:

б — Abel, 1919)

передних концов челюстей, располагаясь вер­
тикально, с более или менее одинаковыми про­
межутками. Хвост короткий. В. юра.

Anurognathus Doderlein, 1923. Тип 
рода — A. ammoni Doderlein, 1923; в юра (ти- 
тон), Германия (Бавария). Череп (длина 
4,5 см) с весьма выпуклой затылочной частью. 
Шейных позвонков восемь, грудных 10, пояс­
ничных два, крестцовых пять, хвостовых— 11. 
Плечевые кости длинные, мощные. Кости пред­
плечья почти в полтора раза длиннее•плече­
вых. Метатарзальные кости втрое короче пле­
чевых. Общая длина летательного пальца в 
7 раз превышает длину плеча; первая фаланга 
самая длинная. Бедренные кости заметно 
короче плечевых. Метатарзальная кость V 
пальца имеет форму груши, но, возможно, 

она представляет тарзальную кость; в послед­
нем случае V палец состоит не из четырех, как 
указывают, а из трех фаланг. Длина тулови­
ща 4,5 см (рис. 657). Один вид.

Batrachognathus Riabinin, 1948. Тип ро­
да— В. volans Riabinin, 1948; в. юра, Ю. Ка­
захстан (хребет Каратау). Длина черепа 
4,8 см. Предчелюстные кости слившиеся. Зад­
ние отростки верхнечелюстных костей кон­
чаются вблизи уровня переднего края глазни­
цы. Зубы редкие, с тонкими, загнутыми назад 
вершинами. Грудные позвонки несколько удли­
ненные, с низкими остистыми отростками, по-' 
вышающимися спереди назад. Грудина удли­
ненная, трапецеидальной формы, расширенная 
сзади. Плечевые кости весьма мощные. Длина 
туловища около 5 см (рис. 658). Один вид.
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Рис. 657. Anurognathus amtnoni Doderlein.
Реконструкция. В.'юра Германии,' Huene. 1956)

Рис. 658. Batrachognathus volans Riabinin.
Скелет. В. юра СССР (Казахстан) (Рябинин, 1948)

ОТРЯД PTERODACTYLOIDEI. ПТЕРОДАКТИЛИ

Череп сильно вытянутый вперед, легкий, ча­
сто ажурной конструкции. Носовые и Предглаз­
ничные отверстия, а иногда и глазницы не 
вполне разделены или сливаются полностью. 
Носовая и предлобная кости срастаются. Те­
менные кости образуют гребень, иногда раз­
растающийся далеко назад. Челюстные сочле­
нения смещены далеко вперед. Зубы мелкие, 
однородные, обычно находятся на разных ста­
диях редукции вплоть до полного исчезнове­
ния; при этом челюсти образуют клюв. Шей­
ные позвонки (семь — девять) удлиненные. 
Атлас и эпистрофей обычно срастаются, швы 
между ними наблюдаются лишь у молодых 

животных. Шейных ребер нет. Спинных по­
звонков 9—13, крестцовых 4—10. Хвост очень 
короткий (12 позвонков) или отсутствует. Гру­
дина у большинства форм умеренных разме­
ров и полуэллиптического очертания, но мо­
жет быть и прямоугольной. Крылья более ши­
рокие и короткие, чем у рамфоринхов. Лета­
тельные пальцы складываются. Метакарпаль­
ные элементы почти равны или даже больше 
костей предплечья, но пальцы сравнительно 
короче, чем у рамфоринхов. В каждом крыле 
два пропатагиальных окостенения. Подвздош­
ные кости с длинными преацетабулярными ло­
пастями. Границы лобковых костей видны 
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лишь у примитивных птеродактилей и выра­
жены слабее, чем у рамфоринхов. Предлоб- 
ковые кости расширены дистально. Задние ко­
нечности длиннее и сильнее, чем у рамфорин­
хов. У юрских птеродактилей еще имелись 
рудиментарные малые берцовые кости, но у 
меловых они обычно трудноразличимы. V па­
лец стопы почти полностью редуцируется. 
В. юра — мел. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО PTERODACTYLIDAE BONAPARTE, 1841

Теменной гребень не разрастается далеко 
назад, и затылочный вырост не образуется. 
Носовые и Предглазничные отверстия слетка 
разделены выступающим сверху выростом. 
Глазницы более или менее сливаются с пред- 
глазничным отверстием. Нижние височные 
ямы немного меньше верхних. Челюстное со­
членение находится под глазницей. Грудные 
позвонки несросшиеся, нотариума нет. 
В крестце четыре или более позвонков. Хвост 
очень короткий. Грудина сравнительно не­
большая. Лопатка и коракоид не срастаются. 
Дистальные концы лопаток узкие. Сохраняется 
малая берцовая кость. V палец стопы с одной 
фалангой. Преимущественно мелкие птеродак­
тили. В. юра.

Pterodactylus Cuvier, 1809 (= Ornitho- 
cephalus Sommering, 1812; = Pterotherium 
Fischer, 1813; = Ornithopterus Meyer, 1838; 
= Macrotrachelus Giebel, 1850; = Cycnorham- 
phus Seeley, 1870; = Pterodracon Lydekker, 
1888; = Diopecephalus Seeley, 1871; = Pteno- 
dracon Lydekker, 1888). Тип рода — Ornithoce- 
phalus antiquus Sommering, 1812; в. юра (ти­
тан), Германия (Бавария). Череп сильно вытя­
нутый. Швы между отдельными костями исче­
зают. На некоторых черепах между носовыми 
отверстиями и глазницами заметен гребень, яв­
ляющийся, возможно, вторичным половым 
признаком. Глазницы не полностью сливаются 
с предглазничными отверстиями. У некоторых 
видов сохраняются части перегородки между 
предглазничными и носовыми отверстиями. 
Между ветвями нижней челюсти, образующи­
ми мощный симфиз, располагался, по-видимо­
му, горловой мешок. В верхней челюсти до 
18—20 зубов, не заходящих дальше середины 
предглазнично-носовых отверстий, в нижней 
челюсти зубы, как правило, расположены ре­
же, самые передние наклонены вперед. Голо­
ва и шея вдвое длиннее туловища. Шейных 
позвонков семь, атлас и эпистрофей не сра­
стаются, имеется проатлас. Грудных и пояс­
ничных позвонков 13—15, в крестце пять- 
шесть (поясничные могут прирастать к крест­
цовым), хвостовых — не более 15. Грудина 

сердцевидной формы. Лопатки и коракоиды 
иногда частично срастаются. Размеры тела 
15—20 см, иногда больше (рис. 659). Более 
20 видов. В. юра СССР (Поволжье), 3. Евро­
пы и В. Африки; н. мел (вельд) Англии.. g

Рис. 659. Pterodactylus spectabilis Meyer.:
Реконструкция. В. юра Германии (Broili. 1938).

Рис. 660. Ctenochasma roemeri Meyer.
Череп сбоку. Ср. юра Германии (Saint-Seine. 1955

Gnathosaurus Meyer, 1834. Тип рода — 
Crocodylus multidens Munster, 1832; в. юра 
(титон), Германия (Бавария). Череп узкий и 
сильно вытянутый, с тонкими челюстями. Зу­
бы, как у Ctenochasma, но более грубые и ред­
кие сзади. Один вид.

Ctenochasma Meyer, 1851. Тип рода — 
С. roemeri Meyer, 1851; в. юра '(литографские, 
сланцы франконской юры, Бавария). Череп 
(длина 15 см) с исключительно длинными и 
тонкими челюстями. Предглазнично-носовые 
отверстия овальной формы, не полностью от­
деленные от округлых глазниц узкими пере­
городками. Зубы многочисленные, очень длин­
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ные и тонкие, тесно расположенные, образую­
щие подобие щеток. Крылья очень большие, 
с длинным плечом и предплечьем и относи­
тельно коротким метакарпальным отделом. 
Когтевые фаланги маленькие. Длина тела — 
около 50 см рис. 660). Один-два вида. 
13. юра — н. мел Германии.

Belonochasma Broili, 1939. Тип рода - 
В. aenigmaticum Broili, 1938; в. юра (титон), 
Германия (Бавария, франконская юра). По- 
видимому, близок к Ctenochasma. Известен по 
плохо сохранившемуся черепу с нижней че­
люстью. Зубной аппарат своеобразный (види- 
v >, приспособлен для процеживания планкто­
на): очень тонкие щетинообразные зубы в чис­
ле около 1000 сидят на верхней н нижней че­
люстях, а также на костях нёба. Один вид.

СЕМЕЙСТВО ORN1THOCHE1RIDAE SEELEY, 1870

Череп в ростральной части обычно сильно 
вытянут, теменной гребень разрастается назад, 
н у некоторых форм образует значительный 
затылочный вырост. Носовые отверстия обыч­
но полностью сливаются с предглазничными, 
последние отделены от глазниц узкой перего­
родкой. Челюстные сочленения под глазница­
ми или впереди них. Нижняя челюсть с мощ­
ным симфизом. Клюв обычно весьма длинный 
и сильно заостренный. Зубы отсутствуют или 
имеются в небольшом числе на передних ча­
стях челюстей. Шейные позвонки мощные, ту­
ловище укороченное. Часть грудных позвон­
ков (третий — восьмой) неподвижно соедине­
на друг с другом нотариумом. Крестец из 6— 
10 позвонков. Хвост рудиментарный. Грудина 
мощная, с хорошо развитым килем и большим 
передним выростом. Плечевой пояс сильный. 
Лопатки сращены с коракоидами и у некото­
рых форм сочленены с нотариумом. Крылья 
длинные и сильные. Метакарпальные кости 
II—IV пальцев тесно соединены и утратили 
связь с карпальными. Малая берцовая кость 
утрачена. На ногах по четыре весьма длинных 
пальца, возможно, соединявшихся перепон­
ками. Мел.

Ornithocheirus Seeley, 1870 (? = Pteno- 
dactylus Seeley, 1870). Тип рода — Pterodac- 
tylus compressirostris Owen, 1851; в. мел (се­
номан), Англия. Череп с теменным гребнем в 
виде отростка, выступающего над шеей. Глаз­
ницы расположены выше более крупных пред- 
глазничных отверстий. На нёбной поверхности 
клюва тянется продольный киль, которому 
соответствует углубление в нижнечелюстном 
симфизе. Имеются сильные, острые зубы, си­
дящие довольно тесно и с наклоном вперед. 

Передние верхнечелюстные зубы несколько 
выступают наружу. Грудина с хорошо разви­
тым килем. Хвост относительно длинный. До­
стигали в размахе крыльев 5,5 м. Несколько 
видов. Мел Англии. Сомнительные остатки 
указаны для мела Конго и в. мела (сеноман) 
СССР (Саратовское Поволжье).

Ornithodesmus Seeley, 1877. Тип рода — 
О. cluniculus Seeley, 1887; н. мел (вельд), 
Англия (о-в Уайт). Череп необычно ажурной 
конструкции (длина около 60 см), швы между 
костями исчезли. Предглазничные отверстия 
отделены узкими перегородками от носовых. 
Глазницы очень маленькие, расположенные 
наверху и сообщающиеся с узкими подглаз­
ничными отверстиями. Предглазничные отвер­
стия очень большие; под ними располагаются 
челюстные сочленения. Нижние височные ямы 
узкие, верхние — крестообразные. Зубы лате- 
рально сжатые, невысокие н ровные, сидят 
вертикально, занимая лишь переднюю чет­
верть челюстей. Шесть передних грудных по­
звонков объединяются нотариумом, за ним — 
еще столько же свободных позвонков. Лопат­
ки сочленяются с нотариумом. Крупные пте­
розавры с размахом крыльев до 5 м (рис. 661). 
Два-три вида. Н. мел Англии.

Возможно, заслуживают выделения в осо­
бое семейство.

Criorhynchus Owen, 1874 (= Coloborhyn- 
chus Owen, 1874). Тип рода — Pterodactylus 
simus Owen, 1861; в. мел (сеноман), Англия 
(Кембридж). Ростральная часть черепа не­
сколько притупленная, высокая и относительно 
короткая. Зубы небольшие, вертикально стоя­
щие и сравнительно тупые. Питался, по-види­
мому, грубой пищей, возможно, моллюсками. 
Весьма крупный птерозавр. Четыре вида. Мел 
(вельд — сеноман) Англии.

Pteranodon Marsh, 1876 (? = Ornithochi- 
rus Cope, 1872). Тип рода— Pterodactylus in­
gens Marsh, 1872; в. мел. (сантон), США (Кан­
зас). Череп очень большой (до 1 м), равен ту­
ловищу с вытянутыми ногами. Кости черепа 
пневматичны. Затылочный мыщелок малень­
кий. Глазницы небольшие и обособлены от 
предглазпичпо-носовых отверстий. По верхней 
части черепа тянется высокий гребень, перехо­
дящий сзади в длинный затылочный вырост. 
Челюстные сочленения под предглазнично-но- 
совыми отверстиями. Обе челюсти весьма 
удлинены и образуют острый клюв, лишенный 
зубов. Нёбо плоское или слабовогнутое. Поз­
вонки пневматичные, с экзапофизами. Шей­
ных позвонков девять, шея умеренной длины. 
Восемь передних грудных позвонков скрепля­
лись нотариумом, далее следуют три-четыре
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Рис. 662. Pteranodon ingens Marsh.
Реконструкция. В. мел США (Ниеле, 1956)



свободных позвонка. В крестце 10 позвонков, 
которые срастались друг с другом и с под­
вздошными костями таза, а кроме того, объе­
динялись сверху костной пластинкой. В хвосте 
пять позвонков. Туловищные ребра срастаются 
с грудиной. Грудная кость почти квадратная, с 
невысоким срединным килем и мощным перед­
ним отростком. Лопатки сращены с коракои­
дами и сочленялись с нотариумом. Плечевые 
кости короткие, мощные, с очень большими 
дельтовидными отростками. Крылья очень 
сильные и длинные. В проксимальном и ди­
стальном рядах запястья по одной кости. Ко­
сточки прбпатагиумов длинные. Мощные мета­
карпальные костй летательных пальцев значи­
тельно длиннее предплечий. Первые две фа- 
какги летательного пальца раьны его метакар­
пальной кости, дистальные фаланги короче. 
Лобковоседалищные кости наклонены назад. 
Бедренные кости немного больше плечевых, но 
значительно короче больших берцовых. 
.В III пальце — вторая, а в IV — вторая и 
третья фаланги чрезвычайно короткие. Самые 
крупные летающие ящеры с размахом крыльев 
до 7,5 м '(рис. 662). Несколько видов. В. мел 
США (Канзас, Орегон). Недавно в Маастрих­
те Иордании найдены остатки птерозавра, ко­
торый по размерам, по-видимому, превышал 
птеранодонов.

Nyctosaurus Marsh, 1876 (= Nyctodacty- 
lus Marsh, 1881). Тип рода — Pteranodon gra­

cilis Marsh, 1876; в. мел (свита ниобрара), 
США (Канзас). Череп с длинным и очень тон­
ким беззубым клювом, без затылочного выро­
ста. Глазницы полностью отделены от сливших­
ся предглаэнично-носовых отверстий. Челюст­
ные сочленения под передними краями глаз­
ниц. Шейные позвонки длинные, их семь; из 
грудных лишь три связаны нотариумом, осталь­
ные свободные, с длинными поперечными от­
ростками. В крестце шесть позвонков, в хвосте 
9—14. Задние туловищные ребра стройные и 
одноголовчатые, оставались свободными и, 
возможно, поддерживали кожную складку 
(плагиопатагиум), облегчающую парение. Ло­
патки широкие, не связанные с нотариумом. 
Подвздошные кости уже, чем у Pteranodon, 
цредлобковые кости, образуют узкие, боковые 
отростки. В остальных признаках много сход­
ства с Pteranodon. Длина черепа около 35 см, 
размах крыльев около 2,5 м (рис. 663). Два- 
три вида. В. мел С. Америки. Возможно, сюда 
же относятся остатки из в. мела '(Маастрихт) 
Бразилии.

Ornithostoma Seeley, 1871. Описан без 
видового наименования по фрагментам челю­
стей; в. мел (сеноман) Англия. Возможно, си­
ноним Pteranodon. В СССР, в в. мелу (сено- 
не) Поволжья '(Пензенская обл.) найден шей­
ный позвонок, описанный как О. orientalis Во- 
golubov, 1914. Систематическое положение 
этой формы неясно.

PTEROSAURIA INCERTAE SEDIS

Amblydectes Hooley, 1914; Cimoliornis Owen, 
1845; Lonchodectes Hooley, 1914; Osteornis Ger­
vais, 1844; Palaeornis Mantell, 1844 — все из 

н. мела Англии. Apatomerus Williston, 1903; н. 
мел США. Cretornis Fritsch, 1881; в. мел Чехо­
словакии.
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КЛАСС AVES. ПТИЦЫ

ОБЩАЯ ЧАСТЬ

История изучения

В развитии палеоорнитологии большую роль 
сыграли работы Р. Оуэна (Owen, 1839— 
1863), которому принадлежит, в частности, 
описание ископаемых нелетающих птиц Нов. 
Зеландии (моа). Мильн-Эдвардс (Milne-Ed­
wards, 1868—1871) дал первое обобщающее 
описание ископаемых птиц 3. Европы. 
В 1880 г. вышло крупное исследование Марша 
о меловых зубастых птицах С. Америки 
(Marsh, 1880). Наконец, в конце XIX в. были 
опубликованы важные работы Дамса (Dames, 
1889—1897) о юрской птице — археоптериксе, 
незадолго до того открытой в литографских 
сланцах Баварии.

Из исследователей ХХ в. следует отметить 
Хейльмана (Heilmann, 1926), давшего сводку 
о происхождении птиц и о древнейших пред­
ставителях этого класса. В 1933 г. Ламбрехт 
(Lambrecht, 1933) подвел итоги векового изу­
чения ископаемых птиц во всем мире. После­
дующие работы были обобщены Уитмором 
(Wetmore, 1951).

С территории СССР известны лишь немно­
гочисленные остатки птиц. Наиболее крупные 
их местонахождения приурочены к плиоцено­
вым известнякам Одессы и плейстоценовым 
Кировым пластам Азербайджана (Бинагады). 
Значительная часть добытых материалов опи­
сана в работах А. Я. Тугаринова (1930— 
1940) и Н. В. Серебровского (1940—1948). 
Большую монографию по ископаемым страу­
сам СССР опубликовал Н. И. Бурчак-Абра- 
мович (1955).

Общая характеристика и морфология

По происхождению и строению близки к 
пресмыкающимся, с которыми объединяются 
в группу Sauropsida.

Птицы — двуногие Sauropsida, передние ко­
нечности которых преобразованы в крылья. 
Сердце четырехкамерное, артериальная кровь 
отделена от венозной. Температура тела по­
стоянная. Кожа, кроме некоторых участков, 
покрыта перьями. Оплодотворение внутрен­
нее, развитие без*  метаморфоза. Размножение 
путем откладки яиц, покрытых известковой 
скорлупой. Развитие зародыша обеспечивает­
ся насиживанием яиц родителями. Основная 
форма передвижения — полет.

Полет птиц требует интенсивного обмене ве­
ществ и усиленного расходования и пополне­
ния энергии. Интенсивность обмена стимули­
руется высокой температурой тела. Поддержа­
ние высокой и постоянной температуры тела 
связано с наличием термоизолирующего по­
крова из перьев, энергичной работой органов 
дыхания и кровообращения, относительно 
большим размером сердца, наличием воздуш­
ных мешков, полным разделением артери­
альной крови от венозной, быстрым усвое­
нием пищи. С большой подвижностью птиц 
связано и широкое их распространение, и вы­
сокий уровень развития нервной системы и'ор­
ганов чувств.

Кожа птиц тонкая, покрытая перьями; по-' 
следние представляют собой роговые придат­
ки эпителия, выполняющие функции сохране­
ния тепла; кроме того, оперение придает туло­
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вищу птицы обтекаемую форму, а большие 
перья на кисти, предплечье, хвосте играют 
важную роль при полете. Челюсти у птиц оде­
ты роговым клювом (рамфотекой), а дисталь­
ные отделы ног — цевка и пальцы — роговыми 
щитками или чешуйками (подотекой).

Скелет отличается прочностью (за счет 
слияния многих костей) и легкостью. Кости 
богаты известковыми солями, тверды и креп­
ки. Многие кости пневмэтичны, т. е. имеют 
в себе связанные с легкими воздухоносные по­
лости.

По строению черепа птицы во многом очень 
близки к своим предкам — пресмыкающимся 
из подкласса архозавров. Внешне птичий че­
реп отличается от черепа пресмыкающихся, 
главным образом из-за развития клюва и рез­
кого увеличения глазниц и мозговой коробки. 
Череп у птиц тропибазальный, с окостеневаю­
щей межглазничной перегородкой. Ноздри и 
хоаны в связи с развитием клюва отодвигают­
ся далеко назад, но настоящего вторичного нё­
ба нет. Как и у архозавров, имеется предглаз­
ничная яма, однако строение височной обла­
сти сильно видоизменяется: в связи с увели­
чением мозговой коробки височные ямы ста­
новятся неглубокими, а с утратой заглазнич­
ной кости обе височные ямы сливаются друг с 
другом и с глазницей. Из других покровных 
костей, характерных для пресмыкающихся, у 
птиц нет предлобной, заднелобной, заднете­
менной и таблитчатых. Характерные для ар­
хозавров (боковые клиновидные и глазнично­
клиновидные кости у птиц сохраняются.'В нё­
бе исчезают наружная и верхняя крыло­
видные кости и сохраняются рудиментарные 
межптеригоидные ямы. Затылочный мыщелок 
один. Квадратная кость высокая, подвижная. 
Квадратноскуловая кость прирастает к скуло­
вой и образует вместе с нею нижнюю височ­
ную дугу, соединяющую квадратную кость с 
челюстной. Задний край квадратной кости вы­
резан и поддерживает барабанную перепонку. 
Зубов у современных птиц нет, но они были у 
некоторых ископаемых видов. Небных зубов 
никогда не бывает.

Нижняя челюсть длинная и тонкая, образо­
вана характерными для пресмыкающихся ко­
стями (зубная, пластинчатая, венечная, угло­
вая и сочленовная). Передний конец меккеле­
ва хряша окостеневает в виде дополнительной 
подбородочной части (mentale).

Позвоночник птиц четко дифференцирован 
на шейный, грудной, поясничный, крестцовый 
и хвостовой отделы и, исключая шейный отдел, 
малоподвижен. Всего в позвоночнике 39—63 
позвонка, в том числе И—25 шейных. Шей­
ные позвонки обычно с седловидными сустав­

ными поверхностями. Грудных позвонков 3— 
10; с ними сочленяются свободные двухголов­
чатые ребра, соединяющиеся на конце с гру­
диной и образующие грудную клетку. На реб­
рах развиты широкие, направленные назад 
крючковидные отростки, которые сравнивают 
с видоизмененными брюшными ребрами. 
Грудные позвонки у многих видов срастаются 
в так называемую спинную кость. Грудина 
сильно развита и у огромного большинства ви­
дов несет высокий гребень, или киль, к кото­
рому прикрепляются двигающие крыло мыш­
цы. Крестец сложный и образован сращением 
двух крестцовых позвонков с поясничными и 
с передними хвостовыми; всего в состав его 
входит от восьми до 24 позвонков. Хвостовой 
отдел позвоночника укорочен, а задние входя­
щие в него позвонки обычно разрастаются в 
копчиковую кость, или пигостиль, служащий 
опорой для рулевых перьев.

В плечевом поясе ключицы срастаются 
обычно в одну кость — вилочку. Лопатка 
удлинена и саблевидна, плотно прилегает к 
туловищу. Коракоиды («вороньи кости») мас­
сивны и столбовидны и сочленяются с груди­
ной, вилочкой и лопатками. Межключицы и 
клейтрума нет.

Передние конечности (крылья) птиц пол­
ностью освобождены от функций поддержа­
ния туловища при ходьбе, стоянии и сидении. 
Их роль сводится в основном к полету, а в 
редких случаях — к плаванию. Плечевая 
кость массивна и обычно более или менее ко­
роткая. Локтевая поддерживает крупные ма­
ховые перья и развита намного сильнее луче­
вой. Кисть также служит для поддержки ма­
ховых перьев. Дистальные запястные кости 
сливаются с пястными, образуя комплексную 
пястно-запястную кость. Число пальцев — 
три, I — из одной-двух фаланг, II — из двух- 
трех, III — из одной.

Таз большой и плоский, «открытый» спере­
ди. Подвздошные кости велики и срастаются 
с крестцом. Лобковые кости, как и у птице­
тазовых динозавров, направлены кзади вме­
сте с седалищными костями. Бедро короткое, 
головка бедра расположена под прямым уг­
лом к его продольной оси. Большая и малая 
берцовые кости срастаются друг с другом, а 
также с проксимальными костями стопы в го- 
ленно-пяточную кость, и поэтому у птиц вме­
сто голенно-стопного сочленения функциони­
рует интертарзальное. Дистальные кости сто­
пы сливаются с тремя плюсневыми в цевку. 
Пальцев ноги обычно четыре, у большинства 
видов I палец обращен назад, а остальные — 
вперед. Фаланговая формула: 2, 3, 4, 5 
(рис. 664).
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Рис. 664. Скелет юрской птицы A rchaeopteryx Meyer (а) и современной Columba Linnaeus (б) 
(Шульпин, 1940)

Мускулатура птиц характеризуется боль­
шой плотностью и большой длиной сухожи­
лий. Особенно развиты мышцы, управляющие 
движением крыла: - большая грудная и под­
ключичная, вес которых достигает 0,1 и даже 
0,2 общего веса тела. Сильно развита муску­
латура шеи и ног.

Нервная система птиц характеризуется — 
по сравнению с пресмыкающимися — большим 
развитием головного мозга (большие полуша­
рия, высокое развитие зрительных центров в 
среднем мозгу и мозжечке). В отличие от мле­
копитающих, в больших полушариях и, соот­
ветственно, в высшей нервной деятельности 
преобладающее значение получает не кора, 
а подкорковые центры (комплекс полосатого 
тела).

Обонятельные центры (как и обоняние) 
развиты слабо. В спинном мозгу чувствитель­
ные элементы развиты слабо, двигательные —- 
весьма значительно.

Из органов чувств на первом месте стоит 
зрение, что связано с передвижением путем 
полета. Глаза очень велики, строение сетчат­
ки очень сложно. Слух также хорошо развит. 
Наружной ушной раковины нет. В среднем 
ухе только одна слуховая косточка. Имеются 
три полукружных канала. Улитка образует 
один завиток.

В системе пищеварительных органов для 
многих видов характерно наличие зоба и мус­
кульного желудка, выполняющего функции 
размельчения пищи. Прямая кишка открыва­
ется в клоаку, куда впадают также выводя­
щие протоки половых и выделительных орга,- 
нов.

Легкие птиц относительно невелики и мало­
растяжимы. Легочное дыхание осуществляет­
ся с помощью воздушных мешков, выполня­
ющих роль «мехов» при вентиляции легких и 
играющих также важную роль в терморегу­
ляции (защита от перегрева).
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' Сердце птиц относительно большое, четы­
рехкамерное. Аорта состоит лишь из правой 
дуги. Имеется воротная система почек. Темпе­
ратура тела очень высокая — в среднем око­
ло 42°.

Почки по своему развитию метанефриче- 
' ские. Мочевого пузыря у взрослых нет.

В строении полового аппарата характерны: 
асимметрия его у самок; отсутствие (за ред­
кими исключениями) наружного совокупи­
тельного органа у самцов; сильное развитие 
в яйцеводе особых желез, образующих белко­
вую и известковую оболочки яиц (скорлупу).

Плодовитость птиц относительно невелика, 
что биологически компенсируется сложными 
формами заботы о потомстве (в особенности 
у тех видов, которые развиваются по птенцо­
вому типу). Птицы обладают хорошо разви­
той системой эндокринных желез.

. Размеры птиц очень различны, но боль­
шинство современных видов имеет небольшую 
величину. Самая крупная из современных 
птиц — страус — имеет вес до 90 кг и высоту 
до 275 см. Некоторые виды колибри весят ме­
нее 2 г, мелкие виды воробьиных, около 5-6 г.

Современных видов птиц около 6000. Рас­
пространены по всему Земному шару — от 
Антарктики до островов Северного Ледовито­
го океана. Известны птицы с поздней юры. 
Разделяются на три подкласса.

Принципы систематики
Морфологически птицы довольно однооб­

разны, и их разделение на группы требует 
учета не только морфологии, но и экологии и 
истории. Помимо двух обычных подклассов — 
ящерохвостых (Saurornithes), к которым отно­
сят древнейших юрских птиц, сохраняющих 
еще многие рептильные признаки, и птицехво­
стых (Ornithurae), объединяющих птиц «сов­
ременного» облика, мы выделяем в особый 
подкласс Odontornithes и меловых зубастых 
птиц, имеющих неясные взаимоотношения с 
другими группами.

Историческое развитие
Палеонтологический материал по птицам 

невелик и фрагментарен и позволяет лишь в 
самых общих чертах наметить историю этого 
класса. Древнейшая птица — археоптерикс 
(Archaeopteryx) известна из верхней юры 
Германии. По строению черепа археоптерикс 
во многом очень близок к псевдозухиям. Моз­
говая коробка у него сравнительно неболь­
шая, зубы развиты по всей длине челюстей и 
рогового клюва не было, нижняя челюсть 

имела боковое отверстие. Позвонки у 
археоптерикса, как и у псевдозухий, ам­
фицельные, кости непневматичные, тазовые 
кости и хвостовые позвонки не сраста­
лись, а в крыле сохранялись свободные оког- 
тенные пальцы. С другой стороны, у псевдозу­
хий сем. Ornithosuchidae роговая чешуя, изве­
стная по отпечаткам, становилась до некото­
рой степени перообразной: в ней намечался 
центральный стержень, а края чешуи имели 
насечки. По всей вероятности, предками птиц 
были двуногие псевдозухии типа Ornithosuchi­
dae, перешедшие к древесному образу жизни 
и выработавшие способность к планирующим 
прыжкам с деревьев.

В позднем мезозое появились предковые 
формы современных групп. В раннетретичное 
время уже четко наметились современные от­
ряды, в середине третичного времени — со­
временные семейства и, по-видимому, даже 
некоторые роды.

Наибольшего развития птицы достигли к 
концу третичного времени. Небольшое коли­
чество современных или, во всяком случае, 
близких к современным видам птиц известно 
уже из позднего плиоцена. В плейстоцене ис­
чезло большинство ископаемых групп птиц. 
По-видимому, современный свой облик ави­
фауна приобрела в позднем плейстоцене. По 
подсчетам Говарда (Howard, 1950), в позднем 
плейстоцене современные формы составляли 
не менее 80% авифауны. Различия между 
плейстоценовыми и современными формами 
птиц не выходят, в сущности, за пределы под­
видовых. Вместе с тем в плейстоценовой ави­
фауне имелось значительное число исчезнув­
ших ныне видов и родов. Несомненно, 
с плейстоцена имели место изменения в геогра­
фическом распределении птиц и притом более 
значительные, чем изменения в видовом со­
ставе.

Общее количество известных к 1950 г. иско­
паемых видов птиц — 783 (Lambrecht, 1937; 
Wetmore, 1951). Во времени количество вымер­
ших видов распределяется так:

Юра................................................... 1
Мел....................................................... 24
Эоцен.......................................  87
Олигоцен............................................ 143
Миоцен............................................... 204
Плиоцен............................................... 88
Плейстоцен........................................ 209
Голоцен............................................... 21
Неопределенная датировка ... 6

Всего 783 вида

На территории СССР ископаемые остат­
ки птиц очень редки. Известны только два
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Стратиграфическое распространение птиц
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значительных их местонахождения: одесские 
катакомбы (плиоцен) и Бинагады в Азербай­
джане (плейстоцен). Кроме, того, в плиоцено­
вых отложениях Украины и Кавказа известны 
довольно, многочисленные остатки страусов.

Ископаемые виды птиц зачастую установ­
лены на очень фрагментарном материале, пу­

тем сравнения с костями современных видов. 
Это побудило нас отказаться от составления 
диагнозов ископаемых птиц и за единичными 
исключениями в тексте приведены лишь диаг­
нозы отрядов и списки ископаемых родов, рас­
пределенные по семействам. Текст составлен 
по данным на 1960 г.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

ПОДКЛАСС SAURORNITHES.
ЯЩЕРОПТИЦЫ, ИЛИ ЯЩЕРОХВОСТЫЕ

(= Saururae)

Характеризуется сочетанием птичьих приз­
наков с признаками пресмыкающихся. Рого­
вого клюва нет, и зубы развиты по всей длине 
челюстей. Мозговая коробка сравнительно 
мало увеличенная. Сохраняются заднелобные 
и Заглазничные кости, образующие полную 
заглазничную дугу. Верхняя височная яма не­
глубокая, но полностью отделена от нижней 
височной ямы заглазничной и чешуйчатой ко­
стями (рис. 665). Позвонки амфицельные, 
хвост длинный, пигостиль не образован. Брюш­
ные ребра оставались самостоятельными. 
В. юра. Один отряд.

Рис. 665. Череп Archaeopteryx lithographica Meyer.
Предчелюстная, челюстная, слезная н скуловая кости за­

штрихованы (Piveteau, 1955)

ОТРЯД ARCHAEOPTERYGES. АРХЕОПТЕРИКСЫ

Ящероптицы с хорошо развитыми окогтен- 
ными пальцами на крыльях, имеющими типич­
ное для пресмыкающихся число фаланг (2, 3, 
4). Череп с хорошо развитым Предглазничные 
отверстием, слезная и предлобная кости само­
стоятельные. Нижняя челюсть с боковым от­
верстием. Все позвонки, кроме крестцовых, 
оставались самостоятельными, хвостовые (ру­
левые) перья прикреплялись не пучком, как 
у современных птиц, а попарно к каждому из 
хвостовых позвонков. Грудина расширена по­
перечно, не имела киля и располагалась цели­
ком между коракоидами, но в остальном пле­
чевой пояс был построен, как у современных 
птиц. Ключицы образовывали вилочку. Тазо­
вые кости не срастались друг с другом, лобко­
вые образовывали широкий симфиз. В крыле 
плюсневые кости оставались самостоятельны­
ми. Малая берцовая кость хорошо развита, 
проксимальные косточки стопы не прирастали 

к большой берцовой, но функционировало ме- 
зотарзальное сочленение. Плюсневые кости 
оставались самостоятельными. Ноги четырех­
палые. В. юра. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО ARCHAEOPTERYGIDAE HUXLEY, 1872

Небольшие (размером с курицу) ящеропти­
цы. Предглазничное отверстие очень большое, 
треугольное, резко расширяющееся кзади; от 
ноздрей оно отделено узкой перегородкой. 
Кольцо склеротики развито очень хорошо. Бо­
ковое отверстие нижней челюсти маленькое. 
В шее до 11 позвонков, спинных позвонков 13- 
14, а в крестце шесть позвонков, в хвосте 20- 
21. Головка бедра направлена к телу кости 
под углом 60°. I палец стопы направлен назад. 
Крылья округлые, небольшие. В. юра. Один 
род.
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Рис. 666. Archaeopteryx lithographica Meyer:
a — экземпляр Британского музея (X1/,). б — экземпляр Берлинского музея (X*/s)- В- юра Германии (Бавария) (de Beer, 1954)

Archaeopteryx Meyer, 1861 (= Archaeornis 
Dames, 1884). Тип рода — Archaeopteryx li­
thographica Meyer, 1861; в. юра (титон, лито­
графские сланцы), Германия (Бавария). Один 
вид (рис. 666). Известно четыре экземпляра: 
голотип (отпечаток пера) хранится в Мюнхен­
ском и Берлинском (противоотпечаток) музе­

ях; скелет, описанный как Archaeopteryx mac­
rura Owen, 1863, хранится в Британском музее 
(Лондон); скелет, описанный как Archaeomis*  
siemensi Dames, 1884 — в Берлинском музее; 
найденный недавно новый отпечаток этой яше- 
роптицы (Heller, 1959) хранится в Геологиче­
ском музее в Эрлангене.

INCERTAE SEDIS

Laopteryx М а г s h, 1881. Тип рода — L. pris- Один вид. Описан по фрагменту черепа. При- 
cus Marsh, 1881. в. юра, США (Вайоминг), надлежность к классу птиц сомнительна.

ПОДКЛАСС ODONTORNITHES. ЗУБАСТЫЕ ПТИЦЫ
По-видимому, сборная группа птиц с неяс­

ным положением в системе. По строению чере­
па с большой мозговой коробкой, утраченны­
ми заднелобной и заглазничной костями и ши­
роко сливающимися с глазницами височными 
ямами примыкали к современным птицам, 
однако у большинства меловых птиц сохра­

нялись зубы и клюв покрывал лишь переднюю 
часть челюстей. Нёбо было, по-видимому, дро- 
меогнатическим. Шейные позвонки часто оста­
вались амфицельными. Как и у современных 
птиц, хвостовой отдел позвоночника был 
резко укорочен, и хвостовые позвонки иног­
да образовывали пигостиль. Метакарпальные
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Рис. 667. Hesperornis regalis Marsh:
a — реконструкция; 6 — образование замещающего зуба, увеличено. В. мел США (Канзас) 

(а — Piveteau, 1955; б — Lambrecht, 1933)

Рис. 668. Ichthyornis victor Marsh.
Реконструкция. В. мел США (Канзас) (по Piveteau, 1955)

косточки срастаются, III палец крыла реду­
цирован. Тазовые кости срастались, головка 
бедра направлена внутрь под прямым углом 
к телу кости, проксимальные косточки стопы 
прирастали к большой берцовой кости. Ха­
рактерна связь большинства меловых птиц 
с водной средой; у некоторых, по-видимому, 
отсутствовала способность к полету. Мел. Три 
отряда.

Кроме того, к зубастым птицам иногда 
относят роды: Scaniornis Dames, 1887; Paras- 
caniornis Lambrecht, 1933; Gallornis Lambrecht, 
1931 —race из в. мела 3. Европы. Ламбрехт 
(Lambrecht, 1933) относит эти три монотипи­
ческих рода к подклассу Neornithes и сближа­
ет первые два с голенастыми (Cressorcs), а по­
следний— с утиными (Anseres). •

ОТРЯД HESPERORNITHES. ГЕСПЕРОРНИСЫ

Крупные птицы (скелет Hesperornis regalis 
Marsh, 1873 достигал в длину 80 см), напоми­
навшие по облику современных гагар. Череп 
дромеогнатический. Зубы сидели в общем же­
лобке, предчелюстная кость без зубов. Пиго- 
стиля не было. Крылья редуцированы (имеет­
ся лишь плечевая кость); грудина без киля. 
Мощные задние конечности плавательного 

типа. Головной мозг был развит слабо. Мел. 
Три семейства.

СЕМЕЙСТВО HESPERORNITHIDAE MARSH, 1872
Позвонки гетероцельные. В. мел. Два рода: 

Hesperornis Marsh, 1873 (четыре вида); в. мел 
США (Канзас) (рис. 667). Hargeria Lucas, 
1903 (один вид); в. мел США (Канзас).
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СЕМЕЙСТВО ENAE10RNITH1DAE FtlRBRINGER, 1888

Позвонки амфицельные. Мел. Два рода: 
Enaliornis Seeley, 1864 (два вида); н. мел 
Англии. Neogaeornis Lambrecht, 1929 (один 
вид); в. мел Чили.

СЕМЕЙСТВО BAPTORNITHIIDAE ANONYMUS, 1910

В. мел. Один род Baptornis Marsh, 1877 (один 
вид); в. мел США.

ОТРЯД ICHTHYORNITHES. ИХТИОРНИСЫ
Летающие птицы. Позвонки амфицельные. 

Имеется пигостиль. Грудина большая, с ки­
лем. Цевка короткая. Нижняя челюсть с зу­
бами, приписывавшаяся ихтиорнису, возмож­
но, принадлежит мозазавру (Gregory, 1952). 
В. мел. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО ICHTHYORNITHIDAE MARSH, 1873

В мел. Один род Ichthyornis Marsh, 1872 
(семь видов); в. мел США (рис. 668).

СЕМЕЙСТВО APATORNITHIDAE 
FtlRBRINGER, 1888

В. мел. Один — два рода: Apatornis, Marsh, 
1895 (один вид)? Cimoliopteryx Marsh, 1899 
(один вид)., в. мел США (Вайоминг).

ОТРЯД CAENOGNATHI. ЦЕНОГНАТЫ

Челюсти без зубов. В. мел. Одно семейство.
СЕМЕЙСТВО CAENOGNATHIDAE STERNBERG, 1940

В. мел. Один род Caenognathus Sternberg, 
1940 (один вид); в. мел Канады (Альбер­

та). Известен по одной челюсти, возможно, 
принадлежащей динозавру (Wetmore, 1951, 
1960).

ПОДКЛАСС NEORNITHES. СОВРЕМЕННЫЕ ПТИЦЫ
(= Ornithurae)

«Типичные» птицы современного облика. За 
единичными исключениями, зубы полностью 
утрачены и замещены роговым клювом. Моз­
говая коробка большая, заднелобная и заглаз­
ничная кости утрачены, и височные ямы широ­
ко сливаются друг с другом и с глазницей. 
Нижняя челюсть без бокового отверстия. Шей­
ные позвонки гетероцельные, с седловидными 
суставными поверхностями. Хвост резко уко­
рочен, и хвостовые позвонки обычно срастают­
ся в пигостиль. Метакарпальные косточки сра­
стаются. В крыле III палец редуцирован. Та­
зовые кости срастаются, головка бедра на­
правлена внутрь под прямым углом к телу 
кости. Проксимальные косточки стопы прира­
стают к большой берцовой. В. мел — ныне. Три 
надотряда.

В классификации современных птиц большое 
значение придают типу строения нёба. Наибо­

лее примитивные птицы (страусы, тинаму) об­
ладают так называемым дромеогнатическим, 
или древним, типом нёба, характеризующимся 
сохранением ряда характерных для пресмыка­
ющихся особенностей: хорошо развитыми ба- 
зиптеригоидными отростками, срастанием кры­
ловидных костей с нёбными, большими разме­
рами сошника; квадратная кость на прокси­
мальном конце имеет неразделенную сочленов­
ную головку.

Все остальные птицы обладают «новым» ти­
пом строения нёба, характеризующимся ре­
дукцией базиптеригоидных отростков, подвиж­
ным соединением крыловидных костей с нёб­
ным, двойным проксимальным мыщелком 
квадратной кости и маленьким сошником. Раз­
личают:

1) схизогнатический тип «нового» нёба, при 
котором сошник заостряется кпереди;
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2) десмогнатический тип, при котором 
сошник очень мал, иногда совсем не развит, 
а нёбные отростки челюстных костей сра­

стаются друг с другом, образуя вторичное 
нёбо;

3) эгитогнатический тип, при котором сош­
ник кпереди расширен или раздвоен.

НАДОТРЯД GRADIENTES. .БЕГАЮЩИЕ, ИЛИ ПЛОСКОГРУДЫЕ
(Ratitae)

Крупные птицы, приспособленные к передви­
жению по земле и лишенные способности к 
полету. Череп дромеогнатический. Передние 
конечности редуцированы; грудина, как пра­
вило, без киля. Лопатка и коракоид срастают­

ся, ключицы не образуют «вилочки». Задние 
конечности хорошо развиты; число пальцев 
обычно уменьшено до трех и даже до двух 
(рис. 669). Эоцен — ныне. Шесть отрядов.

ОТРЯД STRUTHIONES. СТРАУСЫ
Крупные птицы (высота современного афри­

канского страуса — до 260—275 см). Корот­
кий клюв, длинные шея и ноги. Крыловидные 
кости не соединяются с сошником. Передние 
конечности сильно редуцированы и рудимен­
тарны; нет ключиц; у одного ископаемого 
рода грудина с рудиментом киля. Лобковые 
кости сращены (вентральный симфиз). Ноги 
двупалые (I и II пальцы редуцированы). 
Эоцен — ныне. Два семейства. ’

СЕМЕЙСТВО ELEUTHERORNITHIDAE

Близки к настоящим страусам (сем. Strut- 
hionidae), но более примитивны. Эоцен. Один 
род Eleutherornis Schaub, 1941 (один вид); 
эоцен Швейцарии.

СЕМЕЙСТВО STRUTHIONIDAE

Настоящие страусы. Миоцен — ныне. Три 
рода.

Palaeostruthio Burtschak-Abramo- 
w i t s с h, 1953. Тип рода — P. sternatus Burt- 
schak-Abramowitsch, 1953; миоцен (мэотис), 
Украина (Одесская обл.). Описан по крупной 
грудине с рудиментарным килем. Один вид.

Urtniornis Mequenem, 1925. Тип рода — 
U. maraghanus Mequenem, 1925; н. плиоцен, 
Иран, Ю. Украина и Молдавия. Размером с 
журавля. Систематическое положение неясно, 
первоначально описан как вид отряда журав­
линых (Grues), но строение фаланги и цевки,

Рис. 669. Скелет бескилевых птиц:
а — Aepyornis maximus GeoHrua; б — Struthio camel us

Linnaeus, уменьшено (Stresemann, 1934)
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Рис. 670. Struthio brachydactylus Burtschak-Abramovitsch:
a — эпистрофей снизу; б, в — левая голениа? кость с дорсальной (б) и вентральной (в) сторон, г, д — левая цевка с дор­
сальной (г) н вентральной (д) сторон (Х’Д); е—пальцы левой задней конечности; ж, з—первая фаланга III пальца левой иоги 
с дорсальной стороны (ж) и со стороны проксимальной суставной поверхности (в); и — вторая фаланга III пальца левой ноги 

с дорсальной стороны. Плиоцен (меотис) СССР (Украина) (Бурчак-Абрамович, 1953)

в особенности двупалость позволяет сближать 
этот род со страусами. Один вид.

Struthio Linnaeus, 1758 (= Struthiolit- 
hus Brandt, 1873). Тип рода — Struthio came- 
lus Linnaeus, 1758; современный, Африка (сте­
пи, пустыни и полупустыни); в историческое 
время обитал также в 3. Азии (Белуджистан, 
Иран, Аравия и Сирия). Около 27 видов, в том 
числе один современный (африканский стра­
ус); неоген Индии и С. Африки; в. миоцен 
Украины и Казахстана; плиоцен Греции, 
Украины, Предкавказья, Азербайджана, Ка­

захстана, Ирана, Индии, Монголии, Китая и 
С. Африки; плейстоцен Венгрии, Азербайджа­
на, Забайкалья, Китая и Центр. Африки; ? па­
леолит Забайкалья; субфоссильный, Китай, 
Монголия, С. Африка; историческое время 
и современный, 3. Азия и Африка. С тер­
ритории СССР описано три вида, в том числе 
S. brachydactylus Burtschak-Abramovitsch, 1953; 
в. миоцен-Украины (Одесская обл.) — неболь­
шой короткопалый страус с тенденцией к одно-*  
палости (рис. 670). Кроме того, с территории 
СССР известны остатки 10 неназванных видов 
страусов.
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ОТРЯД RHEAE. НАНДУ

Сошник доходит до крыловидных костей. 
Седалищные кости срастаются в симфизе. Но­
ги трехпалые. Высота современного нанду 
Rhea americana Linnaeus, 1758— 150 см. Пли­
оцен — ныне. Одно семейство. .

СЕМЕЙСТВО RHEIDAE

Плиоцен — ныне. Два рода: HeterorheaRswe- 
reto, 1914; один вид, плиоцен Бразилии. Rhea 
Moering, 1811 (один вид); плейстоцен Аргенти­
ны; современный, степи Ю. Америки.

ОТРЯД CASUARII. КАЗУАРЫ
Нёбные отростки челюстной кости сращены 

с сошником и предчелюстной костью. Сошник 
соединяется с нёбными и крыловидными ко­
стями подвижным сочленением. Нет I пальца 
кисти. Каудальная часть седалищных костей 
срастается с подвздошными. Ноги трехпалые. 
Плейстоцен — ныне. Три семейства.

СЕМЕЙСТВО DROMORNITHIDAE FtlRBRINGER, 1888

Плейстоцен. Два рода: Dromornis Owen, 
1872 (один вид); плейстоцен Ю. Австралии. 
Genyornis Stirling et Zietz, 1894 (один вед); 
плейстоцен Ю. Австралии.

СЕМЕЙСТВО CASUARIIDAE. КАЗУАРОВЫЕ

Плейстоцен — ныне. Один род Casuarius 
Brisson, 1830 (шесть видов, в том числе пять 
современных); плейстоцен Нов. Зеландии; сов­
ременный, Австралия и Нов. Гвинея.

СЕМЕЙСТВО DROMICEIIDAE. ЭМУ

Плейстоцен — ныне. Один род Dromiceius 
Viellot, 1774 (четыре вида, в том числе один 
современный); плейстоцен — ныне, Австралия.

ОТРЯД DINORNITHES. МОА

Череп широкий и плоский. Височная яма 
широкая и глубокая. Крыловидные кости сра­
щены с базиптеригоидными отростками. Клюв 
короткий. Грудина очень выпуклая, но без ки­
ля, с длинными боковыми отростками; корако- 
идные ямки слабо выражены или отсутствуют. 
Передние конечности утрачены. Таз широкий, 
ноги трехпалые или четырехпалые. Миоцен — 
голоцен. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО DINORNITHIDAE BONOPARTE, 1853

Клюв относительно длинный, широкий, изог­
нутый вниз. Височный и ламбдовидный гребни 
черепа широко разделены. Грудина с широко 
расходящимися боковыми отростками. Цевка 
относительно тонкая, короче бедра. Плио­
цен — голоцен. Один род.

Dinomis Owen, 1843 (пять видов); плио­
цен— голоцен Нов. Зеландии (рис. 671). На 
Северном острове последние моа исчезли 250— 
300 лет тому назад. На Южном — толь­
ко в XVIII в. В Британском музее (Лондон) 
хранится скелет D. maximus Owen, 1864, высо­
той 255 см.

Рис. 671. Dinomis Owen.
Череп сбоку. Плейстоцен Нов. Зеландии (Lambrecht, 1933) 

Рис. 672. Anomalopteryx Reichenbach.
Череп сбоку. Плноцен Нов. Зеландии (Lambrecht, 1933) 

Рис. 673. Emeus Owen.
Череп сбоку. Плейстоцен Нов. Зеландии (Lambrecht, 1933)

Рис. 674. Euryapteryx Owen.
Череп сбоку. Плейстоцен Нов. Зеландии (Lambrecht, 1933)

СЕМЕЙСТВО EMEIDAE BONOPARTE, 1854

Клюв почти прямой и короткий. Грудина от­
носительно плоская, с небольшими боковыми 
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отростками. Цевки массивные, толще бедра. 
Миоцен — голоцен (историческое время). Че­
тыре рода.

Anomalopteryx Reichenbach, 1852 (четыре ви­
да); в. миоцен (н. плиоцен) —плейстоцен Нов. 
Зеландии (рис. 672). Megalapteryx Haast, 1886 

(три вида); плейстоцен — голоцен Нов. Зе­
ландии. Emeus Reichenbach, 1852 (четыре ви­
да) ; плейстоцен — голоцен Нов. Зеландии 
(рис. 673). Euryapteryx Haast, 1874 (семь 
видов); плейстоцен — голоцен Нов, Зеландии 
(рис. 674).

ОТРЯД AEPYORNITHES. ЭПИОРНИСЫ
Слезная, лобная и предглазничная кости че­

репа сращены друг с другом. Грудина низкая 
и широкая. Крылья рудиментарны, имеются 
рудименты костей предплечья и запястья. Таз 
в завертлужной части резко расширен. Ноги 
трехпалые, цевка широкая и уплощенная. Реб­
ра без ключковидных отростков. Олигоцен 
(?эоцен) — голоцен. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО AEPYORNITHIDAE GEOFFREOY 
ST. HILAIRE

Типичные представители отряда. Олиго­
цен — голоцен. Три рода: Stromeria Lamtbrecht, 
1929 (один вид): олигоцен Египта. Mullerornis 
Milne-Edwards et Grandidier, 1894 (три вида); 
плейстоцен Мадагаскара. Aepyornis Geoffreoy 

St. Hilaire, 1850 (четыре вида); плейстоцен и 
голоцен Мадагаскара.

СЕМЕЙСТВО EREMOPEZIDAE

Отличаются от эпиорнисов меньшей специ­
ализацией. По строению голени напоминают 
эму, нанду и казуаров. Скорлупа яиц проме­
жуточного типа между скорлупой собственно 
эпиорнисов и страусов. Олигоцен, сомнитель­
ные остатки известны из эоцена. Один-два 
рода.

Eremopezus Andrews, 1904 (один вид); 
н. олигоцен Египта ? Psammomis Andrews, 
1911 (два вида); эоцен (?) С. и 3. Африки; из­
вестны только по обломкам скорлупы яиц.

ОТРЯД APTERYGES. КИВИ
Бескилевые птицы относительно некрупных 

размеров, с длинным клювом, четырехпалыми 
ногами, :не срастающимися с ребрами крючко­
видными отростками и рудиментарными перед­
ними конечностями. Ключиц нет. Нёбные отро­
стки челюстных костей срастаются с сошником 
и предчелюстной костью, сошник срастается с 
крыловидными костями. Плейстоцен — ныне. 
Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО APTERYGIDAE

Плейстоцен — ныне. Три рода: Metapteryx 
de Vis, 1892 (один вид); плейстоцен Австралии. 
Pseudapteryx Lyddekker, 1891 (один вид) ; суб- 
фоссильный, Нов. Зеландия. Apteryx Shaw, 
1850 (три вида); современные, Нов. Зеландия.

НАДОТРЯД NATANTES. ПЛАВАЮЩИЕ
Нелетающие водные птицы, перешедшие к 

плаванию с помощью крыльев. Скелет непнев- 
матичный. Череп схизогнатический, но двой­
ственность проксимальной сочленовной голов­
ки квадратной кости выражена слабо. Груди­
на с килем. Крючковидные отростки не сраще­
ны, а только сочленены с ребрами. Скелет кры­

ла уплощен; метакарпальные косточки сра­
стаются; фаланги I пальца редуцированы. 
Олигоцен — ныне. Один отряд. Обычно пла­
вающих объединяют вместе с летающими пти­
цами (Volantes) в надотряд новонёбных (Ne- 
ognathae).

ОТРЯД IMPENNES. ПИНГВИНЫ
Кости черепа слабо срастаются. Нет бази- 

птеригоидных отростков. Двойной сошник. Поз­
вонки, начиная с третьего-четвертого груд­
ного,— опистоцельные. Крестцовые позвонки 
с тазом не срастаются. Нога четырехпалая, 

предплюсневые кости срастаются не полно­
стью. Ряд особенностей в оперении и мускула­
туре. Олигоцен — ныне. Два семейства: Clador- 
nithidae и Spheniscidae.

672



Уитмор (Wetmore, 1951) считает, что сем. 
Cladornithidae следует относить к надотряду 
Volantes (отряд Steganopodes, подотряд Odon- 
topteryges).

СЕМЕЙСТВО CLADORNITHIDAE AMEGHINO, 1895

Олигоцен. Два рода: Cladornis Ameghino, 
18(15 (один вид); в олигоцен Аргентины; Crus- 
chedula Ameghino, 1899 (один вид); в. олиго­
цен Аргентины.

СЕМЕЙСТВО SPHENISCIDAE. ПИНГВИНОВЫЕ

Олигоцен — ныне. 26 родов.
Ископаемые роды: Palaeospheniscus Moreno 

et Mercerat, 1891 (10 видов); в. олигоцен—■ 
миоцен Аргентины. Paraspheniscus Ameghino, 
1895 (два вида); Perispheniscus Ameghino, 
1906 (один вид); Palaeoapterodytes Ameghino, 
1906 (один вид); Pseudospheniscus Ameghino, 

1906 (два вида); Argyrodyptes Ameghino, 1906 
(один вид); Delphinornis Wiman, 1905 (один 
вид); Neculus Ameghino, 1906 (один вид); Ме- 
tancylornis Ameghino, 1906 (один вид); Isotre- 
rnornis Ameghino, 1906 (один вид); Parapteno- 
dytes Ameghino, 1891 (один вид); Arthrodytes 
Ameghino, 1906 (два вида, в том числе A. and- 
rewsi Ameghino, 1901 — гигантская форма, 
плечевая кость 149 мм); Treleudytes Ameghino, 
1906 (один вид) —все из миоцена Аргентины. 
IchthyopteryxW imari, 1905 (один вид); Eosphe- 
niscus Wiman, 1905 (один вид); Anthropornis 
Wiman, 1905 (один вид); Pachypteryx Wiman, 
1905 (один вид); Orthopteryx Wiman, 1905 
(один вид) — все из миоцена о-ва Сеймур. 
Palaeeudyptes Huxley, 1859 (один вид); Pachy- 
dyptes Oliver, 1930 (два вида) —все из миоце­
на Нов. Зеландии.

Современные: шесть родов с 17 видами; по­
бережья морей Южного полушария.

НАДОТРЯД VOLANTES. ЛЕТАЮЩИЕ
Весьма разнородная группа «типичных» 

птиц. Даже формы, вторично утратившие спо­
собность к полету, обладают глубокими при­
способлениями типичных летающих птиц (ки­
лем на грудине, пигостилем, образованным по 
крайней мере тремя позвонками, и др.). Череп 
обычно десмогнатический или схизогнатиче­
ский, реже эгитогнатический и только в одной 
небольшой группе (Crypturi) остается дромео- 
гнатическим; однако в этом случае нёбные 

кости соприкасаются по средней линии. Квад­
ратная кость почти всегда (исключая Crypturi) 
обладает двойной проксимальной сочленовной 
головкой. В. мел. — ныне. 40 отрядов, из них 
в ископаемом состоянии известен 31. Только 
два отряда вымершие (Stereornithes и Diatry- 
mae). Отряд Crypturi иногда объединяют вме­
сте с Gradientes в (надотряд древненёбных птиц 
(Palaeognathae).

ОТРЯД CRYPTURI. СКРЫТОХВОСТЫЕ
Нёбо дромеогнатического типа. Проксималь­

ный сочленовный мыщелок квадратной кости 
неразделенной. Шейных позвонков 16—18. 
Грудные позвонки образуют спинную кость. 
Пигостиль развит слабо и состоит только 
из трех позвонков. Грудина длинная и уз­
кая, с килем. Пальцев ноги три-четыре. 
Плиоцен (? в. миоцен) — ныне. Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО TINAMIDAE. ТИНАМУ
Плиоцен — ныне. 10 родов.
Ископаемый род Tinamisomis Rovereto, 1914 

(два вида); в. плиоцен Аргентины.
Ископаемый вид современного рода Nothura 

Wagler, 1830; плейстоцен Аргентины.
Современные: девять родов с ЗЗ видами, 

Центр, и Ю. Америка; около 10 современных 
видов из плейстоцена Аргентины.

ОТРЯД GALLI. КУРИНЫЕ

Череп схизогнатический, со слаборазвитым 
сошником и большими базиптеригоидными 
отростками. Клюв выпуклый, короткий, слегка 
загнутый вниз. Шейных позвонков 16.. Ключи­

ца с хорошо выраженным нижним отростком 
(hypocleidum). Ноги четырехпалые. Эоцен — 
ныне. Шесть семейств.
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СЕМЕЙСТВО MEGAPODIDAE. БОЛЬШЕНОГИ

Плейстоцен — ныне. Семь родов.
Ископаемый вид современного рода Chosor- 

nis de Vis, 1889; плейстоцен Австралии (Квин­
сленд) .

Современные: семь родов с 10 видами; Ин­
донезия, Филиппины, Австралия.

СЕМЕЙСТВО GALLINULOIDIDAE LUCAS, 1900

Ископаемые формы, промежуточные по 
строению между куриными (Galli) и пастушко- 
выми (Ralli). Эоцен. Один род.

Galltnuloides Eastman, 1900 (один вид); ср. 
эоцен США (Вайоминг).

СЕМЕЙСТВО CRAC1DAE. ГОККО

Миоцен — ныне. 11 родов.
Ископаемые виды современного рода Orta- 

lis Merrem, 1786 (три вида); н. миоцен и н. 
плиоцен США.

Современные: 11 родов с 38 видами; Центр, 
и Ю. Америка.

СЕМЕЙСТВО TETRAONIDAE. ТЕТЕРЕВИНЫЕ

Эоцен — ныне. 13 родов.
Ископаемые роды: Palaeoalectoris Wetmore, 

1930 (два вида); эоцен США (Небраска). Ра- 
laeotetrix Shufeldt, 1892 (один вид); плейсто­
цен США (Орегон).

Ископаемые виды современных родов: Тут- 
panuchus Gloger, 1892 (два вида); н. миоцен и 
плейстоцен США. Pedioecetes Baird, 1858 (два 
вида); плейстоцен США (Орегон).

Современные: 11 родов с 18 видами; Европа, 
Азия и С. Америка; несколько современных ви­
дов известно из плейстоцена и голоцена Евро­
пы и С. Америки.

СЕМЕЙСТВО PHASIANIDAE. ФАЗАНОВЫЕ 
(= Pavonidae)

Эоцен — ныне. Более 60 родов.
Ископаемые роды: Palaeophasianus Shufeldt, 

1913 (один вид); н. эоцен США (Вайоминг). 
Filholornis Milne-Edwards, 1891 (три вида, не­
сколько напоминают гоацина Opisthocomus)-, 
Paraortyx Gaillard, 1908 (два вида) — все из 
в. эоцена или н. олигоцена Франции. Palaeor- 
tyx Milne-Edwards, 1871 (не менее 13 форм, 
обозначенных авторами как «species?»); в. эо­
цен или н. олигоцен — в. миоцен Франции. 
Palaeocryptonyx Deperet, 1888 (четыре вида, 
сходны с современным родом Ortyx);

Рис. 675. Plloperdix coturnoid.es 
(Tugarinov).

Пястная кость (Хб). Плиоцен СССР (Украина)
(Тугаринов, 1940)

Рис. 676. Alectoris pliccaena Tugarinov.
Кости: а — локтевая, б — пястная (Хб). Плио­

цен СССР (Украина) (Тугаринов, 1940)
Рис. 677. Ammoperdix ponticus Tugari­

nov.
Цевка (Хб). Плиоцен СССР

ринов, 1940)
(Украина) (Туга­
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н. олигоцен — в. плиоцен Франции. Taoperdix 
Milne-Edwards, 1871 (два вида); в. олигоцен 
Франции. Archaeophasianus Lambrecht, 1933 
(два вида); в олигоцен — миоцен США. Mior- 
tyx Miller, 1944 (один вид); н. миоцен США 
(Ю. Дакота). Palaeoperdix Milne-Edwards, 
1871 (три вида); ср. миоцен Франции.Miopha- 
'sianus Lambrecht, 1933 (четыре вида); ср. и в. 
миоцен Франции и Германии. Miogallus Lam­
brecht, 1933 (один вид); в. миоцен Германии. 
Curtonyx Wetmore, 1934 (один вид); в. миоцен 
США (Небраска). Anissolornis Ameghino, 1891 
(один вид); миоцен Аргентины. Plioperdix 
Kretzoi, 1955 (= Pliogallus Tugarinov, 1940, 
non Gaillard), (один вид, близок к современ­
ным перепелам Coturnix); плиоцен Украины 
(одесские катакомбы) (рис. 675).

Ископаемые виды современных родов: Gal­
lus Brisson, 1760 (два-три вида); плиоцен 
Украины (одесские катакомбы) и 3. Европы; 
не определенные до вида остатки указаны так­
же для 1плейстоцена и голоцена Нов. Зеландии. 
Alectoris Kaupp, 1829 (один вид); плиоцен 
Украины (одесские катакомбы) (рис. 676). 

Ammoperdix Gould, 1851 (один! вид); плиоцен 
Украины (одесские катакомбы) (рис. 677) 
Phasianus Linnaeus, 1758 (два вида); н. пли­
оцен Греции и плейстоцен Палестины; сомни­
тельные остатки указаны для третичных отло­
жений США. Colinus Lesson, 1828 (один вид); в. 
плиоцен США (Канзас). Francolinus Stephens, 
1819 (один вид); ? плейстоцен Венгрии.

Современные: около 50 родов с 172 видами; 
распространены по всей Земле, кроме Арктики 
и Антарктики.

СЕМЕЙСТВО MELEAGRIDAE. ИНДЮКОВЫЕ

Миоцен — ныне. Три рода.
Ископаемый род Parapavo Miller, 1916 (один 

вид); плейстоцен США (Калифорния).
Ископаемые виды современных родов: Mele- 

agris Linnaeus, 1758 (не менее шести видов); 
миоцен и плейстоцен С. Америки. Agriocharis 
Chapman, 1867 (один вид); плейстоцен США 
(Аризона).

Современные: два рода с двумя видами; 
С. Америка.

ОТРЯД COLUMBAE. ГОЛУБИ

Нёбо схизогнатическое; сошник обычно от­
сутствует; имеются базиптеригоидные отростки. 
Спинная кость из трех — пяти позвонков. Шей­
ных позвонков 14—15. Вилочка в виде закруг­
ленной дуги, без hupocleidum. Обычно две 
пары вырезок на заднем крае грудины. Ноги 
четырехпалые, задний (I) палец сочленен с цев­
кой на одном уровне с передними. Олигоцен — 
ныне. Два семейства.

СЕМЕЙСТЕВО COLUMBIDAE. ГОЛУБИНЫЕ

Олигоцен — ныне. 21 род.
Ископаемые роды: Gerandia Lambrecht, 1933 

(один вид); в. олигоцен Франции. Lithophaps 
de Vis, 1891 (один вид); Progura de Vis, 1889 
(один вид) — оба из плейстоцена Австралии.

Ископаемые виды современных родов: Co­
lumba Linnaeus, 1758 (два вида); в плиоцен 
США (Аризона) и плейстоцен о-ва Мальта. 
Leucosarcia Gould, 1843 (один вид); плейстоцен 
Австралии. Streptopelia Bonoparte, 1855 (один 
вид) плейстоцен — голоцен о-ва Родригес. 
Oreopelia Reichenbach, 1852 (один вид); суб- 
фоссильный, о-в Порто-Рико.

Современные: 18 родов с 289 видами; рас­
пространены по всей Земле, кроме Арктики и 
Антарктики.

СЕМЕЙСТВО RAPHIDAE LINNAEUS, 1758. ДРОНТЫ 
(= Dididae)

Крупные наземные нелетающие птицы Мас- 
каренских о-вов, с редуцированными крыльями. 
Размеры достигали 75 см в высоту и 25 кг 
веса (Raphus cucullatus). Европейцы застали 
этих голубей при открытии Маскаренских 
о-вов в XVI в. довольно многочисленными, но 
уже в XVII в. дронты были истреблены; по­
следнее упоминание о живых дронтах (Raphus 
cucullatus) относится к 1679 г. Сохранилось не­
сколько изображений дронтов, сделанных с на­
туры в XVII в., остатки мягких частей (хра­
нятся в Оксфорде), отдельные кости и скеле­
ты. Почти полные скелеты Raphus cucullatus 
имеются в Дарвинском музее в Москве. Ra­
phus apterornis известен только по рисункам. 
Голоцен. Два рода.

Raphus Linnaeus, 1758 (два вида: R. cuculla­
tus Linnaeus, 1758 и R. apterornis Schle­
gel, 1854) (рис. 678); Pezophaps Strickland 
et Melville, 1848 (один вид P. solitaria 
Strickland et Melville, 1848)—все из голо­
цена (историческое время) Маскаренских 
о-вов.
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ОТРЯД PTEROCLETES. РЯБКИ
Череп схизогнатический; имеются базиптери- 

гоидные отростки; сошника нет. Шейных по­
звонков 15-16. Грудина с двумя парами вы­
резок, киль грудины очень высокий. Ноги че­
тырехпалые, со слаборазвитым I (задним) 
пальцем, или трехпалые, без заднего пальца. 
В. эоцен или н. олигоцен — ныне. Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО PTEROCLET1DAE. РЯБКОВЫЕ

В. эоцен или н. олигоцен — ныне. Два рода.
Ископаемые виды современного рода Pte- 

rocles Temminck, 1815 (три-четыре вида); 
в. эоцен или н. олигоцен Франции.

Современные: два рода с 16 видами; полу­
пустыни и пустыни Европы, Азии и Африки.

ОТРЯД RALLL ПАСТУШКИ
Череп схизогнатический, багиптеригоидные 

отростки отсутствуют. Шейных позвонков 15. 
Грудные позвонки не срастаются. Ключица не 
достигает грудины. На заднем крае грудины 

одна пара глубоких вырезок. Завертлужная 
часть таза короткая и узкая. Ноги четырехпа­
лые. Эоцен — ныне. Два семейства.
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CEMEftCTBO'RALLIDAE. ПАСТУШКОВЫЕ

Эоцен — ныне. Около 65 родов.
Ископаемые роды: ? Telmatornis Marsh, 1870 

(два вида); эоцен США (Нью-Джерси) 
Eocrex Wetmore, 1931 (один вид); эоцен США 
(Колорадо). Palaeorallus Wetmore, 1931 (один 
вид); Fulicaletornis Lambrecht, 1933 (один 
вид)—оба из эоцена США (Вайоминг). Те- 
lecrex Wetmore, 1934 (один вид); в. эоцен 
Монголии. IGypsornis Milne-Edwards, 1871 
(один вид); в. эоцен Франции. Quercyrallus 
Lambrecht, 1933 (три вида); в. эоцен — 
н. олигоцен Франции. Palaeocrex Wet­
more, 1927 (один вид); олигоцен США 
(Колорадо). Palaeoaramides Lambrecht, 1933 
(один вид); Paraortygometra Lambrecht, 
1933 (один вид) — оба из в. олигоцена Фран­
ции. Rallicrex Lambrecht, 1933 (один вид); 
в. олигоцен или н. миоцен Венгрии. Miorallus 
Lambrecht, 1933 (один-два вида); миоцен 
3. Европы. Pararallus Lambrecht, 1933 (один 
вид); миоцен Франции. Miofulica Lambrecht, 
1933 (один вид); в миоцен Бельгии. Thiornis 
Navas, 1922 (один вид); плиоцен Испании. 
Crecoides Shufeldt, 1892 (один вид); плиоцен 
США. Epirallus Miller, 1942 (один вид); плей­
стоцен Мексики. Microtribonyx Sharpe, 1894 
(один вид); плейстоцен Австралии. Palaeolim- 
nos Forbes, 1893 (два вида); плейстоцен — 
голоцен Нов. Зеландии. Aptornis Owen, 1844 
(два вида); плейстоцен — голоцен (?) Нов. Зе­
ландии. Nesotrochis Wetmore, 1918 (один вид); 
голоцен США. Diaphorapteryx Forbes, 1892

(один вид); голоцен о-ва Чатам. Nesolimnas 
Andrews, 1896 (один вид): субфос— сильный, 
о-в Чатам. Aphanapteryx Frauenfeld, 1868 
(один-два нелетающих вида); историческое 
время, Маскаренские о-ва.

Ископаемые виды современных родов: Rai­
las Linnaeus, 1758 (два вида); н. плиоцен Ита­
лии и в. плиоцен США (Канзас). Gallinula 
Brisson, 1768 (два-три вида); в. плиоцен 
США (Канзас) и плейстоцен Австралии (Квин­
сленд). Porphyria Brisson, 1760 (два вида); 
плейстоцен Австралии (Квинсленд). Galliral- 
lus Matthews et Iredale, 1841 (один вид); плей­
стоцен Нов. Зеландии. Fulica Linnaeus, 1758 
(два вида); плейстоцен США (Орегон) и Ав­
стралии (Квинсленд); голоцен о-ва Маврикия 
(Маскаренские о-ва). Notornis Owen, 1848; 
Новая Зеландия; из двух видов один истреб­
лен, по-видимому, в 1844 г., другой вид совре­
менный.

Современные: 52 рода со 132 видами; рас­
пространены по всей Земле, кроме Арктики и 
Антарктики. Так называемый нелетающий па­
стушок (Leguatta gigantea Schlegel, 1822) — 
фантастическая форма; ее описание основано 
на рисунках каких-то птиц, вероятно, рода 
Porphirio (Stresemann, 1922).

СЕМЕЙСТВО ORTHOCNEMIDAE

Олигоцен. Два рода: Orthocnemus Milne- 
Edwards, 1891 (четыре вида); Elaphrocnemus 
Milne-Edwards, 1891 (три вида)—все из 
н. олигоцена (фосфориты Керси) Франции.

ОТРЯД CARIAMAE. КАРИАМЫ

Череп десмогнатический, без базиптеригоид- 
ных отростков. Шейных позвонков 15. Грудина 
с одной вырезкой. Ноги четырехпалые. Плио­
цен— ныне. Два семейства: Cariamidae и Нег- 
mosiornithidae. Первые в ископаемом состоя­
нии не известны.

СЕМЕЙСТВО HERMOSIORNITHIDAE

Плиоцен. Два рода: - Procariama Rovereto, 
1914 (один вид); Hermosiomis Rovereto, 1914 
(два вида) — все из н. плиоцена Аргентины.

ОТРЯД GRUES. ЖУРАВЛИ

Череп схизогнатический, без базиптеригоид- 
ных отростков. Шейных позвонков 17—20. Не­
сколько грудных позвонков срастается в спин­
ную кость. Ребер семь-восемь пар. Грудина 
без вырезок на заднем крае. Ноги четырех­

палые, голень и в особенности цевка длинные. 
Эоцен — ныне. Два подотряда: Psophia и Ме- 
galornithes. Первые в ископаемом состоянии 
не известны.
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ПОДОТРЯД MEGALORN1THES.
СОБСТВЕННО ЖУРАВЛИ

Эоцен — ныне. Пять семейств.

СЕМЕЙСТВО GERANO1DIDAE

Эоцен. Один род Geranoides Wetmore, J 933 
(один вид); н. эоцен США (Вайоминг).

СЕМЕЙСТВО EOGRUIDAE

Эоцен. Один род Eogrus Wetmore, 1934 
(один вид); в. эоцен Монголии (Шара-Мурун).

СЕМЕЙСТВО GRUIDAE. ЖУРАВЛИНЫЕ

Эоцен — ныне. 14 родов.
Ископаемые роды: Eobalearica Gureev, 1949 

(один вид Е. tugarinovi Gureev, 1949, близкий 
к современным африканским павлиньим жу­
равлям р. Balearicap н. эоцен Киргизии

Рис. 679. Eobalearica tugarinovi Gureew.
Левая коленная кость: а — с дорсальной стороны, б — дисталь­
ная сочленовая поверхность. Н. палеоген (? эоцен) СССР 

(Киргизия) (Гуреев, 1949)

(Ю. Фергана); это самая древняя находка 
птиц на территории СССР (рис. 679). ?Laor- 
nis Marsh, 1870 (один вид); эоцен США (Нью- 
Джерси). Paragrus Lambrecht, 1933 (один 
вид); Protogrus Lambrecht, 1933 (два вида); 
Aletornis Marsh, 1872 (один сомнительный 
вид) — все из эоцена США (Вайоминг). Gera- 
nopsis Lydekker, 1891 (один вид); эоцен 
Англии и Франции. Palaeogrus Portis, 1884 
(четыре вида); ср. эоцен Италии, в. эоцен

Рис. 680. Grus leucogeranus^ bogatschevi (Serebrovskij).
Череп: a — сверху. С— сбоку. Плейстоцен .СССР (Азербайд­

жан) (Серебровскнй, 1940)

Рис. 681. Ergilornis rapidus Kozlova.
Цевка с вентральной стороны. Олнгоцен 

Монголии (Козлова, 1960)

Рис. 682. Proergilomis minor Kozlova.
Цевка с вентральной стороны. Олнгоцен 

Монголии (Козлова, 1960)

678



Англии и в. олигоцен Франции. Probalearica 
Lambrecht, 1933 (один вид); в олигоцен Фран­
ции. Pliogrus Lambrecht, 1933 (два вида); н. 
плиоцен Германии и Греции.

Ископаемые виды современного рода Grus 
Pallas, 1767 (девять видов); плейстоцен 3. Ев- 
"ропы, Азербайджана и США (рис. 680).

Современные: четыре рода с 14 видами; все 
материки, кроме Антарктиды.

СЕМЕЙСТВО ERGILORNITHIDAE KOZLOVA, 1960

Олигоцен. Два рода: Ergilornis Kozlova, 
1960 (один вид) (рис. 681); Proergilornis Koz­

lova, 1960 (один вид) (рис. 682) —оба из оли­
гоцена Монголии.

СЕМЕЙСТВО ARAMIDAE. ПАСТУШКОВЫЕ ЖУРАВЛИ

Олигоцен — ныне. Пять родов.
Ископаемые роды: Badistornis Wetmore, 

1940 (один вид); Gnathornis Wetmore, 1942 
(один вид) — оба из олигоцена США (Ю. Да­
кота). Aramornis Wetmore, 1926 (один вид); 
ср. миоцен США (Небраска). Euryonotus Мег- 
cerat, 1897 (два вида); миоцен Аргентины.

Современные: один род с одним видом; 
Центр, и Ю. Америка.

ОТРЯД STEREORNITHES. ФОРОРАКИ
Очень крупные птицы Ю. Америки с массив­

ным клювом и мощными ногами. Геологиче­
ский возраст точно не известен; по-видимому, 
олигоцен — плиоцен. Пять семейств. Положе­
ние в системе неясно, н возможно, что форо- 
раки — сборная группа. Имеются некоторые 
черты сходства с журавлями и кариамами. 
Уитмор (Wetmore, 1951, 1960) относит форо- 
раков к принимаемому им в широком объеме 
отряду Grues (журавлей) и придает группе 
ранг надсемейства, объединяющего пять се­
мейств: Phororacidae, Psilopteridae, Opisthoda- 
ctylidae, Brontornithidae и Cunampalidae. Лам­
брехт (Lambrecht, 1933) разделяет форораков 
на три семейства: Phororacidae, Brontornithidae 
и Opisthodactylidae.

СЕМЕЙСТВО PHORORHACIDAE

Наиболее изученная группа. Гигантские 
птицы (средняя высота около 150 см, крупные 
виды — до 300 см) с массивным черепом. Нёбо 
десмогнатического типа, сошник редуцирован 
или отсутствует. Квадратная кость с двойной 
проксимальной сочленовной головкой. Клюв 
высокий и относительно длинный. Акрокора- 
коид (выступ на дистальном конце коракои­
дов) развит слабо или отсутствует. Крылья 
редуцированные (не летали). Ноги длинные, 
четырехпалые; голень с окостеневающим liga- 
mentum transversum. Олигоцен — плиоцен. 
Шесть родов.

Phororhacos Ameghino, 1891 (около 10 ви­
дов); олигоцен — ср. плиоцен Аргентины 
(рис. 683). Andrewsornis Patterson, 1941 (один 
вид); олигоцен Аргентины. Pelecyornis Ame­
ghino, 1891 (семь видов) (рис. 684); Psilopte- 
rus Ameghino, 1891 (один вид); Gallornis 
Lambrecht, 1931 (один вид, возможно синоним 

Phororhacos longissimus Ameghino, 1891) — 
все из миоцена Аргентины. Prophororhacos 
Rovereto, 1914 (один вид); н. плиоцен Арген­
тины.

СЕМЕЙСТВО DEVINCENZI1DAE KRAGLIEVICH, 1932

Миоцен. Один род Devincenzia Kraglievich, 
1932 (один вид); миоцен Уругвая.

СЕМЕЙСТВО BRONTORNITHIDAE LAMBRECHT, 1933

По размерам уступают представителям сем. 
Phororhacidae. Ligamentum transversum на 
голени не окостеневало. Олигоцен — миоцен. 
Восемь родов.

Physornis Ameghino, 1895 (один вид); в. оли­
гоцен Аргентины. Brontornis Moreno et Mer- 
cerat, 1891 (два вида); Postrornis Moreno et 
Mercerat, 1891 (один вид); Liornis Ameghino, 
1891 (два вида); Moreno-Merceratia Lam­
brecht, 1933 (один вид); Lophiornis Ameghino, 
1891 (один сомнительный вид); Ameghinia 
Sharpe, 1898 (один сомнительный вид); Sta- 
phylornis Mercerat, 1897 (четыре вида) —все 
из миоцена Аргентины.

СЕМЕЙСТВО OPISTHODACTYLIDAE AMEGHINO, 1895

Клюв сильно закругленный. Миоцен. Один 
род.

Opisthodactylus Ameghino, 1891 (один вид); 
миоцен Аргентины.

СЕМЕЙСТВО CUNAMPAIDIDAE

Карпальная часть крыльев полностью реду­
цирована. Олигоцен. Один род.

Cunampaia Rusconi, 1946 (один вид); олиго­
цен Аргентины.
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Рис. 683. Phororhacos inflatus Ameghino.
Реконструкция. Олигоцен (?) Аргентины (And­

rews, 1899)

Рис. 684. Pelecyomis australis Moreno et Mercerat.
Реконструкция. Миоцен Аргентины (Lambrecht, 1933)

ОТРЯД OTIDES. ДРОФЫ
Крупные птицы. Нёбо схизогнатическое, без 

базиптеригоидных отростков. Шейных позвон­
ков 16—18. На заднем крае грудины две пары 
вырезок. Ноги трехпалые (I пальца нет). 
Эоцен — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО OTIDAE. ДРОФИНЫЕ

Ср. эоцен — ныне. Несколько родов.
Ископаемый род Palaeotis Lambrecht, 1928; 

(один вид); ср. эоцен Германии.
Ископаемые виды современных родов: Otis 

Linnaeus, 1758 (два—три вида); в олигоцен, 
в. миоцен и плейстоцен (?) 3. Европы. Chlamy- 
dotis Brisson, 1839 (один вид); плиоцен Украи­
ны (одесские катакомбы) (рис. 685). Кроме 
того, в плейстоцене Австралии (Квинсленд) 
найдена лопатка какой-то дрофы, вероятно, 
близкой к современному австралийскому роду 
Choriotis.

Современные: несколько родов с 23 видами; 
Африка, Ю. Европа и Азия.

Рис. 685. Chlamydotis pliodeserti Serebrovskij.
Коракоиды. Плиоцен СССР (Украина) (Серебровский, 1941)
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ОТРЯД DIATRYMAE. ДИАТРИМЫ
Крупные нелетающие птицы с массивным 

клювом, напоминающим клюв Phororhacos. 
Нёбо десмогнатическое. Квадратная кость с 
двойной проксимальной сочленовной голов­
кой. Крыловидные кости подвижно сочленены 
с нёбными и квадратными. Сошник рудимен­
тарный или отсутствует. Затылочная кость с 
выдающимся гребнем. Шея короткая. Крылья 
более или менее редуцированы; коракоиды 
сращены с лопатками и представлены корот­
кой, широкой пластинкой; ключицы рудимен­
тарные или отсутствуют. Таз широкий, вытя­
нутый каудально; подвздошная и седалищная 
кости сращены почти по всей их длине. Ноги 
массивные, четырехпалые. Эоцен. Два семей­
ства.

СЕМЕЙСТВО DIATRYMATIDAE MATTHEW ЕТ 
GRANGER, 1917

Эоцен. Два рода: Omorhamphus Sinclair, 
1928 (один вид; челюсти с зубными альвеола­
ми, цевка относительно короткая); н. эоцен 
США (Вайоминг). Diatryma Соре, 1876 (семь 
видов); эоцен С. Америки, Франции и Швей­
царии (рис. 686).

СЕМЕЙСТВО GASTORNITHIDAE СОРЕ, 1889

Громадные нелетающие птицы с рудимен­
тарными костями крыльев. Нижняя челюсть 

с зубными альвеолами. Эоцен. Два — четыре 
рода.

Gastornis Hebert, 1855 (три вида); эоцен 
Франции и Англии. Pemiornis Lemoine, 1881 
(один вид); эоцен Франций. IDasornis Owen, 
1869 (один вид); е Macro/'nis Seeley, 1866 
(один вид) - оба из эоцена Англии.

Рис. 686. Dlatrima steini Matthew et Granger. 
Реконструкция. Эоцен С. Америки (Вайоминг) 

(Lambrecht, 1933)

ОТРЯД LIMICOLAE. КУЛИКИ

Нёбо схизогнатическое; сошник хорошо раз­
вит; базиптеригоидные отростки имеются у 
одних групп и отсутствуют у других. Шейных 
позвонков 15—16. Ключица обычно с hypoclei- 
dum. Задний край грудины почти всегда с дву­
мя парами вырезок. Дистальные концы под­
вздошной и седалищной костей сращены. Ноги 
с тремя-четырьмя пальцами. Эоцеи — ныне. 
11 семейств, из них четыре семейства (Jacani- 
dae, Chionididae, Dromiadidae и Glareolidae) 
в ископаемом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО BURHINIDAE. АВДОТКОВЫЕ

Олигоцен—ныне. Три рода.
Ископаемый род Milnea Lydekker, 1891 

(один вид); олигоцен Франции.
Современные: два рода с девятью видами; 

умеренный и жаркий пояса Земли.

СЕМЕЙСТВО BATHORNITHIDAE WETMORE, 1927

Олигоцен. Один род Bathornis Wetmore, 
1927 (один вид); олигоцен США (Колорадо).

СЕМЕЙСТВО ROSTRATULIDAE. ЦВЕТНЫЕ БЕКАСЫ

Эоцен —ныне. Три рода.
Ископаемый род Rhynchacilcs Wittich, 1899 

(один вид); ср. эоцен Германии.
Современные: два рода с двумя видами; 

Африка, Ю.-В. Азия, Австралия и Ю. Аме­
рика.

СЕМЕЙСТВО RHEGMINORNITHIDAE

Миоцен. Один род Rhegminornis Wetmore, 
1943 (один вид); миоцен США (Флорида).

681



СЕМЕЙСТВО PRESBYORNITHIDAE WETMORE, 1926

Эоцен. Один род Presbyornis Wetmore, 1926 
(один вид); эоцен США (Юта). Возможно, 
близок к современному роду Pectirvirostra 
(сем. Haradriidae).

СЕМЕЙСТВО HAEMATOPODIDAE. КУЛИКИ-СОРОКИ

Миоцен — ныне. Два рода.
Ископаемый род Paractiornis Wetmore, 1930 

(один вид); миоцен США (Небраска).
Современные: один род с шестью видами; 

побережья всех материков, кроме Антарктиды.

СЕМЕЙСТВО CHARADRIIDAE. РЖАНКОВЫЕ

Эоцен — ныне. 73 рода.
Ископаемые роды: Graculavus Marsh, 1872 

(два вида); эоцен США (Нью-Джерси). Doli- 
chopterus Aymard, 1856 (один вид); н. олиго­
цен Франции. Elorius Milne-Edwards, 1868 
(два вида, близки к современному роду Limo- 
sa); в. олигоцен Франции и в. миоцен Герма­
нии. Palnumenitis Miller, 1942 (один вид); 
плейстоцен Мексики.

Ископаемые виды современных родов: Trin- 
ga Linnaeus, 1758 (13 видов, в том числе два 
неназванных); эоцен — плиоцен, 3. Европа; 
плиоцен Украины (одесские катакомбы) 
(рис. 687). Calidris Anonymus, 1804 (до пяти 
видов, в том числе три неназванных); ср. эоцен 
США (Вайоминг); в. олигоцен 3. Европы. 
Philohela Gray, 1841 (один вид); в. эоцен США 
(Вайоминг). Numenius Brisson, 1760 (один — 
два вида); в. эоцен и ср. миоцен Франции. 
Vanellus Brisson, 1760 (один вид); в. олигоцен 
Бельгии. Himantopus Brisson, 1760 (один — 
два вида); в. олигоцен и недатированные отло­
жения Франции. Charadrius Linnaeus, 1758 
(один вид); в. миоцен США (Колорадо). Ы- 
mosa Brisson, 1760 (один вид); в. миоцен США 

(Калифорния). Philamachus Anonymus (Mer­
rem), 1804 (один вид, очень крупный, вдвое 
больше современного Ph. pugnax)\ плиоцен 
Украины (одесские катакомбы) (рис. 688).

Рис. 687. Gringa numenloides SerebrovskiJ.
Плечевая кость: а — сверху, б — снизу. Плиоцен СССР 

(Украина) (Серебровский, 1941)
Рис. 688. Philamachus binagadensis SerebrovskiJ.

Череп. Плейстоцен СССР (Азербайджан) (Серебровский, 1948)

Lobivanellus Strickland, 1841 (один вид); плей­
стоцен Австралии (Квинсленд). Capella Fren- 
zel, 1811; (один вид); голоцен о-ва Порто- 
Рико.

Современные: 69 родов со 150 видами; рас­
пространены . повсюду, кроме Антарктиды.

ОТРЯД LARI. ЧАЙКИ

Птицы мелких, средних и крупных размеров, 
биологически связанные с водоемами. Нёбо 
схизогнатическое, без базиптеригоидных от­
ростков и затылочных фонтанелей. Шейных 
позвонков 15. Ключицы с hypocleidum. Ребер 
шесть — семь пар. Ноги четырехпалые, реже 
трехпалые. Эоцен — ныне. Четыре семейства: 
Stercoraridae, Laridae, Sternidae и Rhynchopi- 
dae; последние в ископаемом состоянии не 
известны.

СЕМЕЙСТВО STERCORARIDAE. ПОМОРНИКИ

Плейстоцен — ныне. Один род Stercorarius 
Brisson, 1760 (пять видов, в том числе один 
ископаемый); плейстоцен США (Орегон); со­
временные, Арктика и Субарктика.

СЕМЕЙСТВО LARIDAE. ЧАЙКИ
Олигоцен — ныне. Восемь родов-
Ископаемый род Gaviola Miller et Sibley, 

1941 (один вид); в. миоцен США (Небраска)..
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Ископаемые виды современного рода Laras 
Linnaeus, 1758 (10 видов, в том числе два не­
названных) ; в. олигоцен — плейстоцен 3. Евро­
пы и США.
' Современные: семь родов с 43 видами: по­
всюду, кроме тропического пояса.

СЕМЕЙСТВО STERNIDAE. КРАЧКИ

Эоцен — ныне. 17 родов.
Ископаемые роды: ?Halcyornis Owen, 1846 

(один вид); н. эоцен Англии. tPalaeotririga 
Marsh, 1870 (три вида); ?Limosavis Shufeldt, 

1915 (один вид) —все из эоцена США (Нью- 
Джерси). JLimocolavis Shufeldt, 1915 (один 
вид); олигоцен США (Орегон). iRupelornis 
van Beneden, 1871 (один вид); в. олигоцен 
Бельгии. ?Pseudosterna Mercerat, 1897 (два 
вида); миоцен Аргентины. tOcyplanus de Vis, 
1906 (один вид): плейстоцен Австралии.

Ископаемый вид современного рода Sterna 
Linnaeus, 1758 (один вид — очень мелкая фор­
ма); плиоцен Грузии (Ахалцихе).

Современные: 10 родов с 39 видами; рас­
пространены по всей Земле, кроме Антарк­
тиды.

ОТРЯД ALCAE. ЧИСТИКИ
Водные птицы мелких и средних размеров. 

Нёбо схизогнатическое, без базиптеригоидных 
отростков. Имеются затылочные фонтанели. 
Шейных позвонков 15. Ребер семь-восемь 
пар. Спинной кости нет. Ноги обычно трехпа­
лые, иногда имеется рудиментарный I 
(задний) палец. В крыле самый короткий от­
дел-предплечье. Эоцен — ныне. Одно семей­
ство.

СЕМЕЙСТВО ALCIDAE. ЧИСТИКОВЫЕ

Эоцен — ныне. 18 родов.
Ископаемые роды: Hydrotherikornis Miller, 

1931 (один вид); эоцен США (Орегон). 
Neutilornis Wetmore, 1940 (два вида; близки к 
современным гагаркам р. Alca); эоцен США 
(Юта). Miocepphus Wetmore, 1940 (один вид); 
миоцен США (Мэриленд). Mancalla Lucas, 
1902, (два нелетающих вида); плиоцен США 
(Калифорния). Plantus Brunnich, 1760 (один 
вид Р. impennis Brunnich, 1760 — бескрылая 
гагарка); плейстоцен и историческое время, се­
верная часть Атлантического океана (Ирлан­
дия, Шотландия; Бретань, Фарерские острова, 
Дания, Исландия; Лабрадор и Гренландия; на 
юг до западных частей Средиземного моря). 
Эта крупная—с гуся — нелетающая птица 
подвергалась преследованию из-за мяса и для 
других целей (в Гренландии, например, шла 
на поделку рыболовных крючков, что произво­
дилось по крайней мере до 1763 г.). Птица еще 
в XVI—XVII вв. была многочисленной в 
С. Европе. Особенно преследовалась гагарка в 
XVIII в. как местными жителями, так и прохо­
дящими в Гренландию судами. Дольше всего 
она удержалась на небольших островах у 
южного берега Исландии. В XIX в. число бес­
крылых гагарок резко сократилось; оставшие­
ся птицы стали подвергаться преследованию 
уже не только из-за мяса, но и собирателями 

зоологического материала. В 1830 г. в резуль­
тате вулканических явлений было разрушено 
основное место колониального гнездования 
бескрылых гагарок— о-в Гейрфуласкер. Остав­
шиеся птицы переселились на небольшой и

Рис. 689. Plantus impennis (Linneus).
Внешний вид. Субфосснльный, Исландия (Дементьев, 

1949)

сравнительно легкодоступный о-в Эльдей, где 
3 июня 1844 г. 'был убит последний экземпляр. 
В настоящее время в музеях сохранились 
74 яйца, около 20 полных скелетов и около 
70 чучел бескрылых гагарок. В СССР хранятся 
два чучела: одно —в Дарвиновском музее в 
Москве, другое —в музее Зоологического ин­
ститута АН СССР в Ленинграде (рис. 689).
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Ископаемые виды современных родов: Се- 
rorhinca Bonaparte, 1828 (один вид); миоцен 
США (Калифорния). Uria Brisson, 1760 (четы­
ре вида); миоцен США (С. Каролина), плио­
цен Италии и плейстоцен США (С. Каролина). 

Brachyrhamphus Brandt, 1837 (один вид); ср. 
плиоцен США (Калифорния).

Современные: 13 родов с 22 видами; поляр­
ная и умеренная зона Северного полушария.

ОТРЯД GAVIAE. ГАГАРЫ
Крупные птицы, ведущие водный образ жиз­

ни, е сильно развитыми ногами и относительно 
короткими крыльями. Череп схизогнатический, 
со сквозными ноздрями, без базиптеригоидных 
отростков. Надглазные ямки глубокие. Шей­
ных позвонков 14—15. Спинной кости нет. 
Грудина несколько вытянутая и узкая, с одной 
парой вырезок на заднем крае. Нет коленной 
чашечки, что компенсируется сильным разви­
тием processus rotularis большой берцовой ко­
сти. Малая берцовая кость доходит до уровня 

мезотарзального сочленения. Ноги четырехпа­
лые. Плиоцен — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО GAVIIDAE. ГАГАРОВЫЕ

Плиоцен — ныне. Один род Gavia Forster, 
1788 (семь-восемь видов, в том числе три- 
четыре ископаемых); плиоцен и плейстоцен 
США; современные, арктическая и умеренная 
зоны Северного полушария. 

ОТРЯД PODICIPITES. ПОГАНКИ
Водные птицы средних и мелких размеров. 

Крылья относительно слабо развиты, ноги 
мощные. Череп схизогнатический, без базипте­
ригоидных отростков, со сквозными ноздрями; 
надглазные ямки слабо выражены. Шейных 
позвонков 17—21. Спинная кость из трех-че­
тырех сросшихся грудных позвонков. Грудина 
короче и шире, чем у гагар, с тремя вырезками 
на заднем крае. Имеется коленная чашечка. 
Малая берцовая кость не достигает дисталь­
ной трети большой берцовой кости. Ноги че­
тырехпалые. Эоцен — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО PODICIPITIDAE. ПОГАНКОВЫЕ

Эоцен — ныне. Пять родов.
Ископаемый род Colymboides Milne-Ed­

wards, 1868 (два вида); н. эоцен Англии и 
Франции.

Ископаемые виды современных родов: Ро- 
diceps Latham, 1787 (семь видов, в том числе 
три неназванных); олигоцен — плейстоцен 
США, плиоцен Украины (одесские катаком­
бы), плейстоцен Италии и о-ва Маврикия 
(Маскаренские о-ва). Podilymbtis Lesson, 1831 
(один вид); Aechmophorus Coues, 1862 (один 
вид)—оба из плейстоцена США (Орегон).

Современные: четыре рода с 20 видами; по­
всюду, кроме Арктики и Антарктики.

INCERTAE SEDIS

Gryzaja Zubareva, 1939. Тип рода — 
G. odessana Zubareva, 1939; ср. плиоцен, Укра­
ина (одесские катакомбы). Голени необычного,

Рис. 690. Gryzaja odessana Zubareva.
Правая соленная кость с медиальной (а) 
и латеральной (б) стороны. Плиоцен СССР 

(Украина) (Зубарева, 1948)
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не встречающегося ни в одной другой груп­
пе ископаемых и рецентных птиц строения, 
с сильным вздутием на дорсальной стороне. 
Предположение, будто особенности строения 
голени G. odessana есть следствие каких-то 
патологических изменений, маловероятно, так 
как известно довольно большое количество 
экземпляров, и все они сходны. Систематиче­

ское положение G. odessana неясно; по-види­
мому, это была какая-то водная птица, близ­
кая к гагарам, или, возможно, общий предок 
гагар и поганок. Воинственский (1960) считает 
эту форму синонимом ископаемой дрофы 
Chlamydotis pliodeserti из одесских катакомб 
(рис. 690). Один вид.

ОТРЯД PROCELLARIAE. ТРУБКОНОСЫЕ, ИЛИ БУРЕВЕСТНИКИ
Океанические птицы различных размеров. 

Череп схизогнатический, ноздри несквозные. 
Имеются большие надглазничные ямки. Бази- 
птеригоидные отростки то имеются, то отсут­
ствуют (у альбатросов). Наружные ноздри 
помещаются в костных трубочках. Шейных 
позвонков 15. Спинные позвонки гетероцель- 
ные. Грудина различной формы и с различным 
числом вырезок. Крылья длинные; самый длин­
ный отдел — предплечье, в локтевом суставе 
одна-две сесамоидные кости, имеющие боль­
шое значение при работе крыла. Предвертлуж- 
ная часть подвздошной кости больше заверт- 
лужной. Голень с сильно развитым кнемиаль- 
ным отростком I (заднего) пальца ноги нет, 
или он рудиментарный, состоящий из одной 
фаланги. Скелет с сильным развитием пневма- 
тичности. Эоцен — ныне. Четыре семейства: 
Gigantornithidae, Procellariidae, Diomedeidae и 
Pelecanoididae. Последние в ископаемом со­
стоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО GIGANTORNITHIDAE

Эоцен. Один'род Gigantornis Andrews, 1916 
(один вид); эоцен Нигерии. По размерам при­
мерно вдвое крупнее современных альбатро­
сов (р. Diomeda).

СЕМЕЙСТВО PROCELLARIIDAE. БУРЕВЕСТНИКИ

Олигоцен — ныне. 23 рода.
Ископаемые роды: Hydrornis Milne-Edwards, 

1868 (один вид); в. олигоцен Франции. Р1о- 
tornis Milne-Edwards, 1878 (один вид); ср. 
миоцен Франции.

Ископаемые виды современных родов: Puf- 
finus Brisson, 1760 (11 видов, в том числе четы­
ре неназванных); олигоцен — плейстоцен США, 
Франции, Сардин и Нов. Зеландии. Fulmarus 
Stephens, 1826 (один неназванный вид); мио­
цен (?) США (Мэриленд). Procellaria Lin­
naeus, 1758 (два вида); ср. миоцен Франции.

Современные: 21 род с 73 видами; распро­
странены по всему Мировому океану.

СЕМЕЙСТВО DIOMEDIDAE. АЛЬБАТРОСЫ

Плиоцен — ныне. Два рода.
Ископаемый вид современного рода Diome- 

dea Linnaeus, 1758 (один вид); плиоцен Анг­
лии.

Современные: два рода с 18 видами; южная 
часть Северного Полушария и Южное полу­
шарие до 60° ю. ш.

ОТРЯД STEGANOPODES. ВЕСЛОНОГИЕ
Водные птицы крупных и средних размеров. 

Череп промежуточного между схизогнатиче­
ским и десмогнатическим типами; нет бази­
птеригоидных отростков; нет сошника. Груди­
на короткая, непрободенная. Ноги четырехпа­
лые. Сильная пневматизация скелета. В. мел 
ныне. 11 семейств. Семейство Fregatidae в ис­
копаемом состоянии не известно.

Уитмор (Wetmore, 1951) выделяет семейства 
Odontopterygidae и Pseudodontornithidae, об­
ладающие зубами или зубовидными выростами 
челюстных костей, в особый подотряд Odontop- 
teryges.

К этому же подотряду Уитмор (Wetmore, 

1951) относит и сем. Cladornithidae, рассмат­
риваемое нами в отряде Sphenisci (пингвины).

СЕМЕЙСТВО ODONTOPTERYGIDAE 
LAMBRECHT, 1933

Зубастые птицы. Эоцен. Один род.
Odontopteryx Owen, 1873 (один вид); н. 

эоцен Англии (рис. 691).
’СЕМЕЙСТВО PSEUDODONTORNITHIDAE LAMBRECHT,

1933

Зубастые птицы. Палеоген (?). Один род. 
Pseudodontornis Lambrecht, 1930 (один вид);

палеоген (?) Ю. Америки (рис. 692).
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Череп

682
Рис. 691. Odontopteryx tolliapica Owen.

Н. эоцен Англии 
(Lambrecht, 1933)

Рис. 692. Pseudodontomis longirostris (Spulski).
Череп сбоку (Х‘/t)- Н. эоцен Англии (Lambrecht, 1933)

СЕМЕЙСТВО CYPHORNITHIDAE WETMORE, 1928

Близки к пеликанам. Миоцен.’ Два рода.
Cyphornis Соре, 1894 (один вид); миоцен (?) 

о-ва Ванкувер. Palaeochenoides Shufeldt, 1916 
(один вид); миоцен США (Ю. Каролина).

СЕМЕЙСТВО ELOPTERYGIDAE LAMBRECHT, 1933

В. мел — эоцен. Три рода: Elopteryx An­
drews, 1913 (один вид); в. мел Венгрии. 
Eostega Lambrecht, 1928 (один вид); ср. эоцен 
Венгрии. Actiornis Lydekker, 1891 (один вид); 
в. эоцен Англии.

СЕМЕЙСТВО PELAGORNITHIDAE FtlRBRINGER, 1878

Близки к олушам. Миоцен. Один род.
Pelagornis Lotret, 1857 (один вид); миоцен 

Франции.

СЕМЕЙСТВО PHAETONTIDAE. ФАЭТОНЫ

Эоцен—ныне. Два рода.
Ископаемый род Prophaeton Andrews, 1889 

(один вид); н. эоцен Англии.
Современные: один род с тремя видами; 

субтропики и тропики.

СЕМЕЙСТВО PELECANIDAE. ПЕЛИКАНЫ

Эоцен — ныне. Два рода.
Ископаемый род ?Рrotopelecanus Reichen­

bach, 1851 (один неназванный вид); в. эоцен 
Франции.

Ископаемые виды современного рода Peleca- 
nus Linnaeus, 1758 (10 видов); олигоцен — 
плейстоцен 3. Европы, Индии, Австралии и 
США; н. плиоцен Украины (одесские ката­
комбы) н плейстоцен Азербайджана (Бина- 
гады).

Современные: один род с шестью видами; 
тропический, субтропический и теплые части 
умеренного поясов всех материков.

СЕМЕЙСТВО SULIDAE. ОЛУШИ

Олигоцен — ныне. Три рода.
Ископаемый род Miosula Miller, 1925 (два 

вида); в. миоцен и ср. плиоцен США (Кали­
форния).

Ископаемые виды современных родов: Sula 
Brisson, 1760 (семь видов); олигоцен — мио­
цен Франции и США. Mortis Leach, 1816 (три 
вида); плиоцен — плейстоцен США.

Современные: два рода с девятью видами; 
субтропики и тропики Земного шара; один вид 
проникает на север до Исландии.

СЕМЕЙСТВО ANHINGIDAE. ЗМЕЕШЕЙКИ

Эоцен — ныне. Два рода.
Ископаемый род Рrotoplotus Lambrecht, 1930 

(один вид); эоцен Суматры.
Ископаемые виды современного рода Ап- 

hinga Brisson, 1760 (четыре вида); н. плиоцен 
Венгрии, плейстоцен Австралии и Мадагас­
кара.

Современные: один род с четырьмя видами; 
тропический пояс Земного шара.

СЕМЕЙСТВО PHACROCORACIDAE. БАКЛАНЫ, 
ИЛИ КОРМОРАНЫ

Олигоцен — ныне. Шесть родов.
Ископаемые роды: Oligocorax Lambrecht, 

1933 (четыре вида); олигоцен Франции и 
США. Miocorax Lambrecht, 1933 (три вида, 
в том числе один неназванный); плиоцен Ита­
лии и Индии. Pliocarbo Tugarinov, 1940 (один 
вид; отличается от современных бакланов рода 
Phalacrocorax главным образом большими 
размерами; впервые был описан без соблюде­
ния номенклатурных правил под названием 
Haliaeus fossilis var. odessanus major, medius, 
minor Widhalm, 1886); н. плиоцен Украины 
(одесские катакомбы) (рис. 693). Australoco- 
rax Lambrecht, 1933 (два вида); плейстоцен 
Австралии.

Ископаемые виды современного рода Phala­
crocorax Brisson, 1760 (шесть видов, в том 
числе один неназванный); плиоцен — голоцен 
США, Аргентины, Нов. Зеландии. Кроме того,
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Рис. 693. Pliocarbo longipes Tugarinov:
a — правая бедренная кость: б — правая цевка с дорсальной стороны; в — правая 
цевка с медиальной стороны (Xs/»). Н. плиоцен СССР (Украина) (Тугаринов, 1940)

Рис. 694. Phalacrocorax perspicillatus Pallas.
Внешний вид. Субфоссильный, СССР (Командорские о-ва) (Дементьев. 1940)

крупный нелетающий •очковый баклан Ph. 
perspicillatus Pallas, 1748, открытый в 1741 г. 
на о-ве Беринга Стеллером. Этот вид был 
обычным на Командорских о-вах до 1826 г., 
когда там еще не было постоянного населения. 
Около 1850 г. очковый баклан вымер главным 
образом в результате прямого истребления че­
ловеком и, возможно, какой-то эпизоотии. 
В музеях сохранилось только шесть экземпля­
ров этого вида, из них два — в Зоологическом 

институте Академии наук СССР в Ленинграде 
(рис. 694).

Современные: два рода с 30 видами; все ма­
терики, кроме Антарктиды.

STEGANOPODES INCERTAE SEDIS
Argillornis Owen, 1878 (один вид): эоцен 

Англии и Бельгии. Liptornis Ameghino, 1895 
(один вид); миоцен Аргентины.

ОТРЯД CRESSORES. ГОЛЕНАСТЫЕ
Крупные и средней величины птицы с удли­

ненными клювом и ногами, связанные по об­
разу жизни с водоемами. Нёбо десмогнатиче- 

ское, без базиптеригоидных отростков. Шей­
ных позвонков 16—20. Грудина широкая, с вы­
резками по заднему краю. Ноги четырехпалые.
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Эоцен — ныне. Пять семейств: Ardeidae, Cico-
niidae, Threskiornithidae, Balaenicipitidae и
Scopidae. Последние два в ископаемом со­
стоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО ARDEIDAE. ЦАПЛЕВЫЕ

Эоцен — ныне. 17 родов.
Ископаемые роды: Botauroides Shufeldt 

1915 (один вид); Eoceornis Shufeldt, 1915 
(один вид) —оба из эоцена США (Вайоминг). 
Proardea Lambrecht, 1933 (один вид); н. оли­
гоцен (фосфориты Керси) Франции. Goliathia 
Lambrecht, 1930 (один вид); н. олигоцен Егип­
та. Ardeacites Haushalter, 1855 (один сомни­
тельный вид); Botaurites Ammon, 1918 (два 
вида) —все из н. миоцена Германии.

Ископаемые виды современных родов: Аг- 
dea Linnaeus, 1758 (шесть видов); миоцен- 
голоцен 3. Европы, США и о-ва Родригес. 
Butorides Blyth, 1852 (один вид); плейстоцен 
о-ва св. Маврикия (Маскаренские о-ва).

Современные: 11 родов с 59 видами; тропи­
ческий и отчасти умеренные пояса Земного 
шара.

СЕМЕЙСТВО CICONIIDAE. АИСТОВЫЕ

Олигоцен — ныне. 18 родов.
Ископаемые роды: Palaedephippiorhynchus 

Lambrecht, 1930 (один вид); н. олигоцен Егип­
та. Propelargus Lydekker, 1891 (два вида);
Pelargodes Sharpe, 1910 (три вида) —все из 
олигоцена Франции. Amphipelargus Lydekker, 
1891 (один вид); н. плиоцен Греции (о-в Са­
мос). Palaeopelargus de Vis, 1892 (один вид); 
Xenorhynchopsis de Vis, 1906 (два вида) —все 
из плейстоцена Австралии. Palaeociconia Мо- 
гепо, 1899 (один вид); плейстоцен Арген­
тины.

Ископаемые виды современных родов: Му- 
cteria Linnaeus, 1758 (два вида); в. миоцен 
Франции и плейстоцен США (Калифорния). 
Ciconia Brisson, 1760 (пять видов, в том числе 
один неназванный); плиоцен и плейстоцен 
3. Европы и США. Leptoptilus Lesson, 1831 
(четыре вида); плиоцен и плейстоцен Фран­
ции, Украины (одесские катакомбы); Индии н 
Явы (рис. 695). Xenorhynchus Bonoparte, 1855 
(одни вид); плейстоцен Австралии.

Современные: 11 родов с 17 видами; тропи­
ческий и умеренные пояса Земного шара.

Рис. 695. Leptcptilus pllocenicus Zubareva:
л — левая пястная кость; б — левая цевка с дорсальной сто' 
роы; в — дистальная сочленовная поверхность левой цевки; 
г— фаланга III пальца иоги с дорсальной1! стороны; д — фа-

О 1смI------ i

ланга III пальца Г ноги с вентральной стороны. плиоцен
СССР (Украина) (Зубарева, 1948)

СЕМЕЙСТВО THRESKIORNITHIDAE. ИБИСОВЫЕ

Эоцен — ныне. 13 родов.
Ископаемые роды: Ibidopsis Lydekker, 1891 

(один вид); в. эоцен Англии. Ibidopodia Milne- 
Edwards, 1868 (один вид); в. олигоцен Фран­
ции. Рrotibis Ameghino, 1891 (один вид); мио­
цен Аргентины.

Ископаемые виды современного рода Ibis 
Lacepede, 1799 (три вида, в том числе один 
неназванный); в. олигоцен — плейстоцен 3. Ев­
ропы и Австралии.

Современные: И родов с 28 видами; тропи­
ческий и умеренные пояса Земного шара.

ОТРЯД PHOENICOPTERI. КРАСНОКРЫЛЫ, ИЛИ ФЛАМИНГО
Крупные длинноногие околоводные птицы. 

Череп десмогнатический, без базиптеригоид- 
ных отростков, с затылочными фонтанелями. 
Клюв у взрослых загнут почти под прямым уг­

лом (современные виды). I (задний) пален 
ноги рудиментарный. Ископаемые фламинго 
указывают на постепенное удлинение в ходе 
эволюции голени и цевки этих птиц и, судя
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Pnc. 696. Agnopterus turgaiensis Tugarinov.

поверхность (хЗ). Олигоцен СССР (Казахстан) (Тугаринов, 1940) 
Рис. 697. Palaelodus ambiguus Milne-Edwards.

Реконструкция (X5), В. олигоцен — н. миоцен Франции (Lambrecht, 1933)

по позднеолигоценовому Phoenicopterus croit- 
zeti Gervais, 1852 — на увеличение степени 
изогнутости клюва. В. мел — ныне. Три се­
мейства.

СЕМЕЙСТВО SCANIORNITHIDAE LAMBRECHT, 1933

В. мел. Два рода: Scaniornis Dames, 1890 
(один вид); Parascaniornls Lambrecht, 1933 
(один вид) — оба из в. мела Дании. Вероятно, 
исходные формы отряда.

СЕМЕЙСТВО AGNOPTERIDAE LAMBRECHT, 1933

Эоцен — олигоцен. Один род Agnopterus 
Milne-Edwards, 1871 (три вида); в. эоцен 
Франции и Англии и н. олигоцен Казахстана 
(оз. Челкир-Тениз) (рис. 696).

СЕМЕЙСТВО PHOENICOPTERIDAE. ФЛАМИНГОВЫЕ

Эоцен — ныне. Шесть родов.
Ископаемые роды: Elornis Aymard, 1856 

(четыре вида, в том числе один неназванный); 
в. эоцен Англии и н. олигоцен Франции. Pa­
laelodus Milne-Edwards, 1871 (семь видов, 
в том числе два неназванных); олигоцен и ми­
оцен Франции (рис. 697). Megapalaelodus 
Miller, 1944 (один вид); н. миоцен США 
(Ю. Дакота).

Ископаемые виды современного рода Phoeni­
copterus Linnaeus, 1758 (шесть видов, в том 
числе три неназванных); в. олигоцен Франции, 
плиоцен США и плейстоцен Италии.

Современные: три рода с шестью видами; 
тропики и субтропики Азии, Африки, Америки 
и Ю. Европы.
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ОТРЯД ANSERES. ГУСИНЫЕ
Водные птицы крупных и средних размеров. 

Ноги короткие, шея удлиненная, клюв прямой. 
Череп десмогнатический, с базиптеригоидными 
отростками и сквозными ноздрями. Шейных 
позвонков 16—25.. Ребер шесть — девять пар. 
Грудина с одной парой вырезок по заднему 
краю (у современных форм). Ноги четырехпа­
лые, I палец обычно рудиментарный. В. мел — 
ныне. Два подотряда: Anhimae и Lamelliro- 
stres; первые в ископаемом состоянии не из­
вестны.

ПОДОТРЯД LAMELLIROSTRES.
П Л АСТИ11ЧАТОКЛ ЮВЫЕ

В. мел — ныне. Два семейства.

СЕМЕЙСТВО PARANYROCIDAE

Миоцен. Один род Paranyroca Miller, 1939 
(один вид, очень крупный — величиной с лебе­
дя; специализированный нырок); н. миоцен 
США (Ю. Дакота).

СЕМЕЙСТВО ANSERIDAE. ГУСИНЫЕ

В. мел — ныне. 58 родов.
Ископаемые роды: 'tGallornis Lambrecht, 

1931 (один вид); в. мел Франции. ?Romain- 
villia Lebedinsky, 1927 (один вид); в. эоцен 
Франции. Eonessa Wetmore. 1938 (один вид; 
близок к нырковым уткам); в. эоцен США 
(Юта). Chenornis Portis, 1884 (один вид; бли­
зок к гусям); в. олигоцен Италии. Cygnopte- 
rus Lambrecht, 1931 (один вид; близок к лебе­
дям); в. олигоцен Бельгии. Cygnavus Lam­
brecht, 1931 (один вид; близок к лебедям); 
в. олигоцен Германии. tLoxornis Ameghino, 
1895 (один вид); в. олигоцен Аргентины. Pres- 
bychen Wetmore, 1930 (один вид; близок к гу­
сям); миоцен США (Калифорния). Dendrochen 
Miller, 1944 (один вид; близок к древесным 
уткам); н. миоцен США (Ю. Дакота). ?Еопе- 
ornis Ameghino, 1895 (один вид) tEutelornis 
Ameghino, 1895 (один вид)--оба из в. мио­
цена Аргентины. Archaeoquerquedula Spill- 
mann, 1942 (один вид; близок к чиркам); плей­
стоцен Эквадора. Chendytes Miller, 1925 (один 
вид); плейстоцен США (Калифорния). Archa- 
eocygnus de Vis, 1906 (один вид; близок к ле­
бедям); плейстоцен Австралии. Cnemiornis 
Owen, 1866 (три вида; очень крупные гуси); 
плейстоцен и голоцен Нов. Зеландии. Centror- 
nis Andrews, 1897 (один вид); субфоссильный, 
Мадагаскар. Geochen Wetmore, 1943 (один

Рис. 698. Athya marila asphaltica Serebrovskij.
Череп, увеличено. Плейстоцен СССР (Азербайджан) (Сереб- 

ровский, 1948)
Рис. 699. Anas Linnaeus:

а — череп кряквы A. platyrhyiwhus palaeoboschas Serebrovskif 
увеличено. Плейстоцен СССР (Азербайджан); б, в — плечевая

1948: б. в — Тугаринов, 1940
Рис. 700. Cygnus olor bergmanni Serebrovskij.

Тазовые кости.. Плейстоцен СССР (Азербайджан) (Серсбров- 
ский, 1948)

вид); доисторический, Гавайские о-ва. Еигуа- 
nas Oliver, 1930 (один вид); Нов. Зеландия, 
датировка неизвестна.

Ископаемые виды современных родов: At­
hya Boie, 1822 (шесть видов); олигоцен — 
плейстоцен 3. Европы; кроме того, из плейсто­
цена Азербайджана (Бинагады) описан под­
вид современной морской чернети A. marila 
asphaltica Serebrovskii, 1941, отличающийся 
более узким черепом с более аборальным по­
ложением основания (рис. 698). Anas Linnae­
us, 1758 (25 видов); олигоцен — плейстоцен 
3. Европы, в. олигоцен Казахстана (Аральское 
море); кроме того, из плейстоцена Азербайд­
жана (Бинагады) описан подвид современной 
кряквы A. platyrhynchos palaeoboschas Sereb­
rovskii, 1941 (рис. 699). Anser Brisson. 1760 
(11 видов, в том числе три неназванных); оли­
гоцен— плейстоцен 3. Европы и США; плей­
стоцен Азербайджана (Бинагады). Cygnus 
Bechstein, 1803 (12 видов, в том числе шесть 
неназванных); олигоцен — плейстоцен 3. Евро­
пы и США; плиоцен Украины (одесские ката­
комбы); кроме того, из плейстоцена Азербай-
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Biziura Stephens, 1841 (один вид); плейстоцен 
Австралии. Alopochen Stejneger, 1855 (три 
вида); плейстоцен (?) Аргентины и Мадагас­
кара. Sarkidiornis Eyton, 1838 (один вид); 
плейстоцен — голоцен о-ва св. Маврикия (Мас­
каренские о-ва). Chenopis Wagler, 1832 (два 
вида); плейстоцен — голоцен Австралии.

Современные: 40 родов со 145 видами; по­
всюду, кроме Антарктиды.

ДНЕВНЫЕ ХИЩНИКИ
Аргентины. Gymnogyps Lesson, 1942 (один 
вид); Vultur Linnaeus, 1758 (один вид); Сога- 
gyps La Maout, 1853 (один вид) —все из плей­
стоцена США (Калифорния).

Современные: пять родов с шестью видами; 
С. и Ю. Америка (кроме полярных областей).

ПОДОТРЯД FALCONES.
НОРМАЛЬНЫЕ ХИЩНИКИ

Эоцен — ныне. Четыре семейства: Sagittarii- 
dae, Accipitridae, Falconidae н Pandionidae. 
Последние в ископаемом состоянии не из­
вестны.

СЕМЕЙСТВО SAGITTARIIDAE. СЕКРЕТАРИ

Эоцен (? н. олигоцен)—ныне. Два рода.
Ископаемый род Amphiserpentarius Gaillard, 

1908 (два вида); в. эоцен или н. олигоцен 
Франции.

Современный; один род с одним видом; Аф­
рика.

СЕМЕЙСТВО ACCIPITRIDAE. ЯСТРЕБИНЫЕ

Эоцен — ныне. Около 90 родов.
Ископаемые роды: tLithornis Owen, 1841 

(один вид); н. эоцен Англии. Palaeocircus Mil­
ne-Edwards, 1871 (один вид); в. эоцен Англии. 
Palaeohierax Milne-Edwards, 1871 (один вид); 
в. эоцен Англии и в. олигоцен Франции. Aqui- 
lavus Lambrecht, 1933 (три вида); в. эоцен — 
в. олигоцен Франции. tTeracus Aymard, 1856 
(одни вид); н. олигоцен Франции. Palaeoplan- 
cus Wetmore, 1933 (один вид); ср. олигоцен 
США (Вайоминг). tPalaetus Milne-Edwards, 
1871 (один вид); в. олигоцен Франции. Mio- 
hierax Howard, 1944 (один вид); н. миоцен 
США (Калифорния). Palaeastur Wetmore, 1943 
(один вид); н. миоцен США (Небраска). Рго- 
milio Wetmore, 1958 (три вида); миоцен США 
(Флорида). Palaeoborus Coues, 1844 (три ви­
да); миоцен и плиоцен С. Америки. Neophron-

джана (Бинагады) описан подвид современ­
ного лебедя-шипуна С. olor bergamanni Se- 
rebrovskii, 1941 (рис. 700). Mergas Linnaeus, 
1758 (три неназванных вида); плиоцен Вен­
грии, плейстоцен США и Индии. Dendrocygna 
Swainson, 1837 (два вида); плиоцен США и 
плейстоцен Австралии. Branta Scopoli, 1769 
(шесть видов); плиоцен и плейстоцен США. 
Chen Boie, 1822 (один вид); плиоцен США.

ОТРЯД ACCIPITRES.
Птицы средней и крупной величины. Нёбо 

десмогнатическое или промежуточного типа 
между десмогнатическим и схизогнатическим. 
Базиптеригоидные отростки в большинстве 
случаев отсутствуют. Надклювье в дистальной 
части загнуто вниз. Обычно имеется надглаз­
ничная кость. Ноздри несквозные (исключе­
ние — американские грифы Cathartae). Шей­
ных позвонков 14—17. Цевка короткая. Ноги 
четырехпалые. Эоцен — ныне. Два подотряда.

ПОДОТРЯД CATHARTAE.
АМЕРИКАНСКИЕ ГРИФЫ

Эоцен — ныне. Три семейства.

СЕЕЙСТВО TERMATORNITHIDAE NILLER, 1909

В. эоцен (? н. олигоцен) —плейстоцен. Два 
рода: ETaptnopus Milne-Edwards, 1891 (один 
вид); в. эоцен или н. олигоцен Франции. Тега- 
tornis Miller, 1909 (два вида, в том числе один 
неназванный); плейстоцен США (Калифор­
ния).

СЕМЕЙСТВО NEOCATHARTIDAE

Эоцен. Один род Neocathartes Wetmore, 1944 
(один вид); в. эоцен США (Вайоминг).

СЕМЕЙСТВО CATHARTIDAE. АМЕРИКАНСКИЕ 
ГРИФЫ

Эоцен —ныне. 10 родов.
Ископаемые роды: Eocathartes Lambrecht, 

1935 (один вид); ср. эоцен Германии. Plesio- 
cathartes Gailard, 1908 (один вид); в. эоцен 
или н. олигоцен Франции. Phasmagyps Wet­
more, 1927 (один вид)—оба из олигоцена 
США (Колорадо). Cathartornis Miller, 1910 
(один вид); плейстоцен США (Калифорния).

Ископаемые виды современных родов: Sar- 
corhamphus Dumeril, 1822 (три вида); плиоцен 
Боливии и США (Калифорния); плейстоцен
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tops Miller, 1916 (три .вида); миоцен'—.плейсто­
цен США. Neogyps Miller, 1916 (один вид); 
Wetmoregyps Miller, 1928 (один вид) —оба из 
плейстоцена США (Калифорния). Taphaetus 
de Vis, 1891 (один вид); Palaeolestes de Vis, 
1911 (один сомнительный вид).; Asturaetus de 
Vis, 1906 (один вид); Necrastur de Vis, 1892 
(один сомнительный внд) — все из плейстоце­
на Австралии. Harpagornis Haast, 1871 (один 
вид); плейстоцен Нов. ЗеланДии, Calhierax 
Wetmore, 1937 (один вид); Titanohierax Wet­
more, 1937 (один внд)—оба доисторические, 
Багамские о-ва.

Ископаемые виды современных родов: Aqui­
la Brisson, 1760 (восемь видов, в том числе 
четыре неназванных); эоцен — плейстоцен 
Франции и США; в. плиоцен Украины (одес­
ские катакомбы). Milvus Lacepede, 1799 (один 
вид); в. олигоцен Франции. Buteo Lacepede, 
1799 (четыре вида); олигоцен и миоцен США. 
Haliaetus Savigny, 1809 (один вид); ср. мио­
цен Франции. Geranoaetus Kaupp, 1844 (пять 
видов, в том числе один неназванный); мио­
цен и плиоцен США. Urubitinga Lafremaye, 
1843 (три вида); ср. миоцен — плейстоцен 
США. Parabuteo Ridgway, 1874 (один нена­
званный вид); плиоцен США (Калифорния). 
Aegypius Savigny, 1809 (три вида, в том'числе 
два неназванных); плейстоцен 3. Европы и 
Молдавии. Spizaetus Viellot, 1816 (два вида); 
плейстоцен США (Калифорния и Небраска). 
Morphnus Dumont, 1816 (один вид); плейсто­
цен США (Калифорния). Aviceda Swainson, 
1836 (один вид); Vroaetus Kaupp, 1844 (один 
вид)—оба из плейстоцена Австралии. Acci- 
piter Brisson, 1760 (два вида); плейстоцен 
Мадагаскара и о-ва св. Маврикия. Circus 
Lacepede, 1799 (два вида, .в том числе 
один неописанный, плейстоцен Нов. Зелан­
дии.

Современные: около 70 родов с 205 видами; 
повсюду, кроме Антарктиды.

СЕМЕЙСТВО FALCONIDAE. СОКОЛИНЫЕ

Эоцен — ныне. 15 родов.
Ископаемые роды: tBadiostes Ameghino, 

1.895 (один вид); Thegornis Ameghino, 1895 
(два вида; близки к современным карака- 
рам) — все из миоцена Аргентины. IProicti-
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Рис. 701. Sushkinia pliocaena Tugarinov.
Дистальная часть цевки (ХЗ.О). Плиоцен СССР 

(Казахстан) (Тугаринов, 1935)
Рис. 702. Falco gyrfalcc Linnaeus 

(?=С. rusticolus Linnaeus).
Правая пястная кость. Голоцен СССР 
(Краснодарский край) (Тугаринов, 1932)

nia Shufeldt, 1913 (два вида); плиоцен и н. ми­
оцен США. Sushkinia Tugarinov, 1935 (один 
вид); плиоцен Казахстана (рис. 701). PFoeto- 
pterus Moreno et Mercerat, 1891 (один вид); 
плиоцен — плейстоцен Аргентины. Lagopterus 
Moreno et Mercerat, 1891 (один вид); плейсто-' 
цен Аргентины.

Ископаемые виды современных родов: Falco 
Linnaeus, 1758 (пять видов); эоцен — плейсто­
цен 3. Европы и США; голоцен (палеолит) 
СССР (Красноярская обл.) (рис. 702)..Poly- 
borus Viellot, 1816 (два вида), плейстоцен и 
голоцен С. Америки и о-ва Порто-Рико.

Современные: девять родов с 58 видами; 
повсюду, кроме Антарктиды.

ОТРЯД STRIGES. СОВЫ
Птицы крупной и средней величины. Череп 

десмогнатический, с базиптеригоидными от­
ростками, нередко асимметричный. Глаза об­
ращены вперед. Шейных позвонков 14. Спин­

ной кости нет. Задний край грудины с вырез­
ками (нормальные совы) или без вырезок (си­
пухи). Ноги четырехпалые, IV палец обычно 
обращен назад. Эоцен — ныне. Три семейства.
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СЕМЕЙСТВО PROTOSTRIGIDAE

Эоцен. Два рода: Minerva Shufeldt, 1915 
(один вид).; Protostrix Wetmore, 1938 (до трех 
видов)—все из н. эоцена США (Вайоминг).

СЕМЕЙСТВО TYTONIDAE. СИПУХИ

Голоцен. Два рода. . ,
Ископаемые виды современного рода Tyto 

Billberg, 1828 (три вида); субфоссильные, Таи­
ти, Порто-Рико и Багамские о-ва.

Современные: два рода с 11 видами; тропи­
ческий и умеренные пояса Земного шара.

СЕМЕЙСТВО STRIGIDAE. НОРМАЛЬНЫЕ СОВЫ

Эоцен — ныне. 30 родов.
Ископаемые роды: tStrigogyps Gaillard, 

1908 (один вид); Necrobyas Milne-Edwards, 
1891 (два вида) —все из в. эоцена или н. оли­
гоцена Франции.

Ископаемые виды современных родов: Bubo 
Dumeril, 1826 (семь видов, в том числе один 
неназванный); эоцен — голоцен; Франция, 
США и о-в Родригес (Маскаренские о-ва). 
Asia Brisson, 1760 (два вида); в. эоцен или 
н. олигоцен Франции и плиоцен Украины 

•(одесские катакомбы) (рис. 703). Strix Lin­
naeus, 1758 (девять видов); олигоцен — голо­
цен; Франция, США, Мальта и о-в св. Маври­
кия (Маскаренские о-ва). Athene Boie, 1822

Рис. 703. Asia pigmaea 
Serebrovksi j.

Правая локтевая кость: а — 
сверху, б — снизу. Плиоцен 
СССР (Украина) (Серебров- 

ский, 1941)

(один вид); субфоссильный, о-в Родригес 
(Маскаренские о-ва).

Современные: 28 родов со 123 видами; по­
всюду, кроме Антарктиды.

ОТРЯД CUCULI. КУКУШКИ
Средней величины птицы, ведущие, за не­

которыми исключениями, древесный образ 
жизни.

Череп десмогнатический, без базиптеригоид­
ных отростков и сошника (или они рудимен­
тарны). Грудина с одной-двумя парами выре­
зок на заднем крае. Шейных позвонков 13-14, 
ребер четыре-пять пар. Ноги четырехпалые, 
IV палец обычно обращен назад. Эоцен — ны­
не. Два семейства: Musophagidae и Cuculidae; 
первые в ископаемом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО CUCULIDAE. КУКУШКИ

Эоцен — ныне. 42 рода.
Ископаемые роды: Dynamopterus Milne-Ed­

wards, 1891 (один вид); в. эоцен или н. олиго­
цен Франции. tNecrornis Milne-Edwards, 1891 
(один вид); ср. миоцен Франции.

Ископаемые виды современных родов: Соиа 
Schinz, 1821 (один вид); плейстоцен Мадагас­
кара. Geococcyx Wagler, 1831 (один вид); 
плейстоцен США (Нью-Мехико).

Современные: 40 родов со 123 видами; по­
всюду, кроме Арктики и Антарктиды.

ОТРЯД PSITTACI. ПОПУГАИ
Древесные птицы (немногие — наземные) 

средней и мелкой, реже крупной величины. 
Клюв загнут крючкообразно, ноги короткие, 
но сильные. Череп десмогнатический, без бази- 
лтеригоидных отростков; нёбные кости расши­

рены и уплощены латерально. Челюстные и 
носовые кости сочленены подвижно с нёбны­
ми и лобными. Шейных позвонков 13—15, 
чаще 14. Грудные позвонки не срастаются в 
спинную кость. Ребер пять-шесть пар. Гру-
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дина обычно без вырезок, но с двумя фонтане­
лями. Не только I, но и IV пальцы обращены 
назад. Олигоцен — ныне. Одно семейство.

СЕМЕЙСТВО PSITTACIDAE. ПОПУГАИ

Олигоцен — ныне. До 100 видов.
Ископаемые роды: Archaeopsittacus Lam­

brecht, 1933 (один вид); в. олигоцен Франции. 
Protoconurus Spillmann, 1942 (один вид); 
плейстоцен Эквадора. Lophopsittacus Newton, 
1876 (один вид); плейстоцен или голоцен о-ва 

св. Маврикия (Маскаренские о-ва). Necro- 
psittacus Wetmore, 1942 (один вид); субфос- 
сильный, о-в Родригес (Маскаренские о-ва).

Ископаемые виды современных родов: Сопи- 
ropsis Salvador!, 1891 (один вид); ср. миоцен 
США (Небраска). Aratinga Spix, 1824 (один 
неназванный вид); плейстоцен Аргентины. Ага 
Lacepede, 1799 (один вид); субфоссильный, 
Вест-Индия.

Современные: около 100 родов с 316 вида­
ми; Южное полушарие и тропический пояс 
Северного полушария.

ОТРЯД CAPRIMULGI. КОЗОДОИ
Средней величины ночные или сумеречные 

птицы с длинными крыльями и слабыми клю­
вом и ногами. Череп эгитогнатический, реже 
десмогнатический; ноздри несквозные. Шей­
ных позвонков 14-15. Ребер четыре пары. 
Грудина с одной-двумя парами вырезок. 
Ноги четырехпалые. Плиоцен — ныне. Пять 
семейств: Aegothelidae, Nyctibiidae, Steathor- 
nithidae, Podargidae и Caprimulgidae. В иско­
паемом состоянии известны только последние.

СЕМЕЙСТВО CAPRIMULGIDAE. КОЗОДОЕВЫЕ

Плиоцен —ныне. Семь родов.
Ископаемый вид современного рода Antro- 

stomus Bonoparte, 1831 (один вид); субфос­
сильный, Порто-Рико.

Современные: семь родов с 67 видами; по­
всюду, кроме полярных широт. В плиоцене 
Венгрии найдены остатки обыкновенного козо­
доя Caprimulgus europaeus Linnaeus, 1758.

ОТРЯД CORACIADES. РАКШИ

Нёбо десмогнатическое, без базиптеригоид- 
ных отростков. Ноздри обычно несквозные. 
Шейных позвонков 13—15. Грудина с одной- 
двумя парами вырезок по заднему краю. Ноги 
четырехпалые. В. эоцен (н. олигоцен) —ныне. 
Пять семейств: Todidae, Alcedinidae, Meropi- 
dae, Momotidae н Coraciadidae. В ископаемом 
состоянии известны только последние.

СЕМЕЙСТВО CORACIADIDAE. СИЗОВОРОНКИ
В. эоцен или н. олигоцен — ныне. Семь ро­

дов.
Ископаемый род Geranopterus. Milne-Ed­

wards, 1891 (один вид); в. эоцен или н. олиго­
цен Франции.

Современные: шесть родов с 17 видами; тро­
пики и умеренные пояса Восточного полуша­
рия.

ОТРЯД UPUPAE. УДОДЫ
Нёбо десмогнатическое, ноздри несквозные, 

клюв длинный. Грудина с одной парой вырезок 
или фонтанелей. Шейных позвонков 14. Ноги 
четырехпалые. Эоцен — ныне. Два семейства: 
Bucerotidae и Upupidae; последние в ископае­
мом состоянии не известны.

СЕМЕЙСТВО BUCEROTIDAE. ПТИЦЫ-НОСОРОГИ
Эоцен — ныне. 19 родов.
Ископаемые роды: Geiselocerus Lambrecht, 

1935 (один вид); ср. эоцен Германии. ?Сгур- 
tornis Milne-Edwards, 1871 (один вид); в эо­
цен Франции. iHomalopus Milne-Edwards, 
1871 (один вид); ср. миоцен Франции.

Современные: 16 родов с 45 видами; тропи­
ки Восточного полушария.

ОТРЯД TROGONES. ТРОГОНЫ

Тропические лесные птицы. Череп десмогна- 
гический, с базиптеригоидными отростками и 
сквозными ноздрями. Шейных позвонков 15. 
Ребер четыре-пять пар. Ноги четырехпалые, 

назад обращены не только I, но и IV пальцы 
(последний признак слабо выражен у иско­
паемых родов). Эоцен (? н. олигоцен) — 
ныне. Одно семейство.
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СЕМЕЙСТВО TROGONIDAE. ТРОГОНОВЫЕ
Эоцен (? н. олнгоцен)—ныне. 15 родов.
Ископаемые роды: Archaeotrogon Milne-Ed­

wards, 1891 (три вида); в. эоцен — н. олиго­

цен Франции. Paratrogon Lambrecht, 1933 
(один вид); в. олигоцен Франции.

Современные: 13 родов с 35 видами; тропи­
ки Африки, Азии и Америки.

ОТРЯД pici. дятлы
Древесные птицы средней и мелкой величи­

ны. Нёбо десмогнатическое или эгитогнатиче- 
ское, без базиптеригоидных отростков. Ноздри 
обычно сквозные. Грудина с двумя парами 
вырезок по заднему краю. Ребер пять пар. 
Ноги четырехпалые, назад обращены не толь­
ко I, но и IV пальцы. В. эоцен (? в. олиго- 
цен) — ныне. Шесть семейств. Galbulidae, Buc- 
oniidae, Capitonidae, Rhamphastidae, Indica- 

.oridae н Picidae. В ископаемом состоянии из­
вестны только последние.

СЕМЕЙСТВО PICIDAE. ДЯТЛОВЫЕ
В. эоцен (? в. олнгоцен)—ныне. 49 родов.
Ископаемый род Palaeopicus Lambrecht, 

1933 (два вида); в. олигоцен Франции.
Ископаемый вид современного рода Picus 

Linnaeus, 1758 (один вид); миоцен Франции. 
Picus lacaris Marsh, 1872 из в. эоцена США 
(Вайоминг) не имеет отношения к дятлам; его 
систематическое положение неясно.

Современные: 48 родов с 210 видами; тропи­
ки и умеренный пояс Европы, Азии, Африки 
и Америки.

ОТРЯД MACROCHIRES. ДЛИННОКРЫЛЫЕ
Мелкие птицы со слабыми ногами и сильно 

развитыми крыльями. Нёбо схизогнатическое 
или эгитогнатическое, без базиптеригоидных 
отростков. Ноздри несквозные. Шейных по­
звонков 13—15. Ребер четыре пары. Задний 
край грудины закругленный. Ключица с hypo- 
cleidum. В крыле*  самый длинный отдел — 
кисть; плечевая кость короткая и толстая, 
с сильно развитой проксимальной сочленовной 
головкой. Ноги четырехпалые. Эоцен — ныне. 
Три семейства: Aegialornithidae, Apodidae и 
Trochilidae; последние в ископаемом состоянии 
не известны.

СЕМЕЙСТВО AEGIALORNITHIDAE

Эоцен — олигоцен. Один род Aegialornis 
Lydekker, 1891 (два вида); в. эоцен — н. оли­
гоцен Франции.

СЕМЕЙСТВО APODIDAE. СТРИЖЕВЫЕ

В. эоцен (? н. олнгоцен) —ныне, 21 род.
Ископаемый род Cypselavus Gaillard, 1908 

(два вида); в. эоцен или н. олигоцен Франции.
Ископаемые виды современных родов: Apus 

Scopoli, 1877 (один вид); Coltocatia Gray, 1840 
(один вид) —оба из в. олигоцена Франции.

Современные: 20 родов с 79 видами; повсю­
ду, кроме полярных областей.

MACROCHIRES INCERTAE SEDIS

Limnatornis Milne-Edwards, 1871 (один 
вид); в. олнгоцен Франции.

ОТРЯД PASSERES. ВОРОБЬИНЫЕ
Средней величины и мелкие птицы. Нёбо 

.эгитогнатическое (за редкими исключениями), 
без базиптеригоидных отростков. Обычно 
14 шейных позвонков. У большинства видов 
одна пара вырезок грудины. Ребер пять пар. 
Ноги четырехпалые, I палец хорошо развит и 
обращен назад. Эоцен — ныне. Четыре под­
отряда: Eurylaemi, Tyranni, Menurae и Os­
cines. В ископаемом состоянии известны толь­
ко последние.

К отряду Passeres принадлежит до 5100 ви­
дов современных птиц из общего числа 8600 
видов.

ПОДОТРЯД OSCINES. ПЕВЧИЕ

Эоцен — ныне. 37 семейств. В ископаемом 
состоянии известно 11 семейств.

Современные Oscines включают до 4000 ви­
дов и имеют кругосветное распространение.
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В .ископаемом состоянии известны лишь не­
многие виды. Только одно семейство основано 
на ископаемом материале.

СЕМЕЙСТВО PALAEOSPIZIDAE WETMORE, 1925

По-видимому, близки к жаворонкам. Мио­
цен. Один род.

Palaeospiza Allen, 1878 (один вид); в. мио­
цен США (Колорадо).

СЕМЕЙСТВО ALAEDIDAE, ЖАВОРОНКОВЫЕ

Плиоцен — ныне. 26 родов.
Ископаемые виды современного рода Alau- 

da Linnaeus, 1758 (два вида); н. плиоцен Ита­
лии.

Современные: 26 родов с 74 видами; Афри­
ка, Европа, Азия, Австралия и С. Америка.

СЕМЕЙСТВО HIRUNDINIDAE. ЛАСТОЧКОВЫЕ

Плейстоцен — ныне. 13 родов.
Ископаемый вид современного рода Hirun­

do, Linnaeus, 1758 (один вид, вероятный сино­
ним современного Н. rustica Linnaeus, 1758); 
плейстоцен Германии.

Современные: 13 родов с 75 видами; повсю­
ду, кроме полярных поясов и некоторых океа­
нических островов.

СЕМЕЙСТВО SITTIDAE. ПОПОЛЗНЕВЫЕ

Плиоцен — ныне. Несколько родов.
Ископаемый вид современного рода Sitta 

Linnaeus, 1758 (один вид); н. плиоцен Италии.
Современные: несколько родов с 17 видами; 

Европа, Азия, Австралия и С. Америка.

СЕМЕЙСТВО TVRDIDAE. ДРОЗДОВЫЕ

Плейстоцен — ныне. До 90 родов.
Ископаемый вид современного рода Turdus 

Linnaeus, 1758 (один вид, вероятный синоним 
одного из современных видов); плейстоцен 
Сардинии.

Современные: около 90 родов с 304 видами; 
все материки, кроме Антарктиды.

СЕМЕЙСТВО LANIIDAE. СОРОКОПУТОВЫЕ

Олигоцен — ныне. Около 20 родов.
Ископаемый вид современного рода Lanius 

Linnaeus 1758 (один вид); в. олигоцен Фран­
ции.

Современные: около 20 родов с 72 видами. 
Европа, Азия, Африка, Австралия и С. Аме­
рика.

СЕМЕЙСТВО MOTACILLIDAE. ТРЯСОГУЗКОВЫЕ

Олигоцен — ныне. Три рода.
Ископаемые виды современных родов: Мо- 

tacilla Linnaeus, 1758 (два вида); в. олигоцен 
Франции. Anthus Bechstein, 1805 (один вид); 
н. плиоцен Италии.

Современные: три рода с 48 видами; повсю­
ду, кроме Антарктиды и некоторых океаниче­
ских островов.

СЕМЕЙСТВО ICTERIDAE. ТРУПИАЛЫ

Плейстоцен — ныне. Около 25 родов.
Ископаемые роды: Pandanaris Miller, 1947 

(один вид); плейстоцен США (Калифорния). 
Cyclorhamphus Miller, 1947 (один вид); плей­
стоцен США (Нью-Мехико).

Ископаемый вид современного рода Eupha- 
gus Cassin, 1866 (один вид); плейстоцен США 
(Орегон).

Современные: более 20 родов и около 190 ви­
дов; С. и Ю. Америка.

СЕМЕЙСТВО STURNIDAE. СКВОРЦОВЫЕ

Голоцен — ныне. Около 35 родов.
Ископаемый род Necropsar Brisson, 1816 

(один вид); субфоссильный, о-в Родригес 
(Маскаренские о-ва).

Современные: около 35 родов со 103 видами; 
Европа, Африка, Азия и Австралия.

СЕМЕЙСТВО FRINGILLIDAE. ВЬЮРКОВЫЕ

Миоцен — ныне. Более 100 родов.
Ископаемый род Palaeostruthus Wetmore, 

1925 (один вид); миоцен США (Канзас).
Ископаемые виды современных родов: Frin- 

gilla Linnaeus, 1758 (два сомнительных вида); 
в. миоцен Австрии и плейстоцен Германии. 
Junco Wagler, 1831 (один неназванный вид); 
плиоцен США (Аризона). Pipilo Viellot, 1816 
(один вид); плейстоцен США (Калифорния).

Современные: более 100 родов и 1000 видов; 
Европа, Азия, Африка (кроме Мадагаскара), 
С. и Ю. Америка.

СЕМЕЙСТВО CORVIDAE. ВОРОНОВЫЕ

Миоцен — ныне. Около 40 родов.
Ископаемые роды: Miocorax Lambrecht, 1933( 

(один вид); Ср. миоцен Франции. Palaeocorax 
Forbes, 1892 (два вида); голоцен Нов. Зелан­
дии.

Ископаемые виды современных родов: Со- 
rax Linnaeus, 1758 (пять видов, в том числе 
один неназванный); в. плиоцен 3. Европы и 

696



США; плейстоцен — голоцен о-ва Порто-Рико, 
Pyrthocorax Tunstall, 1871 (один вид); плей­
стоцен Франции.

■Современные: около 40 родов и до 300 ви­
дов; повсюду, кроме Антарктиды.

OSCINES INCERTAE SEDIS

• Palaegithalus Milne-Edwards, 1871 (один 
вид; имеет некоторые черты сходства со столь 
разнообразными формами, как славки—Syl­
via, американские славки — Panda, синицы — 
Paras')-, Laurillardia Milne-Edwards, 1871 (три

ИСКОПАЕМЫЕ ВИДЫ ПТИЦ НА ТЕРРИТОРИЙ СССР
Palaeostruthio sternatus. Н. О. Бурчак-Абрамович, 1953
Struthio novorossicus. А. К. Алексеев, 1915 :
Sturthiolithus chersonensis. A. Brandt, 1873
Alectoris pliocaena. А. Я. Тугаринов, 1940
Ammoperdix ponticus. А. Я. Тугаринов, 1940
Pliogallus citaruoides. А. Я. Тугаринов, 1940
Eobalearica tugarinovi. А. А. Гуреев, 1949
Sarcogeranus bohatschevi. П. В. Серебровский, '1940
Chlamydotis pliodeserti. П. В. Серебровский, 1941
Totanus numenioides. П. В. Серебровский, 1941
Machetes (Tringa?) binagadensis. П. В. Серебровский, 

1940
Gryzaja odessana. В. И. Зубарева, 1'939
Pelecanus crispus palaeocrispus. П. В. Серебровский, 

1941
Palecanus odessanus fossilis. Widhalm, 1886 

вида; одними сближаются с сорокопутами — 
Lanius, другие считают их промежуточными 
формами между дроздами — Tardus и сквор­
цами— Sturnus — все из в. .эоцена Франции. 
Protornis Н. von Meyer, 1854 (один — два 
вида); в. эоцен Швейцарии. ? Hebe Shufeldt, 
1913 (юдин вид); США (Калифорния); возраст 
неизвестен. Yalavis Shufeldt, 1913 (один вид; 
неопределимый отпечаток задней конечности; 
США, возраст неизвестен. Fotninalis Lesque- 
reux, 1913 (один вид, отпечаток пера); в. мио­
цен США.

Приложение

Haliaeus fossilis var. odessanus. Widhalm, 1886 
Pliocarbo longipes. А. Я. Тугаринов, 1940 
Leptoptilus pliocenicus. В. И. Зубарева, 1948 
Agnopterus turgaiensis. А. Я. Тугаринов, 1940 
Cygnus olor bergmanni. П. В. Серебровский, 1941 
Anzer azerbaidzhanicus. П. В. Серебровский, 1940 
Anas oligocaena. А. Я. Тугаринов, 1940
Anas platyrhynchos palaeboschas. П. В. Серебровский, 

1941
Athya mania asphaltica. П. В. Серебровский, 1941 
Sushkinia pliocaena. А. Я- Тугаринов, 1936
Asia pygmaea. П. В. Серебровский, 1941

В этот список не включены упоминаемые различными 
авторами остатки ископаемых птиц, не получившие опи­
сания и номенклатурного обозначения.
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УКАЗАТЕЛЬ
СИСТЕМАТИЧЕСКИХ НАИМЕНОВАНИЙ*

Во время печатания книги вышли в свет работы О. Куна (О. Kuhn) «Die vorzeitlichenFro- 
she und Salamander, ihre Gattungen und Familien» (Jahresh. Ver. vaterl. Naturkunde, Wiirttemberg, 
1962, Jg. 117, SS. 327—372) и «Die Familien der rezenten und fossilen Amphibien und Reptilien» 
(Bamberg, 1963, 79 ss.), в которых взамен преоккупированных вводятся следующие новые наиме­
нования родов земноводных и пресмыкающихся: Acanthostomatops Kuhn., 1963 (=Acanthostoma 
Credner, 1883); Annatherapsidus Kuhn, 1963 (=Anna Amalitzky, 1922); Avalonianus Kuhn, 1963 
(=Avalonia Seeley,1898);Campylodoniscus Kuhn, l983(=Campylodon Huene, l929);Dawsonioides'K.uhn, 
1963 (—Dawsonia Fritsch, 1879); Dolichosomatides Kuhn, 1963 (=Dolichosoma Huxley, 1876); Holo- 
psisuchus Kuhn, 1963 (=Holops Cope, 1869); Leptotracheliscops Kuhn, 1963 (=Leptotrachelus Watson, 
1921); Lyrocephalisais Kuhn, 1963 {=Lyrocephalus Wiman, 1914); Mesorhinosuchus Kuhn, 1963 (-A4e- 
sorhinus Jaekel, 1910); Oxyodontonius Kuhn, 1963 (=Oxyodon Huene, 1908); Platycepsion Kuhn, 1963 
(=«.Platycepss> Stephens, 1886); Platychelydites Kuhn, 1963 (=Platychelys Bergounioux, 1935); Rhino- 
sauriscus Kuhn, 1963 (=Rhinosaurus Fischer, 1847); Rileyasuchus Kuhn,|1963 (=Rileya Huene, 1902); 
Rothianiscus Kuhn, 1963(=Rof/ua Olson et Beerbower, 1953); Tetraodontonius Kuhn, 1963(=Tetrao­
don Broili et Schroder, 1935); Triadobatrachus Kuhn, 1962 ("Protobatrachus Piveteau, 1937). Соот­
ветственно, вводятся следующие новые наименования семейств; Annatherapsididae Kuhn, 1963 
(=Annidae Vjuschkov, 1955); Triadobatrachidae Kuhn, 1962 (=Protobatrachidae Piveteau, 1937). 
Кроме того, А. Бринк (A. Brink) в работе «Two cynodonts from the Ntaware formation in the Luan- 
gwa valley of Northern Rhodesia» (Paleontol. afric., 1963, vol. 8, pp. 77—96) описал новый 
род цинодонта Luangwa Brink, 1963; Н. триас (зона Cynognathus) С. Родезии (сем. Gomphogna- 
thidae).

Список родов сем. Tapinocephalidae следует пополнить родом Eccasaurus Вrооm, 1907; сем. 
Whaitsiidae — родом Mirotenthes Attridge, 1956; сем. Endothiodontidae — родом Emydorhynchus 
Вrооm, 1913 (все три из в. перми Ю. Африки).

Ablepharis 467
Ablepharus 467
Acanthocalyx 490
Acanthocercus 463
Acanthodactylus 468
Acanthopholidae 574 ~
Acanthopholis 574 '
Acanthostega 44, 67, 68, 123
Acanthostegidae 67
Acanthostoma 80, 81
Acct pi ter 692
Acci pitres 691
Accipitridae 691
Aclteloma 77, 109
Achelonia 387
Acherontemys 398, 399
Achilemys 410, 414

Acichelys 387
Acinixys 410
Aciprion 462
Acompsosaurus 503
Acranthos 468
Acridophaga 493
Acris 132
Acrocanthosanrus 537
Acrochordinae 490
Acrohydraspis 437
Acroplous 110
Acrosauria 308
Acrosauridae 309
Acrosaurus 309
Acteosaurus 481
Actinemys 403
Actiiwdon 76

Actiornis 686
Actosaurus 481 ~
Ada 469
Adelogyrinidae 147, 165, 166 -
Adelogyrinus 166 -
Adelosaurus 458 ~
Adelospondyli 144
Adelphesiren 160
Adenoderma 144
Admetophoneus 250, 251 —
Adocus 395
Adriosaurus 481"
Aechmophorus 684
Aechmorphys 493
Aegialornis 695
Aegialornithidae 695
Aegothejidae 694

* Номера страниц, где даны описания родов или основные ссылки на рода^ выделены жирным 
шрифтом.
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Aegypius 692 
Aegyptosaurus 552“ 
Aegyptosuchus 518- 
Aelodon 511 
Aelurodrdco 268 
Aelurognathus 266 
Aelurosaurinae 263 -

, Aelurosauroides 264 - 
Aelurosauropsinae 264 ' 
Aelurosauropsis 264 
Aelurosaurus 264 
Aelurosuchus 284 
Aenigmasaurus 306, 447 
Aeolodon 511 ~ 
Aeollodon 511 
Aepidea 491 
Aepisaurus 552 
Aepyornis 669, 672 
Aepyornithes 672 
Aepyornithidae 672 
Aerosaurus 239 
Aetonyx 535 
Aetosauroides 503 
Aetosaurus 503 - 
Agalmatosaurus 474 " 
Agama 463 
Agamidae 463 
Agathaumas 583 
Agetosaura 468 ' 
Aggiosaurus 537 - 
Agkistrodon 493 " 
Agnopteridae 690 
Agnopterus 690 
Agnosaurus 258 
Agomphus 395, 396 
Agriocharis 675 
Agrosaurus 533 
Aigialosauridae 473, 474 ~ 
Aigialosaurus 475 
Aistopoda 154 
Akidnognathus 276"

—.^Akleistops 467 
'Afcrochelys 428 
Alamosaurus 552- 
Alamosemys 396 - 
Alauda 696 
Alaudidae 696 
Albertosaurus 540 
A lea 683 
Alcae '683 
Alcedinidae 694 
Alcidae 683 
Alectoris 674, 675 
Alectrosaurus 540 ' 
Alegeinosaurus 79 " 
Aleodon 272 
Alethesaurus 469 
Alethinophidia 486 
Aletornis 678 
Algosaurus 552- 
Aligator 519 
Allaeochelys 428 
Alligator 507, 519, 520 
Alligatorellus 515 
Alligatorinae 519 
Alligatorium 515 
.4 llodaposuchus 521 
A llognathosuchus 520 
Allophis 491 
Allopleuron 420, 425 
Allosaurus 524, 525, 537- 
Alopecideops 277

A lopecodon 277
Aopecodontidae 276
Alopecognathus 276
Alopecophis 491
Alopecopsis 280
Alopecorhinus 276
Alopecorhynchus 266 -
Alopochen 691
Aloponotus 462
Aloposauroides 266 -
Alopsaurus 267 •
Alsodromus 468
Altispinax 537
Alytes 129
Alzadasaitrus 325, 327 —
Amalitzkia 266
Amblycephalidae 490
Amblydectes 603
Amblyodon 70
Amblypeza 436
Amqy stoma 161
Ambystomatidae 37, 159, 161
Ambystomatoidei 159, 161
Ambystomichnus 161
Ameghinia 679
Ammoperdix 674, 675
Ammosauridae 530
Ammosaurus 530 -
Amniota 23
Amphekepubis 475
Amphibamus 79, 125
Amphibia 23, 25
Amphichelydia 354, 379
Amphicoela 128
Amphicoelias 549
Amphicotylus 513
Amphiemys 395
Amphiesma 490
Amphignathodontoides 130
Amphipelargus 688
Amphirana 133
Amphisaurus 541"
Amphisbaenia 482
Amphisbaenidae 483
Amphisbaeninae 483
Amphiserpentarius 691
Amphiuma 46, 49, 146, 162
Amphiumidae 162
Amphorosteus 475
Amyda 430
Amygdalodon 549
Analoponotus 462
Anamnia 23
Anaphotidemys 389
Anarosaurus 314
Anas 690
Anaschisma 117
Anatosaurus 525, 560, 562,"

564
Ancanamunia 348
Anchiceratops 583, 585 ~
Anchisaurus 525, 541
Anchylorana 133
Ancylocentrum 479
Andrewsornis 679
Andrias 25, 160
Anelytropsidae 467
Aneugomphius 278, 27'9
Angelosaurus 244
Angistorhinopsis 506
Angistorhinus 506
Anglosuchus 513

Anguinidae 470, 472
Anguininae 472
Anguinoidea 469
Anguinomorpha 469
Anguinosaurus 309
Anguinus 472
Angitis 471, 472
Anguisaurus 309 ~
Anhimae 690
Anhinga 686
Anhingidae 686
Anilidae 486
Anilidia 485, 486
Anilioides 486
Animasaurus 217 —
Anisodectes 75
Anisodontosaurus 449, 503 ~
Anissolornis 675
Ankistrodon 497
Ankylosauria 574
Ankylosauridae 575-
Ankylosaurus 575, 576-
Anna 277, 278
Annamemys 402
Annidae 277
Anniellidae 470
Anningia 238
Annulate 482
Anodontosaurus 577 “
Anomalophis 493
Anomalopteryx 671, 672
Anomasaurus 314 -
Anomocoela 128, 129
Anomodontia 286
Anomoiodon 222
Anomosaurus 334 -
Anoplosaurus 559 -
Anosteira 428, 429
Anosteirinae 428
Anostira 428
Anata 433, 463
Anser 690
Anseres 690
Anseridae 690
Antarctosaurus 545, 547'
Anteosaurdae 247, 253
Anteosaurus 253, 254
Anthodon 224
Anthracochelys 436
Anthracosauria 26, 60, 134,
Anthracosauridae 136 “
Anthracosaurus 133, 136
Anthropornis 673
Anthus 696
Antrodemus 536, 537
Antrostamus 694
Anura 125, 127
Anurognathidae 597 "
Anurognathus 593, 598, 599 '
Apalone 430
Apatodontosaurus 349
Apatomerus 603
Apatornis 668
Apatornitidae 668
Apatosaurus 547, 548, 549 "
Aperopristis 462
Apertotemporalidae 389
Apertotemporalis 389
Aphanapteryx 677
Aphaneramma 101, 104, 105
Aphelophis 488
Aphelosaurus 458 -
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Apholidemys 428
Aphrosaurus 326, 327"
Aplax 387
Aploaspis 493
Apoda 146, 163
Apodidae 695
Apodichelys 436
Apractocleidus 321 -
Apsidosponduli 26, 55, 56, 60
Apteryges 672
Apterygidae 672
Apteryx 672
Aptornis 677
Aquila 692
Aquilavtis 691
Ara 694
Araeosaurus 484 -
Araeoscelidae 304
Araeoscelidia 300, 303 —
Araeoscelidoidei 303
Araeoscetis 196, 304, 305 —
Arambourgia 520
Aramidae 679
Aramornis 679
Aratinga 694
Archaeobeltis 236
Archaeochelys 372, 373, 384—
Archaeochelydium 373 —
Archaeocygnus 690
Archaeodon 286
Archaeonectrus 319
Archaeopelobates 130
Archaeophasianus 675
Archaeophis 488, 489 
Archaeopsittacus 694 - 
Archaeopteryges 665 
Archaeopterygidae 665 
Archaeopteryx 662, 665, 666 
Archaeoquerquedula 690 
Archaeornis 666
Archaeosuchus 254, 509 —
Archaeosyodon 252"
A rchaeotheriurn 286 —
Archaeotriton 162
Archaeotrogon 695
Archaeopodocarpus 456
Archegosauridae 72"
Archegosauroidea 72 — 
Archegosaurus 45, 73- 
Archelon 202, 362, 371, 372, 377, 

418
Archeria 47, 49, 52, 419
Archosauria 56, 136, 138, 200, 439, 

493
Archosaurus 497 , 499 '
Arctognathinae 264
Arctognaihoides 264
Arctognathoidinae 264
Arctognathus 264 -
Ardops 263
Ardosuchus 267
A i dea 688
Ardeacites 688
Ardeidae 688
Ardeosauridae 465 "
Ardeosaurus 465, 466"
A rgentinosuchus 503 "
Argtllochelys 422, 423
Argllornis 687
Argyrodyptes 673
Argyrogena 490
Argyrophis 485

Argyrosaurus 552-
Aristelligelal 466

Aristelliger 466
Aristodesmus 222
Aristonedes 328
Aristosaurus 541"
Aristosuchus 533 —
Arizonasaurus 503 "
Arkanserpeton 80
Artwgnathus 281
Aromochelys 400
Aromosuchus 520
Arret osauri dae 463
Arretosaurus 464
Arrhinoceratops 585
Arrlbasaurus 236—
Arthrodytes 673
Arthroleptinae 132
Asaphestera 168
Ascaphidae 128
Ascaphus 49, 54
Asiatosaurus 552 ~
Asiatosuchus 521 —
Asia 693
Askeptosauridae 459*-
Askeptosaurus 459, 460 ■
Asphaerion 133
Aspideretes 430
Aspidoboa 488
Aspidochelys 431
Aspidonectes 430
Aspidopython 488
Aspidorhynchus 485-
Aspidosaurus 79
Aspidoscelis 469
Aspilus 430
Aspis 492
Asterochelys 412
Asterophis 487
Asterophryninae 133
Asthenognathus 267
Astrodon 549, 551
Asturaetus 692
Astylosteminae 132
Atacisaurus 522 -
Atelopodidae 131
Athecata 354
Athene 693
Athya 690
Atlantochelys 420 —
Atlantosaurus 547 —
Atomarchus 491
Atoposauridae 508, 514-
Atoposaurus 515—
Atoptera 138
Atropis 468
Aublysodon 540
Aulacocephalodon 295
Aulacocephalodontinae 294
Aulococephalus 292
Aulacochelys 430
Aulaeosaurus 474 —
Australocorax 686
Austropelor 57, 63, 97
Austrosaurus 552
Avalonia 535
Avenantia 258
Aves 23, 661
Aviceda 692
Avipes 530
Axestemys 430
Axestus 430

Badrosaurus 561, 563-
Badiostes 692
Badistomis 679
Ваепа 361, 368, 389, 390
Baenidae 375, 379, 389, 391, 394
Baenoidea 361, 362, 373, 389, 416
Bahariasaurus 537
Baharijodon 514—
Bainia 295
Baiopsis 293 a
Balaenicipitidae 688
Baldwiiwnus 237
Bantuchelys 436
Baphetes 32, 41, 59, 70
Baptanodon 349
Baptemys 394, 396, 397
Baptornis 668
Baptornithiidae 668
Baptosaurus 481
Barasaurus 219
Bargmannia 161
Barosaurus 545—
Bartlettia 434
Barycephalus 463
Bascanion 490
Bascaniurn 490
Baseodon 475
Basikranodon 236
Basilemys 394, 395
Basutodon 537 —
Batagur 403
Batagurella 409
Batlwrnis 681
Bathornithidae 681
Bathyglyptus 240
Bathygnathus 241"
Batrachia 25
Batrachiderpeton 35, 145, 150, 152
Batrachiosaurus 475
Batrachiotherium 475
Batrachognathus 598, 599"
Batrachoides 162 '
Batrachomorpha 26, 60"
Batrachosauria 25, 55, 60, 133, 134 

200
Batracliosauroides 162 -
Batrachosauroididae 162-
Batrachosaurus 475
Batrachosoma 463
Batrachosuchus 41, 113, 114, 115-
Batrachulina 133
Bauria 284
Bauriidae 283
Baurioides 284
Baurocynodon 286 —
Baurusuchidae 516
Baurusuchus 516
Bavarisaurus 461, 462
Belesodon 271 *
Bellia 409
Bellophis 491
Belodon 505, 506
Belonochasma 593, 601*"
Benthosauridae 90
Benthosaurus 90
Benthosuchidae 86, 90, 94 '
Benthosuchus 38, 47, 58, 59, 84, 90,

91, 92, 93, 94
Bernissartia 518
Bernissartidae 517, 518
Bertis 493
Betasuchus 535-
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Biarmosaurus 248
B’iarmosuchidae 249
Biarmosuchus 248
Bienotherium 275
Biziura 691
Blattoidealestes 282
Blepharosteres 467
Blezingeria 350

, Boavus 488
Boidae 487, 488
Boinae 488
Bolbodon 217
Bolosauridae 217
Bolosaurus 217, 218, 441
Bombifrons 520
Bombina 128, 129
Bombinidae 128
Booidea 486, 487
Boomgaardia 159
Borborophagus 117
Boremys 368, 389, 390
Boreosaurus 90
Botau rites 688
Botauroides 688
Bothremys 359, 436
Bothrlceps 88, 113, 115
Bothriospondylus 547
Bothrodytes 490
Bothrophis 488
Botrophis 488
Bottosaurus 520
Boverisuchus 520 
Brachaucheniidae 332
Brachauchenius 332
Brachiosauridae 547
Brachiosaurus 547, 549
Brachycephalus 53
Brachyceraiops 583, 584
Brachychampsa 519
Brachychirotherium 503
Brachycnemius 242
Brachycormus 162
Brachydectes 158, 513
Brachydeira 327
Brachygnathosuchus 520
Brachylophosaurus 561, 565
Brach'yopidae 31, 85, 109
Brachyopinae 112, 115
Brachyopoidea 35, 85, 109
Brachyops 113, 114, 115
Brachypareia 226
Brachypodosaurus 577
Brachyprosopus 292
Brachypterygius 349
Brachyrhamphus 684
Brachyrhimdon 448
Brachysaura 463
Brachysauraya 479
Brachysaurus 479
Brachysuchus 505
Brachytaenius 511
Brachytrachelus 595

* Brachyuraniscus 292
Brachyuranochampsa 521
Bradysaurus 226
Brancasauridae 322
Brancasaurinae 322
Brancasaurus 322
Branchiosauridae 82
Branchiosaurus 76, 82, 83
Branta 691
Brasileosaurus 513

Brevicipitidae 132
Brevicipitinae 133 
Brimosaurus 328
Brithopodidae 247, 249, 255
Brithopus 250, 251
Brodiechelus 385
Broilia 407
Broiliellus 79
Broilisauridae 467
Broilisaurus 467
Broilius 292
Brontornis 679
Brontornithidae 679
Brontosaurus 547
Broomia 446
Broomicephalus 261
Broomisaurinae 264
Broomisaurus 265
Brootnitherium 286
Broomosuchus 254
Broomulus 88
Broumiella 501
Bryochelys 425
Bubo 693
Bucconiidae 695
Buceratidae 694
Buettneria 117
Bufavus 133
Bufo 128, 130, 132
Bufonidae 131, 132
Bufonopsis 132
Burhinidae 681
Burnetia 267
Burnetidae 266
Buteo 692
Butorides 688
Buzulukia 141
Bysmachelys 410
Bystra 414
Bystrowiana 53, 142
Bystrowianidae 142

Cachuga 409
Cacops 79, 80
Cacosterninae 132
Cadurcogekko 466
Cadurcosaurus 468
Caecilia 163
Caeciliidae 164
Caelopeltis 491
Caenognathi 668
Caenognathidae 668
Caenognathus 668
Caenophidia 489
Caigator 519
Caiman 520
Caimanoeda 519
Caimanoidea 519
Caimanoideus 519
Caimanosuchus 520
Calamagras 488
Calamops 117
Calamosaurus 533
Calamospondylus 533
Calcarichelys 418
Calemyr 403
Calhierax 692
Calidris 682
Californisaurus 350, 351
Callagur 403

Caltibrachion 239
Callichelys 407
Calligenethlon 137
Callinia 430
Callipelta 491
Callopeltis 491
Callotia 468
Calopeltis 491
Calyptocephalella 131
Calyptocephaltis 32, 131
Camarasaurus 524, 525, 547, 549,

550
Camptonodus 557
Camptonotus 557
Camptosauridae 553
Camptosaurus 556, 557, 558
Campylodon 552
Campylognathoides 595, 597
Campylognathus 595
Candelaria 222
Caouana 422
Capella 682
Capelliniosuchus 511
Capetus 70
Capitolacerta 467
Capitonidae 695
Capitosauridae 94
Capitosauroidea 85, 86, 117
Capitosaurus 92, 95, 97
Caprimulgi 694
Caprimulgidae 694
Caprimulgus 694
Captorhinidae 228
Captorhinikos 229
Captorhinoides 229
Captorhinomorpha 214, 226, 229
Captorhinus 194, 228, 229
Carcharodontosaurus 537
Cardiocephalus 169
Cardiodon 544
Caretta 357, 366, 367, 370, 376,

420, 422, 423
Carettini 420
Carettochelyidae 372, 428
Carettochelyinae 428
Carettochelys 428, 429
Cariamae 677
Cariamidae 677
Carlesia 484
Carnosauria 525, 535
Carolinochelys 425
Carphophis 492
Carsosaurus 475
Carteremys 436
Casea 199, 243, 244
Caseidae 235, 242
Caseoides 244
Caseopsis 244
Castresia 428
Casuarii 671
Casuariidae 671
Casuarius 671
Catapleura 425
Cathaiemys 403
Cathartae 691
Cathartidae 691
Cathartornis 691
Cathetorhinus 486
Caudata 146
Caudisona 493
Caudocoelus 533
Caulodon 549
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Cantleya 438
Cayman 519
Centemodon 506
Centrochelys 412
Centromastix 468
Centrornis 690
Centrosaurus 473
Cephalastron 453
Cephalastronius 453
Cephalerpeton 228
Cephalochelys 422
Cephalonia 453, 454
Ceramopelta 430
Cerataelurus 292
Ceraterpeton 153
Cerathosuchus 520
Ceratochelys 392
Ceratophallus 490
Ceratophrys 131
Ceratops 585
Ceratopsia 578
Ceratopsidae 581, 585
Ceratopsinae 585
Ceratosauridae 537
Ceratosaurus 537
Cerdodon 262
Cerdognathus 267
Cerdops 276
Cerdorhinus 266
Cerdosuchoides 276
Cerdosuchus 276
Ceresiosaurus 315
Cerorhinca 684
Cerritosaurus 501
Cetarthrosaurus 349
Cetiosauridae 544
Cetiosauriscus 544
Cetiosauriis 544, 547
Chaelosaurus 513
ChaibassM 404
Chalcosaurus 112
Chalepotherium 275
Chamasaurus 229
Chameleonia 464
Chameleontidae 464
Chamoeleopsis 463
Chamops 462
Champa 519
Champsa 519
Champse 520
Champsosauridae 455
Champsosaurus 454, 455
Changisaurus 466
Changosaurus 484
Charadriidae 682 '
Charadrius 682
Charialis 518
Charina 488
Charitemys 389, 391
Chasmatosauriis 497, 498
Chasmatosuchus 497, 499
Chasmosaitrus 583, 585, 587
Cheilophis 488
Cheirogaster 410, 414
Chelidra 398
Cheliurus 398
Chelodina 357, 358, 436, 438
Chelona 421
Chelone 421
Chelonemys 387, 434
Chelonia 200, 358, 360, 366, 372,

376

Chelonia 420, 421, 422, 424, 427
Chelonias 421
Chelonides 389
Cheloniidae 356, 360, 362, 371,

375, 386, 420, 424
Chelonioidea 375, 415, 425
Chelomidis 412
Chelonosaurus 331
Chelonura 399
Chelopus 403
Chelospharginae 417
Chelosphargis 418
Chelotriton 162
Chelus 359, 361, 371, 372, 436, 437
Chelydosaurus 45, 76
Chelydra 357, 363, 371, 396, 398, 

399, 436
Chelydridae 362, 367, 371, 375 , 394, 

396, 401, 414
Chelydrinae 398
Chelydrops 399
Chelydropsis 399
Chelydura 438
Chelyidae 356, 375, 432, 433, 436
Chelymys 438
Chelyodina 438
Chelyoposuchiis 338
Chelyopsis 425
Chelyposaurus 292
Chelyra 427
Chelyrhynchus 295
Chelytherium 382
Chelyzoon 382
Chemelys 430
Chen 691
Chendytes 690
Cheneosaurus 567
Chengytichelys 391
Chenopis 691
Chenoprosopidae 73
Chenoprosopus 73, 74
Chenornis 690
Chersea 493
Chersina 410
Cher sine 413
Chersinella 413
Chersophis 493
Chersus 413
Chiayiisaiirus 552
Chiayiusuchus 513
Chienkosaurtis 537
Chigutisaurus 113, 114
Chilingosaurus 474
Chilonyx 217
Chilopoma 491
Chinemys 403, 406, 408
Chiniquodon 271
Chionididae 691
Chirostenotes 533
Chirotherium 503
Chisternon 356, 358, 361, 368, 369, 

390
Chitra 355, 358, 430, 431
Chitracephalus 389
Chiwetasaurus 263
Chlamydosaurus 463
Chlamydotis 680, 685
Chloremys 396
Choerosaurus 283
Chololepis 490
Cholophidia 481
Choemtocadmon 449

Chondrosteosaurus 547
Chonespondylus 351
Choriotis 680
Choristodera 207, 453
Clwrodromus 469
Chosornis 674
Chroniosuchidae 142
Chroniosuchus 45, 142
Chrysemys 367 , 403 , 407
Chrysolatnprus 468
Chthomaloporus 252
Chtlwnosaurus 277
Churchillia 491
Ciconiidae 688
Cimochelys 389
Cimoliasaurus 325, 327, 328
Cimoliochelys 389
Cimoliopteryx 668
Cimoliornis 603
Cinctisternum 430
Cinodon 569
Cimsternon 400
Cinosternum 400
Cionodon 569
Circus 692
Cirognathus 292
Cistecephalus 292
Cistecynodon 283
Cistuda 405
Cladeiodon 537
Claderodon 537
Cladornis 674
Cladornithidae 672, 673, 685
Cladyodon 537
Clamydosaurus 463
Claorhynchus 569
Claosaurus 561, 564
Clarazia 451
Claraziidae 450, 451
Clasmodosaurus 540
Claudius 399
Clelandina 261
Clemmydopsis 403, 405, 407
Clemmys 357, 403, 404, 414
Clepsisaurus 560
Clepsydrops 236, 240
Clepsysaurus 560
Clevosaurus 449
Clidastes 302, 476, 477
Cliorhizodon 249 •
Clothonia 488
Cnemidophorus 469
Cnemiornis 690
Cobra 493
Coburgosaurus 505
Cochleosauridae 70
Cochleosauroidea 70
Cochleosaurus 71
Cocytinus 158
Coelognathus 430, 4911
Coelopeltis 491
Coelophysis 530
Coelosaurus 533
Coelosuchus 514
Coeluridae 533
Coeluroidea 530
Coeloroides 533
Coelorosauravus 306 
Coelosauria 525, 530<
Coelorosauridae 533
Coelurus 533
Colinus 675
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CollocaUa 695
Coloborhynchus 601
Colombomycter 237
Colossochelys 412
Colossoemys 520
Colosteidae 67, 69
Colosteoidea 67
Colosteus 69

, Colpochelys 422
Coluber 490, 491
Colubridae 490
Colubrinae 490
Colubroidea 489
Columba 662, 675
Columbae 675
Columbidae 675
Columboides 684
Colymbosaurus 320, 321
Comobatrachus 133
Comonecturoides 163
Compsemys 394, 396
Compsodon 292
Compsognathidae 531, 533
Compsognathus 531, 532
Compsosaunis 505
Compsosoma 491
Compsosuchus 533
Conchiosaurus 314
Conchochelys 430
Condriosaurus 314
Congosaurus 513
Conicodontosaurus 463
Coniosaurus 462
Coniophis 196, 486
Conodectes 140
Constrictor 487
Conuropsis 694
Cophylinae 133
Coptopelta, 430
Coraciades 694
Coraciadidae 694
Coragyps 691
Corax 696
Cordylidae 469
Coriudo 427
Comuferinae 132
Coronella 492
Corosaurus 314, 318
Corsochelys 425
Corvidae' 696
Coryphodon 490
Corythosaurus 568, 569
Cosmochelys 427
Cotylorhynchus 243, 244
Cotylosauria 200, 213
Coturnix 675
Coura 693
Cracidae 674
Craspedochelys 385
Craspedodon 559
Crasslgyrinus 137
Crataeomus 574
Craterosaurus 573
Cratochelone 420
Crecoides 677
Cremastosaurus 484
Creosaurus 537
Cressores 687
Cretomis 603
Cricodon 272, 273
Cricosaurus 511
Cricotidae 137

Cricotillus 138
Cricotus 133, 138
Criniinae 131
Criocephalus 256
Criorhynchus 593, 601 
Crocodileitnus 513, 514 
Crocodilia 506 
Crocodillus 520 
Crocodilus 520
Crocodylidae 519
Crocodylinae 520
Crocodylus 507, 511, 518, 520, 

522, 600
Crossochelys 392, 393 
Crossotelos 151 
Crotalinae 493 
Crotalinus 493 
Crotalus 492, 493 
Crotaphytus 462 
Crurosaurus 334 
Cruschedula 673 
Cryptoblepharis 467 
Cryptoblepharus 467
Cryptobranchidae 35, 159
Cryptobranchoidea '36 
Cryptobranchoidei 159 
Cryptobranchus 160 
Cryptocleididae 319 
Cryptocleidinae 320 
Cryptocleidus 320 
Cryptocynodon 292
Cryptodira 354, 355, 361, 393
Cryptodontia 295
Cryptodraco 559
Cryptopus 431
Cryptornis 694
Cryptosaurus 559
Crypturi 673
Crythiosauridae 482 
Crythiosaurus 482, 483 
Ctenerpeton 150, 151, 158 
Cteniogenys 484 
Cteniosaurus 291
Ctenochasma 600, 601 
Ctenochelys 416 
Ctenodactylus 468 
Ctenosaurus 240 
Ctehospondylus 240, 241 
Cubicodon 505
Cuchoa 409
Cuculi 693
Cuculidae 693
Cutnnoria 557
Cumnovia 557
Cunampaia 679
Cunampaididae 679
Cuora 402
Си rsoria 488
Curtonyx 675
Cusoria 488
Cuyosuchus 499 
Cwyneddosaurus 458 
Cyamodontidae 335 
Cyamodontoidei 335 
Cyamodus 355 
Cychlura 462
Cyclanorbis 356, 428, 430
Cyclemys 402
Cyclochelys 436
Cycloderma 438, 430, 431
Cyclorhamphus 696 
Cyclosaurus 463

Cyclotosauridae 96
Cyclotosaurus 92, 97, 99
Cycnorhamphus 600
Cygnavus 690
Cygnopterus 690
Cygnus 690
Cylcura 462
Cylindraspis 412
Cylindricodon 505
Cylindrurus 474
Cymatholcus 415
Cymatosauridae 317
Cymaiosaurus 317
Cymbospondylidae 349
Cytnbospondylus 339, 342, 349, 

350
Cynariognathus 275
Cynarioides 262
Cynariops 262
Cynariopsinae 262
Cynidiognathus 270
Cytiiscodon 267
Cyniscopoides 264
Cyntscops 264
Cynocercus 416
Cynochampsa 272
Cynodontia 268
Cytiodraco 267
Cynodrakon 267
Cynodontosuchus 516
Cynognathidae 270
Cynognathus 271, 341
Cynogomphius 271
Cynophis 491
Cynosaurus 269, 270
Cynosuchoides 270
Cynosuchus 270, 520
Cyonosaurus 264
Cyphornis 686
Cyphornithidae 686
Cyprius 467
Cypselavus 695
Cyrbasiodon 284
Cyrtyra 438
Cystignathidae 131
Cystignathinae 131

DaJboia 493
Dacentrurus 573
Dacochelys 438 
Dacosaurus 511 
Dacquemys 433, 435 
Dactylosaurus 314 
Dakosatirus 511 
Dahotasuchus 514 
Damonia 409 
Danubiosaurus 575
Daptocephalus 294 
Dasornis 681
Dasyceps 81
Dasygnathoides 499
Dasygnathus 499 
Dasypeltinae 490 
Daiheosaurus 239 
Daunophis 488 
Dawsonia 71 
Dehmiella 162 
Deinocephalia 246 
Deinodon 540 
Deinodontidae 538 
Deinodontoidea 535
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Deinosuchus 521
Deirochelys 403, 409
Deirosaurus 316
Delphaciognathus 267
Delphinognathus 258
Delphinornis 673
Delphinosaurus 348, 351
Deltacephalus 89
Dendrerpeton ЗЗ, 70, 71
Dendrerpetontidae 44, 70
Dendrobatinae 132
Dendrochen 690
Dendrocygna 691
Dendrohyas 487
Dendrovaranus 474
Dendryazousa 70
Dendrysekos 70
Dermatemydidae 368, 371, 375, 

394, 399, 409
Dermatemys 375, 394, 396
Dermatochelis 427
Dermatochelys 427
Dermochelyidae 356, 362, 371, 375, 

425
Dermochelyoidea 378, 425
Dermochelys 356, 357, 362, 366, 367, 

370, 371, 372, 376, 425, 426, 
427

Dermodactylus 597
Desmatochelyidae 355, 420
Desmatochelys 419, 420
Desmatodon 217
Desmatosuchus 503
Desmemydinae 384
Desmemys 373, 384
Desmospondylus 140
Deuterosauridae 255
Deuterosaurus 255
Devincenzia 679
Devincenziidae 679
Devisia 398
Dhongoka 409
Diacium 484
Diadecta 216
Diadectes 197, 198, 217, 373
Diadectidae 213, 216, 373
Diadectoidea 364
Diadectoides 217
Diadectomorpha 214, 216
Diademodon 272
Diadetognathus 95
Diadophis 491
Diaelurodon 292
Diapaeus 236
Diaphorapteryx 677
Diaphorotyphlops 486
Diapsida 439
Diarthrognathidae 286
Diarthrognathoidea 286
Diarthrognathus 285, 286
Diasparactus 217
Diastemodon 272
Diatryma 681
Diatrymae 673, 681
Diatrymatidae 681
Dibamidae 467
Dicarlesia 484
Diceratops 583
Diceratosaurus 49, 53, 146, 149, 

153
Diclonius 569
Dicraeosaurus 545

Dicranozygoma 292
Dictyocephalus 119
Dicynodon 292, 294
Dicynodontidae 292
Dicynodontinae 292
Dicynodontoidea 290
Dicynodontoides 294
Didanodon 567
Didicla 405
Dididae 675
Didosaurus 467
Digalodon 294
Digerrhum 382
Diictodon 294
Diictodontoides 294
Dimacrodon 298
Dimacrodontidae 297
Dimetopsisaurus 472
Dimetrodon 194, 240
Dimodosaurus 542
Dimorphodon 592, 595, "596
Diniorphodontidae 592, 594
Dinanomodon 294
Dinartamus 255
Dinilysia 486
Dinocynodon 254
Dinodocus 547
Dinodon 540
Dinodontosaurus 297
Dinogorgon 261
Dinophis 488
Dinophoneus 254
Dinopolus 254
Dinomis 671
Dinornithes 671
Dinornithidae 671
Dinosauria 523
Dinosaurus 250, 537
Ditwsphageus 254
Dinosuchus 254, 520
Diomedea 685
Diomedidae 685
Diopecephalus 600
Diopeus 236
Diplasiocoela 128, 132
Diplocaulus 34, 35, 46, 47, 146, 149,

151, 153, 154, 210
Diploceraspis 154
Diplocynodon 521
Diplocyncdus 521
Diplodocus 524, 525, 545, 546,

547
Diploglossa 469
Diploglossinae 472
Diplolaemus 462
Diplopelturus 132
Diplophallus 490
Diplosaurus 513
Diplovertebron 138
Dipsadinae 490
Diracodon 571
Dirochelys 409
Discoglossidae 128
Discoglossus 129
Discophynae 133
Discosauriscidae 138
Discosauriscus 54, 135, 139
Discosaurus 139, 328
Dissorophidae 47, 79
Dissorophus 79, 80
Dithyrosternon 407
Ditrochosaurus 298

Dixeya 263
Dogania 430
Dolichobrachium 297, 503
Dolichodeira 318
Dolichopareia 226
Dolichopareias 166
Dolichoparliidae 166
Dolichophis 490
Dolichopterus 682
Dolichorhamphus 596
Dolichorhynchops 329
Dolichorhynchus 329
Dolichosauridae 473, 481
Dolichosaurus 481
Dolichosoma 144, 154, 156
Dolichosomatidae 155
Dolichosuchus 530
Dolichoveriebra 314
Doliosauriscus 250, 251
Doliosaurus 250, 463
Dollosaurus 477, 479
Dollosuchus 522
Dongoka 409
Dongusaurus 283, 284
Dongusia 498
Dopasia 471
Doratodon 514
Doratorhynchus 597
Dorfia 472
Dorygnathus 597, 598
Doryphosaurus 571
Dracaena 469, 474
Dracaenosaurus 468
Draco 459
Dracocephalus 262
Dracontosaurus 315
Dracosaurus 315
Drepanodon 479
Driveria 241
Dromaeosaurus 533
Dromatherium 286
Dromiadidae 681
Dromiceiidae 671
Dromiceius 671
D rotnicosaurus 541
Dromornis 672
Dromosauria 289
Drytnarchon 492
Drytwides 491
Dryosaurus 554, 555
Dryptosauroides 537
Dryptosaurus 537
Dumerilia 434
Dunnophis 488
Dvinia 270
Dvinosaurus 30, 41, 43, 83, 111,

179
Dynamopterus 693
Dynatnosaurus 539
Dyoplax 501
Dyoplosaurus 575, 576
Dyrosaurus 512, 513
Dysalotosaurus 557, 558
Dysganus 569
Dystrophaeus 549

Ebrachosaurus 506
Ebrachosuchus 506
Echidnoides 493
Echincdon 573
Echmatemys 403
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Ectocynodon 229
Edaphosauria 241
Edaphosauridae 242
Edaphosaurus 242, 243
Edestosciuriis 477
Edmontonia 577
Edmontosaurus 560, 564
Edops 29, 37, 38, 41, 70
Edopsidae 70
Eichstattisauridae 467
Eichstattisaurus 467
Eidolosaurus 481
Eifelosaurus 453, 458
Ekbaitiacanthus 350
Elachistosuchidae 499
Elashistosuchus 499
Eldpe 491
Elaphis 491
Elaphrocnemus 677
Elaphropus 468
Elaphrosaurus 533
Elaphrosuchus 499
Elapidae 490, 492
Elapinae 492
Elastsauridae 321, 322
Elasmosaurus 300, 302, 322, 324
Elcabrosaurus 240
Elephantopus 412
Eleutherornis 669
Eleutherormthidae 669
Elginia 226, 373
Elliotsmithia 238
Elliptonodon 481
Elmosaurus 313
Elochelys 436
Elopterygidae 686
Е lop ter у х 686
Elorius 692
Elornis 689
Elosaurus 549
Elosiinae 131
Elpistostege 56, 66
Elpistostegidae 66
Embaphias 328
Embasaurus 536, 537
Embolomeri 60, 133, 136
Embolophorus 240
Embrithosaurus 226
Emeidae 671
Emeus 672
Emia 409
Emmenia 403
Empagusia 474
Empedias 217
Empedocles 217
Emphabias 328
Emyda 403, 431
Emydes 403
Emydinae 358, 360, 365, 375,

402
Emydochampsa 290, 291
Emydoidea 403
Emydops 292
Emydopsis 292
Etnydopsoides 292 •
Emydorhinus 292
Emydosaurus 398
Emydura 3S7, 438
Emyduranus 292
Е my aides 405
Emys 354, 359, 368, 395, 402, 403,

405, 406, 434, 437

Emysaurus 398
Е my suchus 520
Enaliochelys 386
Enaliornis 668
Enaliornithidae 668
Enaliosuchus 511
Endogomphodon 290
Endothiodon 290
Endothiodontidae 290
Endothiodontinae 290
Engyotnasaurus 511
Engyonimasaurus 511
Enigmaiosaurus 322
Ennatosaurus 244 *
Enneodon 520
Enobius 254
Enosuchus 58, 112
Eoarctops 262
Eobalearica 678
Eobaphetes 137
Eobatrachus 1 ЗЗ
Eobrachyopinae 109
Eobrachyops 85, 109, 110, 111
Eobufella 132
Eocaiman 520
Eocathartes 691
Eocenosuchus 520
Eoceornis 688
Eoceratops 583
Eochelone 427
Eocrex 677
Eocyclops 295
Eogruidae 678
Eogrus 678
Eogyrinus 137
Eolacerta 468
Eoneornis 690
Eonessa 690
Eopelobates 130
Eophractus 131
Eoraetia 286
Eorhinophrynus 129
Eorubeta 133
Eosau ravus 228
Eosauropleura 144, 171
Eosaurus 138
Eoserpeton 153
Eosphargis 425, 426, 427
Eospheniscus 673
Eosiega 686
Eosuchia 440, 446
Eosuchus 447, 522
Eosymops 295
Eosyodon 252
Eothyrididae 236
Eothyris 237
Eotitanosuchidae 247
Eotitanosuchus 247, 248
Eoxenopoides 129
Epanterias 549
Epicampodon 497
Epicordylus 75
Epirallus 677
Epirhina 490.
Episcoposaurus 503
Erectopus 537
Eremiophis 490
Eremioplanis 463
Eremonia 422
Erernopezidae 672
Eremopezus 672
Eretmochelys 420, 425

Е retmosau r us 319
Ergilornis 678, 679
Ergilomithidae 679
Erguelinnesia 425
Erichosaurus 462
Ericiolacerta 283, 284
Ericiolacertidae 283
Erierpeton 158
Eriphostoma 267
Erpetocephalus 82
Erpetosaurus 69
Erpetosuchus 137, 501
Erycinae 488
Erymnochelys 434
Eryops 30, 31, 38, 46, 47, 75
Eryopsidae 75
Eryopsoidea 74
Eryopsoides 75
Erythrochampsa 510
Erythrosuchidae 497
Erythrosuchus 498, 500
Eryx 488
Esoterodon 290
Estenimenosuchidae 247, 252, 253
Estemmenosuchus 224, 252, 253,

289
Estheriophagus 222
Eubaena 391
Eublepharinae 466
Eubrachiosaurus 297
Eucamerotes 547
Eucercosaurus 559
Euchambersia 230, 232, 275, 280
Euchambersiidae 280
Euchelone 420
Euchelonia 421
Euchelymys 438
Euchelys 421
Euchirosaurus 76
Euclastes 417
Euclastcchelys 436
Eugyrinus 82
Euhelopus 549, 551, 552
Eumantella 292
Eumantelliae 292
Eumantellinae 292
Eumattheicia 242
Eumeces 467
Eumecoides 463
Eumicrerpeton 83
Euneces 467
Eunotosauria 377
Eunotosauridae 377
Eunotosaurus 202, 362, 364, 372,

374, 377, 378
Euoplocephalus 575
Eupachemys 412
Euparkeria 194, 499, 500
Etipelor 31, 32, 44, 117, 118
Etiphagus 696
Euposauridae 470
Euposaurus 470
Euprepiophis 490
Euprepiosatirus 474
Eupsophus 131
Eurhelodema 473
Eurhinosaurus 341, 342, 350, 352,

Eurosaurus 250, 255
Euryanas 690
Euryapsida 299
Euryapteryx 671, 672
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Euryaspis 387
Eurycarpus 292
Eurychororhinus 292
Eurycleidus 322, 328
Eurydorus 506
Eurylepis 467
Euryodus ЗЗ, 168
Euryonotus 679
Eurypterygiidae 346
Eurypterygius 343
Eurysaurus 317, 332
Eurysternum 387
Eusarkia 436
Eusthenopteron 43, 51, 56, 121
Eusuchia 506, 507, 517
Eutaenia 491
Eutainia 491
Eutelornls 690
Euthecodon 522
Exaerotodon 272
Exostin us 472
Expneustes 469
Exypneustes 469
Exypnistes 469

Falco 692'
Falcones 691
Falconidae 691, 692
Farancla 492
Feyliniidae 467
Filholornis 674
Floridemys 414
Foetopterus 692
Fordia 430
Fotninalis 697
Fowled 490
Francolinus 675
Francosuchus 506
Fregatidae 685
Fresnosaurus 326, 327
Fringilla 686
Fringillidae 696
Fritschia 171, 229
Fulgurotherium 533
Fulica 677
Fulicaletornis 677
Fulmarus 685

Gafsachelys 438
Galbueidae 695 
Galechirus 289, 290 
Galecranium 268
Galeophrys 268
Galeops 289, 290
Galeopsoidea 288
Galepus 289, 290
Galerhininae 264
Galerhinus 264
Galerhynchus 264
Galesauridae 269
Galesauroidea 268, 272
Galesaurus 270
Galesphyrus 238, 239, 447
Galesuchinae 262
Galesuchus 262
Galli 673
Gallinula 677
Gallinuloides 674
Gallinuloididae 674
Gallirallus 677

Gallornis 679
Gallus 675
Gambelia 462
Garialis 518
Garialosuchus 523
Garjainia 498
Gastornis 681
Gastornithidae 681
Gastrophryne 133
Gaudrya 70
Gavia 684
Gaviae 684
Gavial 518
Gaviala 518
Gavialidae 518
Gavialinuni 511
Gavialis 518, 522
Gavialosuchus 523
Gavialus 518
Gaviidae 684
Gaviola 682
Gecatogomphius 214, 229, 230
Geikia 294, 295
Geikiinae 294
Geiselocerus 694
Geiseltaliellus 462
Gekkonidae 466
Gekkoninae 466
Gekkota 465
Geleopsidae 289
Genovum 267
Gentrosaurus 583
Genyodectes 540
Genyornis 671
Geochelone 410, 412
Geochen 690
Geoclemmys 403
Geoclemys 406
Geococcyx 691
Geoemyda 404, 405, 406
Geoemys 404
Geoliemys 403
Geoptyas 492
Georgia 491
Geosaurus 511, 512
Geophyrostegidae 138
Gephyrostegus 57, 138, 139
Gerandia 675
Gerandogekko 466
Geranoaetus 692
Geranoides 678
Geranoididae 678
Geranopsis 678
Geranopterus 694
Geranosaurus 555
Germanobatrachus 129
Germanosaurus 317
Gerrhonotinae 470
Gerrhopilus 485
Gerrhosauridae 469
Gerrothorax 30, 52, 120, 121
Geyerella 162
Gigantophis 488
Gigantornithidae 685
Giganlosaurus 552
Glanosuchus 276 
Glaphyrorhynchus 511
Glareolidae 681
Glarichelys 420, 424
Glaridodon 254
Glaucoc'elone 425
Glaucosaurus 242

Glaukerpeton 76
Globidens 481
Globidentinae 481
Glochinodon 270
Glochinodontoides 270
Glossochelys 425
Glyptemys 403
Glyptochelone 425
Glyptognathus 105
Glyptops 383
Glyptosaurinae 470
Glyptosaurus 470
Gnathornis 680
Gnathosaurus 511, 600
Gnorhimosuchus 140
Goliathia 688
Gomphodontoides 272
Gomphodontosuchinae 272
Gomphogontosuchus 272, 273
Gomphognathidae 271
Gomphognathinae 272
Gomphognathus 272
Gomphopelta 430
Gomysoma 490
Gondwanosaurus 94
Gongylophis 488
Goniocara 170
Goniocephalus 170
Goniochelys 400
Gonioglyptus 94, 101, 105, 106
Goniopholidae 508, 513
Goniopholis 513
Goniosaurus 484
Gonyosoma 490
Gonysoma 491
Gopter 413
Gopherus 376, 410, 412
Gordonia 295
Gorgcdon 248
Gorgonognathinae 264
Gorgonognathus 264
Gorgonops 262, 263
Gorgonopsidae 262, 265
Gorgonopsinae 262
Gorgonopsoidea 258, 267
Gorgonorhinus 264
Gorgosaurus 525, 539, 540
Gracilisaurus 456, 458
Graculavus 682
Gradientes 669, 673
Graptemys 376, 403, 409
Gresslyosaurus 537
Grippia 339, 344
Grippiella 162
Grues 677
Gruidae 678
Grus 678, 679
Gryphius 347
Gryponichidae 535
Gryponyx 535
Gryposaurus 564
Gryposuchus 523
Grypotyphlops 486
Gryptotypholops 486
Gryzaja 684
Gwyneddosaurus 530
Gymnarthridae 48, 165, 168
Gymnarthus 168, 169
Gymnogomphius 469 -'1
Gymnogyps 691
Gymnophiona 163
Gymnopodus 430
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Gymnopus 430
Gypochelys 399*
Gyposaurus 541, 543
Gypsornis 677
Gyremys 407, 409

Hdbrysaurus 484
Hadrokkasaurus 122
Hadrianus 412
Hadrosauridae 553, 559, 569
Hadrosaur! пае 561
Hadrosaurus 560, 561
Haeniatopodidae 682
Н aematosau r us 511
Haetmrrhis 490
Hainosaurus 479. 480
Halcrosia 521
Halcyornis 683
Haliaetus 692
Haliaeus 686
Halichelys 422
Halidragon 318
Halilimnosaurus 511
Halisaurus 481
Hallaeobatrachus 132
Hallopodidae 530
Hallopus 530
Halticosaurus 530
Haplocanthosaurus 552
Haplocanthus 552
Haplodontinae 239
Haplodontosaurus 484
Haptodus 239
Haramiya 286
Haramiyidae 286
Hardella 370, 402, 406, 409
Hargeria 667
Harpagornis 692
Harpagosaurus 472
Hassiacosuchus 520
Hatteria 449
Haughtoniana 295
Haughioniscus 283
Hebe 697
Hebius 490
Hecatosaurus 569
Heishanemys 396
Heishansaurus 577
Helagras 488
Heleionomus 487
Hetemys 382
Heleophilus 447
Heleophryninae 131
Heleosaurus 446
Heleosuchus 447
Heliarchon 162
Helochelydra 396
Helochelys 384
Helbdectes 144
Heloderma 473
Helodermatidae 473
Helodermatoidea 472
Helodermoides 470
Helopaiwplia 430
Helopus 549
Helveticosauridae 333
Helveticosaurus 333
Hemichelys 428
Hemidry as 491
Hemigenius 491
Hemiphractinae 132

Hemisinae 132
Hemitrypus 161
Hemorrhois 490
Hemprichisaurus 97
Henodontidae 337
Henodontoidei 337
Henodus 300, 302, 337, 338
Henophidia 487
Heosemys 404
Heptasaurus 96
Heptathyra 431
Hercynosaurus 97
Herrnosiornis 677
Hermosiornithidae 677
Herpetockirus 286
Herpetoreas 490
Herpetosuchus 501
Herrerasaurus 535
Hescheleria 451
Hesperoherpeton 41, 51,-56, 63, 123,

124
Hesperoherpetonidae 124
Hesperornis 667
Hesperornithes 667
Hesperornithidae 667
Hesperosuchus 501
Hesperotestudo 412
Heteroclitotriton 162
Heterodon 491
Heterodontosuchus 505
Heteropython 488
Heterorhea 671
Heterosaurus 511
Heterosuchus 518
Hexatarsostinus 332
Hieremys 402
Hierophis 490
Hierosaurus 577
Himantopus 682
Hipposauridae 261 
fiipposauroides 261
Hipposaurus 261
Hirundinidae 696
Hirundo 696
Hispanochampsa 520
Hofmeyeria 280
Holapsida 440
Holcodus 477
Holopodidae 530
Holops 522
Holosaurus 477
Homalopsinae 490
Homalopus 694
Homo 25, 160
Homodontosaurus 238, 282
Homoeosaurus 448, 449
Homopus 410
Homorophus 396
Hoplitosaurus 503, 577
Hoplitosuchus 503
Hoplochelys 394, 396, 397
Hoplosuchus 515
Hortalotarsus 541
Hortulia 487
Hotomorpha 396
Hovasaurus 459
Howesia 452
Hueneus 292
Hunosaurus 479
Hyaenasuchus 277
Hyalinus 471
Hyalosaurus 471
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Hydralmosaurus 324, 325
Hydraspis 438
Hydropelta 387
Hydrophidae 490
Hydrornis 685
Hydrosaurus 474
Hydrotherikornis 683
Hydrotherosaurus 323, 326, 327
Hyenosaurus 280
Н у la 132
Hylaebairaehus 162, 163
Hylaeochampsa 518
Hylaeochampsidae 517
Hylaeochelys 385
Hylaeosaurus 575
Hylidae 131, 132
Hylinae 132
Hylonomidae 166
Hytonomus 171, 229
Hytop lesion 167, 168
Hylosaurus 575
Hynobiidae 159
Hyorhynchus 276
Hypacrosaurus 568, 569
Hypaspites 488
Hyperkynodon 117
Hyperodapedon 453
Hyperolidae 132
Н у phasma 150, 151
Hypopnous 229
Hyporhina 483
Hyporhininae 483
Hyposaurus 513
Hypselosaurus 552
Hypsibema 569
Hypsilophodon 525, 554, 555, 558
Hypsilophodonotidae 553
Hypsilophus 462
Hypsip rymnopsis 286
Hypsirhophus 572
Hypsognathus 221, 222
Hypsorhina 483
Hysirophus 572

Ibidopodia 688
Ibidopsis 688
Ibis 688
Icatwsaurus 113
Ichihyacanthus 70, 137
Ichthyerpeton 137
Ichthyophis 35, 164
Ichthyopterygia 200, 298, 338
Ichthyopteryx 673
Ichthyornis 668
Ichthyornithes 668
Ichthyornithidae 668
Ichthyosauria 340, 343
Ichthyosauri dae 346
Ichthyosauroidea 345
Ichthyosauroidei 345
Ichthyosaurus 196, 338, 340, 342, 

345, 347, 348, 349, 351, 352, 353,

Ichthyostega ЗЗ, 47, 67, 68
Ichtliyostegalia 60, 66
Ichthyostegidae 67
Ichthyostegopsis 67
Ichthyosuchus 521
Ichthyoterus 347
Ichtiosaurus 347
Ichtyosaurus 347



Icteridae 696
Icthiosaurus 347
Icthyosaurus 347
Icticephalus 283
Ictidochampsa 277, 286
Ictidodon 283
Ictidodraco 282
Ictidognathus 283
Ictidoparia 276
Ictidopsis 270
Ictidorhinidae 261
Ictidorhinus 261
Ictidosauria 286
Ictidosaurinidae 261
Ictidosaurus 276
Ictidostoma 283
Ictidosuchidae 281
Ictidosuchoidea 280
Ictidosuchoides 282
Ictidosuchops 282
I et ido suchus 281
Ida 430, 469
Idiochelys 373, 387, 388, 389
Idiodactylus 466
Iguana 197, 462
Iguanavus 462
Iguania 461
Iguanidae 462
Iguanina 462
Iguanodon 558, 559
Iguanodontidae 553, 557
Iguanosauriscus 462
Iguanosaurus 462, 558
Ilchunaia 521
Iliosuchus 537
Ilisiidae 486
Impennes 672
Impensodens 467
Indicator! dae 695
Indobatrachus 131
Indobrachyops 115
Indosaurus 537
Indosuchus 537
Indotestudo 412
Indovaranus 474
Inflectosaurus 101, 102, 103
Inosaurus 537
Inostrancevia 201, 266
Inostrancevidae 266
Intasuchidae 78
Intasuchus 58, 78
Inusitatodon 272
Ischigualastia 297
Ischisaurus 535
Ischyrodon ЗЗ 1
Ischyrosaurus 547
Iserosaurus 479
Isodactylus 463
Isodectes 169
I sodontosaurus 472
Isola 430
Isotremornis 673

Jacanidae 681 
Jacare 520 
Jacaretinga 520 
Jepsibaena 484 
Jerdonella 409 
Jonkeria 254 
Jonkeriidae 254
Jubbulpurla 533

Jugosuchus 74
Junco 696

Kachuga 403, 409
Kadaliitsauriis 306
Kahneria 229
Kalamoiketor 117
Kallagur 370
Kallistira 396
Kallokibotiidae 379
Kallokibotinae 384
Kallokibotion 356, 359. 373, 384

385
Kallokibotium 384
Kangnasaurus 559
Kannetneyeria 297
Kannemeyeridae 296
Karpinskiosaurus 141
Karroomys 270
Kaiophis 490
Keichousaurus 313
Keirognathus 292
Kentisuchus 521
Centrosaurus 571
Kentrurosaurus 528, 571, 574
Keraterpeton 154
Keraterpetontidae 151
Keratocephalus 256
Kestrosaurus 93
Kingoria 294
Kinixys 357, 369, 410
Kinosterninae 399, 400
Kinosternon 368, 371, 400
Kinosternum. 400
Kistecephalidae 292
Kistecephalus 232, 292, 293
Kitchingia 295
Kladeisteriodon 537
Kladyodon 537
Knoxosaurus 248
Koalemasaurus 226
Koaliella 162
Koi loskiosau r us 222
Kolposaurus 315, 477
Korros 492
Koskinonodon 117
Kotlassia 135, 136, 141
Kotlassiidae 59, 141
Koupia 292
Kritosaurus 524, 562, 563, 564
Kronosaurus 331, 332
Kunminia 272
Kurobechelys 425
Kwangsisaurus 316

Labidosaurikos 230
Labidosaurus 228
Labrosaurus 537
Labyrinthodon 25, 95, 97, 109
Labyrinthodontia 26, 60, 64
Laccocephalus 88, 89
Laccosaurus 87
Lacerta 161, 468, 475, 511, 519
Lacertilia 440, 446, 455, 484
Lacertoidea 468
Lacertus 468
Laelaps 537
Laevi suchus 533
Lagopterus 692
Laidleria 85, 108

Lambeosaurinae 565
■Lambeosaurus 567
Lamellirostres 690
Lametasaurus 577
Lamiasaurus 254
Lampropeltis 491
Lamprosauroides 313
Lamprosaurus 313, 467
Lanceosaurus 469
Landemania 430
Lanebat rachus 161
Laniidae 696
Lanius 696, 697
Lanthanosuchidae 143
Lanthanosuchus 135, 136, 143
Lanthanotidae 473
Laophis 493
Laopteryx 666
Loomis 678
Laosauridae 553, 555
Laosaurus 554, 555
Laplatosaurus 547
Lapparentophis 482
Lari 682
Laridae 682
Lariosauridae 311
Lariosaurus 311, 312
Larus 683
Latastea 493
Latasteopara 493
Latipinnata 345
Latiscopus 122
Laionia 129
Laudakia 463
Laurillardia 697
Leavachia 268
Leguatta 677
Leidodon 479
Leidyosuhus 521
Leiocephalikon 171, 229
Leiosaurus 462
Leipsanosaurus 575
Lembonax 425
Lemurosaurus 232, 261
Leontocephalus 264
Leontosaurus 264
Lepidochelys 370, 420, 422
Lepidon 492
Lepidophyma 467
Lepidosauria 200, 439
Lepospondyli 26, 55, 60, 144
Lepterpeton 150, 151
Lepterpetontidae 150
Leptoceratops 581, 582, 583, 584
Leptocheirus 351
Leptocleididae 327
Leptocleidus 327
Leptocranius 511
Leptodactylinae 131
Leptohidium 491
Leptophractus 70, 137
Leptopleuron 213, 222
Leptopterygius 341, 342, 350, 351,

352
Leptoptilus 688
Leptorhynchus 518
Leptoropha 223
Leptorophus 83
Leptorrhamphus 523
Leptorhynchus 518
Leptosaurus 448
Leptospondylus 541
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Leptosuchus 505 
Leptotrachelus 262 
Leptotyphlopidae 485, 486 
Lerista 467 
Lesticodus 479
Lestophis 483
Lestosaurus 477
Letheobia 486
Letoverpeton 139
Leiiassarcia 675
Leurospondylus 327 
Lianghusuchus 521 
Libycosuchidae 508, 515 
Libycosuchus 515
Likhoelia 275
Limicolae 681
Limnaiornis 695
Limnerpeton 171 
Litnnochelone 396 
Limnoiketes 89 
Limnophis 483 
Limnosaurus 521, 569 
Limnoscelidae 227 
Linmoscelis 227 
Limnosceloides 227 
Limocolavis 683 
Limosa 682 
Limosavis 683 
Lindholmemys 396, 397 
Liodon 479 
Liodytes 492
Liopleurodon 331, 332
Liomis 679
Liosaurus 462
Liptornis 687
Lissamphibia 25 
Lissemydinae 430
Lissemys 335, 371, 430, 431
Lithobatrachus 132
Lithophaps 675
Lithophis 488
Lithornis 691
Lobivanellus 682 
Lonchodectes 603 
Lonchorhynchus 104 
Loncosaurus 540 
Lonyipinnata 349 
Lopherpes 462 
Lophiornis 679 
Lophochelyinae 416
Lophochelys 416
Lophoprosopus 505
Lophop  si ttacus 694 
Lophorhothon 561 
Loricosaurus 577 
Loricotherium 470 
Loxoceminae 487 
Loxodon 490 
Loxomma 69, 70 
Loxommidae 69 
Loxommoidea 60, 69 
Loxornis 690 
Luetkesaurus 328 
Lufengia 275 
Lufengosaurus 542 
Lukosaurus 530 
Lupeosauridae 242 
Lupeosaurus 242, 243 
Lusitanosaurus 571
Lusor 70
Lutremys 403
Lycaenodon 266

Lycaenodontoides 264
Lycaenognathus 270
Lycaenoides 263
Lycaenops 265, 266
Lycedops 276
Lycideops 280, 281
Lycideopsidae 281
Lycognathus 270
Lycorhinus 272
Lycosaurus 267
Lycosuchidae 277
Lycosuchus 277, 278
Lydekkerina 85, 88
Lydekkerinidae 87
Lyrocephalus 34, 38, 91, 103, 104, 

109
Lysipterygiidae 72
Lysipterygium 72
Lysoptychus 462
Lysorocephalidae 158
Lysorocephalus 147, 158
Lysorophia 146, 156
Lysorophidae 151, 157, 158
Lysorophus 28, 30, 32, 145, 157,

158
Lystrosauridae 290, 295
Lystrosaurus 295, 296
Lytoloma 422

Macellodon 469
Macellodus 469
Machaeroprosopus 505
Machaerosaurus 484
Machimasaurus 514
Machimosaurus 514
Machinosaurus 514
Macrerpeton 70
Macrobaena 361, 362, 391, 392, 

416
Macrobaenidae 391
Macrocephalochelys 402
Macrocephalosaurus 463
Macrochelys 399, 427
Macrochemus 457
Macrochires 695
Macroclemmys 376, 399
Macrocletrys 361, 368, 399
Macrocnemus 456, 457
Macrodontophion 537
Macromerion 241
Macromerosaurus 311
Macromirosaurus 311
Macropelobates 130
Macrophalangia 535
Macrophelsuma 465, 466
Macroplata 331
Macrospondylus 511
Macropterygiidae 346
Macropterygius 348
Macrorhynchus 512
Macrornis 681
Macrosaurus 479
Macroscelesaurus 283
Macroscelosaurus 461
Macrotrachelus 600
Macrovipera 493
Macrurosaurus 552
Madtsoia 488
Maggiarosaurus 552
Magnosaurus 537
Majungasaurus 540
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Malaclemys 403
Malacochersus 369, 376, 410
Malayemys 403, 409
Malpolon 491
Mamenchisaurus 545, 546
Mammalia 23
Mancalla 683
Manchurochelys 389
Mandasuchus 501
Mandschurosaurus 563, 569
Manospondylus 539, 585
Manouria 412
Maraisaurus 276
Massospondylus 541
Mastersonia 24 b
Masticophis 490
Mastocephalus 293
Mastodonsauridae 85, 95
Mastodonsaurus 25, 95, 96, 117, 

121
Matamata 436
Mauisaurus 321
Mauremys 403
Mazonerpeton 79
Meantes 159, 160
Mecistops 520
Medaestia 413
Meditoria 486
Megablabes 490
Megacephalus 70
Megachersine 412
Megacnemus 458
Megacyclop s 295
Megadactylus 541
Megadoniosuchus 521
Megalania 474
Megalaniinae 474
Megalopteryx 672
Megalneusaurus 332
Megalobatrachus 160
Megalocephalus 70
Megalochelys 412
Megalophryninae 129
Megalornithes 678
Megalosauridae 537
Megalosaurus 536, 537
Megalotriton 162
Megamolgophis 158
Megapalaelodus 689
Megapodidae 674
Megasaurus ‘474
Megasternon 382
Megasternum 382
Megemys 421
Meiolania 359, 361, 392, 393
Meiolaniidae 357, 373, 378, 379, 391, 

392
Meizodon 492
Melanemys 403
Melanerpeton 83
Melanobatrachinae 133
Melanochelys 404
Melanorosauridae 541
Melanosauroides 472
Melanosaurus 472
Melanosuchus 520
Melanothyris 228
Meleagridae 675
Meleagris 675
Melitosaurus 522
Melosauridae 73
Melosaurus 58, 59, 71, 73, 74, 76
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Memotwmenos 138 
Menatalligator 520 
Menetia 467 
Mentosaurus 95
Mergas 691
Meropidae 694
Merriamia 351
Mesenosauridae 446
Mesenosaurus 441, 445, 446
Mesocoronis 493
Mesodeca 430
Mesoleptos 481
Mesophis 482
Mesorhinus 506
Mesos'iuria 298
Mesosauridae 298
Mesosaurus 298, 299
Mesosuchi dae 451
Mesosuchia 506, 507, 510, 517
Mesosuchus 451, 452
Mesovipera 493
Metancylornis 673 
Metanothosaurus 316 
Metarhinus 505 
Metarmosaurus 217
Metapteryx 672
Metopias 117
Metopoceros 462
Metoposauridae 34, 85, 116
Metoposaurus 117
Metriorhynchidae 508, 511
Metriorhynchus 506, 511
Metriorrhynchus 511
Metriorynchus 511
Meyasaurus 449 
Micranteosaurus 254
Micrerpeton 83
Micrictodon 270
Microblepharis 467
Microbrachidae 166 
Microbrachis 46, 49, 167 
Microceratops 581.
Microchampsa 501
Microcleidus 320, 321
Microcleptidae 286
Microcnemus 457, 458 
Microcoelus 552 
Microdontosaurus 349 
Microgomphodon 284 
Microhelodon 272
Microhyla 133
Microhylidae 132, 133
Microhyiinae 133 
Microleposaurus 312 
Microlestes 286
Micromelanerpeton 83
Micropholidae 72
Micropholis 63, 72
Micropholoidea 72 
Microposaurus 107 
Microsauria 56, 164, 171 
Microsaurus 552 
Microsuchus 514 
Microtheledon 222 
Microtribonyx 677 
Micrurus 492 
Miculia 467
Milleretops 441, 446
Milleretta 445
Millerettidae 445 
Millerettoides 446 
.Milierina 445

Millerinoides 446
Millerosaurus 445
Millerosauria 440, 444
Milnea 681
Milvus 692
Mimeosaurus 464, 465
Minerva 693
Miobatrachus 79
Miocepphus 683
Miocorax 686, 696
Miofulica 677
Miogallus 675
Miohierax 691
Miolania 392
M iopelobates 130
Miopelodytes 130
Miophasianus 675
Miorallus 677
Miortyx 675
Miosula 686
Mixosauridae 344, 345
Mixosaurus 203, 339, 341, 

346
Mnemeiosaurus 255
Mochlodon 559
Mochlorhinus 295
Moenkopisaurus 99, 100
Moeriophis 488
Molge 161
Molgophis 158
Molina 520
Molybdopygus 253
Momotidae 694
Monachelys 412
Mongolosaurus 545
Monitor 469, 474
Monjurosuchinae 449
Monjurosuchus 449
Monoclida 400
Monocloniinae 582
Monoclonius 524, 525, 582, 

585
Montanoceratops 581
Montsechobatrachus 128, 133
Mordex 78
Morelia 487
Morena 492
Morenia 403
Morenosaurus 326, 327
Moreno-Merceratia 680
Morethia 467
Mormosauridae 258, 481
Mortnosaurus 197, 258
Morosaurus 547
Morphnus 692
Morns 686
Mosaesaurus 475
Mosasauridae 473, 475, 481
Mosasaurinae 475
Mosasaur us 475, 477
Moschognathus 258
Moschoides 258
Moschopidae 256, 257, 258
Moschops 257, 258
Moschorhinidae 278
Moschorhinus 279, 280
Moschorhynchus 280
Moschosauridae 258
Moschosaurus 258
Moschowhaitsia 280
Mosellaesaurus 511
Mosellosaurus 511

Mososaurus 475
Motacilla 696
Motacillidae 696
Motinia 520
Muchocephalus 90
Mucrotherium 274
Mullerornis 672
Muraenosauridae 321
Muraenosaurinae 321
Muraenosaurus 194, 320, 321
Musophagidae 693
Mycteria 688
Mycterosaurus 242
Mycterosuchus 511
Myctosuchidae 287
Myctosuchus 288
Mydas 421
Mydasea 421
Mygalesaurus 285
Mygalesuchus 285
Myobradypterygius 349
Myocephalus 222
Myopterygius 348, 349
Myosauroides 292
Myosaurus 292
Myriodon 78
Mystriosaurus 511
Mystriosuchus 506
Mytaras 73

Naia 492
Naiadochelys 436
Naja 492
Nanchangosauroidea 311
Nanchangosaurus 311
Nanemys 403
Naniciidops 282
Nanictidopsidae 281
N anictocephalus 283

’ Nanictosaurus 269
N anictosuchus 268
Nannopterygius 354
Nannosuchus 513
Nanogorgon 266
Nanomilleretta 446
Nanoparia 225 
Nanosaurus 555
Naocephalus 484
Naomichelys 384
Naosaurus 242
Natantes &T2
Natator 421
Natricinae 490
Natrix 490, 491
Navajosuchus 520
Nec raster 692
Necrobyas 693
Necropsar 696
Necrop sittacus 694
Necrornis 693
Necrosaurus 472
Necrosdasypus 470
Necrosuchus 521
Nectemys 407 
Nectoportheus 479.
Nectosaurus 460
Nectridia 146, 149
Necturus 30
Neculus 673
Neobatrachi 25
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Neobatrachia 128
Neocatharies 691
Neocathartidae 691
Neochelys 436
Neogaeornis 668
Neognathae 672
Neogyps 692
Neomegacyclop  s 294
Neophrontops 691, 692
Neoprocoela 131
Neoprocolophoti 222
Neopteroplax 138
Neornithes 668
Neosaurus 241, 552
Neoscaphiopus 130
Neosodon 547
Neptunochelys 420
Nerodia 490
Nesolimnas 677
Nesotrochis 677
Neurankylidae 389
Neurankylus 361, 389, 390
Neurodromicus 493
Neusticosaurus 312
Neustosawus 511
Neutilornis 683
Newtonella 292
Nicoria 404
Nicrosaurus 505
Nilssonia 430
Niolamia 359, 392, 393
Nipponosaurus 566
Nitosauridae 241
Nitosaurus 242
Nochelesausur 226
Nodosauridae 575
Nodosaurus 575, 576
Notaelurodon 276
Notaelurops 280
Noteosawus 298
Noteosuchus 447
Nothodon 217
Nothosauria 310
N othosauravus 311
Nothosauridae 302, 312, 314
Nothosaurops 327
Nothosaurus 315, 316
Nothura 673
Notictosaurus 270
Notiosawus 474
■Notoa 433
Notobatrachidae 128
Notobatrachus 128
Notocaiman 520
Notoceratops 581
Notochampsa 509, 510
Notochampsidae 509
Notochelone 420
Notochelys 402, 420
Notophthalmus 162
Notornis 677
Notosaurus 298
Notosollasia 280
Notosuchidae 508, 513
Notosuchus 513
Nucras 468
Numenius 682
Nummulosaurus 138
Nuthetes 537
Nycteroleter 218, 220
Nyctibiidae 694
Nyctiboetus 319, 220

Nyctiphruretidae 128
Nyctiphruretus 218, 219
Nuctisauriaus 465
Nyctodactylus 603
Nyctosawus 702, 603
Nyrania 70
Nythosaurus 270

Ocadia 369, 402, 403
Octagomphus 272
Octocynodon 283
Ocyplanus 683
Odatria 474
Odaxosawus 484
Odonterpeton 69, 171
Odontochelone 430
Odontomophis 472
Odontopteryges 685
Odontopterygidae 685
Odontopteryx 685, 686
Odontorhynchus 597
Odontornithes 663, 666
Odontosaurus 95
Oestocephalus 150, 151
Ogallobatrachus 161
Ogmodirus 327
Ogmophis 488
Oiacopoda 454
Oligocorax 686
Oligodontosaurus 484
Oligokyphus 274
Oligolycus 315
Oligosemia 162
Oligosimus 327
Omeisaurus 549, 552
Omoioiyphlops 483
Omorliamphus 681
Omosaurus 505, 573
Omphalosauria 339
Omphalosauridae 342, 343
Omphalosauroidei 343
Omphalosawus 343, 344
Onchiodon 76
Onychocephalus 486
Onychopsis 486
Onychosaurus 575
Onychotria 405
Obpholis 520
Opeosaurus 314
Opetiosaurus 475
Opheodrys 492
Ophiacodon 195, 199, 236
Ophiacodontia 235
Ophiacodontidae 236
Ophibolus 491
Ophichelone 398
Ophiderpeton 40, 146, 154, 155
Ophiderpetontidae 155
Ophidia 440, 484, 493
Ophidion 493
Ophicdeirus 304
Ophiopsis 467
Ophiosaurus 471
Ophioseudopus 472
Ophisauriscus 472
Ophisaurus 471
Ophiseps 471
Ophthalmidion 485
Ophthalmosaurus 196, 198, 199, 339,

342, 347, 348, 349
Opisthias 449

Opisthocoela 128
Opisthocoelellidae 128, 129
Opisthccoellorum 129
Opisthocoelellus 129
Opisthocomus 674
Opisthoctenodon 292
Opisthodactylidae 679
Opisthodactylus 679
Opisthotriton 162
Ordosiodon 272
Oreopelia 675
Oreophis 491
Oriiwsaurus 537
Orlitia 403
Ornithischia 529, 552
Ornithocephalus 597, 600
Ornithocheiridae 601
Ornithocheirus 601
Ornithochirus 601
Ornithodesmus 590, 601, 602
Ornitholestes 533, 534
Ornithomerus 559
Ornithomimidae 529, 533
Ornitliomimoides 534
Ornithomimus 533, 534
Ornithopoda 553
Ornithopsis 547
Ornithopterus 600
Ornithostoma 603
Ornithosuchidae 499, 662
Ornitlwsuchus 500, 501
Ornithotarsus 569
Omithnrae 663, 668
Orophicephalus 293
Orophosawus 327
Orosaurus 537
Ortalis 674
Orthocnemidae 677
Orthocnemus 677
Orthocosta 168
О rthogenysuchus 520
Orhogoniosaurus 537
Orthomerus 569
Ortlwphyia 163
Orthopteryx 673
Orthopus 250
Orthosauriscus 70
Orthosaurus 70, 521
Ortyx 674
Oscar ia 430
Osceola 491
Oscines 695
Ostaeolaemus 521
Osteoblepharon 521
Osteolepidiformes 56, 147
Osteopyginae 416
Osteopygis 417
Osteornis 603
Osteophorus 76
Ostodolepididae 170
Ostodolepis 47, 149, 164, 165, 

170
Oterognathus 477
Otidae 680
Otides 680
Otis 680
Otocoelus 79
Otocraiia 79
Otocratiidae 69
Otophis 472
Ototriton 484
Otsheria 287, 288
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Otsheriinae 287
Otuminisaurus 113
Oudenodon 295
Oudenodontinae 295
Oviraptor 533
Owenetta 219
Oweniasuchus 513
Oxydontosaurus 521
Oxyodon 241
Oxysdonsaurus 521
Ozotheca 400

Pachycephalosauridae 553, 558
Pachyceplosaurus 589
Pachychelys 425
Pachydactylus 595
Pachydyptes 673
Pachygenelus 271
Pachygonia 94
Pachygonosaurus 351
Pachylobranchus 469
Pachyophiqae 482
Pachyophis 482
Pachypleura 312
Pachypleuridae 312
Pachypleurosauridae 300, 302, 311,

312
Pachypleurosaurinae 312 •
Pachypleurosaurus 313
Pachypteryx 673
Pachyratnphus 595
Pachyrhininae 262
Pachyrhitios 262
Pachyrhinosauridae 588
Pachyrhinosaurus 588
Pachyrhynchus 425
Pachysaurus 474, 537
Pachyspondylus 541
Pachystrophaeus 455
Pachysuchus 506
Pachytegos 292
Pachyvaranus 481
Palacrodon 449
Palaeagama 447, 459
Palaeagamidae 447, 459
Palaeast ur 691
Palaeeudyptes 673
Palaegithalus 697
Palaelodus 689
Palaeoalectoris 674
Palaeoaptenodytes 673
Palaeoaramides 677
Palaeaspis 436
Palaeastur 691
Palaelaphis 488
Palaeobatrachi 25
Palaeobatrachia 128
Palaeobatrachidae 131
Palaeobatrachus 131
Palaeoborus 691
Palaeochameleo 306, 463
Palaeochameleontidae 306
Palaeochelys 403, 406, 407, 428,

436
Palaeochenoides 686
Palaeociconia 688
Palaeoci reus 691
Palaeoclaphe 491
Palaeocorax 696
Palaeoctonus 506
Palaeocrex 677

Palaeocryptonyx 674
Palaeoelaphe 491
Palaeofarancia 491
Palaeognathae 673
Palaeogrus 678
Palaeogyrinidae 137
Palaeogyrinus 30, 32, 134, 137
Palaeohatteria 239
Palaeohierax 691
Palaeolacerta 468
Palaeolestes 692
Palaeolimnas 677
Palaeomedusa 387
Palaeonaja 492
Pafaeopelargus 688
Palaeopelobates 130
Palaeoperdix 674
Palaeophasianus 674
Palaeophidae 487, 488
Palaeoephippiorhynchus 688
Palaeophis 488, 489
Palaeopicus 695
Palaeoplancus 691
Palaeopleurodeles 162
Palaeoproteus 32, 163
Palaeopython 488
Palaeorallus 677
Palaeorhlnus 506
Palaeornis 603
Palaeortyx 674
Palaeosalamandra 162
Palaeosalamandrina 162
Palaeosaniwa 474
Palaeosauridae 535
Palaeosauriscus 535
Palaeosaurus 229, 472,506, 511, 535
Palaeoscincus 576, 577
Palaeosiren 156
Palaeospiza 696
Pataeospizidae 696
Palaeospheniscus 673
Palaeospheiwdon 239
Palaeostruthio 669, 697
Palaeostruthu» 696
Palaeotaricha 162
Palaeotetrix 674
Palaeotheca 407
Palaeotis 680
Palaeotringa 683
Palaeovaranus 472
Palaeoxantusia 467
Palaetus 691
Paleaspis 436
Palelaphis 488
Palemydops 292
Palemys 436
Paleoboa 483
Paleosaurus 230
Paleosuchus 519, 520
Paleryx 488
Paliguana 459
Paliguanidae 459
Palinia 520
Pallimnarchus 521
Palnumenius 682
Pampaiestudo 412
Pandanaris 696
Pandtonidae 691
Pangshura 409
Panoplosaurus 577
Pantelosaurus 239
Pantherophis 491

Pantherosaurus 474
Pantosaurus 327
Pantylidae 40, 169
Pontylus 47, 49, 58, 149, 164, 165

169
Paoteodon 222
Papposaurus 138
Parabenthosuchus 90, 91, 92
Parabradysaurus 223, 224
Parabufella 132
Parabuteo 692
Paracaptorhinus 228
Paracaptorhinidae 228
Parachelys 385
Paracrotalus 493
Paractiornis 682
Paracyclotosaurus 97, 98
Paracynosuchus 268
Paradapedon 453
Paradipsosaurus 462
Paraepicrates 488
Paraglyphanodon 462
Paragrus 678
Parahydraspis 438
Parakannemeyeria 296, 297
Paralichetys 403
Paralligaior 515, 516
Paralligatoridae 515
Paramicrobrachis 168
Paranothosaurus 316
Paranteosaurus 254
Paranthodon 573, 577
Paranyroca 690
Paranyrocidae 690
Paraortygometra 677
Paraortyx 674
Paraoxybelis 491
Parapavo 675
Paraplacodus 334, 335
Paraprionosaurus 466
Parapseudopus 472
Parapsicephalus 596
Parapsida 340, 439, 440
Paraptenodytes 673
Pararallus 677
Parasaniica 474
Parasaurolophus 562, 569, 570
Parasauromalus 462
Parasaurus 226, 327
Parascaniornis 667, 689
Paraspheniscus 673
Parasuchia 503, 506
Parasuchus 453, 505
Parathrinaxodon 268
Paratroton 695
Pareiasauria 222
Pareiasauridae 224
Pareiasaurus 225, 226
Pareiasuchus 224
Pareinae 490
Pardocephalus 261
Pardosuchus 277
Pariasaurus 226
Pariemys 405
Pariocela 467
Pariotichus 169, 229
.Parioxys 78
Parksosaurus 570
.Paronychodon 540
Parotosaurus 94, 95
Parringtonia 501
Parringtoniella 292, 293
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Parringtoniellinae 292
Parrosaurus 552
Partanosaurus 312
Parthanosaurus 310, 311, 312
Parula 697
Parus '697
Passeres 695
Paianetnys 396
Patricosaurus 484
Pavonidae 674
Pectenosaurus 461
Pedeticosaurus 510
Pedioecetes 674
Pediophis 492 •
Peipehsuchus 513
Peishanemys 396
PeishansaUrus 577
Pelagornis 686
Pelagornithidae 686
Pelagosaurus 511
Pelanomodon 295
Pelargcdes 688
Pelecanidae 686
Pelecanoididae 685
Pelecanus 686, 697
Pelecyornis 679, 680
Pelias 493
Pel'ctcsichus 282
Pelion 82, 85
Peliontidae 82
Pelius 493
Pelobates 50, 130
Pelobatidae 129, 130
Pelobatinae 129
Pelobatinopsis 50, 130
Pelobatochelys 389
Pelochelys 430
Pelocomastes 438
Pelodiscus 430
Pelodytes 129
Pelodytinae 129, 130
Pelomedusa 433, 434
Pelomedusidae 356, 359, 368, 372,

375, 432, 433, 436
Pelornedusinae 433
Peloneustes 330, 331
Pelophilus 129
Pelorocephalus 113, 114
Pelorocyclops 295
Pelorosaurus 547
Pelosaurus 82, 83
Pelosuchus 256
Peltastes 413
Peltobatrachi 119
Peltobatrachiidae 86, 119
Peltobatrachus 63, 86, 119, 120
Peltocephalis 434
Peltochelys 396
Peltonia 413
Peltosaurus 472
Peltostega 107, 108, 109
Peltostegidae 85, 107, 109
Pelusiinae 433
Pelusios 357, 368, 369, 432, 433,

434
Pelusius 433
Pelycosauria 231, 234
Pentaceratops 529, 583, 585, 587
Pentatarsostinus 318
Pentonyx 434
Periops 491
Perispheniscus 673

Peritresius 425 
Permocynodon 269 
Permoplatyops 154 
Perosuchus 520 
Perrinosaurus 351 
Pessopteryx 344 
Pessosaurus 351 
Petia 467 
Petrobates 171, 229 
Petrolacosauridae 303 
Peirolacosaurus 300, 304 
Petropedatinae 132 
Petrophryne T2 
Petrosuchus 513 
Peyerus 328 
Pezophaps 675 
Phaanthosaurus 220 
Phacrocoracidae 686 
Phaetontidae 686 
Phaiherpeton 139 
Phalacrocorax 686, 687 
Phalarodon 345, 347 
Phaneropsis 467 
Phaneropus 467 
Phanerosaurus 217 
Phasianidae 674 
Phasianus 675 
Phastnagyps 691 
Phelsuma 466 
Phenax 468 
Phi las 521 
Philohela 682 
Philatnachus 682 
Philotrachelosaurus 313, 458 
Phlegethontia 30, 34, 37, 47, 

154, 156
Phlegethontiidae 155 
Phobosuchus 521 
Phocosaurus 257 
Phoenocopteri 688 
Phoenicopteridae 689 
Phoenicopterus 689 
Pholiderpeton 134, 137 
Pholidogaster 133, 134, 137 
Pholidogastridae 137 
Pholidosauridae 508, 512 
Pholidosaurus 512, 513 
Phororhacidae 679 
Phororhacos 679, 680, 681 
Phosphatosaurus 513 
Phosphorosaurus 477 
Photopholis 469 
Phractamphibia 25 
Phreatophasma 244, 245 
Phreatosauridae 244 
Phreatosaurus 245 
Phreatosuchus 245 
Phrynomeridae 132 
Phrynops 357, 358, 388, 

438
Phrynopsis 463 
Phrynosorna 463 
Phrynospinae 132 
Phrynosuchus 70, 165 
Phthinosaurus 260, 261
Phthinosuchidae 249, 260
Phthinosuchus 260 
Phygosaurus 313 
Phylletnys 416 
Phyllophis 491
Phyllospondyli 60, 82, 144 
Physornis 679

Phytosauria 497, 503 
Phytosauridae 503 
Phytosaurus 196. 504, 505 
Pici 695 
Picidae 695
Picrocleidus 320, 322 
Picrodon 537 
Picus 695 
Pilemophis 491 
Pilidion 485 
Pinacosaurus 577 
Pinacosuchus 514 
Piocormus 450 
Pipidae 47, 128, 129, 131 
Pipilo 696 
Piptomerus 328 
Piratosaurus 328 
Pistosauridae 318 
Pistosauroidea 317 
Pistosaurus 317, 318 
Pituophis 492 
Pityophis 492 
Placerias 297 
Placochelyidae 336 
Placochelys 336 
Placodontia 300, 332 
Placodontidae 333 
Placodontoidei 333 
Placodus 334, 335 
Placosaurinae 470 
Placosauriops 470 
Placosauroides 470 
Placosaurus 470 
Placotherium 470

146, Placovaranus 474 
Plagiodon 491 
Plagiorophus 115 
Plagiosauri 119 
Plagiosauridae 85, 86, 119 
Plagiosauroidea 84, 85, 86, 

119
P lagiosaurhs 120. 121, 122 
Plagiosuchus 122 
Plagiosternum 120, 121, 122 
Planodes 463 
Plantus 683
Plastomenus 430, 431, 432 
Plastremys 384, 385 
Platecarp inae 477

• Platecarpus 477, 478 
Platemys 382, 435 
Plateosauravidae 541, 542 
Plateosauridae 541, 544 
Plateosaurus 541, 542, 543 
Platosphus 132 
Platyarkia 436 
Platy ceps 115, 490 
Platycheloides 433, 436

437, Plaiychelys 382, 383 
Platycraniellus 270 
Platycranion 270 
Platycyclops 295 
Platyhystrix 46, 81 
Platynota 473 
Platyognathus 503 
Platyopidae 73 
Platyoposaurus 73 .
Platyops 58, 59, 73, 75, 154 
Platyoropha 226
Platypeltis 430 
Platypholis 467 
Platypodosaurus 295
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Platypterygius 353
Platyrhachis 483
Platyrhinops 79
Platysaurus 542
Platystega 103, 104
Platystegos 70
Platysternidae 356, 401
Platysterninae 356, 401
Platysternon 357, 362, 401, 402
Platystemum 356, 401
Platysuchus 511
Platythyra 400
Pleiosaurus 331
Plerodon 521
P lesiocathartes 691
Plesiochelyidae 373, 379, 385
Plesiochelys 385 , 386
Plesiodraco 459
Plesiolacerta 468
Plesiopoda 60, 123
Plesiosauria 316, 332
Plesiosauridae 318
Plesiosauroidea 302, 318, 327
Plesiosaurus 299, 302, 318, 319, 320,

321, 322, 331
Plesiosuchus 511
Plesitortrix 488
Plesiotylosaurus 479
Plestiodon 467
Plestiodontoides 467
Plestodon 467
Plethodontidae 162
P leuri stion 229
Pleurocoelus 549
Pleurodira 354, 355, 359, 432
Pleurodon 521
Pleurodus 334
Pleuroneura 82
Pleuropeltus 574
Pleuroptyx 158
Pleurosauria 303, 308
Pleurosauridae 302, 309
Pleurosaurus 308, 309
Pleurosternidae 354, 373, 379, 382,

394, 433
Pleurosterninae 382
Pleurosternoidea 382
Pleurosternon 381, 382, 385
Pleurosternum 382
Plicagnathus 160
Plieningeria 286
Plioambystoma 161
Pliobatrachus 132
Pliocarbo 686, 687, 697
Pliochelys 422
Pliogallus 675, 697
Pliogonodon 514
Pliogrus 679
Plioperdix 674, 675
Plioplatecarpus 477, 478
Pliosauridae 331
Pliosauroidea 302, 327
Pliosaurus 330, 331
Plistodon 467
Plocederma 463
Plotornis 685
Plotosaurus 477
Pneumatarthrus 540
Pneumatoarthrus 540
Pnigalion 258
Podarces 468
Podarcis 468

Podargidae 694
Podargosaurus 304
Podiceps 684
Pldicipites 684
Podicipitidae 684
Podilymbus 684
Podocnemis 356, 357 , 358, 359 , 432,

433, 434, 435
Podokesauridae 530
Podokesaurus 530
Podorrhoa 463
Poecitopleuron 537
Poecilopleurum 537
Poecilospondylus 236
Poekilopleuron 537
Poikilopleuron 537
Polacanthoides 577
Polacanthus 576
Poliosauridae 236
Poliosaurus 236
Polyborus 692
Polycotylidae 328
Polycotylus 325, 328
Polycynodon 283
Polydaedalus 474
Polydectes 514
Polyechmatemys 409
Polyglyphanodon 461, 462
Polyglyphanodontidae 461
Polyodontosaurus 540
Polyonax 583
Polypedatidae 132
Polyptychodon 328
Polysemia 162
Polysphenodon 448
Polysternon 436
Polythorax 391
Pontopus 316
Pontosaurus 481
Poposaurus 540
Porierpeton 76
Poriodogaster 467
Porolepidiformes 56, 145, 147
Porosteognathus 276
Porphyrio 677
Porthochelys 415, 416
Potamita 454
Potamochelys 430
Potamochoston 72
Praesalamandra 162
Pravoslavlevia 266
Presbychen 690
Precbyornis 682
Presbyornithidae 682
Prestosuchus 503
Pricea 459
Priconodon 573
Priodontognathus 559, 575
Prionochelys 416
Prionodus 463
Prionosaurus 484
Prionosuchus 73
Pristerodon 292
Pristerodontinae 290
Pristerognathidae 276
Pristerognathoides 276
Pristerognathus 276
Pristerosaurus 276
Pristichampsa 522
Pristichampsus 522
Pristidactylus 462
Procter is 132

Proaigialosaurus 475
Proalligator 520
Proalopecopsis 280
Proanura 125, 126
Proardea 688
Proaulacocephalodon 295
Probaena 384
Probalearica 679
Probatrachus 131
Procaimanoidea 520
Procariama 677
Procollaria 685
Procellariae 685
Procellariidae 685
Proceratosaurus 538
P rocerosaurus 461
Procerosuchus 503
Prochelonia 354
Procheosaurus 562, 567, 569’
Prochonias 435
Procoela 128, 131
Procolophon 213, 221
Procolophonia 218, 222
Procolophonidae 219
Procolpochelys 420, 422, 423-
Procompsognathidae 530 ‘
Procompsognathus 530, 531
Proctopus 471
Procyclotosaurus 97
Procynosuchidae 268
Procynosuchus 268
Prodeinodon 540
Prodicynodon 292
Prodiplocynodon 521
Prodiscoglossus 129
Proelginia 225
Proeretmochelys 389
Proergilornis 678, 679
Proganochelyidae 379
Proganochelyoidea 379, 382
Proganochelys 368, 380
Proganosauria 298
Proganosaurus 422
Prognathodon 477, 478
Prognathosaurus 477
Progura 675
Prohypogeophis 164
Proictinia 692
Proiguana 470
Prolacerta 458, 459
Prolacertidae 446, 458, 459
Prolacertilia 455
Prolystrosaurus 295
Promalacoclemmys 409
Promastodonsaurus 96
Promelanerpeton 83
Promilio 691
Promoschorhynchus 280
Promystriouchus 506
Proneusticosauridae 313
Proneusticosaurinae 313
Proneusticosaurus 311, 312, 314
Propappus 226
Propelargus 688
Propelanomodon 295
Propelodytes 130
Prophaeton 686
Prophororhacos 679
Propleura 417
Propseudopus 471, 472
Prorubidgea 261
Prosaurotophus 561, 562, 565
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Prosauropoda 525, 540, 544
Prosiren 160
Protacmon 272
Protagras 488
Proteida J59, 163
Proteidae 35, 145, 159, 163
Protemys 417
Proteocordylus 160
Proteosaurus 352
Proterochersidae 379, 382
Proterochersis 368, 381, 382
Proterosaurus 456, 499
Proterosuchidae 497
Proterosuchus 499
Proteus 163
Protibis 688
Protiguanodon 555
Protobatrachiidae 127
Protobatrachus 30, 127
Protoceratops 581, 582, 583, 584
Protoceratopsidae 578
Protochelys 384
Protoconurus 694
Protocryptodira 354, 379
Protocynodon 283
Protogrus 678
Protopelecanus 686
Protopelobates 131
Protophrynus 132
Protopleurodira 354, 379
Protoplotus 686
Prqtornis 697
Protorosauridae 456
Protorosaurus 229, 456, 457, 458
Protorothyridae 227
Protorothyris 228
Protosaurus 456
Protosphargis 418, 419
Protostega 418
Protostegidae 355, 356, 366, 371, 

375, 417, 418, 420, 425
Protosteginae 418
Protostrigidae 693
Protostrix 693
Protosuchia 501, 503, 506, 507, 509
Protosuchus 509, 510
Protrachysaiirus 470
Protriton 82
Protropidonotus 491
Provaranosaurus 474
Provipera 492
Prymnomiodon 491
Psammobates 410
Psammochelys 380
Psatntnoplanis 469
Psammornis 672
Psammorrhoa 463
Psammosaurus 474
Psammoscopus 474
Psephoderma 337
Psephophorus 371, 425, 427
Psephosaurus 337
Pseudacris 132
Pseudanosteira 428
Pseudanteosaurus 254
Pseudapteryx 672
Pseudemys 357, 365, 402, 403, 407,

409
Pseudepicrastes 488
Pseuderyx 491
Pseudeumeces 468
Pseudobranchus 160

Pseudocadia 403
Pseudocemorpha 491
Pseudodontornis 685, 686
Pseudodontornithidae 685
Pseudoerix 491-
Pseudoeryx 488, 491
Pseudohemisiinae 132
Pseudohipposaurus 261
Pseudolacerta 469
Pseudontosuchus 505
Pseudopalatus 505
Pseudopus 471
Pseudorhineura 484
Pseudosphargis 418, 427
Pseudospheniscus 673
Pseudosterna 683
Pseudosuchia 497
Pseudotrapelus 463
Pseudotrionyx 428
Pseudotyphlops 485
Psilognafhus 430
Psilopteridae 679
Psilopterus 679
Psilosoma 492
Psilotrachelosaurus 313
Psittaci 693
Psittacidae 694
Psittacosauridae 553, 555
Psittacosaurus 556, 557
Psophia 677
Pteriodactylus 603
Ptenodracon 600
Pteranodon 601, 602, 603
Pterocles 676
Pterocletes 676
Pterocletidae 676
Pterodactylidae 600
Pterodactyloidei 599
Pterodactylus 199, 595, 596, 597,

600, 601
Pterodracon 600
Pteropelyx 569
Pteroplax 39, 46, 47, 49, 137,

138
Pterosauria 494, 589, 603
Pterosphenus 488, 489
Pterospondylus 530
Pterotheriiun 600
Pterycollasaurus 475
Ptomalestes 276
Pty as 492
Ptychocynodon 297
Ptychogaster 368, 403 , 406
Ptychognathus 295
Ptychosiagum 295
Ptychosphenodon 95
Ptyonius 150, 151
Puercosaurus 230, 242
Puffinus 685
Puppigerus 424, 425
Purranisaurus 511
Purussaurus 520
Putterillia 88
Pygmaeochelys 389
Pygopodidae 465, 467
Pylaecephalus 293
Pylmophis 491
Pyrenodon 522
Pyrrhocorax 697
Python 194, 487
Pythoninae 487
Pythonomorpha 475

Pyxidetnys 405
Pyxis 369, 410

Quercyrallus 677
Quinquevertebron 132

Radinopsis 491
Rafetus 430
Rail! 676
Rallicrex 677
Rallidae 677
Rallus 677
Ramphornynchus 597
Ramphostoma 518
Rana 48, 49, 51, 125, 131, 132,. 

133
Ranavus 127, 133
Ranidae 127, 132
Raninae 132
Rapara 398
Rapator 533
Raphidae 675
Raphiosaurus 481
Raphus 675, 676
Rasaurus 90
Ratitae 669
Rauisuchus 503
Rebbachisaurus 552
Recurvirostra 682
Redamia 407
Regenia 474
Regnosaurus 575
Remiornis 681
Reptilia 23, 25, 191
Reptiliomorpha 26, 60, 133
Rhabdocephalus 295
Rhabdodon 491, 559
Rhabdognathus 513
Rhabdophis 490
Rhabdosaurus 513
Rhacheosaurus 511
Rhachiocephalodon 292
Rhachiocephalus 295
Rhachitomi 60, 67, 69
Rhachitomus 75
Rhachitretna 351
Rhacophoridae 132
Rhadalognathus 100
Rhadinaea 492
Rhadinosaurus 514
Rhadinosuchus 501
Rhadiodromus 293, 294
Rhaeticonia 313, 318
Rhagerhis 491
Rhagerrhis 491
Rhamphastidae 695
Rhamphocephalus 596
Rhamphognathus 518
Rhamphorhynchidae 592, 596-
Rhamphorhynchoidei 594
Rhamphorhynchus 597, 598
Rhamphosaurus 479
Rhamphostoma 518
Rhamphostomopsis 523
Rhamphosuchus 519
Rhamphotyphlops 485
Rhaphiosaurus 481
Rhea 671
Rheae 671
Rhegminornis 681
Rhegminornithidae 681
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Rheidae 671
Rhetechelys 417
Rhinaspis 493
Rhinechis 491
Rhinesuchidae 86, 87, 90
Rhinesuctoides 89
Rhinesuchus 87, 89, 92
Rhineura 484
Rhiniceps 90
Rhinochelys 420
Rhinoclemmys 404
Rhinodermatinae 132
Rhinophrynidae 128, 129
Rhinopyton 474
Rhinosaurus 133, 140, 479
Rhinotyphlops 485
Rhipaeosauridae 223
Rhipaeosaurus 223
Rhiptoglossa 464
Rhodanogekko 466
Rtodanosaurus 575
Rhoetosaurus 544
Rhomaleosaurus 322, 323
Rhombopholis 95
Rhopalodon 288, 289
Rhopalodontidae 249
Rhynchaeites 681
Rhynchocephalia 447
Rhynchocephalus 449
Rhynchopidae 682
Rhynchosauria 451
Rhynchosauridae 452
Rhynchosaurus 453
Rhynchosuchus 522
Rhynetnys 437
Rhytidodon 505
Rhytidosteidae 107
Rhytidosteus 107
Ricnodon 168
Riebeeckosaurus 258
Rileya 506
Robertia 292
Romainvillia 690
Romeria 227, 228
Romeriidae 227
Rosasia 436
Rostratulidae 681
Rostrornis 679
Rothia 229
Roxochelys 436
Rubidgea 261, 262
Rubidgeidae 261
Rubidgina 285
Rubidginidae 283
Rupelornis 683
Rutiodon 504, 505

Sacalia 403
Sagecephalus 297
Sagittariidae 691
Sakya 414
Salamandra 32, 48, 49, 50, 51,

Salamandrella 82
Salamandridae 35, 161
Salamandroidei 40, 145, 159, 161
Salamandroides 25, 96
Salientia 26, 60, 125
Sal tenia 129
■Saltoposuchus 501
Saltopus 530, 531

Salvator 469
Saniva 474
Saniwa 474
Saniwinae 473
Sanpasaurus 552
Sansanosaurus 491
Santaisaurus 222, 447
Sapheosauridae 449
Sapheosaurus 450
Sarcogeranus 697
Sarcolestes 572
Sarcorhatnphus 691
Sarcosaurus 533
Sarkidiornis 691
Sassenisaurus 92, 93
Sauranodon 349, 450
Sauranodontidae 446, 449
Sauravus 150, 15]
Saurechinodon 573
Saurerpeton 63, 71 72 85
Sauria 455 ’ ’
Saurillus 469
Sauripterus 56
Saurishia 529
Saurischiocomes 382
Saurocalnus 521
Saurochampsa 475
Saurochelys 398
Sauroctonus 265
Saurodesmus 382
Saurilophinae 561, 565
Saurolophus 562, 565, 566
Sauromorus 484
Saurophidium 309
Saurophis 491
Sauropleura 58, 150, 151
Sauroplites 577
Sauropoda 540, 543, 549
Sauropsida 660
Sauropterygia 300, 309
Saurornithes 665
Saurornithoides 532, 533
Saurosphargis 336
Saurospondylus 484
Saurosternon 222, 447, 459
Saurosternum 222, 447’ 459
Saururae 665
Scalenodon 272, 273
Scalenodontoides 272
Scalopocephalus 283
Scalopocynodon 268
Scaloporhinus 282
Scaloposauridae 282
Scaloposaurus 282, 283
Scaloposuchus 283
Scaniornis 667, 689
Scaniornithidae 689
Scanisaurus 325, 327
Scapanodon 254
Scapherpeton 161
Scaphiopus 130
Scaphognathus 595, 596, 597
Scaphonychimus 453
Scaptonyx 441, 453
Scaptophis 488
Scapyonyx 453
Scelarcis 468
Scelidosauridae 571
Scelidosaurus 571, 573
Sceloporus 462
Scenodon 460
Scharschengla 449

Scincidae 467
Scincoidea 467
Scincomorpha 466
Scirwosaurus ЗЗ, 49, 150, 151,

Sclerocephalus 76
Scleromochlidae 501, 592
Scleromochlus 501, 592
Sclerophorus 462
Scierothoracidae 87
Sclerothorax 89, 90
Sclerosaurus 222, 226
Scolecophidia 485
Scoliotnus 239
Scoliophis 490
Scolosaurus 577
Scopidae 688
Scotophis 491
Scullya 254
Scutetnys 385
Scutosaurus 225
Scylacocephalinae 264
Scylacocephalus 264
Scylacognathus 262
Scylacoides 276
Scylacops 264
Scylacopsinae 264
Scylacorhinus 276
Scylacosauridae 276
Scylacosauroidea_ 275
Scylacosaurus 276
Scymnognathinae 262
Scymnognathus 263
Scymnorhinus 265
Scytnnosaurus 276
Scymnosuchus 263
Scytalophis 488
Scytena 427
Scytina 427
Scytine 427
Sebecidae 516
Sebecosuchia 506, 507, 515
Sebecus 516, 517
Secodon tosaurinae 239
Secodontosaurus 239, 240
Seeley a 168
Seeleyosaurus 322
Seemannia 499
Segisauridae 530
Segisaurus 531
Sellosaurus 542
Senryuemys 409
Seps 468
Sepsia 468
Sericodon 511
Sericosaurus 511
Serpentes 484
Sesamodon 284
Sesamodontoides 284
Seymouria 47> 48, 55, 58, 134, i.36,

Seymouriamorpha 138, 144
Seymouriidae 139 s
Seytina 427
Shamosuchus 513, 514
Shansiodon 294
Shansisuchus 499
Shantungosuctos 515
Sharemys 403, 406, 408, 412-
Shastasauridae 350
Shastasauroidea 349
Shastasaurus 345, 350, 351
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Shelania 129
Sheltopusik 471
Shihtienfenia 226
Shweboemys 436
Stebenrockiella 403, 409
S’lguana 472
Silphedestes 283
Silphedestidae 283
Silphedocynodon 283
Silphoictidoides 282
Sllpholestes 282
Silpliolestidae 282
Silvisaurus 577
Slmalia 488
Simoedosaurus 455
Simolestes 331
SimoHophidae 481
Simoliophls 482
Slmorhlnella 290
Simosauridae 314, 318
Simosaurus 302, 309, 310, 314
Sirnus 491
Sinaspideretes 375, 431
Sinernys 385
Sinochelys 396
Sinocoelurus 533
Slnognathus 270
Sinohadrianus 410, 414
Slnokannemeyeria 297
Sinopliosaurus 331
Sinosaurus 537, 543
Siphargis 427
Siren 48, 49 , 58, 146, 149,

160
Sirenidae 40, 159, 160
Sironectes 477
Sistrurus 493
Sitta 696
Sittidae 696
Slaugenhopia 71, 72
Smllerpeton 70

. Smilesaurus 261
Smilodon 535
Sokotosaurus 513
Solenodonsaurus 138
Sontiochelys 389
Sooglossidae 132
Spalerosophis 490
Spaniophis 491
Sparagmites 72
Sparodus 170
Spathicephalus 70
Spatulemys 437
Sphaenophryninae 133
Sphaerodactylinae 466
Sohagesaurus 513
Sphargis 427
Sphenisci 685
Sphenacodon 240
Sphenacodontia 237
Sphenacodontidae 237, 239
Sphenacodontinae 240
Spheniscidae 672, 673
Sphenodon 448, 449
Sphenodontidae 447
Sphenodontinae 448
Sphenophis 491
Sphenosyurus 230, 522
Sphenospondylus 558, 559
Sphenostichidae 501, 507
Sphenosuchus 501, 502
Sphodrosaurus 222

Spragis 427
Spinosaurudae 538
Spinosaurus 538
Splnosuchus 530
Spizaetus 692
Spondylerpeton 137
Spondylolestes 222
Spondylosaurus 331
Spondylosoma 542
Squamata 439
Stagonolepidae 501
Stagonolepis 502, 503
Stagonosuchus 503
Stahleckeria 201, 297
Stanocephalosaurus 95
Staphylornis 679
Stauremys 399
Staurotypinae 399, 400
Staurotypus 399
Steathornithidae 694
Steenosaurus 156
Steganopoda 454
Steganopodes 673, 685, 687
Stegoceras 589
Stegocephalia 25, 60
Stegochelys 380, 389
Stegomosuchus 501
Stegomus 503
Stegopelta 577
Stegops 34, 80, 81
Stegosauria 572, 588
Stegosauridae 571
Stegosaur ides 577
Stegosaurus 524, 528, 571, 573
Steirophis 490
Stellio 463, 474
Stelliosaurus 167, 448
Stenaulorhynchus 453
Steneosaurus 510, 511
Stenometopon 453
Stenonychosaurus 540
Stenopelix 555
Stenopterygiidae 351
Stenopterygius 339, 340, 342, З43

352, 353
Stenosaurus 511
Stenotosaurus 95
Stephanosaurus 567
Stephanospondylus 217
Steppesaurus 248
Stercoraridae 682
S tercorari  us 682
Stereocephatus 575
Stereogenys 359, 433, 435
Stereognathys 275
Stereophallodon 237
Stereorachis 237
Stereornithes 673, 679
Stereosternum 298
Stereospondyli 60 , 83, 84, 85, 122,

144
Sterna 683
Sternidae 682, 683
Sternothaerus 400
Sternotherus 400, 434
Sterrholophus 585
Sthenarosaurus 318, 319
Stigmochelys 412
Stilosotna 491
Stirophis 490
Stomatosuchidae 508, 518
Stomatosuchus 518

Storeria 492
Storthyggognaihus 292
Stoschiosaurus 100, 101, 106
Stremmeia 133
Streptopelia 675
Streptosaurus 331
Streptospondylidae 351
Streptospondylus 352, 511
Striges 692
Strigidae 693
Strigogyps 693
Strix 693
Stromeria 672
Stromerosuchus 518
Strongylokrotaphus 329, 330
Struthio 669, 670, 697
Struthiocephalellus 258
Struthiocephaloides 258
Struthiocephalus 258, 259
Struthiolithus 670, 697
Struthiomimus 525, 533
Struthiones 669
Struthionidae 669
Struthionops 258
Struthiosaurus 574, 575
Sturnidae 696
Sturnus 697
Stylemys 385, 409, 410, 411
Stypocemus 491
Styporhynchus 490
Styracocephalus 267
Styracosaurus 529, 583, 585
Styxosaurus 324, 325
Subcyclotosaurus 97, 98
Succinodon 552
Suchodus 511
Suchoprion 506
Suchosaurus 513
Sula 686
Sulidae 686
Subnosaurus 317
Sunosuchus 513
Sushkinia 692, 697
Swanka 400
Sycocephalus 264
Sycosaurinae 264
Sycosaurus 264
Syllomus 425
Sylvia 697
Symoliophis 482
Symoliosaurus 328
Symphyrophus 552
Symptosuchus 514
Sunapsida 230, 298, 304, 306
Synaptosauria 200, 299, 456
Syndiodosuchus 78, 79
Syngonosaurus 559
Synostocephalus 291, 292
Syntocephalus 293
Syodon 249, 250
Syphonodon 95
Syrmosauridae 577
Syrmosaurus 574, 577, 578
Sysphinctostoma 270
Szechuanosaurus 537

Tachydermun 473
Tachyophis 488
Talarurus 575
Tamboeria 276
Tamnophis 491
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Tangagorgon 262
Tangasauridae 446, 459
Tangasaurus 458, 459
Tanius 568
Tanitrhasaurus 479
Tanoa 433
T antilia 492
Tanystrachelia 458, 460
Tanystropheidae 460
Tanystropheus 456, 461
Taognathus 292
Taoperdix 674
Tapaia 463
Tapa ja 462
Tapaya 463
Tapayia 463
Tapayo 463
Tapelus 463
Taphaetus 692
Taphrognathus 122
Taphrosaurus 328
Taphrosphys 433, 434, 435
Tapinocephalidae 256
Tapinocephaloidea 255, 267
Tapinocephalus 256
Tapinopus 691
Tappenosauridae 241
Tappenosaurus 241
Tarbosaurus 539, 540
Tardus 697
Taurocephalus 258
Taurops 256
Tectovaranus 474
Teguixin 469
Teiidae 461, 467, 469
Teilhardosaurus 484
Teinurosaurus 540
Teira 468
T elecrex 677
Teleidosaurus 511
Teleocrater 501
Teleopus 412
Teleorhinus 513
Teleosauridae 508, 510
Teleosaarus 510, 511
Teleovipera 493
Telerpedon 222
Telerpeton 222
Teltnasaurus 473, 474
Telmatornis 677
Telmatosaurus 569
Tetnnoclemmys 409
Temnodontosaurus 351
Temnognathus 430
Temnospondyli 26, 60, 66, 144
Temnotrionyx 430
Tetnsacus 520
Teracophrys 131
Teracus 691
Teratornthidae 691
Terato mis 691
Teratosauridae 535
Teratosaurus 535, 536
Termatosaurus 506
Terminonaris 513
Terrapene 356, 357, 358, 368, 399,

403, 405, 406, 487
Terrapenne 405
Terraphene 405
Tersomius 79, 80
Tertrema 102
Testudinata 354

Testudinella 413
Testudinidae 365, 367, 401
Testudininae 356, 357, 358, 362, 365 

367, 375, 400, 401, 409
Testudinites 412
Testudinoidea 394, 414
Testudo 354, 357, 359, 362,

363, 366, 367, 370, 376, 377.
398, 400, 403, 404, 405, 407,
410, 412, 413, 414, 415, 420
421, 422, 427, 430, 431, 433 434’ 
436, 438

Tetraceratops 237
Tetracynodon 282
Tetragonosaurus 567
Tetralophosaurus 462
Tetraodon 267
Tetraonidae 674
Tetrapoda 23
Thalassemydidae 379, 386, 389
Thalassetnys 386, 387
Thalassiochelys 422
Thalassiosaurus 324, 325
Thalassochelys 422
Thalassomedon 326, 327
Thalassonotnosaurus 324
Thalattosauria 207, 459
Thalattosauridae 460
Thalattosaurus 460
Thalattosuchia 511
Thalestris 468
Thamnophis 491
Thamnosophis 490
Thaumatosauridae 319, 322
Thaumatosaurus 322, 332
Thecachampsa 520, 521
Thecocoelurus 533
Thecodontia 494, 497, 506
Thecodontosauridae 541, 542
Thecodontosaurus 541
Thecophora 354
Thecospondylus 533
Thegornis 692
Thelegnathus 221 A
Theleosaurus 511
Therapene 405
Therapsida 231, 246
Theretairus 449
Therezinosaurus 425
Theriodontia 231, 258
Theriognathus 280
Therioides 276
Theriosuchus 513
Thermophilus 468
Therocephalia 275
Theromorpha 200, 230
Theromus 285, 293
Theropleura 236, 239
Theropoda 529, 540
Theropsis 272
Theropsodon 272
Therosaurus 236, 558
Thescelosauridae 553, 570
Thescelosaurus 198, 524, 570

572
Thescelus 389, 390
Thespesius 569
Thetia 468
Thirnon 468
Thinochelys 416
Thinopus 56
Thiornis 677

Tholemys 385
Tholodus 344
Thomasia 286
Thoosuchus 58, 91, 93
Thoracosaurus 506, 522
Threskiornithidae 685, 686
Thorectes 469
Thorictis 469
Thrinaxodon 270
Trinaxodontidae 269
Thyphlops 485
Thyrosternum 400
Thyrsidium 156
Thyrus 467
Tichosteus 540
Tichvinskia 220, 221
Tienfuchelys 385
Tienosuchus 523
Tienshanosaurus 549, 552
Tigricephalus 264
Tigrisaurus 261
Tigrisuchus 267
Tinamidae 673
Tinamisornis 673
Tinosaurus 465
Tiphlops 485
Tishleriella 162
Titanognathus 253
Titanohierax 692
Titanophis 488
Titanophoneidae 249
Titanophoneus 249, 250
Titanosaurus 545, 547
Titanosuchidae 247, 254
Titanosuchoidea 247
Titanosuchus 254
Todidae 694
Tomicosaurus 304
Tomistoma 522
Tomistominae 521
Tomochelone 425
Tomy ris 492
Toretocnemus 350, 351
Tornieria 552
Torosaurus 583, 585, 588
Tortisternum 430
Tetanus 697
Toxaspis 405
Toxochelyidae 355, 373, 375, 414, 

420
Toxochelyinae 391, 416
Toxochelys 371, 372, 415, 416,

427
Toxolophosaurus 308
Trachelosaurus 458
Trachemys 407
Trachodon 561, 563, 566, 569
Trachodontidae 559
Trahyaspis 396
Trachyderma 473
Trachydermcchelys 384
Trapeloidis 463
Trapelus 463
Trapetus 463
Traversodon 272 , 273-
Traversodontinae 272
Treleudytes 673
Tremamesacleididae 322
Tremamesacleidinae 322
Tremamesacleis 322
Tremaicps 47, 50, 77, 78
Trematopsidae 77
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Trematopsoides 78
Trematosauria 60
Trematosauridae 100
Trerriatosauroidea 85, 100, 109
Trematosaurus 101, 102, 103, 105
Trematosuchus 91, 102
Tretosternon 396
Tretosternum 396
Triaenopholis 491
Triassochelyidae 354, 379
Triassocheh.s 355, 356, 357, 358, 

359, 360, 361, 362, 363, 364, 
368, 371, 372, 373, 374, 379, 
380, 392

Triassolestes 530
Tribelescdon 461
Triboltidon 270
Triceratops 197, 524, 579, 580, 581, 

583, 586
Trichasaurus 244
Tricleidus 320, 321
Tricuspisaurus 308
Triglyphus 275
Triginosternum 117

• Trilophosauria 303, 306
Trilopsosauridae 302, 307
Trilophosaurus 300, 302, 303, 307, 

308
Trimerorhachidae 71, 82
Trimerorchachis 46, 71, 72, 85
Trimerorhachoidea 71
Trinacromeriidae 328
Trinacromeriinae 328
Trinacromerum 328, 329
Tringa 682
Trionychia 355
Trionychidae 356, 358, 362, 364, 

366, 368, 370, 371, 372, 428, 
430

Trionychinae 430
Trionychoidea 354, 358, 360, 361, 

365, 372, 378, 427
Trionyx 356, 358, 367, 429, 430, 431
Trirachodon 272
Trirachodontoides 272
Trispondylus 244
Tritheledon 274
Tritheledontidae 274
Tritogenius 160
Tritomegas 160
Triton 161
Tritonopsis 468
Triturus 161
Tritylodon 275
Tritylodontidae 274
Tritylodontoidea 273
Tritylodontoides 275
Trochilidae 695
Trochorhinus 277
Trochosaurus 277
Trochosuchus 277
Trogones 694
Trogonidae 695
Trogonophinae 484
Trogonophis 484
Tropidemys 372, 387
Tropidogaster 463
Tropidolepis 462
T ropidonophis 490
Tropidinotus 490
Tropidophorus 490
Tropidostoma 292

Tropinotus 490
Trucheosaurus 115
Tryphosuchus 74, 77
Tsaotanemys 396
Tsarevscya 493
Tsintaosaurus 568
Tuditanus 168
Tungussogyrinus 54, 115
Tupilakosauridae 85, 115
Tupilakosaurus 44, 47, 84, 85, 116,

341
Tupinambis 469
Turdidae 696
Turdus 696, 697
Tutor 469
Tychlina 485
Tylanthera 491
Tylopoda 454
Tylosaurinae 479
Tylosaurus 479, 480
Ту lotriton 35, 159, 161, 162
Tympanuchus 672
Typhina 486
Typhlina 485
Typhlinalis 486
Typhlopidae 485
Typhlopidia 485
Typhlops 485
Typhlos 485
Typhlus 472
Typotohorax 502, 503
Tyranni 695
Tyrannosauri dae 538
Tyrannosaurus 1991524, 539, 540
Tyria 490
Tyrse 430
T у to 693
Tytonidae 693

Varanus 474
Udenodon 295
Vintasaurus 547
Ulemosaurus 256, 257
Unicerium 274
Upupae 694
Upupidae 694
Uraeus 492
Uraniscosaurus 255
Uranocentrodon 87
Uranocentrodontidae 87
Uranus 474
U ria 684
Urmiornis 669
Uroaetus 692
Urocordylidae 150
Urocordylus 49, 150, 151, 153
Urocrotalon 493
Urocrotalum 493

Urodela 145, 146, 158, 163
Urodeloidea 26
Uronautes 327
Uronyx 400

Uropeltidae 486
Uroplatidae 465
Uropsophus 493
Urubitinga 692
Uruguaysuchus 513
Urumchia 276, 277

Vanellus 682
Varanidae 473

Varaninae 474
Varanoidea 472, 473
Varamops 237
Varanops 237, 238
Varanopsidae 237
Varanosaurus 236, 237, 238
Varanus 474
Variodens 307
Variodentidae 306
Vectisaurus 559
Velocipes 530
Velociraptor 531, 532
Venjukovia 288
Venyukovia 288
Venyukoviidae 287
Venyukoviinae 287
Venyukovioidea 287, 298
Verticaria 469
Vieraella 133
Vipera 492, 493
Viperidae 490, 492
Viperinae 492
Vjuschkovia 498
Voightiella 162
Volantes 672, 673
Volgasaurus 91
Volgasuchus 91
Vultur 691

Waggoneria 40, 58, 143, 144
Wagonneriidae 144
Walgettosuchus 533
Wallophis 492
Walteria 276
Wantzosaurus 101, 105, 106
Watsoniella 284
Weigeltisauridae 306
Weigeltisaurus 306
Weigeltisuchus 521
Weissia 76
Wenona 488
Wetlugasauridae 86, 90
Wetlugasaurus 58, 59, 89, 90, 91,

92, 93, 94, 95
Wetmoregyps 692
Whaitsia 278
Whaitsiidae 277, 278, 280
Wincania 385
Winfieldia 236
Wolterstorffiella 161
Woolungosaurus 327
Wurnosaurus 513

Xantusiidae 467 
Xantusioidea 467 
Xenagatna 463 
Xenochelus 399, 400 
Xenoderminae 490 
Xenopeltidae 487
Xenopus 49, 129
Xenorhynchopsis 688
Xenorhynchus 688
Xenosauridae 470, 472
Xenosuchus 520
Xerobates 410
Xestops 472
Xestorhytias 95, 120

Yabeinosaurus 466
Yalavis 697
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Yaleosaurus 541
Yarengia 34, 86, 99, 100
Yarengiidae 99
Yaxartemys 373, 388, 389
Yaxartosaurus 561, 567
Youngina 447
Youngi nidae 447
Younginiformes 441, 446, 453
Youngoides 447

Youngopsis 447
Yuen 430
Yumenemys 438
Yunnanosaurus 542, 543

Zacholus 492
Zaisanurus 160
Zamenis 485, 490

Zanclodon 458, 535
Zapsalis 540
Zatamus 537
Zatrachydidae 80
Zatrachys 80, 81
Zonuridae 469
Zootoca 468
Zygoramma 396
Zygosaurus 79, 81



ОСНОВЫ ПАЛЕОНТОЛОГИИ

Справочник для палеонтологов и геологов СССР 
Земноводные, пресмыкающиеся и птицы

Утверждено к печати 
Палеонтологическим институтом 

Академии наук СССР

Редактор издательства П. К. Чудинов Технический редактор В. Г. Лаут
Сдано в набор 29/VI 1963 г. Подписано к печати 3/III 1964 г. Формат 84Х1О81/,, 

Печ л. 45,25. Усл. печ. л. 74,21. Уч.-изд, л. 82,0. Тираж 3000 экз. Т-03137. Изд. № 756.
Тип. зак. № 2475. Цена в руб.

Издательство «Наука». Москва, К-62, Подсосенский пер.. 21 
2-я типография Издательства «Наука». Москва, Г-99. Шубинский пер., 10



ОПЕЧАТКИ И ИСПРАВЛЕНИЯ

Стра­
ница Колонка

j Строка
Напечатано Должно быть

67 Правая 6 и Н сн. Otocratioidea Colosteoidea
75 » 3 св. Anlsalectes Anlsodexis
79 » 20 св. Otocoetus Otocoetus
83 Левая 10 св. М icromelanerpeton. M icrom eler pet on
104 Правая 2 сн. эптеригоид эпиптеригоид
131 Левая 14 сн. Leptodactylinae Cystignathinae
137 7 св. Leptobatrachus VLeptophractus
139 Правая 21 СБ. Leptoverpeton Letoverpeton
153 Левая 16 св. Ceratorpeton Keraterpeton
159 Правая 12 св. Boomgartia Boomgaardia
160 » 4 си. Adelphosiren Adelphesiren
162 27 св. Linnaeus Laurenti
199 » подпись к рис. 154

пальцы; кости: пальцы кисти.
Левая 15 и 16 св. Saurostherium Saurosternum

226 » 34 св. Bradysaurus Bradysuchus
244 Правая 5 сн. Phreatosuchus Phreatophasma
244 4 сн. qualenl aenlgmatum
264 Левая 21 1и 22 св. Gorgonohtinus Gorgonorhinus
272
275

Правая
2 абзац

1953; 1953);
Для рода T r it у lodontoides ошибочно указано распространение в в. триасе Китая, а неГО. Африки

281 Правая 1 си. пермь В. пермь
282 » 1 св. Siupholestes Silpholestes
297 Левая 2 сн. Placeriasucas Placeras Lucas
297 Подпись под рис. 283 Kannetneyertna Kannemeyerta
312 Левая 9 св. 1948 1958
312 11 св. Microcletosaurus । M icroleptosaurus
313 Правая 10 св. Psilotrachelosaurus Philotrachelosau r us
318 Подпись под рис. 299 dawkinsi hawkinsi

325 Левая 6 сн. Наружный Постаксиальный
349 6 сн. Shastosauroidt^i Shastasauroidea
355 Правая 16 сн. Небно-боковс е Небно-носовое
355 15 сн. носовыми небными
359 » 11 сн. сбоку снизу
360 Левая 11» св. медиально латерально
384
449
449

Правая
Левая

Правая
Подпись под 

рис. 456
соприкасающимися 

j' Schargengia
несоприкасающимися

Scharschengia
449 » 17 сн. Sauronodontidac Sauranodontidae
458 Правая 5 и 12 св. Gracilisaurus Gracilosaurus
477 Левая 13 н 14 св. Helosaurus Holosaurus
542 8 св. до 25 до 25 и более
588 Правая 14 си. ubordinis subordinis
655 Левая 19 св. fates, N 127, pp 1—16.—1924a. Sa uropod a and T heropod a fates, N 144, pp. 1—7.—19246. Three new Theropoda
682 Правая ПОДПИСЬ ПОД рис. 687 Gringa Tringa

685 18 св. Сардин Сардинии
697 Левая 18 св. citarnoides cotumoides
714 21 св. Pachyophiqae Pachiophidae

Основы палеонтологии. Земноводные.


